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Abstract

We present a comparative investigation of both male and female terminalia of the Neotropical 
genera of Rhagionidae (Diptera, Brachycera, Tabanomorpha). Based on Brachyceran bauplan, 
homology hypotheses between the terminalia parts were analyzed in a comparative context. 
The results suggest that the conditions observed in Rhagionidae are in general very modified 
when compared to the common ancestor of Brachycera. Herein we show a heuristic phyloge-
netic hypothesis which may serve as a basis for the understanding of the great morphological 
diversification of the male and female genitalia of rhagionids, pointing to a solution to some 
controversies about the morphology of the reproductive structures in the group.
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Introdução

A ordem Diptera (Hexapoda, Holometabola) 
é dividida em “Diptera Inferiores” e Brachycera (Ye-
ates & Wiegmann, 2005). Em Brachycera, há qua-
tro infraordens: Muscomorpha, Stratiomyomorpha, 
Xylophagomorpha e Tabanomorpha (Yeates, 2002) – 
alguns autores aceitam a existência de uma quinta in-
fraordem, Vermileonomorpha (Stuckenberg, 2001). 
Os Tabanomorpha são constituídos tradicionalmente 
por cinco famílias – Vermileonidae, Pelecorhynchi-
dae, Athericidae, Tabanidae e Rhagionidae, esta últi-
ma foco do presente trabalho.

Rhagionidae contém alguns dos mais antigos 
membros de Diptera, tendo se diversificado prova-
velmente há cerca de 175 milhões de anos (Santos, 

2008; Kraemer & Nel, 2009). A família é constituída 
por 22 gêneros viventes, com aproximadamente 500 
espécies descritas (Santos, 2008). Seu monofiletismo 
ainda é incerto, uma vez que existem poucos caracte-
res morfológicos para suportar as relações entre os seus 
gêneros e muitas das sinapomorfias listadas possuem 
caráter dúbio. As primeiras hipóteses das relações 
de parentesco entre os ragionídeos foram feitas sem 
uma análise filogenética formal (Nagatomi, 1982; 
Stuckenberg, 2001). Kerr (2010) é a análise cladís-
tica mais extensa feita até o momento para a família, 
combinando dados morfológicos e moleculares. Ela 
suporta a hipótese de que Rhagionidae é um grupo 
monofilético, mas sua amostragem taxonômica é re-
lativamente pequena, com apenas 18 gêneros de um 
total de 49 aceitos (Santos, 2008).
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Rhagionidae distribui-se por todo o globo e, 
de acordo com Santos (2008), apenas cinco de seus 
gêneros são encontrados na Região Neotropical: 
Atherimorpha White, 1915, Sierramyia (Neorhagio) 
(Lindner) Kerr, 2010, Rhagio Fabricius, 1775, Pele-
corhynchus Macquart, 1850 e Chrysopilus Macquart, 
1826. Dentre eles, Chrysopilus constitui a maioria 
absoluta da diversidade de ragionídeos neotropicais 
(Santos & Amorim, 2007). Não há indicativos de que 
exista um subgrupo monofilético de Rhagionidae en-
dêmico dessa região, dado que há compartilhamento 

de vários gêneros presentes nesta e em outras regiões 
biogeográficas, notadamente no componente Gon-
dwânico (como proposto anteriormente por Santos, 
2008, e Amorim et al., 2009).

Nenhum dos poucos estudos acerca da morfolo-
gia comparada das terminálias masculina e feminina 
de Brachycera (Nagatomi & Iwata, 1976; Nagatomi, 
1984; Sinclair et al., 1994) propôs-se a investigar es-
pecificamente os gêneros de Rhagionidae com distri-
buição na Região Neotropical e nenhum deles o fez 
em um contexto filogenético explícito. O objetivo do 

Tabela 1: Lista dos exemplares analisados.

01. Atherix variegata. ♂. Coleção J.M. Aldrich. H.G. Dyag coletor. Mont. Big Timber. July 14, 1917 [MZUSP].
02. Atherix variegata. ♂. Det. A.E. Pritchard. Mineápolis, Minn. Miss. R. near “U”. May 25, 1922. Wm. E. Hoffmann [MZUSP].
03. Dasyomma sp. R. ♀. Det. B.R. Stuckenberg, 1968. Argentina, Tucuman, Tafi del Valle, R. Golbach col., 6/12‑XII‑1947 [MZUSP].
04. Dasyomma trivitattum. ♀. Argentina, Bariloche. Cerro Catedral. Lane, Coscaron & Capri. I.1962 [MZUSP].
05. Suragina sp. ♀. Mazandaran Prov. 9‑12‑VI‑1964 John Neal, IRAN, Camp 23, 150 km. W. of Bojnurd [MZUSP].
06. Atherimorpha lamasi. Holótipo. ♂. Est. do Rio, Itatiaia, Maromba, 8‑1946 [MZUSP].
07. Atherimorpha lamasi. Parátipo. ♀. Est. do Rio, Itatiaia, Maromba, 8‑1946 [MZUSP].
08. Atherimorpha lamasi. Parátipo. ♂. Est. do Rio, Itatiaia, Maromba, 8‑1946 [MZUSP].
09. Atherimorpha lamasi. Parátipo. ♀. BR/MG/Sapucaí-Mirim. Cidade Azul – 1.400 m. 6 SET 1953 – Trav. F. Pd. Pereira & Medeiros 

[MZUSP].
10. Atherimorpha lamasi. Parátipo. ♂. BR/MG/Sapucaí-Mirim. Cidade Azul – 1.400 m. 6 SET 1953 – Trav. F. Pd. Pereira & Medeiros 

[MZUSP].
11. Chrysopilus balbii. Holótipo. ♂. BRAZIL, Estado de São Paulo, Salesópolis, Estação Biológica Boracéia, 29/V/1968, Nelson Papavero 

col. [MZUSP].
12. Chrysopilus balbii. Parátipo. ♀. Estado de São Paulo, Ubatuba, Parque Estadual da Serra do Mar, 23°21’43”S e 44°49’22”W, 

24/I/2002, N.W. Perioto & eq. cols. [MZUSP].
13. Chrysopilus balbii. Parátipo. ♀. Estado de São Paulo, Ribeirão Grande, Pq. Est. Intervales, Barra Grande, 24°12’S e 24°32’S; 

48°03’W e 43°32’W, 10‑13/XII/2000, M.T. Tavares & eq. cols. [MZUSP].
14. Chrysopilus amoriensis. ♀. Fazenda Taperinha, Santarém, PA. Brasil. X‑XI, 1970. Exp. Perm. Amaz. [MZUSP].
15. Chrysopilus amoriensis. ♀. Porto Platon. Terr. Amapá BRASIL, 21.IX‑1957, J.Lane leg. [MZUSP].
16. Chrysopilus amoriensis. ♂. Fazenda Taperinha, Santarém, PA. Brasil. X‑XI, 1970. Exp. Perm. Amaz. [MZUSP].
17. Chrysopilus amoriensis. Holótipo. ♂. Kartabo, Guiana Britânica, IV/ 1921, Bromley col. [AMNH].
18. Sierramyia (Neorhagio) caligatus. Holótipo. ♂. México, Reserva El Triunfo, Sendero Mono, Jaltenango, 6.840 m, 15°39’N e 92°48’W, 

19‑22/VII/1997, Malaise trap, A. González col. [MZFC].
19. Sierramyia (Neorhagio) caligatus. Parátipo. ♀. México, Reserva El Triunfo, Sendero Mono, Jaltenango, 6.840 m, 15°39’N e 92°48’W, 

19‑22/VII/1997, Malaise trap, A. González col. [MZFC].
20. Sierramyia (Neorhagio) caligatus. Parátipo. ♀. México, Reserva El Triunfo, Sendero Mono, Jaltenango, 6.840 m, 15°39’N e 92°48’W, 

19‑22/VII/1997, Malaise trap, A. González col. [MZFC].
21. Sierramyia (Neorhagio) caligatus. Parátipo. ♂. México, Reserva El Triunfo, Sendero Mono, Jaltenango, 6.840 m, 15°39’N e 92°48’W, 

19‑22/VII/1997, Malaise trap, A. González col. [MZFC].
22. Sierramyia (Neorhagio) nagatomii. Holótipo. ♂. México:CHIAPAS. Reserva El Triunfo, Sendero Palo Gordo, Jaltenango, 19‑22.vii.1997. 

A. González Hdz., J.B. Woolley, L. Montoya CIB 97‑053. Trampa Malaise Altitud 6.400°m 15°39’22”N e 92°48’31”W [MZFC].
23. Sierrmayia (Neorhagio) nagatomii. Parátipo. ♀. México:CHIAPAS. Reserva El Triunfo, Sendero Palo Gordo, Jaltenango, 19‑22.vii.1997. 

A. González Hdz., J.B.Woolley, L. Montoya CIB 97‑053. Trampa Malaise Altitud 6.400°m 15°39’22”N e 92°48’31”W [MZFC].
24. Pelecorhynchus elegans. ♂. Chile, Los Angeles. Bio‑Bio, 15‑I‑1950 [MZUSP].
25. Pelecorhynchus sp. ♂. Valdivia, jan. 1966. [MZUSP].
26. Pelecorhynchus xanthopleura. ♂. Pucazrihue, Costa. Osorno, Chile. III.1968. A. Salgago [MZUSP].
27. Pelecorhynchus xanthopleura. ♀. El Castelo, Santiago, Chile. III.20/29‑X‑1964 [MZUSP].
28. Rhagio mystaceus. ♂. Det. H.J. Teskey. Lago Duncan, Nr. Rupert, Que. 12, 1969. J.F. McAlpine [MZUSP].
29. Rhagio mystaceus. ♀. Wakefield, QUE. 12‑V‑1965. K. Botte [MZUSP].
30. Rhagio vertebratus. ♀. Det. H.J. Teskey. Kentiville, N.S. July‑1924. R.P. Gorham [MZUSP].
31. Scaptia (Lepmia) molesta. ♀. Est. São Paulo, Cnatareira Chapadão 8.1946. Barreto col. [MZUSP].
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presente trabalho é cobrir parte dessa lacuna. Aqui, 
as terminálias masculina e feminina foram ilustradas 
e descritas de forma comparativa, o que permite re-
construir parte da história evolutiva das peças genitais 
de Rhagionidae desde o plano básico de Brachycera 
(Sinclair et al., 1994), apontando possíveis homolo-
gias e constituindo a base para uma análise filogenéti-
ca mais ampla. Além disso, uma hipótese filogenética 
preliminar foi obtida com o intuito de verificar como 
as características de terminália variam entre os Rha-
gionidae neotropicais.

Material e Métodos

Os espécimes examinados pertencem às coleções 
do Museu de Zoologia da Universidade de São Paulo, 
Brasil (MZUSP), do Museu de Zoologia “Alfonso L. 
Herrera” da Facultad de Ciencias de la Universidad 
Nacional Autônoma del México (MZFC) e do Ame-
rican Museum of Natural History, EUA (AMNH). A 
lista completa dos espécimes encontra-se na Tabela 1. 
As ilustrações das terminálias foram feitas a partir de 
lâminas permanentes e não permanentes. Para as lâmi-
nas não permanentes, os espécimes foram montados 

temporariamente em glicerina, em lâminas escavadas, 
que foram observadas com auxílio de microscópio 
com câmera clara. A lista de atributos foi elaborada 
no programa DELTA (Dallwitz et al., 2000) e funcio-
nou como base para a codificação e a construção da 
matriz de táxons versus caracteres. Além da observação 
direta dos espécimes, também foram levantados dados 
a partir da literatura (e.g., Nagatomi & Iwata, 1976; 
Nagatomi, 1984; Sinclair et al., 1994; Santos, 2006). 
A matriz foi analisada no software WINCLADA (Ni-
xon, 1999) através das opções busca heurística com 
1.000 réplicas e otimização do tipo ACCTRAN.

A terminologia adotada segue as propostas de 
Santos (2005, 2006) e Cumming & Wood (2009).

Resultados

Foram examinados 31 exemplares da infraordem 
Tabanomorpha (Tabela 1). As descrições morfológi-
cas das terminálias masculina e feminina dos gêneros 
de Rhagionidae distribuídos na Região Neotropical 
basearam-se em uma série de atributos estruturais, 
que constituíram a base para a codificação dos carac-
teres, listados na Tabela 2 e compilados na matriz de 

Tabela 2: Caracteres utilizados na análise filogenética.

Terminália masculina
01. Processo ejaculatório lateral: (0) ausente; (1) presente.
02. Comprimento do processo ejaculatório lateral: (0) muito longo, ultrapassando o limite proximal do gonocoxito; (1) longo, 

alcançando o limite proximal do gonocoxito; (2) curto.
03. Concavidade no tergito IX: (0) presente; (1) ausente.
04. Forma da extremidade distal do tergito IX: (0) com sulco proeminente na região anterior; (1) levemente sulcado na região anterior.
05. Esternito IX: (0) ausente ou fundido aos gonocoxitos; (1) presente e articulado com os gonocoxitos.
06. Comprimento do edeago: (0) curto, não ultrapassando o limite distal dos gonocoxitos; (1) atingindo ou ultrapassando o limite distal 

dos gonocoxitos.
07. Fusão dos tergitos IX e X: (0) ausente; (1) presente.
08. Apódema ejaculatório: (0) ultrapassando em muito os limites dos gonocoxitos; (1) muito próximo do limite dos gonocoxitos.
09. Apódemas gonocoxais: (0) presente; (1) ausente.
10. Comprimento dos apódemas gonocoxais: (0) reduzidos, não ultrapassando o limite proximal do gonocoxito; (1) atingindo o limite 

proximal do gonocoxito; (2) ultrapassando o limite proximal do gonocoxito.
11. Sulco ligando os apódemas gonocoxais ao gonocoxito: (0) pouco pronunciado; (1) muito pronunciado.
12. Guia edeagal: (0) ausente; (1) presente.
13. Disposição da guia edeagal: (0) até a porção mediana do edeago; (1) alcançando o limite distal do edeago.
14. Extensões endofálicas: (0) ausentes; (1) presentes.
15. Forma das extensões endofálicas: (0) pronunciadas; (1) reduzidas.
Terminália feminina
16. Forma dos cercos: (0) mais longo do que largo; (1) tão longo quanto largo; (2) mais largo do que longo.
17. Valva hipoginial: (0) ausente; (1) presente.
18. Quantidade de artículos no cerco: (0) dois; (1) um.
19. Forma da valva hipoginial: (0) afilada; (1) arredondada.
20. Forma da extremidade proximal da furca genital (esternito IX): (0) afilada; (1) arredondada; (2) bifurcada.
21. Lobo postero-ventral do cerco: (0) ausente; (1) presente.
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21 caracteres versus 12 táxons terminais, que incluem 
gêneros de Rhagionidae, grupos-externos escolhidos 
entre outras famílias de Tabanomorpha e também um 
Stratiomyidae (Tabela 3).

A análise filogenética da matriz resultou em 
duas árvores igualmente parcimoniosas, cujo consen-
so estrito tem 45 passos, índice de consistência global 
0,60 e índice de retenção global 0,55. Como o obje-
tivo do presente trabalho foi o de fazer uma análise 
comparativa das terminálias masculina e feminina de 
ragionídeos neotropicais, esse cladograma deve ser 
considerado apenas uma hipótese heurística a partir 
da qual podem ser discutidos aspectos importantes da 
morfologia das terminálias, que correspondem a um 
conjunto de dados com alto sinal filogenético entre os 
Insecta, em geral, e entre Diptera, em particular (e.g., 
Almeida & Ale-Rocha, 2010; Song & Bucheli, 2010).

A despeito da limitada amostragem de táxons 
terminais no cladograma da Figura 1, o padrão obtido 

Figura 1: Árvore de consenso estrito das duas árvores mais parcimoniosas obtidas a partir da análise da matriz de dados (Tabela 3). Ca-
racteres apresentados em retângulos pretos correspondem a estados de caráter únicos; em retângulos brancos, as homoplasias. Número de 
passos: 45. Índice de consistência: 0,60. Índice de Retenção: 0,55.

Tabela 3: Matriz de táxons por caracteres com grupos neotropi-
cais de Rhagionidae e os grupos-externos (Athericidae, Tabanidae 
e Stratiomyidae). Caracteres não aplicados são indicados por “‑”. 
Caracteres não observados são indicados por “?”.

Táxon 111111111122

123456789012345678901

Stratiomyidae 0?000100100?0?000?100

Scaptia sp. 10010110200?102111100

Atherix variegata 101?0010?01110001?001

Suragina sp. 101?0110?011101111001

Dasyomma sp. 101?0110?0??10201?201

Chrysopilus balbii 12010001000?0?0100010

Chrysopilus amoriensis 12010101000?0?0101010

Atherimorpha lamasi 1201110110100?0101110

Sierramyia nagatomii 100110001111110101110

Sierramyia caligatus 110010001011110101110

Rhagio mystaceus 0?0011011011110101110

Pelecorhynchus sp. 0?00100021110?0101010
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é congruente com algumas hipóteses levantadas para 
explicar a evolução de determinados aspectos morfo-
lógicos dos Rhagionidae (como discutido, por exem-
plo, em Santos, 2006 e Kerr, 2010). Isso demonstra 
que os caracteres de terminália masculina e feminina 
são fundamentais para se reconstruir as relações de pa-
rentesco e determinar os passos da história evolutiva 
dos ragionídeos.

Discussão

Sobre a terminália masculina

As terminálias dos Rhagionidae neotropicais 
foram comparadas com as de gêneros de Atherici-
dae (Figs. 2A, B) e Tabanidae (Figs. 2C, D), devido 
a proximidade filogenética desses grupos com os ra-
gionídeos, além do bem estabelecido monofiletismo 
do clado constituído por esses dois táxons (Wieg-
mann et al., 2000; Yeates, 2002; Kerr 2010). Foram 
também feitas comparações com o plano básico de 
Brachycera elaborado por Sinclair et al. (1994). O 
plano-básico da terminália masculina de Brachycera 
é caracterizado pela presença de um edeago composto 
por um apódema ejaculatório, processo endoedeagal 
e um saco espermático proeminente, além de um par 
de parâmeros que constituem uma placa sobre o con-
junto formado pelas peças constituintes do edeago. 
O saco espermático encontra-se, em geral, na porção 
medial dos segmentos da terminália masculina, pró-
ximo à região distal do apódema ejaculatório, dentro 
da placa parameral, e é circundado por dois escleritos 
que variam de tamanho, denominados processos eja-
culatórios laterais. O apódema ejaculatório insere-se 
na margem anterior do saco espermático, no interior 
da base da placa parameral. Na porção mais distal do 
apódema ejaculatório encontra-se o processo endoe-
deagal. O tergito IX encontra-se separado do ester-
nito IX.

Na base de Brachycera, o esternito IX forma 
uma placa triangular separada dos gonocoxitos (Ma-
tile, 1990; Sinclair et al., 1994). Essa característica se 
modifica tanto em Athericidae (aqui representado por 
Atherix variegata Walker, 1848) quanto em Tabanidae 
(Scaptia molesta Wiedemann, 1828), mostrados res-
pectivamente nas Figs. 2A e 2C. A separação entre o 
esternito IX e os gonocoxitos mantém-se na maioria 
dos Rhagionidae estudados. No entanto, em Chryso-
pilus e em Pelecorhynchus ocorre a fusão total ou par-
cial dos gonocoxitos com o esternito IX (Figs. 3A, C e 
4A, B). Apesar de compartilharem essa condição, ela 
provavelmente teve surgimento independente, uma 

vez que Chrysopilus e Pelecorhynchus não compõem, 
juntos, um grupo monofilético (Fig. 1), como discu-
tido por Kerr (2010). Além disso, a fusão dos gono-
coxitos com o esternito IX aparece em outros grupos 
de Diptera, como Eremoneura (Sinclair & Cumming, 
2006) e Asilidae (Dikow, 2009).

Em Athericidae, observa-se a presença de um 
par de extensões endofálicas (tradução para aedeagal 
tines) muito alongadas (Fig. 2A), condição esta tam-
bém observada em Tabanidae (Fig. 2C). De fato, a 
presença de extensões endofálicas longas pode ser vis-
ta como sinapomorfia de Athericidade + Tabanidae 
(Sinclair et al., 1994). Zloty et al. (2005) sugeriram 
que a presença de extensões endofálicas longas su-
portava o clado Oreoleptidae + Athericidade + Ta-
banidae. Dentro dos Rhagionidae neotropicais, essas 
estruturas sofrem grande redução em Rhagio e Sierra-
myia (Figs. 5C e 6A, C, respectivamente), e desapa-
recem em Chrysopilus, Atherimorpha e Pelecorhynchus 
(Figs. 3A, C; 4A, B; e 5A). Isso já havia sido discutido 
por Stuckenberg (1973). Para Kerr (2010), no entan-
to, não existem extensões endofálicas em Sierramyia 
ou Rhagio. Ele acredita ser falha a hipótese de Santos 
(2006) de que as estruturas presentes nesses dois gê-
neros são homólogas àquelas presentes na terminália 
de Athericidade + Tabanidae (e Bolbomyia, gênero 
tradicionalmente posicionado entre os Rhagionidae), 
apesar de declarar não ter analisado nenhum espé-
cime de Sierramyia. Aqui, seguindo a interpretação 
de Stuckenberg (1973), Sinclair et al. (1994) e San-
tos (2006), as extensões endofálicas de Athericidae, 
Tabanidae e Rhagionidae são consideradas homólo-
gas, com a hipótese filogenética apontando para uma 
redução do comprimento dessa estrutura entre os 
ragionídeos.

Em Athericidae + Tabanidae, o tergito IX en-
contra-se fundido ao tergito X e é sinapomorfia ine-
quívoca do clado (Zloty et al., 2005), não ocorrendo 
entre os Rhagionidae, nos quais estas placas encon-
tram-se separadas. Ainda nos Athericidae, os apóde-
mas gonocoxais, quando presentes, encontram-se re-
duzidos e profundamente inseridos no gonocoxitos, 
ou ausentes. Essa última condição não ocorre nem 
entre os Tabanidae, nem entre os ragionídeos, nos 
quais o apódema gonocoxal geralmente se estende até 
a margem proximal do gonocoxito ou mesmo além 
dela (Figs. 2C; 3A, B; 4A, B; 5A, C; 6A, C). Embora 
Stuckenberg (1973) considere presentes os apódemas 
gonocoxais em Athericidae, as observações feitas aqui 
demonstram que as estruturas apontadas por ele são, 
de fato, processos ejaculatórios laterais bastante alon-
gados, ultrapassando o limite distal dos gonocoxitos 
(Fig. 2A).
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Figura 2: Terminália masculina. A, B: Atherix variegata (Athericidae). A: Hipogígio, B: Epândrio. C, D: Scaptia sp. (Tabanidae). C: Hi-
pogígio, D: Epândrio. Abreviaturas: ap ej = apódema ejaculatório; ap gc = apódema gonocoxal; ap par = apódema parameral; ce = cerco; e = 
edeago; ee = extensões endofálicas; ge = guia edeagal (= placa ventral); gc = gonocoxito; gs = gonóstilo; par = parâmero; proc ej lat = processo 
ejaculatório lateral; proc en = processo endoedeagal; sac spm = saco espermático; t = tergito.
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Os apódemas paramerais são robustos em Athe-
ricidae (Fig. 2A). Esse estado se mantém em Rhagio 
e Atherimorpha, mas há redução desses apódemas em 
Chrysopilus e Sierramyia (Figs. 3A, C; 4A, C; 6A, C). 
Em Pelecorhynchus os apódemas estão fundidos me-
dialmente, uma condição autapomórfica do grupo 
(Fig. 4A).

Em Sierramyia e Atherimorpha observa-se a pre-
sença de uma placa dorsal ao edeago, denominada de 
guia edeagal (Nagatomi, 1984). Essa estrutura está 
ausente na descrição do plano básico de Brachycera 

feita por Sinclair et al. (1994), bem como em Stratio-
myidae (Fig. 7A) mas aparece nos dois outros grupos 
externos estudados (Athericidae e Tabanidae). Isso su-
gere que a guia edeagal seja uma convergência entre 
Sierramyia, Atherimorpha, Athericidae e Tabanidae, 
hipótese que só pode ser testada através de uma aná-
lise filogenética ampla de Tabanomorpha, utilizando 
uma grande amostragem de gêneros de ragionídeos e 
das outras famílias da infraordem.

Dentro de Rhagionidae, o grupo que apre-
senta o maior número de modificações em relação 

Figura 3: Terminália masculina de Rhagionidae. A, B: Chrysopilus amoriensis. A: Hipogígio, B: Epândrio. C, D: Chrysopilus balbii. 
C: Hipogígio, D: Epândrio. Abreviaturas: ap ej = apódema ejaculatório; ap gc = apódema gonocoxal; ap par = apódema parameral; ce = 
cerco; e = edeago; gc = gonocoxito; gs = gonóstilo; par = parâmero; proc ej lat = processo ejaculatório lateral; proc en = processo endoedea-
gal; sac spm = saco espermático; t = tergito.
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ao plano-básico de Brachycera é sem dúvida Pele-
corhynchus, o que tem levado vários autores (e.g., 
Woodley, 1989 e Kerr, 2010) a considerá-lo como 
gênero pertencente a uma família separada, Pele-
corhynchidae. Em Pelecorhynchus, os apódemas go-
nocoxais encontram-se muito modificados e adqui-
rem uma forma mais alongada e afilada (Fig. 4A), 
diferentemente de outros grupos de Rhagionidae. 
O saco espermático é muito reduzido e os apódemas 
paramerais não podem ser diferenciados dos parâ-
meros, o que pode significar a provável ocorrência 

de fusão dessas estruturas durante a evolução do 
grupo. Da mesma forma, não há gonóstilos robus-
tos quando comparados com outros ragionídeos 
(Fig. 4A). Apesar das modificações apresentadas 
por Pelecorhynchus terem levado alguns autores a 
propor que gênero seja deslocado para a família 
Pelecorhynchidae, estudos recentes apontam para a 
reinserção de Pelecorhynchus em Rhagionidae (como 
Stuckenberg, 2001 e Santos, 2006), especialmente 
com base na estrutura da sua terminália feminina, 
como discutido abaixo.

Figura 4: Terminália masculina de Pelecorhynchus sp. (Rhagionidae). A: Hipogígio, vista ventral, B: Hipogígio, vista dorsal, C: Epândrio 
(modificado de Nagatomi (1984)). Abreviaturas: ap ej = apódema ejaculatório; ap gc = apódema gonocoxal; ce = cerco; e = edeago; gc = 
gonocoxito; gs = gonóstilo; par = parâmero; t = tergito.
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Sobre a terminália feminina

É comum se considerar a existência de poucas 
variações na terminália feminina de Diptera. Aqui, 
quando Rhagionidae é comparado com os grupos-
-externos (Stratiomyidae, Athericidae e Tabanidae), 
pode-se notar que há caracteres da terminália femini-
na úteis para a identificação de gêneros (como é o caso 
de Pelecorhynchus, Fig. 9A) e espécies, devendo ser in-
cluídos em análises filogenéticas de diferentes níveis.

Tanto em Athericidae quanto em Tabanidae os 
cercos da terminália feminina possuem apenas um ar-
tículo (Fig. 8A‑C), ao passo que em todos os grupos 
de Rhagionidae investigados, os cercos possuem dois 
artículos (Figs. 9A‑C; 10A, B), o que vale também 

para outros gêneros não distribuídos na Região Ne-
otropical (Santos, 2006). A condição “cerco biarti-
culado” é provavelmente plesiomórfica e presente no 
plano básico de Diptera (Cumming & Wood, 2009), 
mantendo-se na base da infraordem Tabanomorpha 
e se modificando no clado Athericidae + Tabanidae.

A valva hipoginial encontra-se presente nos 
gêneros Suragina (Athericidade) e Scaptia (Tabani-
dae) (Fig. 8A, B) e em todos os ragionídeos estuda-
dos, exceto em Pelecorhynchus. Assim, a sua presença 
pode ser interpretada como condição ancestral em 
Rhagionidae (como demonstrado também por Naga-
tomi & Iwata, 1976), desaparecendo em Pelecorhyn-
chus. Nas valvas de Chrysopilus amoriensis (Bromley) 
Kerr, 2010 e Chrysopilus balbii Santos & Amorim, 

Figura 5: Terminália masculina de Rhagionidae. A, B: Atherimorpha lamasi. A: Hipogígio, B: Epândrio. C, D: Rhagio mystaceus. C: Hi-
pogígio, D: Epândrio. Abreviaturas: ap ej = apódema ejaculatório; ap gc = apódema gonocoxal; ap par = apódema parameral; ce = cerco; 
e = edeago; ee = extensões endofálicas; es = esternito; ge = guia edeagal (= placa ventral); gc = gonocoxito; gs = gonóstilo; par = parâmero; 
proc ej lat = processo ejaculatório lateral; proc en = processo endoedeagal; sac spm = saco espermático; t = tergito.
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2007, observa-se a presença de cerdas pronunciadas 
(Fig. 10A), características do gênero e úteis na iden-
tificação de suas espécies, como é o caso de C. bal-
bii, em que são observadas apenas duas longas cerdas 
em cada uma das valvas (Santos & Amorim, 2007). 
Outra estrutura de importância filogenética é a furca 
genital – como apontam Nagatomi & Iwata (1976), 

Santos (2005, 2006), Santos & Amorim (2007) e Kerr 
(2010) (Figs. 8A‑C; 9A‑D; 10A, B). Em alguns gru-
pos de Diptera, a furca genital tem importante papel 
funcional uma vez que mantém os ductos espermáti-
cos em sua posição anatômica (Lewis & Dice, 1988).

Os autores que defendem o posicionamen-
to de Pelecorhynchus na família Pelecorhynchidae 

Figura 6: Terminália masculina de Rhagionidae. A, B: Sierramyia calligatus. A: Hipogígio, B: Epândrio. C, D: Sierramyia nagatomii. 
C: Hipogígio, D: Epândrio. Abreviaturas: ap ej = apódema ejaculatório; ap gc = apódema gonocoxal; ap par = apódema parameral; ce = cer-
co; e = edeago; ee = extensões endofálicas; ge = guia edeagal (= placa ventral); gc = gonocoxito; gs = gonóstilo; par = parâmero; proc ej lat = 
processo ejaculatório lateral; proc en = processo endoedeagal; sac spm = saco espermático; t = tergito.
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apontam como autapomorfia da família a presença 
de uma evaginação do primeiro artículo do cerco, 
denominada lobo póstero-ventral (Woodley, 1989), 
provavelmente relacionada ao direcionamento dos 
excrementos (Stuckenberg, 2001). No entanto, 
apesar de muito pronunciado em Pelecorhynchus, 
o lobo póstero-ventral não é exclusivo do gênero, 

podendo ser observado em todos os Rhagionidae 
neotropicais (Figs. 9A‑D; 10A, B). Santos (2006) 
já havia discutido a respeito dessa estrutura em ou-
tros gêneros da família, o que indica que ela está 
presente desde o ancestral comum de todos os 
Rhagionidae, com reduções em alguns grupos mais 
derivados.

Figura 7: Beris sp. (Stratiomyidae). A, B: Terminália masculina. A: Hipogígio, B: Epândrio. C: Terminália feminina, vista ventral (mo-
dificado de Nagatomi & Iwata (1978)). Abreviaturas: ap ej = apódema ejaculatório; ap gc = apódema gonocoxal; ce = cerco; es = esternito; 
gc = gonocoxito; gs = gonóstilo; par = parâmero; t = tergito.
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Considerações finais

A análise das terminálias masculina e feminina 
dos Rhagionidae neotropicais demonstra que a família 
possui um grande número de modificações com rela-
ção ao plano básico de Brachycera. Isso é interessante 
uma vez que o registro fóssil dos ragionídeos é antigo 
(Mostovski & Jarzembowski, 2000; Kraemer & Nel, 
2009), o que os colocaria muito próximos à origem 
dos Diptera, apesar de Rhagionidae ser um grupo bas-
tante derivado quando consideradas a sua morfologia, 
principalmente das terminálias masculina e feminina, 
e as suas relações de parentesco com os demais díp-
teros. Assim, duas interpretações são possíveis: ou os 
Diptera diversificaram-se de maneira explosiva no iní-
cio do Mesozóico (no Triássico Inferior, há pelo me-
nos 250 milhões de anos) ou eles se originaram muito 

tempo antes, ainda no Paleozóico, no Permiano (entre 
251 e 299 milhões de anos) ou mesmo no Carboní-
fero (entre 359 e 299 milhões de anos) (Amorim & 
Silva, 2002; Santos, 2008), apesar de os fósseis indica-
rem idades mais recentes. De acordo com Wiegmann 
et al. (2011), os Diptera teriam sofrido três episódios 
de rápida radiação: Diptera inferiores (220 milhões de 
anos), Brachycera inferiores (180 milhões de anos) e 
Schizophora (65 milhões de anos).

Na Região Neotropical houve uma grande di-
versificação entre os Rhagionidae, com ênfase no gê-
nero Chrysopilus, encontrado desde o sul da América 
do Sul até as fronteiras com a região Neártica, ao norte 
do México. A grande diversidade morfológica neotro-
pical impede que o trabalho se esgote sem antes se 
fazer uma revisão aprofundada de todos os gêneros de 
Rhagionidae, algo fora do escopo do presente artigo. 

Figura 8: Terminália feminina. A: Suragina sp. (Athericidae), vista ventral. B: Dasyomma sp. (Athericidae), vista ventral. C: Scaptia sp. 
(Tabanidae), vista ventral. Abreviaturas: ce = cerco; es = esternito; hip val = valva hipoginial; t = tergito.
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Figura 9: Terminália feminina de Rhagionidae. A: Pelecorhynchus sp., vista ventral. B: Atherimorpha lamasi, vista ventral. C: Sierramyia 
caligatus, vista ventral. D: Sierramyia nagatomii, vista ventral. Abreviaturas: ce = cerco; es = esternito; hip val = valva hipoginial; lpv = lobo 
posteroventral; org sens = órgão sensorial; t = tergito.
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Assim, para resolver outras questões filogenéticas en-
tre os Rhagionidae, e dessa família com os demais gru-
pos da infraordem Tabanomorpha, é necessária uma 
análise filogenética robusta, envolvendo um número 
muito maior de táxons e de caracteres. No entanto, o 
estudo da morfologia comparada da terminálias, tan-
to masculina quanto feminina, como proposto aqui, 
pode funcionar como base para análises mais amplas, 
provenientes não só das peças reprodutoras, mas tam-
bém de outros conjuntos de dados morfológicos com 
forte sinal filogenético (como peças bucais, escleritos 
torácicos e venação alar).

Resumo

Apresentamos uma investigação comparativa da 
morfologia das terminálias masculina e feminina de 

gêneros da família Rhagionidae (Diptera, Brachyce-
ra, Tabanomorpha) com distribuição neotropical. 
Partindo do plano básico de Brachycera, hipóteses de 
homologias entre as peças reprodutivas foram anali-
sadas em um contexto comparativo. Os resultados su-
gerem que as condições presentes em Rhagionidae são 
no geral muito modificadas quando comparadas com 
o ancestral comum mais recente de Brachycera. Este 
trabalho apresenta uma hipótese filogenética heurís-
tica cujos resultados podem servir como base para o 
entendimento da grande diversificação morfológica 
das terminálias masculina e feminina dos ragioníde-
os, apontando para a solução de algumas controvérsias 
a respeito da morfologia das estruturas reprodutivas 
do grupo.

Palavras-Chave: Brachycera; Diptera; Morfologia; 
Neotropical; Rhagionidae; Terminália.

Figura 10: Terminália feminina de Rhagionidae. A: Chrysopilus balbii, vista ventral. B: Rhagio mystaceus, vista ventral. Abreviaturas: ce = 
cerco; es = esternito; hip val = valva hipoginial; lpv = lobo posteroventral; org sens = órgão sensorial; t = tergito.
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