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RESUMO

Cochliomyia macellaria (Diptera: Calliphoridae) é um componente im-
portante da entomofauna necréfila da América do Sul. Esta espécie tem im-
porténcia médico-veterindria por seus habitos hemissinantrépicos, podendo
veicular enteropatégenos, além de determinar mifase secunddria nos animais
e no homem. Cochliomyia macellaria era aparentemente abundante entre
os dipteros califorideos, embora esta espécie tenha diminuido notadamente
em freqiiéncia na dltima década, fenémeno este associado a introdugao de
moscas varejeiras do género Chrysomya, originariamente ocorrendo no Velho
Mundo. O objetivo deste estudo foi analisar a dindmica de populagoes expe-
rimentais de Co. macellaria aplicando o formalismo teérico desenvolvido por
Prout & McChesney (1985), que modela o crescimento populacional depen-
dente da densidade. Este modelo incorpora dois componentes importantes de
aptidao, fertilidade e sobrevivéncia, na deducio da dindmica populacional.
Foram estabelecidas 30 densidades, variando de 100 a 3000 ovos para uma
quantidade fixa de meio artificial (100g). Larvas e adultos foram mantidos em
sala com fotoperiodo de 12 horas, temperatura de 25° C e umidade relativa
de 60%. A dependéncia da fertilidade e sobrevivéncia sobre o namero de ovos
foi descrita por regressdes linear, exponencial e hiperbélica. Os parametros
obtidos por estas regressdes foram incorporados & equagao de diferencas fini-
tas nyyy = 3 F(ny)S(n)n,. Os resultados obtidos por esta equagao para Co.
macellaria foram comparados aos de Chrysomya megacephala e C. putoria,
bem como discutidas as implicacdes da dindmica populacional de espécies de

califorideos nativas e introduzidas.
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ABSTRACT

Cochliomyia macellaria (Diptera: Calliphoridae) is an important com-
ponent species in the community of necrophagous diptera. This blowfly is
known to produce myiasis in humans and other animals, and has also been
shown to be a mechanical carrier of enteropathogens. Cochliomyia macellaria
is thought to have been a common species among calliphorid flies, although
its numbers have sharply decreased in the last decade, apparently due to
the introduction of other blowfly species of the genus Chrysomya, previously
restricted in distribution to the Old World. The objective of this study was
to analyse the dynamics of experimental populations of Co. macellaria with
a model developed by Prout & McChesney (1985), which describes density-
dependent population growth. This model incorporates two important com-
ponents of fitness, fertility and survival, in a finite difference equation that al-
lows the deduction of the population dynamics. Thirty egg densities, varying
from 100 to 3000 eggs, were established on a fixed amount of food (100g).
Larvae and adults were kept in constant photoperiod (12L:12D), temperature
of 25 °C, and relative humidity of 60%. Linear, exponencial, and hiperbolic
regressions were fitted to describe the dependence of fertility and survival on
egg density. The parameters obtained from the regressions were incorpora-
ted into the equation n,; = ;F(n,)S(n;)n,. The results obtained with the
application with this equation for Co. macellaria were compared to those for
Chrysomya megacephala and C. putoria. The implications of these findings

for the dynamics of native and introduced blowflies are discussed.



iNDICE

1. INTRODUGAO .ot 1
2. REVISAO DA LITERATURA ....oouirtreeee e 7
3. MATERIAL E METODOS . .\ttt e e 11
3.1 MANUTENGAO DAS COLONIAS EM LABORATORIO. .............. 11
3.2 MODELO MATEMATICO . ..ottt e 13
3.3 APLICAGAO DO MODELO MATEMATICO E ANALISE

ESTATISTICA . ettt e e e 15
4. RESULTADOS ..ttt ittt e e e e i, 19
5. DISCUSSAO .ottt e e 44
6. CONCLUSOES . .ottt 52
7. LITERATURA CITADA .ottt e e, 53

vi



1. INTRODUGAO

As moscas do género Cochliomyia da familia Calliphoridae sio nativas
do Novo Mundo, sendo representadas por quatro espécies, viz. Co. minima
(Shannon), Co. aldrichi (Del Ponte), Co. macellaria (Fabricius) e Co. homi-
nivoraz (Coquerel). Das quatro espécies, Co. hominivoraz é a tinica obriga-
toriamente parasita de tecidos vivos, ou seja, causadora de mifase primaria
(Guimaraes ei al., 1983; Dear, 1985). Cochliomyia macellaria (Fabricius,
1775) possui ampla distribuicao geografica, sendo encontrada desde Quebec
no leste do Canada até a Argentina e Chile, e por toda regido das Antilhas
e Ilhas Galdpagos (James, 1970; Dear, 1985). Cochliomyia macellaria foi
assinalada no Brasil para os estados do Parani, cidade de Curitiba (Ferreira,
1978), Bahia e Espirito Santo (Guimaraes et al., 1978), Sao Paulo, cidade de
Campinas (Linhares, 1981), Minas Gerais, Belo Horizonte (Madeira et al.,
1982), Goias, Goiania (Ferreira, 1983) e Rio de Janeiro (D’Almeida & Lopes,
1983). |

Cochliomyia macellaria é considerada uma espécie hemissinantrépica,
ou seja, adapta-se as condi¢bées ambientais modificadas pelo homem, e os
adultos sao atraidos preferencialmente por iscas de peixe_s e figado em es-
tado de decomposicao (Ferreira, 1978; Linhares, 1981; D’Almeida & Lopes,
1983). Cochliomyia macellaria ¢ ainda considerada um indicador forénsico,
por ser usada como datadora de cad4veres humanos (Greenberg, 1971; Liu
& Greenberg, 1985). A importincia médica, veterinaria e sanitaria de Co.
macellaria, deve-se principalmente ao fato das larvas causarem mifase se-
cundaria nos animais ou no homem e, considerando o héibito dos adultos se-

rem comunicativos, pousar em dejetos e matéria orginica em decomposicio,



contribuirem na transmissao e disseminagao de patégenos para o alimento
humano (James, 1970; Greenberg, 1971, 1973).

Cochliomyra macellaria, como a maloria das espécies de califorideos da
fauna nativa, viz. Hermilucilia semidiaphana (Rondani), Hemilueilia segmen-
taria (Fabricius), Compsomyiops fulvierura (Robineau-Desvoidy), Myoluci-
lia fulvinota (Walker), Paralucilia spp, Phaenicia ezimia (Wied.), Phaenicia
sericata (Meigen), Phaenicia cuprina (Wied.), utiliza a carcaca como uni-
dade natural para desenvolvimento das formas imaturas, na qual os dipteros
necrofagos depositam seus ovos ou larvas. A oviposicao é feita préxima dos
orificios naturais e pelagem dos animais, locais com baixa intensidade de
luz e umidade (James, 1970). E neste ambiente que as fémeas copulam e
alimentam-se dos liquidos drenados da carcaga, fonte altamente protéica uti-
lizada para desenvolvimento dos oécitos (Kitching, 1981). Desta forma, as
larvas de Co. macellaria, como as das demais espécies de dipteros necréfagos,
desempenham papel importante na decomposi¢ao de carcacas.

As varias espécies de dipteros necréfagos nao utilizam a carcaca de
forma homogénea, mas coexistem, pois aparentemente tendem a explorar
de forma diferente os recursos oferecidos pelas carcacas (Denno & Cothran,
1975). Estas espécies mostram um padrio de sucessio, que consiste de uma
seqiiéncia de colonizacao e substituicio de espécies em comunidades efémeras,
provocado pelas condigbes naturais ou por intermédio do homem {Connell &
Slatyer, 1977}. Durante o processo de sucessio, os artrépodes distribuem-se
em diferentes comunidades biocenéticas, viz. necréfagas, sapréfagas, der-
matdfagas e ceratéfagas, incluindo também seus predadores e parasitas (Nu-
orteva, 1977). |

O padrao de sucessao observado nas comunidades de artrépodes é muito



semelhante na Europa e Australia para os principais grupos de insetos (Nuor-
teva, 1977}. Ao contrdrio do que ocorre nas zonas temperadas, onde existem
estu.dos detalhados sobre a estrutura de comunidade de dipteros necréfagos,
pouco se conhece da estrutura da comunidade destes dipteros no Brasil, e os
estudos existentes, sdo esporadicos e voltados para determinacio do indice
de sinantropia. Os dados existentes, ainda que limitados, sugerem, todavia,
que Co. macellaria seja uma importante componente da fauna nativa de
dipteros necréfagos. Segundo Guimardes et al. (1978:55), Co. macellaria
mostrou-se muito abundante em coletas realizadas no sul da Bahia e norte
do Espirito Santo em 1971 e 1972. Resultados semelhantes foram obtidos
por Ferreira (1983) em estudos de campo conduzidos na cidade de Goiania,
estado de Goids, em 1975-1976, onde Co. macellaria representava 77,13% da
populagao de califorideos.

Na década passada foram introduzidos no Brasil califorideos do género
Chrysomya, incluindo C. albiceps, C. megacephala e C. putoria (Guimaraes
et al. (1978), espécies até entdo restritas em sua distribuicio aos trépicos
e sub-trépicos do Velho Mundo {Zumpt, 1965). Em 1975 foi detectado em
Curitiba, Parand, um grande ndmero de exemplares de C. putoria {Wied.)
[(= C. chloropyga forma putoria| (Imbiriba, et al., 1977). Posteriormente,
Guimaraes et al., (1978) registraram a presenca de C. putoria, C. albiceps
(Wied.) e C. megacephala (Fabr.) nas cidades de Campinas, Sio Paulo e
Santos, estado de Sao Paulo. Entre 1978 e 1979 C. putoria foi detectada nos
estados da Bahia, Rio Grande do Sul, Mato Grosso do Sul, Pari e Santa Ca-
tarina. Chrysomya putoria, C. albiceps e C. megacephala, foram detectadas
em Uniao da Vitéria, Parand, em 1979 e C. putoria e C. albiceps em Itiquira,

Mato Grosso do Sul, no mesmo ano. Estas espécies dispersaram-se rapida-



mente apos a sua introducao (Guimaraes et al., 1979). Das trés espécies de
Chrysomya, C. putoria foi a espécie que alcancou o maior indice de dispersao,
cerca de 5000km em 5 anos. Chrysomya megacephala, que aparentemente in-
vadiu o territério brasileiro juntamente com C. putoria e C. albiceps pelo
estado de Sao Paulo, dispersou cerca de 500km, restringindo-se todavia ao
longo da costa brasileira. Atualmente, C. megacephala é assinalada a mais
de 1000km da costa brasileira (A. P. Prado, IB, UNICAMP, 1992, comu-
nicagao pessoal). Chrysomya albiceps foi a espécie com menor capacidade de
dispersao {Prado & Guimaraes, 1982). Chrysomya megacephala foi a tnica
espécie a atingir os Estados Unidos da América (Greenberg, 1988).

As espécies de Chrysomya introduzidas no Brasil além de terem se dis-
persado de forma notavel (Prado & Guimaraes, 1982), tiveram um impacto
sobre a comunidade nativa de dipteros necréfagos, aparentemente deslocando
espécies como Co. macellaria e Phaenicia eximia (Guimaraes et al., 1979:252;
Prado et al., 1982:229; Ferreira, 1983:199; Guimaraes, 1984:10; Greenberg e
Szyska, 1984:504). Em particular, Co. macellaria foi, aparentemente, a
espécie que mais sofreu com a introducio das espécies de Chrysomyﬁ. Entre
1975 e 1976, Co. macellaria, representava 77.13% da populacao de cali-
forideos, declinando entretanto esta percentagem drasticamente para 3,88%
no periodo 1978-1979 na cidade de Goiania, estado de Goias (Ferreira, 1983).
Fenémeno semelhante foi observado em San Ramon, Peru, onde a fregiiéncia
de Co. macellaria decresceu de 89% para 0,2% em apenas oito meses (Gre-
enberg & Szyska, 1984).

O aparente deslocamento de Co. macellaria com a introdugao das
espécies de Chrysomya em localidades fisiograficamente distintas como

Goiania, em Goias (Ferreira, 1983) e San Ramon no Peru (Greenberg e



Szyska, 1984), indica que este fenémeno ocorre independente da 4rea ge-
ografica, e pode estar assoclado a interacdes ecolégicas de Co. macellaria
com as espécies invasoras. Diversos autores ja atentaram para esta possi-
bilidade {Guimaraes et al., 1979; D’Almeida e Lopes, 1983; Ferreira, 1983;
Guimaraes, 1984), sendo que Guimaraes et al. (1979:252) explicitamente
postularam que " C. chloropyga |= C. putoria] presumably plays an ecologi-
cal role roughly similar to thai of Cochliomyia macellaria (Fab.) and the
species are in intensive intraspecific competition”.

A introducgao de espécies exdticas e o deslocamento de espécies nativas
sao fenémenos complexos que nao resultam de um tnico fator, e envolvem
interacoes ecoldgicas ao nivel da comunidade (Groves & Burdon, 1986). To-
davia, a compreensao de processos ao nivel de comunidade requer uma anélise
dos mecanismos que determinam a dinAmica populacional das espécies na co-
munidade (Witteman et al., 1990). Em nosso laboratério, foi iniciada uma
linha de trabalho com o objetivo de investigar a estrutura de comunida-
des de dipteros necréfagos, em particular da familia Calliphoridae, incluindo
espécies nativas e introduzidas. Nossos esfor¢os iniciais dirigiram-se 4 com-
preensao da biologia larval e dindmica populacional das espécies do género
Chrysomya e também de Co. macellaria. Os resultados preliminares indicam
que, tanto em C. putoria quanto em C. megacephala, diversas caracteristicas
biondémicas dos adultos incluindo fertilidade e sobrevivéncia, dependem da
densidade larval (Reis et al., 1992; Ribeiro et al., 1992a,b). Nossos estudos
demonstraram ainda que estas duas espécies apresentam uma dinidmica nio-
linear complexa, com ciclo limite de dois pontos (Godoy et al., 1992; Von
Zuben et al., 1992).

O presente estudo da prosseguimento a nossa linha de trabalho, e tem



como objetivo a andlise da dinimica de populagoes experimentais de Co. ma-
cellaria. Especificamente é analisada a relagao entre a aptidao, estimada pela
sobrevivéncia e fertilidade, e a densidade na fase larval e suas conseqiiéncias
para a regulagao populacional em Co. macellaria. As caracteristicas quali-
tativas da dindmica populacional de Co. macellaria sao deduzidas a partir
do modelo matemadtico desenvolvido por Prout & McChesney (1985) e com-

paradas aos resultados obtidos para C. putoria e C. megacephala.



2. REVISAO DA LITERATURA

A familia Calliphoridae é constituida por duas sub-familias, Chrysomyi-
mnae e Calliphorinae, cujos imaturos podem determinar a formacéao de mifases
nos animais ou no homem (Guimaraes et al., 1983). Os danos determina-
dos pelas larvas dos califorideos nos animais domésticos podem ter sérias
conseqiéncias. A infestacdo dos animais ocorre praticamente em todos os
paises, assumindo vdrias formas de acordo com o animal atacado e con-
sequentemente a espécie envolvida {Norris, 1959; Leclercq, 1990). Além
destes aspectos, as larvas fazem uso de carcacas e outros tipos de matéria
organica em decomposicao para seu desenvolvimento. Os adultos podem vei-
cular mecanicamente patégenos de matéria orginica em decomposicao para
o alimento humano (James, 1970; Greenberg, 1971). Por todos estes moti-
vos, as moscas-varejeiras sao consideradas insetos importantes do ponto de
vista médico-veterindrio e econdmico, mas também pela eliminacio de grande
parte das carcagas disponiveis naturalmente (James, 1970).

A sub-familia Chrysomyinae contém o género Cochliomyia represen-
tado por quatro espécies, das quais Co. hominivorax (Coquerel, 1858} e Co.
macellaria (Fabricius, 1775} sdo espécies nativas do Novo Mundo. Especifi-
camente, Co. macellaria possui ampla distribuicdo, sendo encontrada desde
Quebec no leste do Canadd até a Argentina e Chile, e por toda regiao ociden-
tal das ilhas Galdpagos (James, 1970; Dear, 1985). Os primeiros estudos da
biologia de Co. macellaria foram realizados por Cushing & Patton (1933) e
Laake (et al., 1936). Nesta época, era comum confundir Co. macellaria com
Co. hominivoraz, a primeira considerada como sendo produtora de miiase

secundaria, portanto sapréfita, e a segunda, obrigatoriamente causadora de



mifase primaria (Greenberg, 1971; Guimaraes et al., 1983).

A nao distin¢ao taxondmica entre Co. hominivoraz e Co. macella-
rig era.prejudicial do ponto de vista médico-veterindrio, pois as larvas de
Co. hominivorar sao de hébitos biontéfagos, ao passo que Co. macella-
ria é necréfaga, e raramente tende a ser necrobiontéfaga (Greenberg, 1971;
Leclercq, 1990). A situacio taxondmica destas espécies foi solucionada por
Laake et al. (1936), que demonstraram diferencas morfolégicas nos estagios
larvais de Co. hominivoraz e Co. macellaria, esclarecendo assim definitiva-
mente as possiveis duvidas que eventualmente poderiam surgir entre estas
espécies.

A maior parte dos estudos com o género Cochliomyia tém sido realiza-
dos com Co. hominivorazr, sendo que existem relativamente poucos trabalhos
feitos com Co. macellaria. Denno & Cothran {1975) investigaram as relagbes
de insetos adultos que exploram carcacas como fonte alimentar em beneficio
proprio, mas também para o desenvolvimento dos seus estigios imaturos,
concluindo que Co. macellaria tem preferéncia por carcagas de maior ta-
manho, e experimentalmente é a dltima espécie, dentro dos califorideos, na
SUCESSA0 a ocupar as carcacas.

O conhecimento sobre a biologia de Co. macellaria provém, na sua
maioria, de estudos de levantamentos faunisticos e de sinantropia realiza-
dos por Ferreira (1978; 1983), Linhares (1981), D’Almeida & Lopes (1983),
D’Almeida et al. (1991) e Mendes (1991).

Estudos de distribui¢do sazonal e altitudinal de espécies de califorideos
de importancia médica bem como preferéncia por iscas, abundéncia sazonal,
sinantropia e endofilia com descricao dos imaturos e suas taxas de desenvol-

vimento, foram realizados no Peru, destacando que Co. macellaria é mais



fortemente atraida por peixe, figado e fruta, estes dois dltimos com menos
intensidade, que fezes humanas. Em San Ramon a 1000m de altitude, Co.
macellaria apresenta pico de atividade entre 11:00 e 14:00 horas, declinando
a medida que a luz do sol diminui. A 200m de altitude, Co. macellaria tem
seu pico de atividade alterado para as 14:00 horas, nio sendo mais observada
apos as 15:30 horas (Greenberg & Szyska, 1984; Baumgartner & Greenberg,
1985).

O crescimento da civilizagdo humana a olhos vistos, e consegiientemnente
a proliferacao de lixos e restos de matéria orginica, ampliam sobremaneira a
. disponibilidade de nichos para insetos sinantrépicos. Juntamente com estes
fatores, os insetos prosperam com a intensa domesticacio de animais nas zo-
nas urbanas e cidades. Nos supermercados, acougues e {eiras livres é muito
comum a exposicao de alimentos consumidos pelo homem que os insetos
partilham por perfodos efémeros, na busca de uma fonte extra de proteinas
para maturagao dos oécitos (Kitching, 1981). Nessa atividade pela busca de
novas fontes de alimento, as espécies de califorideos em primeiro lugar e os
sarcofagideos em segundo lugar, tém sido usados em estudos de Entomolo-
gia Forense, disciplina ainda incipiente em nosso meio, como indicadores na
datacao do tempo decorrido pés-morte.

Mais recentemente, tém sido abordados alguns aspectos da biclogia
de Co. macellaria no que se refere ao tempo de desenvolvimento dos ins-
tares larvais, bem como as caracteristicas morfolégicas dos ovos, larvas e
pupas (Greenberg & Szyska, 1984; Liu & Greenberg, 1985). Dentre as
varias espécies de califorideos, Chrysomya rufifacies {(Macquart), Calliphora
livida (Hall), Phaenicia coeruleiviridis (Macquart), Lucilia illustris (Meigen),

Phormia regina (Meigen), Calliphora vieina (Robineau-Desvoidy), Phaenicia



sericata (Meigen), Chrysomya putoria (Wiedemann), Calliphora peruviana
(Robineau-Desvoidy), Phaenicia cuprina (Wiedemann), Phaenicia ezimia
(Wiedemann), Phaenicia tbis (Shannon), e Cochliomyia macellaria (Fabri-
cius}, tém sido usadas como indicadores forénsicos na elucidagio da possivel
data da ocorréncia de crimes. E nesse sentido que mais recentemente Co.
macellaria tem recebido atencdo, no que se refere a sua biologia e morfo-
logia larval, destacando-se principalmente o tempo de desenvolvimento da
fase de ovo até a fase de adulto, em diferentes regimes de temperaturas.
Para esta nova situagao, é extremamente importante saber com exatidao os
varios tempos de desenvolvimento das larvas submetidas a diferentes regimes
de temperatura (Nuorteva, 1977; Liu & Greenberg, 1985; Greenberg, 1985,
1991). |

Estudos sobre a biologia de Co. macellaria tém sido desenvolvidos,
recentemente, na Universidade Federal Rural do Rio de Janeiro, no que se
refere a tempo de desenvolvimento larval em diferentes dietas e temperaturas.
Além desse aspecto, tem sido testado o potencial reprodutivo das fémeas

submetidas as diferentes dietas e temperaturas (Silva, 1990).
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3. MATERIAL E METODOS

3.1 Manutencido das Colonias de Co. macellaric em Laboratério

Os exemplares de Co. macellaria utilizados neste estudo foram cole-
tados no campus da Universidade Estadual de Campinas, Campinas, Sao
Paulo, com auxilio de pucd e de armadilhas, usando como isca carcaca de
peixes, devido & preferéncia de C. macellaria por este tipo de substrato (Ri-
beiro, 1990; em preparo). Os adultos foram entdo acondicionados em gaiolas
e mantidos em sala com temperatura controlada, e constituiram a geracio
parental deste estudo.

O efeito da densidade larval sobre a fertilidade e sobrévivéncia de Co.
macellaria e suas conseqiiéncias para a dindmica populacional, foram estu-
dados utilizando os descendentes da geracio Fy, por tratar-se de progénie de
uma geragao cujo ciclo completo ocorreu em condicoes de laboratério. Fo-
ram utilizadas 30 densidades de ovos, iniciando-se com 100 ovos e concluindo
com 3000 ovos para uma quantidade fixa de meio (100g). A manutencao das
larvas para obtencao dos dados do experimento, bem como das larvas que
foram utilizadas na manutencio das colénias de cujos adultos foram obtidos
os descendentes, geracdo F, foi feita em meio artificial descrito por Leal et al.
(1982}, constituido de 100g de leite em po, 100g de levedura, 2g de Nipagin,
5g de caseina, 20g de agar e 1000 ml de 4dgua destilada.

Para cada densidade foi feita uma replicata. Em todo o experimento foi
utilizada a geracao F; de Co. macellaria. Os adultos de Calliphoridae tém
como hdbito depositar seus ovos agregados por uma substincia cimentante,
que, aparentemente, impede o dessecamento dos ovos e propicia um maior

numero de imaturos. Para facilitar a manipulacao dos ovos de Co. macel-
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laria, for usado Hipossulfito de Sodio a 1%, uma substincia que atua sobre
o ”cimento” permitindo assim que se manipule os ovos para a contagem das
densidades desejadas.

O procedimento bem como as etapas seguidas para estudo da geracio
F, de Co. macellaria experimentalmente, foram como segue: o substrato
para obtengao das desovas da geragio F; foi carne moida. Por um periodo
de duas horas, a carne moida ficou exposta na gaiola para que houvgése
a postura. Apos este periodo, os ovos foram separados e pincelados com
Hipossulfito de Sédio a 1% para que a desova desagregasse. Os ovos foram
contados com uma replicata para as densidades desejadas e transferidos para
uma quantidade fixa de meio (100g), permanecendo aj até o momento em
que as larvas iniciavam o abandono do meio para pupariar.

Ao final do desenvolvimento larval, os frascos contendo as pré-pupas
foram transferidos para embalagens pldsticas maiores, em cujo fundo foi co-
locada maravalha para que o processo de pupariacio ocorresse naturalmente.
Apés a emergéncia, a maravalha foi peneirada e contado o ntmero de lar-
vas Ls e L3 mortas, pupas e pupdrios para que se determinasse a taxa de
sobreviveéncia.

Em um periodo pés-emergéncia de cinco dias, foi oferecida aos adul-
tos, durante cinco dias consecutivos, uma dieta rica em proteinas (figado
bovino) como fonte suplementar para que se completasse a oogénese. Os
dipteros anautégenos necessitam dessa fonte suplementar de proteinas, pois
os corpos gordurosos incorporados durante a fase de larva, nao sio suficien-
tes para completar o ciclo gonotréfico (Avancini & Prado, 1986; Linhares,
1988). Normalmente, estes adultos eram mantidos com uma dieta composta

basicamente de agtcar, leite em pd e 4gua. Uma amostra de trinta fémeas
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escolhida aleatoriamente, foi dissecada em solucao fisiolégica e os ovos con-
tados, determinando-se assim a ferfilidade dos adultos. Adultos e larvas
foram mantidos em sala com fotoperiodo de 12 horas, temperatura de 25° C

e umidade relativa de 60%.

3.2 Modelo Matematico
No modelo matematico de Prout & McChesney (19835; ver também
Prout, 1980, 1984), a fertilidade (F") e a sobrevivéncia (S), dois componentes
do ciclo biolégico dependentes da densidade, ou seja, do nimero de imaturos
{ovos ou larvas), sdo empregados para deduzir a dindmica de populacdes
mantidas em regime de gera¢des discretas. A equagao que modela a dinamica

populacional tem a seguinte forma,

o %F(nt)S(m)nt, (1)

onde a fertilidade F(n;) e a sobrevivéncia S(n;) sao funcoes decrescentes do
nimero de imaturos (n;) na geragao t. O fator de 1/2 indica que a metade dos
sobreviventes sao fémeas. A dependéncia da fertilidade e sobrevivéncia sobre
o numero de ovos (ou larvas) pode ser estimada por funcdes analiticas tais
como as fungoes linear, exponencial e hiperbélica {Luenberg, 1979; Edelstein-
Keshet, 1988).

A equagao (1) é uma equagio de diferengas finitas nao-linear de primeira
ordem, pois envolve o produto de duas funcdes do niimero de imaturos {n) em
dois tempos subseqiientes, ¢ e £+ 1 (Edelstein-Keshet, 1988). As propriedades
da equagao (1) podem ser deduzidas por lineariza¢iio em torno do ponto de
equilibrio (May, 1975; Luenberger, 1979; Edelstein-Keshet, 1988; Murray,
1989). Em equilibrio, nyyy = n, = n” e, assumindo que, dada a equagao (1)

ja tenhamos determinado a solucdo constante (n*), analisa-se a estabilidade
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do equilibrio pela lineariza¢do em torno do ponto de equilibrio n°. Seja £
uma pequena quantidade denominada perturbacao no estado de equilibrio
n”, temos entao,

g =n" + &,
donde segue-se que,

N1 — f(n =+ ft)

Expandindo a funcao f{n" + £) em uma série de Taylor temos que:

. df :
S @)= F) 4 e o(E)
mas lembrando que & = f(n” + &) — n*, temos &+ 07 = f(n7 4+ &),
donde obtem-se:
d,
§i1 "= f(n') + &'?{‘; ~ igt +O(ft2)
d
Sir1 = f(n") —n" + d—?i! B &+ 0(&)
d
Eiv1 Ej&%!nﬁn* &t (2)
onde
df B
&7’?; rip=n’ =

A equagao (2) é linear e, portanto, os resultados da anilise de equagdes
de diferengas lineares (Edelstein-Keshet, 1988) podem ser utilizados, e sua
solugao ¢ dada como, |
& = Al &o- (3)
O autovalor (A) que governa a dinamica da equagio { 3) é obtido cal-
culando a derivada de f avaliada no ponto de equilibrio n". Assim, n* serd
um ponto de equilibrio estivel da equagao (3) se

A

e <1 4
dnt ne=n* ( )

14



(May, 1975, 1976, 1987; Luenberg, 1979; Edelstein-Keshet, 1988; Murray,
1989).

3.3 Aplicacdo do Modelo Matematico e Andlise Estatistica
No modelo de Prout & McChesney (1985) as fungdes linear, exponencial

e hiperbdlica sac escritas da seguinte forma:

Linear Sn)=S8"—sn F(n)=F" - fn
Exponencial S{n) = S*e™™" F o= Fre/n
Hiperbélica S{n) = S*(1 +sn)™! F(n) = F*(1 + fn)"!

Estas fungdes sao comumente empregadas em modelos matemdticos por des-
creverem razoavelmente bem fendémenos biolégicos, quimicos e fisicos e por
serem analiticamente convenientes (Hallam, 1986; Edelstein-Keshet, 1988).
A combinagao destas trés fun¢bes dos componentes do ciclo biolégico fornece

as seguintes expressoes:

Sobrevivéncia x Fertilidade Simbolo Fungao

Linear x linear L.L; R — 3(SF+ Fs)n + 1sfn?
Exponencial x exponencial FE.E; Re~F+sin

Hiperbélica x hiperbélica H.H; R(1+ (f+ s}n+ fsn*)!
Linear x exponencial L.E; Re I — L Frnefn

Linear x hiperbélica L.H; (R — JFsn)(l+ fn)!
Exponencial x hiperbélica E.H; R(1+ fn) te
Exponencial x linear E Ly Re ™ — %ane"“”n
Hiperbélica x linear H.L; (R —35fn){1+ sn)7!
Hiperbdlica x exponencial H.E; R{1 +sn) le/n

O ntmero de ovos em equilibrio (k) é dado por n,y = n, = k, e esta
condigao existe para
1
EF(k)S(k) w1 (5)
Aplicando as combinacbes de fungoes acima a equagio (5), obtem-se as ex-

pressoes para o nimero de ovos em equilibrio como:
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L.L;

_ st ST J(Fs 4 51) — 4/s(FS - 2)

k= 2Fs (6}
ESEI / Fs
_ My

s (M)

H.H;

(s+ 1) L y/(s + f)? - dsf(1 — £5)

= 375 (8)

L.E;
G(k) =In(FS — sFk) — fk—In2=0 (9)

L.H;
T 2f 4 Fs (10)

E.H;
Gk) = FSe ™ -2 —-2fk=0 (11)

E.L;
G(k) = In{FS — kfS) —sk—In2=0 (12}

H.L;
 SF -2 3
25+ /8 (13)

H.E;
k=SFe/F -2 _2sk=0 (14)

Segundo a equacio (4), a expressao geral para o autovalor (A) associado
com a equagao (1) é dado pela derivada de ny41 com relacao a n,, avaliada
em k, que produz as seguintes expressbes para as combinacoes de funcoes

linear, exponencial e hiperbdlica:
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A=1- SkfS(k) — Sksk(k) (15)
2 2
E.E;
A=1- %kae"f"S(k) - %kSse””‘F(k} (16)
H.H,
N PR I TTR UL
A=k S gk P (17)
L.E;
A=l ;kfFe*f"S(k) - %ksF(k) (18)
L.H,
A=l %k FF(1 + fk)2S(k) — %ksF(is) (19)
E.H,
—1- %k FF(1+ FE)2S (k) - %kF(k)sSe”” (20)
H.L,
1 1 Ss
E.L,
A=1- %k I8 (k)15 skE (k)5 (22)
H.E,
Y ep kg b _Ss
A= 1= gRIFTS ) = SRF(R) (23)

As fungoes linear, exponencial e hiperbélica foram ajustadas aos da-
dos de fertilidade e sobrevivéncia por regressio pelo método dos quadrados
minimos (Wonnacott & Wonnacott, 1981). Nestas fungbes, F* e S sao,
respectivamente, a fertilidade e a sobrevivéncia méximas, e f e s sdo os

pardmetros de sensibilidade, ou seja, os coeficientes de regressao que estimam
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a dependéncia da fertilidade e da sobrevivéncia sobre a densidade dos estigios
imaturos (ovos ou larvas). Nos casos exponencial e hiperbdlico foi utili-
zada a forma linearizada destas fungoes, ou seja, no caso exponencial temos,
InS(n}) = InS — sn, e no caso hiperbélico temos, F(n) = (1/k;)/1+ (ky/k1)n.
Expressoes semelhantes foram empregadas para as fungoes exponencial e hi-
perbélica para os dados de fertilidade. O grau de ajuste de cada uma das
regressoes, viz. linear, exponencial e hiperbélica aos dados de fertilidade e
sobrevivéncia foi avaliado pelo coeficiente de determinagio, R? {Wonnacott
& Wonnacott, 1981}. As regressées foram calculadas com o médulo REG do

SAS (SAS Institute, 1988)
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4. RESULTADOS

A fertilidade em Co. macellaria, estimada pelo niimero de ovos por
fémea, decresceu com o aumento na densidade dos imaturos (Figura 1). A
Tabela 1 ilustra a fertilidade média em todas as densidades estudadas, bem
como os valores minimos e maximos. Nota-se um efeito acentuado da de-
pendéncia da densidade sobre a média do niimero de ovos, ou seja, a ferti-
lidade foi dependente do nimero de imaturos que atingiu a fase adulta, os-
cilando positivamente ou negativamente em funcéo dos imaturos. A andlise
de regressao para as trés fungoes, linear, exponencial e hiperbélica, ajusta-
das aos dados de fertilidade foi significativa (P < 0,0001; Tabela 2). Este
resultado reﬁete o efeito da densidade dos imaturos sobre a fertilidade, em
uma quantidade constante de substrato alimentar. Os ajustes (R”) das re-
gressoes linear (32,20%) e exponencial (29,51%) tém valores semelhantes, ao
passo que a regressao hiperbélica (20,33%) apresentou um ajuste inferior as
demais regressoes (Tabela 2).

A sobrevivéncia em Co. macellaria foi determinada pela percentagem
de adultos que emergiram nas densidades estudadas (Tabela 3). A Figura 2
evidencia um forte efeito das densidades na percentagem de sobreviventes.
Inicialmente a densidade de sobreviventes é baixa, atingindo uma média mais
elevada entre as densidades 200 e 1200 quando entao observa-se o decaimento
da sobrevivéncia. A andlise de regressio para as trés fungoes aplicadas a
sobrevivéncia foi significativa (P < 0,0001; Tabela 4)-. Os ajustes (R?),
para sobrevivéncia foram praticamente semelhantes para as regressoes linear
(50,73%), exponencial (52,73%)e hiperbélica (48,06%) (Tabela 4).

A recorréncia que descreve a variagao no niimero de ovos nas geragoes
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subsequentes n,.; e ny em Co. macellaria foi avaliada usando as combinacoes
das fungoes linear, exponencial e hiperbodlica descritas na sec¢ao 3.3 do MaA-

TERIAL E METODOS. Estas equacdes podem ser escritas da seguinte forma:

ma = [R— S (SF+ Fojn | Ssfniln (24)
oot = [Re U, (25)

ner = [R(1 + (f + s)ng + fonl) ' n, (26)
net = [Re Im - %Fnte*fnqnt (27)
ner = (R — %ant)(l 4 fne) Vg (28)
re = (R + frg) Te ™ ny (29)

Ny = [Re™ ¥ — %ante‘“”'}nt (30)
neas = (R — éant)(I + )| (31)
meer = [R(1+ sne) Ye ™™ n, (32)

Aplicando os pardmetros de fertilidade (F") e sobrevivéncia (S7)
maximas e os coeficientes de regressao c_iue descrevemn a dependéncia da fer-
tilidade (f) e sobrevivéncia (s}, obtidos nas anélises de regressao (Tabelas 3
e 4), sobre a densidade dos imaturos (r) as equagdes (24) a (32), obtem-se

as seguintes expressoes:

1
Rapy = §[13,552.0,614(0,614.2,414.10“3+13,552.1,32.10’4) (33)

ny + 1,32.1071.2, 414.10 % n?|n,

1
e = 5.14,554.0, 781[1 + (3,40.107° + 1,03.10"%)n, (34)

+3,40.10 °.1,03.10*r?n,
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1,
nen = 5[14,554.0,649(1 + 3,40.10%n,) ! (35)

exrp — 3,48.10_4]1%

1
ey = [13,703.0,614exp(2,66.107)n,(1,32.1074.13,703)n,  (36)

exp — (2,66.10"*)n;|n,
1
N = 5[13, 703.0,649ezp — (2,66.107% + 3,48.10 Y)nln,  (37)

1 4
ney = 5[(14,554.0,614 — 14,554.1,32.10*)n, (38)

(1+ 3,40.10 *)n,] 'n,

1 23
13,552.0,614¢ezp(3,48.10 *)n, — 0,649.2,44.10°  (39)

ey — 5{
ezp — (3,48.107)ny|n,
1
Nipp = §[(13,552.0, 781 - 0, 781.2,41.10‘3)_111,5 (40)
(1+1,03.10 *)ny)n,
I
Ny = 5[13.703.0, 781(1 + 1,03.10'3)“61:;0 - (2,66.I074)n5]nt (41)

As equacoes (33) a (41) descrevem a recorréncia do nimero de ovos
na geracao n;4; em funcao do nimero de ovos na geracao n;. O niimero de
adultos (Ny) produzido nas diferentes densidades de ovos (n,) foi obtido pela
equacao

Ny = S(ny)n, (42)

(Prout & McChesney, 1985). As Figuras de 3 a 5 ilustram as trajetérias do
niimero de ovos (n) nas geragoes subseqgiientes n;,; e n;, e o ntmero de adul-

tos (V) nas diferentes densidades avaliadas. A recorréncia para o niimero de
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ovos, atinge um ponto méximo, decaindo nas geragoes subseqtientes {Figu-
ras 3 - 5). Todavia, as combinagoes I, H; (Figura 3C) e H.H; (Figura 5C)
ilustram comportamento diferente daqueles apresentados pelas demais com-
binag¢oes. Na combinacao L.H; apos atingir o ponto maximo, o decaimento é
abrupto. Ja na combinacao H. H;, a curva do niimero de ovos aumenta apro-
ximadamente até a densidade 5000, permanecendo entiao constante a partir
desta densidade.

As trajetérias para o ntmero de adultos {N) calculadas com a ex-
pressao (42) para as diferentes funcoes empregadas, também passam por um
ponto maximo e decaem, de um modo geral, snavemente nas combinagoes
L Lj, LE; LHy EL; EHreH L; (Figuras 3 - 5). As combinacdes H H;
(Figura 5C) e H.E; (Figura 5B) nao apresentam um méximo nas densidades
avaliadas.

O nimero de ovos em equilibrio (k) é determinado graficamente pelo
bissetor de 45° que intercepta o mapa da equacao de recursao (Figuras 3 a
5). Esse ponto indica que o nimero de ovos na geragao n,,; ¢ igual a geracao
n;. O ponto de equilibrio foi calculado analiticamente com as equagoes (6)
a (14} descritas na sec¢do 3.3 do MATERIAL £ METODOS. O nimero de
ovos em equilibrio (k), calculado a partir destas equagtes estd representado
na Tabela 5. Das nove combinagoes avaliadas, H. Hy, E.Hy e L. H; predizem
um nimero de ovos em equilibrio & além das densidades analisadas neste
estudo. As combinagoes L. E;, E. £y, E.L;, H. Ly e H.E; predizem nimero
de ovos em equilibrio (k) dentro da amplitude de densidades estudadas.

A dindmica de equilibrio das populacoes experimentais de Co. macel-
larie foi analisada pelo autovalor {A) calculado pelas expressoes (15) a (23),

para as diferentes combinacoes de fungées (Tabela 5). Os autovalores variam
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de - 2,102 na combinagao L.H¢ & 0,082 na combinacao H,H;. O autovalor
calculado para as combinagées L. E;, E,E;, E.L;, EsH;, H H;, H H; ¢
H,H; é menor que 1, e indica que as populagoes de Co. macellaria possuem
equilibrio estdvel de um ponto. Em todas estas funcoes, exceto na H, Hy,
o autovalor é negativo e, portanto, o retorno ao equilibrio é oscilatério. A
fungao H,Hy tem autovalor positivo e prediz retorno assintético ao equilibrio.
As combinagoes das fungoes L.L; e L,H; produziram autovalores maiores
que 1 (Tabela 5) e, portanto, indicam que o equilibrio ndc é de apenas um
ponto. Autovalores maiores que 1 indicam que o comportamento dindmico
da populagao pode incluir ciclos limite de 2 ou mais pontos ou mesmo caos.

O comportamento dinamico das populacoes de Co. macellaria foi exa-
minado graficamente para o niimero de ovos (n) pelas equacdes {33) a {41},
e para o numero de adultos (V) pela equacao (42). No caso da recorréncia
para o nimero de ovos, a densidade inicial {n,;} foi de 100 ovos, e no caso
da recorréncia para o nimero de adultos os valores de n; utilizados foram os
obtidos pela equagao de recorréncia para o niimero de ovos nas respectivas
geragoes. Confirmando os resultados analiticos obtidos com o célculo dos
autovalores, as Figuras 6 - 11 mostram que apds qualquer perturbagao as
populacoes de Co. macellaria retornam de forma oscilatéria ao equilibrio de
1 ponto nas combinagoes de funcoes L. Ey, E.E;, E,L;, E.H;, H. Ly e H.Ey.
Como predito pelo autovalor calculado para a combinacao H,H;, o retorno
ao equilibrio de 1 ponto é assintético (Figura 12). A projegao do ntimero
de ovos e adulios de Co. macellaria para combinagdo L.L; cujo autovalor
é igual a - 1,099 (Tabela 5), mostra um ciclo limite de dois pontos (Figura
13), com valores minimo e maximo de ovos de 400 e 3067, respectivamente

Tabela 5}. O gréfico da combinacao L H, (Figura 14) cujo autovalor é igual
f
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a - 2,102 mostra que esta fun¢ao prediz tamanhos populacionais negativos.
Os valores calculados foram n = - 244 para o niimero de ovos na 142 geragao

N = - 390 para o nimero de adultos na 132 geracao.
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TABELA 1

Estatisticas descritivas para o nimero de ovos incluindo tamanho das
amostras (), médias (X), desvios padrao (£ DP) e valores minimos (MIN)
e méximos (MAX) para a fertilidade de Cochliomyia macellaria em
diferentes densidades.

Densidade N X + DP MIN MAX

100 41 164,29+ 33.92 103 254
200 53 157,32+ 30,72 89 220
300 60 150,23+ 32,19 73 218
400 52 154,42+ 2028 06 245
500 60 147.68L 2807 87 200
600 60 165,004 36,13 31 220
700 60 162,63+ 39,63 86 236
800 60 117,91+ 32,79 67 207
900 60 140,96+ 36,89 69 223
1000 60 120,061 31,57 68 200
1100 60 130,63+ 2061 &1 214
1200 60 121,40+ 37,40 48 193
1300 60 120,13+ 3852 37 190
1400 60 137,65+ 42,22 50 247
1500 60 116,75+ 43,26 47 198
1600 60 139,36+ 47,37 33 219
1700 60 94,63+ 2063 24 177
1800 60 87,78+ 32,85 29 178
1900 60 111,46+ 34,18 20 201
2000 60 57,46+ 21,65 18 123
2100 60 108,13+ 27,22 56 158
2200 60 8793+ 2834 27 151
2300 60 102,96+ 30,51 44 162
2400 60 115,15+ 36,39 47 180
2500 60 89,83+ 19,68 50 164
2600 60 104,25+ 24,40 61 169
2700 60 9563+ 2688 30 156
2800 60 92,01+ 31,92 41 149
2900 60 69,06+ 22,19 27 111
3000 60 71,454+ 2520 17 128

25



TABELA 2

Resultados do ajuste das regressoes linear, exponencial e hiperbélica aos
dados de fertilidade de Cochliomyia macellaria

Linear Exponencial Hiperbélica
F 13,65 13,70 14,65
(£1,5x107")  (£2,42x107') (+6,34x1071)
f 2,41x1073 2,66x107* 3,40x107°
(+8,33x107%) (£9,78x107%) (+1,6x107)
Valor de ¢ 28,97 27,197 21,247
R? 32,20 29,51 20,33
ANOVA 839" 739 451*

“P < 0,0001
F? = Fertilidade maxima
f= Parametro de sensibilidade
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TABELA 3

Estatisticas descritivas para a percentagem de sobrevivéncia incluindo
tamanho das amostras (V), médias (X), desvios padrao (D P) e valores
minimos (MIN) e méximos (M AX) para a sobrevivéncia de Cochliomyia

macellaria em diferentes densidades.

Densidade N X+ DP MIN MAX

100 2 44,00 + 9,80 37,00 51,00
200 2 62,75+ 459 5950 66,00
300 2 6500+ 4,24 62,00 68,00
400 2 5525+ 883 49,00 61,50
500 2 4590 + 1569 34,80 57,00
600 2 40,30 + 0,00 40,30 40,30
700 2 46,48 + 18,50 33,40 5957
800 2 6106+ 7,60 5562 66,50
900 2 5815+ 7,04 53,10 63,20
1000 2 54,90 L 2460 37,50 72,30
1100 2 6800+ 579 63,90 72,10
1200 2 54,50 + 2,96 5241 56,60
1300 2 51,8 + 1,40 50,80 52,92
1400 2 3357+ 1941 19,85 47,30
1500 2 3428 + 7,32 29,10 39,46
1600 2 2230+ 353 19,80 24,80
1700 2 50,00 + 23,90 33,10 66,90
1800 2 43,90 4 3,67 41,30 46,50
1900 2 32,154 2,75 30,20 34,10
2000 2 3352+ 894 2720 3985
2100 2 20,38 + 591 2520 33,57
2200 2 31,92+ 299 2980 34,04
2300 2 33,74+ 0,91 33,10 34,39
2400 2 2808 + 0,30 27.87 28,30
2500 2 20,35+ 968 22,50 36,20
2600 2 32,98 + 0,58 32,57 3340
2700 2 2568 + 6,67 20,96 30,40
2800 2 2500+ 353 22,50 27,50
2900 2 21,63+ 900 1520 28,06
3000 2 1518 + 1,15 14,36 16,00
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TABELA 4

Resultados do ajuste das regressoes linear, exponencial e hiperbélica aos
dados de sobrevivéncia em Cochliomyia macellaria

Linear Exponencial Hiperbdlica
S 0,614 0,649 0,781
(£2,97x107%)  (£1,21x1071) (+1,86x107%)
s 1,32x10~* 3.48x10°* 1,03x107*
(+£1,67x107%)  (£4,25x107°) (+1,39x107%)
Valor de ¢ 7,86 8,17 7,46
R? 50,73 52,73 48,06
ANOVA 61,74" 66,81 55,60

“P < 0,0001
S7= Sobrevivéncia maxima
s= Parametro de sensibilidade
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Valores dos pardmetros que descreve a dindmica populacional de
Cochliomyia macellaria incluindo autovalores (A), ovos em equilibrio (k)
adultos em equilibrio (K) e nimero de pontos de ciclos limite

TABELA 5

Ciclos
Funcao A k K N° Pontos Min Max
L Ly -1,099 2583 706 2 400 3067
L.E; -0,828 2.503 710
L.H; -2,102 3.480 536
E.E; -0492 2430 677
E.Ly -0,703 2.583 680
E.H, -0,544 4.807 639
H.H; 0082 3890 605
H.L; -0,323 2.172 523
H.E; -0221 2042 512
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(A} e adultos (N} (B) na combinagio L.E;. k e K sho, respectivamente, o
nimero de ovos a e adultos em equilibrio. N,,.., € o ntimero maximo de adultos.
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Figura 8. Tteracio por 30 geragoes da recorréncia para o nimero de ovos {n)
{A} e adultos (N} (B) na combinacio E.L;. ke K sio, respectivamente, o

nimero de ovos a e adultos em equilibrio. N,,,.., é o nimero maximo de adultos.
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Figura 9. Iteragio por 30 geragdes da recorréncia para o nitmero de ovos {n)

(A) e adultos (N} (B) na combinagio E.H;. ke K §d0, respectivamente, o

nimero de ovos a e adultos em equilibrio. N,, ., é o ndmero miximo de adultos.
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Figura 10. Iteragio por 30 geragdes da recorréncia para o nimero de ovos (n)
(A) e adultos (N} (B} na combinagao H.L;. k e K sao, respectivamente, o
nimero de ovos a e adultos em equilibrio. N, ., é o niimero maximo de adultos.
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Figura 11. Iteragao por 30 geragoes da recorréncia para o nimero de ovos {n)
(A) e adultos (N) (B) na combinagio H.E;. ke K sio, respectivamente, o

nimero de ovos a e adultos emn equilibrio. N,,,, é o ntimero maximo de adultos.

40



7780

A
| __ e SR Y
[ =4
0
o} - 30
GERAGOES
723
B
—————————————————————————— Nmax
et rt st ooeos .
z
o
0 GERACOES 80

Figura 12. Iteragio por 30 geragdoes da recorréncia para o nimero de ovos {n)

{A) e adultos (N} {B) na combinacio H.H;. ke K sio, respectivamente, o

numere de ovos a e adultos em equilibrio. N,,,,, é o nimero maximo de adultos,
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(A} e adultos {N) (B) na combinagio L.L,.

k e K sio, respectivamente, o
numero de ovos a e adultos em equilibrio. N,,., é o némero maximo de adulios.



€979

A
c - —qm - i b 4k
o
o - 30
GERAGOES
786
B
—————————————————————————————— Nmax
____________________ K
»e 30
GERACOES

Figura 14. Iteragio por 30 geragdes da recorréncia para o numero de ovos {n)
{A) e adultos (N} (B) na combinagio L.H;. ke K sio, respectivamente, o
nimero de ovos a e adultos em equilibrio. N,,.., é o nimero maximo de adultos.



5. DISCUSSAO

As trés regressoes, linear, exponencial e hiperbdlica, empregadas neste
estudo demonstraram que a aptidao, estimada pela fertilidade e sobrevivéncia
descresce significativamente com o aumento da densidade larval em Co. ma-
cellaria. Os ajustes das regressoes da fertilidade sobre a densidade larval
foram baixos (= 30% para as regressoes linear e exponencial e ~ 20% para
a regressao hiperbdlica), indicando um alto grau de variabilidade na fertili-
dade média nas fémeas ao longo das densidades analisadas. De forma seme-
thante a fertilidade, a densidade dos ovos exerceu uma forte influéncia sobre
a sobrevivéncia dos adultos de Co. macellaria. As trés regressodes para a
sobrevivencia foram estatisticamente significativas e os ajustes, embora mais
altos que aqueles obtidos para a fertilidade, foram ainda relativamente baixos
(= 60% para as trés fungdes). O baixo ajuste observado nao implica que as
regressoes nao descrevem adequadamente o decréscimo da fertilidade e so-
brevivéncia com o aumento da densidade larval, uma vez que os residuos nao
apresentaram qualquer tendéncia de variagdo (Neter & Wasserman, 1976;
G. Stangenhaus, IMECC - UNICAMP, 1992, comunicagao pessoal}. Este
resultado, na verdade, nao é inesperado, especialmente para a fertilidade,
uma vez que medidas diretas de fertilidade como a empregada neste estudo,
apresentain geralmente alta variabilidade (Prout & McChesney, 1985).

O decréscimo na fertilidade e sobrevivéncia com aumento da densidade

larval foi observado em outros dipteros califorideos como, por exemplo, He-
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mipyrellia ligurriens (So & Dudgeon, 1989), C. putoria e C. megacephala
(Reis et al., 1992; Ribeiro et al., 1992a,b), e deve-se provavelmente & com-
petigao larval por recursos alimentares limitados e que tem sido documen-
tada em diversos estudos (Mackerras, 1933; Ullyett, 1950; Kneidel, 1985; So
& Dudgeon, 1989). Todavia, emnbora estes resultados demonstrem que pro-
cessos dependentes da densidade no estigio larval sejam potencialmente im-
portantes na regulagao populacional de dipté:ros necréfagos, a dependéncia
da densidade larval nao foi ainda formalmente incorporada em estudos de
dinamica populacional de califorideos, exceto pelos trabalhos de Godoy et
al. {1992) e Von Zuben et al. (1992} com C. putoria e C. megacephala,
respectivamente.

Godoy et al. (1992) e Von Zuben et al. (1992) descreveram a dinamica
populacional de C. putoria e C. megacephala com o modelo matemético de-
senvolvido por Prout & McChesney (1985} que explicitamente considera o
efeito da densidade larval sobre a aptidao dos adultos. O formalismo tedrico
de Prout & McChesney (1985} foi também empregado no presente estudo,
e permitiu analisar o comportamento qualitativo de populacdes experimen-
tais de Co. macellaria. As estimativas de fertilidade (F*} e sobrevivéncia
(S*) méximas e as taxas de variacdo, f e s, da fertilidade e sobrevivéncia
em fungao da densidade de ovos foram incorporadas & equacdo de Prout
& McChesney (1985) lequacdo (1)}, e produziram as curvas que descrevem
a trajetdria do crescimento populacional dependente da densidade em Co.

macellaria.
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Como demonstrado nos resultados, nenhuma das regressdes emprega-
das, viz., linear, exponencial e hiperbdélica, mostrou ajuste notadamente su-
perior quando aplicada aos dados de fertilidade e sobrevivéncia em Co. ma-
cellaria. Prout & McChesney (1985) obtiveram resultados semelhantes em
seu estudo com Drosophila melanogaster, onde nenhuma das funcdes produ-
ziu ajuste notavelmente melhor. De forma semelhante a Prout & McChesney
(1985), as nove equacdes de diferenca resultantes da combinacoes das funcoes
linear, exponencial e hiperbélica foram empregadas neste estudo, para des-
crever a trajetéria populacional de ovos e adultos em diferentes densidades
em Co. macellaria. Embora as diferentes fun¢des apresentem ajustes seme-
lhantes aos dados de fertilidade e sobrevivéncia em Co. macellaria, estas
funcoes, quando combinadas nas equagdes de diferengas, produzem resulta-
dos diferentes. Nas combinacoes L. H;, E.H; e H H; estas equagoes pre-
dizem numero de ovos em equilibrio (k) além das densidades estudadas. A
combinagao L H; prediz ainda tarmanho populacional negativo, o que nio se
aplica emn modelos populacionais {Rose, 1989). Estas trés combinagoes de
funcoes apresentam comportamento espirio e, portanto, nao serao conside-
radas na andlise da dindmica populacional de Co. macellaria. As demais
combinacoes de fungoes, L. Ly, L. F;, E.E;, E. Ly, H.Lys e H,E; aparente-
mente descrevem ardequadamente a dinamica populacional de C'o. macellaria,
e serao aqui consideradas.

As trajetérias do nimero de ovos em funcao da densidade larval nestas

combinagoes mostram um aumento linear nas densidades baixas, e apés um
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ponto méximo as curvas retornam a abscissa, indicando que a divisdo de
recursos entre os individuos é aproximadamente igual, de modo que em altas
densidades poucos individuos obtém recursos suficientes para sobreviver. A
trajetoria das curvas observadas para Co. macellaria indica competicio ex-
plorativa (Nicholson, 1954; De Jong, 1976), que é o mecanismo comumente
encontrado para dipteros necréfagos (Baxter & Morrison, 1983; So & Dud-
geon, 1989). Na verdade, acredita-se que competicio seja importante nio
somente na regulagao populacional, mas também um importante fator influ-
enciando a estrutura de comunidades de dipteros necréfagos (Ullyett, 1950;
Norris, 1965; So & Dudgeon, 1989).

As caracteristicas da diﬁémica populacional de Co. macellaria foram
deduzidas pelos autovalores associados as nove equagoes de diferencas pro-
duzidas pelas combinagdes das funcoes linear, exponencial e hiperbélica apli-
cadas a equacao geral n;,; = %F(nt)S(nt)ni. Nas equacoes definidas pelas
combinagoes de fungoes L E;, E, E, EL;,H.Lye H E;, o autovalor é menor
que 1 e negativo, e prediz equilibrio estdvel de 1 ponto com retorno oscilatério.
Este comportamento das populacoes de Co. macellaria ao longo das geracdes
foi confirmado pela andlise grafica pela recorréncia das equacoes. Por outro
lado, a equacao de diferengas obtida pela combinacao das regressdes lineares
para a sobrevivéncia e fertilidade (L,L;) produziu um autovalor negativo
maior que 1 em médulo (A = —1,099), e a andlise grifica mostrou que este
autovalor prediz um ciclo limite estdvel de dois pontos para as populacdes de

Co. macellaria.
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Autovalores maiores que 1 foram também obtidos por Prout & Me-
Chesney (1985) em seu estudo de dindmica de populacées experimentais de
D. melanogaster. Todavia, como demonstrade por Mueller (1986}, os auto-
valores maiores que 1 obtidos por Prout & McChesney foram calculados a
partir de equacoes de diferencas que envolviam combinagoes de regressoes li-
neares e, em particular, a combinacgao das fungdes lineares para a fertilidade
e sobrevivéncia (L,L;). Mueller (1986) demonstrou ainda que os coefici-
entes das regressoes lineares tendem a ser maiores que aqueles obtidos das
regressoes exponencial e hiperbdlica e, portanto, produzem autovalores mai-
ores em magnitude. Nossos resultados com Co. macellaria sao semelhantes,
pois, em média, os coeficientes de regressao para as funcdes lineares (1,27 x
107%) sao maiores que os das fungoes exponencial (3,07 x 107*) e hiperbélica
(5,32 x 107*). A equagdo de diferengas resultante da combinacio das funcées
lineares produz assim um autovalor viciado (cf. Mueller, 1986) e, portanto,
a combinagao L,L; provavelmente nao descreve adequadamente a dindmica
de populagoes experimentais de Co. macellaria. Além disto, apenas esta
combinagao prediz uma dindmica ciclica para Co. macellaria, ao passo que
cinco combinagoes de fungoes predizem equilibrio estavel de 1 ponto. Desta
forma a hipétese mais parcimoniosa é que Co. macellaria tenha um equilibrio
estiavel de 1 ponto.

As caracteristicas qualitativas da dindmica populacional de Co. ma-
cellaria obtidas neste estudo diferem daquelas apresentadas para C. putoria

(Godoy et al., 1992) e C. megacephala (Von Zuben et al., 1992). Estes estu-
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dos, desenvolvidos em nosso laboratério empregando o modelo de Prout &
McChesney (1985), mostraram que o autovalor (A) obtido para C. putoria é
igual a - 1,0793, e - 1,2474 para C. megacephala. Estes autovalores sao malio-
res que 1 em moédulo e, portanto, predizem que o equilibrio dinidmico destas
espécies nao ¢ de apenas 1 ponto como em Co. macellaria. A analise grafica
da dinamica das Chrysomya ao longo das geracoes mostrou a existéncia de
um ciclo limite de dois pontos para a combinagdo de fungoes exponenci-
ais. As outras combinag¢oes empregadas, também predizem um ciclo limite
de dois pontos (C. J. Von Zuben e W. A. C. Godoy, IB, UNICAMP, 1992,
comunica¢io pessoal).

O comportamento qualitativo das populagoes experimentais de C. me-
gacephala {cf. Von Zuben et al, 1992), C. putoria (cf. Godoy et al., 1992)
e Co. macellaria (presente estudo) é demonstrado graficamente no quadro
abaixo. Esta figura mostra claramente que, enquanto a dinamica é ciclica
em C. putoria e C. megacephala, em Co. macellaria a dindmica nao é ciclica,
mas apresenta apenas 1 ponto de equilibrio. E possivel que as diferengas qua-
litativas na dinamica de equilibrio das trés espécies, estejam relacionadas ao
possivel deslocamento de Co. macellaria com a introducao de C. putoriae C.
megacephala. A evidéncia para este fenémeno é fragmentdria, simplesmente
pela escassez de dados sobre a freqiiéncia e abundincia das espécies nativas
de dipteros da comunidade necréfaga, antes da introducgao das Chrysomya. A
hipétese para o deslocamento de Co. macellaria estd embasada nos estudos

de Ferreira {1983) e Greenberg & Szyska (1984) em Goiania, Goids e no Peru,
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respectivamente. Aparentemente, estes sao os tinicos estudos que documen-
tam quantitativamente o decréscimo de Co. macellaria apés a introducio
das Chrysomya. Todavia, a despeito do limitado niimero de estudos sobre
comunidades de dipteros necréfagos, ha consenso entre os entomologistas que
Co. macellaria era espécie abundante, senao dominante, antes da introdugao
das Chrysomya (Guimaries et al., 1979; Prado & Guimaries, 1982; Avancini
& Linhares, 1988).

O comportamento dindmico de diferentes espécies pode variar de
equilibrio estadvel de 1 ponto, ciclos limite de periodo varidvel até ciclos
mais complexos onde a variacdo nio pode ser distinguida de variacio es-
tocastica (May, 1975; 1987). Recentemente, tem-se sugerido que organismos
com dinamica ciclica seriam favorecidas em relagao as organismos que apre-
sentam dindmica simples (May, 1989). E possivel que a diferenga na dinidmica
de Co. macellaria em relagao & dinimica de C. putoria e C. megacephala,
possa ter sido um dos fatores que contribuiram para o seu deslocamento.
Esta conjectura pressupoe interacgoes ecolégicas entre Co. macellaria e as
espécies de Chrysomya. A possibilidade de interacoes desta natureza foi le-
vantada por Guimaraes et al. (1979), especificamente para Co. macellaria e
C. putoria, segundo os quais estas espécies estariam em intensa competicao
interespecifica por serem ecologicamente semelhantes.

O comportamento de espécies exdticas em novos ambientes ndo tem
sido documentado adequadamente com relagao aos fatores que determinam

o estabelecimento destas espécies nos estigios iniciais de colonizagao (Groves
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& Burdon, 1986). Considerando que a invasao de espécies exdticas é carac-
terizada pelo sucesso destas espécies numa determinada regiao seguido por
uma répida expansio e distribui¢ao da espécie invasora (Barrett & Richard-
son, 1986), a invasdo biolégica pode ocorrer em vérias escalas geogréficas,
desde pequenas extensoes a migracoes intercontinentais {Barrett & Richard-
son, 1986). Dessa forma, os efeitos destes movimentos podem envolver a
entrada de espécies em um novo ambiente fisico ou biolégico, e sofrer con-
seqiiéncias de redu¢ao no tamanho da populacao, restrigao do fluxo génico e
dificuldade de cépula. Estes sao fatores determinantes no estabelecimento e
colonizacao das populagoes e suas interacoes com a fauna nativa.

A introducgao de espécies exdticas e deslocamento e extingao de espécies
nativas é um fenémeno complexo (Hanski, 1977; Guimaraes, 1984; Groves &
Burdon, 1986), e certamente envolve outros fatores além da dinimica popu-
lacional. O estudo da dindmica populacional de Co. macellaria aqui apre-
sentado analisa um dos aspectos que pode ter influenciado no deslocamento
desta espécie. Diversos outros aspectos, incluindo biologia larval, selecao de
ambiente, preferéncia alimentar, comportamento populacional em ambientes
efémeros como carcagas, bem como anélises experimentais e tedricas de com-
peticao interespecifica deverdo ser abordados, antes que se possa ter uma
compreensao dos fatores que determinam a interagao entre os dipteros da

fauna necréfaga nativa e as espécies invasoras.
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6. CONCLUSOES

A fertilidade e a sobrevivéncia decresceram significativamente em Co.
macellarie com o aumento da densidade dos oves, devido provavelmente a
competicao do tipo explorativa no estdgio larval. Das nove combinagoes das
funcoes linear, exponencial e hiperbélica aplicadas a equacgao de diferencas fi-
nitas desenvolvida por Prout & McChesney, trés combinacoes (L. H;, E . Hy e
H.H f) apresentaram comportamento espiirio e nao descrevem corretamente
a dinadmica populacional de Co. macellarta. A combinagao L,L; produ-
ziu autovalor maior que 1 em modulo, e prediz ciclo limite de dois pontos.
Também neste caso esta combinac¢ao nao descreve adequadamente a dinamica
populacional de Co. macellaria pois o autovalor é viciado devido aos eleva-
dos coeficientes de regressao para fertilidade e sobrevivéncia estimados pela
funcao linear. As combinacoes de funcoes L Es, E.E; E Ly, H. L; ¢ H.E,
descrevem adequadamente a dinamica de equilibrio de Co. macellaria. A
dinamica desta espécie é caracterizada por equilibrio de 1 ponto com retorno
oscilatorio. A dindmica de Co. macellaria difere daquela de C. megacephala
e C. putoria cuja dinamica é ciclica com dois pontos de equilibrio. E possivel
que a dinamica complexa das espécies iptroduzida.s tenha contribuido para o

deslocamento de Co. macellaria.
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dos, desenvolvidos em nosso laboratério empregando o modelo de Prout &
McChesney (1985}, mostraram que o autovalor () obtido para C. puteria é
igual a - 1,0793, e - 1,2474 para C. megacephala. Estes autovalores sdo maio-
res que 1 em moédulo e, portanto, predizem que o equilibrio dinamico destas
espécies nao € de apenas 1 ponto como em Co. macellaria. A anilise grafica
da dinamica das Chrysomya ao longo das geracdes mostrou a existéncia de
um ciclo limite de dois pontos para a combinacao de funcbes exponenci-
ais. As outras combinacoes empregadas, também predizem um ciclo limite
de dois pontos (C. J. Von Zuben e W. A. C. Godoy, IB, UNICAMP, 1992,
comunicacao pessoal).

O comportamento qualitativo das populagtes experimentais de C. me-
gacephala (cf. Von Zuben et al., 1992), C. putoria (cf. Godoy et al., 1992)
e Co. macellaria (presente estudo} é demonstrado graficamente no quadro
abaixo. Esta figura mostra claramente que, enquanto a dindmica é ciclica
em C. putoria e C. megacephala, em Co. macellaria a dinamica nao é ciclica,
mas apresenta apenas 1 ponto de equilibrio. E possivel que as diferengas qua-
litativas na dindmica de equilibrio das trés espécies, estejam relacionadas ao
possivel deslocamento de Co. macellaria com a introdugao de C. putoriae C.
megacephala. A evidéncia para este fendmeno é fragmentéria, simplesmente
pela escassez de dados sobre a freqiiéncia e abundincia das espécies nativas
de dipteros da comunidade necréfaga, antes da introducao das Chrysémya. A
hipétese para o deslocamento de Co. macellaria estd embasada nos estudos

de Ferreira (1983) e Greenberg & Szyska (1984} em Goidnia, Goids e no Pe.ru,
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respectivamente. Aparentemente, estes sio os tinicos estudos que documen-
tam quantitativamente o decréscimo de Co. macellaria apos a introducgao
das Chrysomya. Todavia, a despeito do limitado nimero de estudos sobre
comunidades de dipteros necréfagos, ha consenso entre os entomologistas que
Co. macellaria era espécie abundante, seno dominante, antes da introducao
das Chrysomya (Guimaraes et al., 1979; Prado & Guimaraes, 1982; Avancini
& Linhares, 1988).

O comportamento dindmico de diferentes espécies pode variar de
equilibrio estdvel de 1 ponto, ciclos limite de perfodo varidvel até ciclos
malis complexos onde a variacao nao pode ser distinguida de variagao es-
tocastica (May, 1975; 1987). Recentemente, tem-se sugerido que organismos
com dindmica ciclica seriam favorecidas em relacio as OTganismos que apre-
sentam dinamica simples (May, 1989). E possivel que a diferenca na dinamica
de Co. macellaria em relagio a dinidmica de C. putoria e C. megacephala,
possa ter sido um dos fatores que contribuiram para o seu deslocamento.
Esta conjectura pressupde interagdes ecolégicas entre Co. macellaria ¢ as
espécies de Chrysomya. A possibilidade de interacoes desta natureza foi le-
vantada por Guimaraes et al. (1979), especificamente para Co. macellaria e
C. putoria, segundo os quais estas espécies estariam em intensa competicao
interespecifica por serem ecologicamente semelhantes.

O comportamento de espécies exdticas em novos ambientes nio tem
sido documentado adequadamente com relaciao aos fatores que determinam

o estabelecimento destas espécies nos estégios iniciais de colonizacio {Groves
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& Burdon, 1986). Considerando que a invasio de espécies exéticas é carac-
terizada pelo sucesso destas espécies numa determinada regiio seguido por
uma rdpida expansao e distribuicao da espécie invasora (Barrett & Richard-
son, 1986), a invasao biolégica pode ocorrer em varias escalas geograficas,
desde pequenas extensdes a migracoes intercontinentais (Barrett & Richard-
son, 1986). Dessa forma, os efeitos destes movimentos podem envolver a
entrada de espécies em um novo ambiente fisico ou biolégico, e sofrer con-
seqiéncias de redugao no tamanho da populacio, restricio do fluxo génico e
dificuldade de cépula. Estes sao fatores determinantes no estabelecimento e
colonizagao das populagdes e suas interacoes com a fauna nativa.

A introducao de espécies exéticas e deslocamento e extingio de espécies
nativas ¢ um fenémeno complexo (Hanski, 1977: Guimaraes, 1984; Groves &
Burdon, 1986), e certamente envolve outros fatores além da dinimica popu-
lacional. O estudo da dinamica populacional de Co. macellaria aqui apre-
sentado analisa um dos aspectos que pode ter influenciado no deslocamento
desta espécie. Diversos outros aspectos, incluindo biologia larval, selecao de
ambiente, preferéncia alimentar, comportamento populacional em ambientes
efémeros como carcagas, bem como andlises experimentais e teéricas de com-
peticao interespecifica deverao ser abordados, antes que se possa ter uma
compreensao dos fatores que determinam a interacio entre os dipteros da

fauna necréfaga nativa e as espécies invasoras.
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6. CONCLUSOES

A fertilidade e a sobrevivéncia decresceram significativamente em Co.
macellaria com o aumento da densidade dos ovos, devido provavelmente a
competigao do tipo explorativa no estdgio larval. Das nove combinacoes das
func¢oes linear, exponencial e hiperbdélica aplicadas a equagao de diferencas fi-
nitas desenvolvida por Prout & McChesney, trés combinacgées (L. H;, E.H; e
H,H ) apresentaram comportamento espirio e nao descrevem corretamente
a dinamica populacional de Co. macellaria. A combinagao L,L; produ-
ziu autovalor maior que 1 em modulo, e prediz ciclo limite de dois pontos.
Também neste caso esta combinacgéo nio descreve adequadamente a dindmica
populacional de Co. macellaria pois o autovalor ¢ viciado devido aos eleva-
dos coeficientes de regressao para fertilidade e sobrevivéncia estimados pela
fungao linear. As combinagoes de func¢oes L. E;, E.E¢, E. Ly, H Ly e H.E;
descrevem adequadamente a dinamica de equilibrioc de Co. macellaria. A
dinamica desta espécie é caracterizada por equilibrio de 1 ponto comn retorno
oscilatorio. A dinamica de Co. macellaria difere daquela de C. megacephala
e C. putoria cuja dindmica é ciclica com dois pontos de equilibrio. £ possivel
que a dinamica complexa das espécies igtroduzidas tenha contribuido para o

deslocamento de Co. macellaria.
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