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RESUMO

O presente trabalho tem como objetivo caracterizar a variacgo do tamanho e
forma das asas de populacdes de Drosophila melanogaster em trés pontos ao longo de
uma grande amplitude latitudinal na costa brasileira. O trabalho foi feito a partir de

coletas realizadas no Recife, Rio de Janeiro ¢ Porto Alegre, e os seguintes aspectos
foram abordados: 1) variagao geografica; 2) variagao temporal; 3) herdabilidade; e 4) a
influéncia de inversées cromossdmicas. Para este fim, o método da elipse foi aplicado a
imagens digitalizadas das asas, e foram analisados: o tamanho das asas, sua forma e
as posicoes dos pontos de juncdo e das exiremidades das veias (caracterizadas por
suas coordenadas angulares e radiais, essas padronizadas pelo tamanho da asa).

Os resultados obtidos mostraram que a variacdo de tamanho em D.
melanogaster no Brasil segue a tendéncia mundial de formacao de clines latitudinais,
com individuos maiores sendo encontrados a latitudes também maiores. No entanto, a
herdabilidade e a variagao temporal entre multiplas coletas realizadas no Recife e no
Rio de Janeiro ndo apresentou um padrao regular nitido.

O unico efeito consistente e significativo de inversdes cromossdmicas que
pudemos observar foi o de In(3R)Payne sobre o tamanho corporal, sendo tambem
consistente com achados prévios descritos na literatura. Entretanto, nao detectamos
efeito significativo de interagdo gendtipo-ambiente, guer entre coletas, quer entre

localidades.
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ABSTRACT

The present work aims to characterize the variation of wing size and shape in
Drosophila melanogaster populations from three localities distributed along a wide
latitudinal range of the Brazilian coast. The work was performed based on collections
made in the cities of Recife, Rio de Janeiro and Porto Alegre. The aspects studied were:
1) geographic variation; 2) temporal variation; 3) heritability, and 4) the influence of
chromosomal inversions. To this end, the ellipse method was applied to digitized images
of the wings. We analyzed wing size, wing shape and the position of vein junctions and
extremities (characterized by their angular and radial coordinates, the latter being
standardized by wing size).

The results obtained showed that size variation in Brazilian D. mefanogaster
follows the worldwide tendency toward the formation of latitudinal clines, with larger
individuals being found at higher latitudes. However, the heritability and temporal
variation among multiple colleciions performed in Recife and Rio de Janeiro did not
show a clear regular patiern.

The only consistent and significant effect of chromosomal inversions that we
could observe was that of In(3R)Payne on body size, which is also consistent with
previous findings reported in the literature. However, we did not detect a significant
effect of genotype-environment interactions, neither among collections, nor among

localities.



l. Introducgao

I.1. Clines latitudinais

Em algumas espécies polimorficas, a frequiéncia dos diferentes morfos varia
geograficamente. Algumas vezes, a freqiéncia de um dos morfos aumenta
progressivamente em uma dirego ao longo da distribuigdo da espécie. Gradientes
deste tipo sdo chamados de clines ou clinas. O conceito de cline, no entanto, ndo esta
restrito aos caracteres descontinuos, pois caracteristicas continuas também podem
apresentar variagdo clinal. Clines podem ser formados por uma variedade de
processos, incluindo selegdo diferencial em seus extremos, variagdo gradual de
coeficientes de sele¢do ao longo de um transecto geogréafico e migragéo (Haldane,
1948; Pegueroles et al., 1995), além de processos estocasticos, tais como a deriva
genética em combinagio com fluxo génico e com o isolamento geografico (Endler,
1977).

Muitas espécies possuem distribuigdo ecogeografica com variagéo clinal de
caracteres de acordo com a latitude ou a longitude. Clines latitudinais para diversos
caracteres foram encontrados em varias espécies de Drosophila, enire elas D.
melanogaster, D. robusta, D. simulans, D. obscura, D. subobscura e D. kikkawai
(referéncias em Gilchrist et al., 2001 e Debat et al, 2003). As evidéncias mais
convincentes de clines formados pela selegdo climatica provavelmente vém dos muitos
estudos sobre variagdo clinal latitudinal em D. melanogaster (Umina ef al., 2005), na
qual foi encontrada variagao clinal no comprimento da asa e na fregiiéncia de inversdes
e alozimas (Van't Land et al., 2000). Em estogues de moscas coletadas ao longo de um

cline latitudinal, o cline se repete na progénie criada no laboratério, independentemente



da temperatura de criagéo, indicando haver influéncia genética, além da ambiental
(Van't Land et al., 2000; Kennington et al., 2003).

Endier (1986) aponta que a observagdo de uma correlagdo paralela (e.g.
tamanho x latitude) em duas ou mais espécies diferentes sugere fortemente que estas
espécies sdo afetadas por fatores ambientais similares e que os padrbes observados
ndo refletem o impacto do acaso, mas sim da selegdo natural. Em Drosophila, a
repetibilidade de clines de tamanho corporal em diferentes espécies e na mesma
espécie através de diferentes continentes é tomada como forte evidéncia de que as
diferencas genéticas subjacentes a estes clines sdo causadas primariamente pela
selegdo natural, ao invés de pela deriva genética, a dispers&o ou outros aspectos da
histdria natural destas espécies (Partridge & French, 1996; Gilchrist ef al., 2001; Gockel

et al., 2001, 2002; Santos et al., 2004).

1.1.1 Influéncia da temperatura

A relagdo entre temperatura ambiental e tamanho corporal tem intrigado os
bidlogos por mais de um século, e a descoberta de padrées amplamente distribuidos
em diversos taxons tem causado uma ressurgéncia de interesse ao longo da Gltima
década (Angiletta ef al., 2004). As espécies de grande distribuicgo geografica exibem,
muitas vezes, clines termais de tamanho corporal, sendo maiores em ambientes mais
frios, um padréo que também ja foi confirmado diversas vezes em experimentos de
laboratério utilizando condigSes padronizadas de temperatura (Partridge & French,
1996; Ashton, 2004). Isto foi observado ndo s6 em espécies de clima temperado, no
qual ha maior variagdo de temperatura ambiental no decorrer do ano (Anderson, 1966,

1973; Pegueroles ef al., 1995; Santos et al., 2004), mas também em espécies tropicais



(Powell, 1974; French et al., 1998). Este padrio de variagdo geografica do tamanho
corporal & consistente com a versao intraespecifica da regra de Bergmann (1847), que
afirma que as ragas de uma espécie tendem a ser maiores em ambientes mais frios
(para uma revisdo este conceito, veja Ashton, 2004). A regra de Bergmann se referia
originalmente a variagao geogréfica clinal de espécies endotérmicas, mas descobriu-se
que ela se extende a organismos ectotérmicos. Estes clines evoluem repetida e
previsivelmente, e, por isso, muitos os consideram adaptativos (Partridge & Coyne,
1997; Huey ef al., 2000). No entanto, ainda existe muito debate sobre este assunto; o
fato de os clines de Bergmann evoluirem rapidamente depois da introdugio de
espécies em novos continentes constitul uma evidéncia indireta de seu carater
adaptativo (e.g. D. subobscura: Huey et al., 2000, Gilchrist et al., 2001), mas isto
também pode ser explicado por processos fisiolégicos basicos, tais como restricbes a
processos celulares, ou pela plasticidade fenotipica (Atkinson & Sibly, 1997; Partridge &
Coyne, 1997; Huey ef al, 2000). Ambientes que restringem o crescimento (e.g.
escassez de alimento) geralmente produzem tamanhos corporais menores, mas as
baixas temperaturas sfo uma notavel exce¢do (Atkinson & Sibly, 1997). A natureza
adaptativa dos clines s6 poderia ser demonstrada efetivamente através de evidéncias
diretas de aumento do valor adaptativo de tamanhos corporais menores em ambientes
mais quentes. Estas demonstragdes sdo muito raras, e, até hoje, ndo existe qualquer
estudo conclusivo neste sentido (Blanckenhorn & Demont, 2004). Alem disto, ha
excecdes documentadas a regra de Bergmann (e.g. Brehm & Fiedler, 2004).

Apesar de ndo ser incomum haver uma base genética para a divergéncia de
tamanho corporal entre populagbes (Partridge & Coyne, 1997), a plasticidade fenotipica

é provavelmente uma das maiores contribuintes para os clines geograficos de tamanho,



ja que os experimentos laboratoriais mostraram que a redugdo da temperatura
ambiental causa o aumento do tamanho dos adultos na maioria dos ectotermos
estudados até o presente (Atkinson, 1994, 1995; Atkinson et al, 2003). Esta
plasticidade termal ja foi observada em bactérias, protistas, plantas e animais,
tornando-a uma das regras mais arraigadas da Biologia. Ha autores que sugerem que a
plasticidade fenotipica seja, ela mesma, fruto da selecdo natural (e.g. Fischer & Fiedler,

2002; Danks, 2006).

[.2. Clines em espécies invasoras

Acredita-se que D. melanogaster se originou no leste da Africa, colonizando
entdo a Eurasia, e apenas recentemente a Austrdlia e a América (Lemeunier et al.,
1086: David & Capy, 1988; Hale & Singh, 1991; Capy ef al, 1993). Espécies
recentemente introduzidas que rapidamente colonizam grandes areas oferecem uma
oportunidade especial para estudar tanio a velocidade gquanio a previsibilidade da
evolugdo em uma escala geografica. Em D. subobscura, que invadiu a América ha
apenas 20 anos, ja houve a rapida evolugéo de um cline latitudinal de tamanho corporal
semelhante ao encontrado em populagGes nativas desta espécie na Europa (Huey ef
al., 2000; Gilchrist & Huey, 2004). Em D. melanogaster, clines latitudinais morfoldgicos
e moleculares ja foram encontrados e reiterados em multiplas regides do mundo:
América do Norte {Coyne & Beecham, 1987; Capy et al, 1993), Europa Ocidental e
Africa (Capy et al., 1993), Europa Oriental e Asia (Imasheva ef al., 1994), costa oeste
da América do Sul (Van't Land et al., 1995) e Austrélia (James ef al., 1993). No entanto,

ainda ndo existe estudo semelhante para a costa leste da América do Sul.



Populagées de Drosophila séo capazes de evoluir rapidamente guando
mantidas em laboratdrio (Cavicchi et al., 1985; Partridge et al., 1994, Santos et al.,
2005). Experimentos feitos com populagdes mantidas a temperaturas diferentes no
laboratorio tém mostrado que os caracteres biométricos de algumas espécies de
Drosophila podem mudar s_igniﬁcativamente em poucos anos (Pegueroles ef al., 1995).
Entretanto, o significado adaptativo dos padrdes encontrados permanece obscuro
(Gilchrist et af., 2001). Estes experimentos sugerem que os clines latitudinais para o
tamanho das asas, observados no campo, podem refletir a agéo da selegéo a favor de
tamanho corporal maior nas temperaturas mais baixas associadas ao aumento da
latitude, reforgando a natureza adaptativa de clines para tamanho corporal de acordo
com a temperatura. No entanto, a convergéncia deste padrio observado em diferentes
regides do mundo pode ter ocorrido através de mecanismos diferentes em cada local
(Gilchrist & Partridge, 1999, 2001; Huey et al., 2000).

Desta forma, as espécies invasoras representam uma rara oporiunidade de
estudar processos adaptativos que ocorreram em espagos de tempo relativamente
pequenos. Das espécies invasoras, nenhuma é tdo bem estudada quanto Drosophila
melanogaster. Entretanto, pouco se sabe sobre as populages “naturais” desta espécie
no Brasil: uma revisdo bibliografica revelou-se infrutifera, ressalvando-se um artigo de

nosso grupo (Montenegro et al., 2000).

[.3. Variacdo morfolagica

A presenga da variabilidade genética é o principal pressuposto do
Darwinismo. Sem ela, a selegdo natural ndo pode ser efetiva. Segundo o teorema

fundamental da selegéo natural de Fisher (1930), a taxa de evolugdo devida 3 selegéo



natural e o aumento do valor adaptativo de uma populagdo sdo determinados pela
extensio de sua variabilidade genética.

A morfologia é provavelmente onde se torna mais evidente a presenca de
adaptagoes, geradas pela selegdo natural. Conseqilentemente, uma boa maneira de
tentar compreender aspectos da selegéo natural e da evolugéo e atraves da analise da
variabilidade morfolégica e sua base genética.

Caracteres morfolégicos, comumente, representam alvos diretos da selegéo
natural, e, por isso, podem revelar dados interessantes que ndo poderiam ser obtidos
através de marcadores moleculares neutros (Cain & Sheppard, 1954; Loh & Bitner-
Mathé, 2005). Por este motivo, as asas de Drosophila tém tradicionalmente sido usadas
no estudo dos efeitos da selegdio natural sobre populagbes naturais (Bitner-Mathé &
Klaczko, 1999b; Hoffmann & Shirriffs, 2002). A asa de Drosophila & um bom modelo
para isso por diversas razdes. Os detalhes de seu desenvolvimento s&o bem
compreendidos e seu padrdo de venagdo € altamente conservado, possibilitando a
identificagdo de muitos landmarks (pontos de referéncia, ver Bookstein et al., 1985) que
serdo homologos ndo s6 entre os individuos da mesma espécie como também entre
individuos de varias espécies de drosofilideos (Debat ef al., 2003). Alem disso, muitos
dos caracteres das asas de D. melanogaster apresentam correlagéo genética superior a
0,90 entre si (Cowley ef al., 1986). O tamanho da asa é altamente correlacionado com o
tamanho geral do corpo, e sua bidimensionalidade faz com que possa ser medida com
muito mais precisdo do que outras medidas corporais. Ela também nao varia com a
idade, a nutricdo ou o estado reprodutivo do adulto, ao contrario do peso corporal
(Kennington et al.,, 2003). A forma da asa também ja foi utilizada para estudar a

variagdo quantitativa em populagdes naturais de Drosophila (Bitner-Mathé & Klaczko,



1999b; Gilchrist ef al., 2000; Hoffmann & Shirriffs, 2002, Moraes et al., 2004). Alguns
estudos sugerem uma possivel natureza adaptativa deste carater, baseados em
padrées clinais observados na asa ou em respostas a condigbes laboratoriais
(Imasheva et al., 1995; Azevedo et al., 1998; Gilchrist ef al., 2000; Gilchrist & Partridge,
2001 Hoffmann & Shirriffs, 2002; Matta & Bitner-Mathe, 2004).

As asas de Drosophila possuem um formato eliptico. Com isto, o tamanho e
a forma da asa podem ser caracterizados através dos parametros de uma elipse a ela
ajustada (Klaczko & Bitner-Mathé, 1990; Klaczko, 2006) (figura 1). Em sintese, uma
medida de tamanho da asa (Sf), independente da sua forma, pode ser obtida atraves da
média geométrica dos dois eixos da elipse (eixo maior = a; eixo menor = b; Sf = \ab).
Esta medida € igual ao raio da circunferéncia de mesma area que a elipse. Por outro
lado, a razdo bfa € uma medida de forma da elipse (§H), independente de seu
tamanho. Este método também possibilita a determinag@o da posigdo das extremidades
e intersecgdes das veias da asa, afravés de suas coordenadas polares: a coordenada
radial r — a distancia do ponto a origem do sistema cartesiano, tomado como sendo o
centro da elipse — e a coordenada angular & — o dngulo entre a reta que une o ponto a
origem e a abscissa do sistema, medido em sentido anti-horario (Weisstein, 2004;
Klaczko, 2006) (figura 1). No caso das extremidades das veias, pode-se utilizar apenas
a coordenada angular, pois, sabendo-se os valores de 6, a € b, o valor de r pode ser
prontamente calculado através da férmula r = (ab)N[a™ (a®-b?) cos® (8)). Desta forma, a
posigdo do ponto pode ser precisamente descrita através de um Unico parametro (8),
que tem a vantagem adicional de n&o ser redundante com o tamanho das asas (Sf)
(Klaczko & Bitner-Mathé, 1990; Bitner-Mathé & Klaczko, 1999a,c¢; Klaczko, 2006). No

entanto, ambas as coordenadas polares devem ser utilizadas na descricdo dos pontos



internos (interseccbes das veias). Para obter um pardmetro independente do tamanho
para estes pontos, deve-se padronizar a coordenada radial {r), dividindo-a pelo valor de

81. (Moraes et al., 2004; Klaczko, 2006).

l.4. Herdabilidade

A proporgéo da variagdo de caracteres quantitativos devida ao componente
genético aditivo, geralmente expressa como herdabilidade, ¢ importante para a
diferenciagdo morfologica entre populagbes. O sucesso da sele¢do depende da
herdabilidade dos caracteres selecionados. Estudos de variagdo morfoldgica entre
populagdes baseados em caracteristicas ndo herdaveis avaliam, na realidade, apenas
fontes ambientais e residuais de variag¢éo, as quais tém pouca importéncia na evolugio
morfoldégica. A herdabilidade strictu sénsu (h*) é uma medida conveniente para a
proporgdo da variagdo fenotipica que se deve a varidncia genética aditiva,
representando um dos parametros centrais utilizados na genetica quantitativa (Falconer
& Mackay, 1996; Roff, 1997). Medir a herd.abilidade de caracteres em populagies
naturais torna possivel a identificacéo das taxas e dire¢bes da evolugao a curto prazo
na natureza. Ja existem alguns estudos tratando da herdabilidade da morfologia da asa
em Drosophila (Bitner-Mathé & Klaczko 1999a.b; Hoffmann & Shirriffs, 2002; Matta &
Bitner-Mathé¢, 2004; Moraes & Sene, 2004; Moraes et al., 2004).

E importante saber se a variacdo herdavel é tdo abundante na natureza
qguanto em populagbes domesticadas ou de laboratorio. Em geral, admite-se que as
herdabilidades no campo serdo mais baixas que as de laboratorio. Esta conclusdo é
haseada na premissa de que a variancia ambiental € maior na natureza e isso

aumentara a variancia fenotipica relativamente a variancia genética aditiva (Coyne &



Beecham, 1987; Falconer & Mackay, 1996). As estimativas de herdabilidade
empregando animais criados em laboratério geralmente mostram valores altos (Roff &
Mousseau, 1987), podendo ocorrer superestimativas causadas pelo ambiente comum e
pela variancia devida & dominancia (2[1/2Va +1/4Vp +Ve]/Vp) (Moraes & Sene, 2004).
Consistentemente, em geral as estimativas de herdabilidade no campo (herdabilidade
natural) sdo relativamente modestas (Coyne & Beecham, 1987; Gibert et al., 1998;
Bitner-Mathé & Klaczko, 1999b; Matta & Bitner-Mathé, 2004). Este resultado pode se
dever a maior variagdo ambiental presente no campo, como mencionado acima, ou
entdo a presenca de interagdes gendtipo-ambiente (Bitner-Mathé et al., 1995; Falconer
& Mackay, 1996; Bitner-Mathé & Klaczko, 1999b; Matta & Bitner-Mathé, 2004). Por
outro lado, em alguns estudos examinados por Weigensberg & Roff {(1996), nos quais
foram estimadas herdabilidades no campo e no laboratério, as herdabilidades naturais
foram tdo grandes quanio, ou até maiores que, as herdabilidades no laboratério. Isto
sugere que as herdabilidades naturais ndo sdo necessariamente reduzidas pelo
aumento da variancia ambiental no campo (Lynch & Walsh, 1998).

Outra demonstracdo de que a causa da reducgdo da herdabilidade n&o é
necessariamente a maior variancia ambiental no campo foi feita por Matia e Bitner-
Mathé (2004), que mostraram que a herdabilidade de caracteres da asa de D. simulans,
especialmente o tamanho, pode ser influenciada pela magnitude da diferenga entre os
ambientes nos quais pais e filhos se desenvolveram, ao invés de pela diferenga de
variancia entre os dois ambientes. Neste trabalho, tanto a geragéo parental quanto a
progénie foram mantidas em temperatura constante, e quanto maior foi diferenga entre
a temperatura de criag8o dos parentais (16,5°C) e a temperatura de criagdo da prole

(16,5°C, 20°C ou 30°C), menor foi a herdabilidade observada (0,28, 0,04 e 0,02,



respectivamente). Como ambas as geragbes foram mantidas em condigbes
padronizadas, sem diferenca significativa entre os valores de varidncia fenotipica, uma
possivel explicag@o & a ocorréncia de interagdo gendtipo-ambiente, no caso a interagéo
gendtipo-temperatura (Falconer & Mackay, 1996).

Estudos de herdabilidade natural podem ser feitos através da correlagao
entre caracteres parentais e os de sua prole no campo, mas, para muitos animais,
incluindo Drosophila, isto € logisticamente impossivel. Uma outra forma de estimar
herdabilidade natural & correlacionar caracteres de individuos coletados no campo com
os de sua prole criada em laboratdrio (Coyne & Beecham, 1987). No entanto, a
regressdo dos valores das filhas criadas no laboratdric no das maes coletadas no
campo sO ¢ confidgvel quando a varidncia genética aditiva estimada € similar em

diferentes ambientes e quando nZo ha interagdo genotipo-ambiente (Riska ef al., 1989).

|.5. Interacdo Gendétipo-ambiente

Na génética quantitativa classica, é de costume presumir que o componente
ambiental (E) do fendtipo (P) é independente do efeito genético (G), sendo o fendtipo
final uma simples soma destes dois componentes (P = G + E) (Falconer & Mackay,
1996; Lynch & Walsh, 1998). Nas populagGes naturais, os caracteres quantitativos
geralmente se encontram sob sele¢do estabilizadora, na qual espera-se um declinio da
variancia fenotipica ao longo das geracdes. No entanto, os resultados experimentais
obtidos ac longo de muitos anos revelam que a variabilidade fenotipica €, muitas vezes,
mantida mesmo em populagdes altamente endogémicas. Isto mostra que abordagens
simplistas baseadas na equagdo acima, que pressupde uma variancia ambiental

constante, nao permitem uma boa compreensao dos fatores que determinam e mantém
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a variabilidade genética e fenotipica de uma populacdo (Falconer & Mackay, 1996). E
necessario levar em consideragdo outros fatores que influenciam o componente
ambiental da variabilidade, tais como as interages genétipo-ambiente (Zhang, 2005).

A interagdo gendtipo-ambiente se da quando o efeito de um determinado
genétipo ndo é fixo, mas varia de acordo com 0 ambiente no qual € expresso. isto gera
uma norma de reacdo especifica para cada gendtipo, i.e. um conjunto de resuitados
diferentes observados com a expressdo do genodtipo em diferentes ambientes
(Lewontin, 2000). Esta variag@o de efeito € muito similar ac conceito de plasticidade
fenotipica, sendo os dois conceitos muitas vezes considerados sindnimos. As
interagcbes gendtipo-ambiente sdo comumente observadas em varios caracteres
guantitativos, inclusive aqueles ligados a aptiddo. Trata-se de um fendmeno
geneticamente controlado e que responde a selegdo, o que indica que esta seja uma
propriedade fundamental das populagbes naturais. Um exemplo de interagdo genétipo-
ambiente observada no campo é o trabalho de Bitner-Mathé ef al. (1995), no qual
caridtipos para arranjos génicos do segundo cromossomo de D. mediopunctata tiveram
influéncia diferente no tamanho corporal das moscas dependendo do més em que
foram coletadas. Neste trabalho, os dois caridtipos relacionados as maiores moscas
coletadas em agosto estiveram relacionados as menores moscas coletadas em margo
do ano seguinte.

Para aumentar suas chances de sobrevivéncia e reproducido em diferentes
condigbes ambientais, uma populagdo que ocupa ambientes espacial ou temporalmente
heterogéneos deve possuir uma constituigdo genética que permita a adaptagio da
variabilidade fenotipica a diversos ambientes. Em uma populagdo geneticamente

variavel, cada gendtipo pode estar melhor adaptado a um determinado conjunto de
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condicbes ambientais, que podem ou néo se sobrepor. Intuitivamente, espera-se que a
variabilidade fenotipica de uma populagéo frente a um ambiente heterogéneo evolua de
forma que o valor fenotipico médio em cada conjunto de condigbes ambientais seja o
mais proximo possivel do valor &timo (Zhivotovsky et al., 1996). Desta forma, a
interacdo gendtipo-ambiente pode ter papel importante na manutencéo da variabilidade
genética. Baseando-se nisto, Gillespie e Turelii (1988) elaboraram um modelo para a
interacdo gendtipo-ambiente em ambientes heterogéneos, partindo do pressuposto de
que ambientes diferentes poderdo favorecer gendtipos diferentes. Este modelo ficou
fortalecido com o trabalho de Zhivotovsky e Gavrilets (1992), no qual os autores
chegaram & conclusdo de que gendtipos diferenciaimente sensiveis a ambientes
heterogéneos podem manter a variabilidade genética. Modelos subseqlentes, tais
como o de Zhang (2005) também mostram que a plasticidade em ambientes
heterogéneos pode contribuir para o aumento da aptiddo de uma populagao.

| A interagdo gendtipo-ambiente ndo se aplica somente a estudos tedricos
sobre evolugdo e adaptagéo. Trata-se também de um fenémeno de grande importancia
econémica. No campo da agropecuaria e do melhoramento genético vegetal e animal, a
presenca de interagdo gendtipo-ambiente faz com que nem sempre seja possivel
determinar um cultivar ou raga universalmente superior aos demais e que, portanto,
seja mais apropriado para qualquer ambiente de cultivo ou criagio (veja exemplos em:

Rorato ef al., 2000; Gongalves ef al., 2003).

l.6. Inversdes cromossomicas

As freqiiéncias das inversdes cromossdmicas em Drosophila configuram-se,

muitas vezes, em clines latitudinais estaveis associados a variaveis climaticas, que se



repetem em varios continentes {Knibb, 1982). Isto & reforgado pelo fato de que ja foram
encontrados padrées clinais altitudinais analogos aos padres latitudinais classicos
(Bitner-Mathé & Klaczko, 1999b; Collinge ef al., 2008), ou seja, € bermn provavel que
estes padrdes sejam ocasionados por fatores climaticos. Estes clines sugerem
provaveis efeitos benéficos associados as inversGes. Alem disso, dado que existem
clines latitudinais ocorrendo paralelamente para o tamanho corporal e a freqtiéncia de
| determinadas inversdes, & altamente plausivel que haja uma associagéo entre os dois
fatores (Hoffmann ef al., 2004). Por exemplo, em D. melanogaster foram observados
clines particularmente ingremes para /n(3R)P, sugerindo que uma possivel selegdo
latitudinal agindo sobre esta inverso seria especialmente forte (Anderson ef al., 2005;
Kennington et al., 2006).

A hipotese de que inversbes cromossdmicas e morfologia podem estar
correlacionadas foi primeiramente proposta por Stalker e Carson (1947). Desde entao,
diversos estudos tém revelado efeitos significativos das inversGes sobre caracteres
morfologicos (veja revisbes em Weeks ef al, 2002 e Hoffmann et al, 2004). Em
Drosophila, alguns dos caracteres cuja variagdo ja foi' associada a inverses
cromossOmicas sdo viabilidade, tempo de desenvolvimento, longevidade, sucesso
sexual, fecundidade, nimero de cerdas, resisténcia a frio e calor, tamanho corporal e
polimorfismos de pigmentagdo (Hatadani et al., 2004; Hoffmann et al., 2004). As
associagdes entre inversdes e tamanho corporal séo especialmente comuns, tendo sido
demonstradas em varias espécies do género Drosophila.

Em D. melanogaster, a inversdo In(2L)t ja foi associada ao peso corporal
(Van Delden & Kamping, 1991) e In(3L)P ja foiligada a resisténcia ao frio (Weeks et al.,

2002), mas o efeito mais marcante j4 encontrade é o efeito do brago direito do



cromossomo 3 — regido que contém a inversédo cosmopolita In(3R)P — sobre o tamanho
corporal. Este efeito ja foi documentado na Australia e na costa oeste da América do
Sul por diversos autores (Gockel ef al., 2002; Weeks ef al., 2002; Calboli et al., 2003).
No entanto, até hoje a associagdo entre In(3R)P e o tamanho corporal de D.
melanogaster s6 foi demonstrada indiretamente, geralmente através do uso de
marcadores moleculares sabidamente ligados a inversé@o ou contidos nela {Gockel et
al., 2002; Weeks ef al., 2002; Calboli et al., 2003), mas, ja que n&o existe um marcador
especifico para In(3R)P, ndo se sabe se 0s marcadores utilizados estavam sempre
associados & presenga da inversdo (Weeks ef al., 2002). No entanto, até agora, o
cariotipo para In(3R)P — a inversdo mais fortemente ligada ao tamanho corporai — e 0
tamanho corporal do mesmo conjunto de moscas nunca foram analisados
simultaneamente. Talvez, por isto mesmo, ainda que fartamente documentada a
influéncia da regido cromossomica contendo /n{3R)P sobre o tamanho corporal, néo ha

testes na literatura para interagdo genétipo-ambiente no efeito desta inverséo.
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[.7. Objetivos

Os objetivos deste trabalho s3o:

1.7.1. Caracterizar e comparar a variagéo geografica de duas grandes fontes
de variagdo morfologica ~ tamanho e forma das asas - em trés populagbes naturais de
Drosophila melanogaster distribuidas por uma grande amplitude latitudinal ao longo da
costa brasileira, utilizando para isso o0 método da elipse.

1.7.1l. Caracterizar e comparar a variagdo temporal de tamanho e forma das
asas em duas destas populagbes.

1.7.1I. Estimar a herdabilidade natural destes caracteres (tamanho e forma
das asas) em cada uma das populagdes estudadas, além de examinar sua consisténcia
ao longo do tempo nas populagdes em que foram feitas multiplas coletas.

1.7.IV. Verificar a possivel associagio de algumas inversdoes cromossomicas
comuns com a variagao morfoldgica encontrada.

1.7.V. Verificar se ha interagdo genétipo-ambiente entre o efeito causado

pelas inversoes examinadas e a data ou o local de coleta.
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Il. Materiais e Métodos

I.1. Coleta e preparaciao do material

Para a realizagéo deste trabalho, nossa estratégia inicial foi focalizada em
realizar coletas multiplas de. machos e fémeas de Drosophila melanogaster nas cidades
de Recife (PE) e Rio de Janeiro (RJ), devido a facilidades logisticas para a obtengéo de
material nestes locais. Posteriormente, tivemos a oportunidade de acrescentar uma
coleta (nica realizada em Porto Alegre (RS). Idealmente, locais adicionais de coleta
deveriam ser incluidos no trabalho, mas o tempo disponivel para tal foi um dos fatores
limitantes. As localidades de coleta foram escolhidas por serem cidades litoraneas, para
minimizar possiveis efeitos da altitude sobre os resultados obtidos.

Com isso, machos e fémeas de D. melanogaster foram coletados em trés
localidades ao longo da costa brasileira: Recife-PE (8°11'S, 34°55'0), Rio de Janeiro-RJ
(22°54'S, 43°16'0) e Porto Alegre-RS (30°02'S, 51°13'0). No Recife e no Rio de Janeiro
foram feitas maltiplas coletas ao longo do ano de 2004 e primeiros sete meses de 2005,
de forma a possibilitar uma analise de variag&o temporal.

As fémeas coletadas no campo foram colocadas individualmente em frascos
contendo meio de cultura padrdo e mantidas & temperatura constante de 24°C. A
manutengdo de todas as moscas em temperatura igual e constante, e em meio
padronizado, minimiza a variaggdo ambiental entre moscas de diferentes origens e, por
isso, admite-se que as diferengas entre elas pocdem ser atribuidas a fatores genéticos.

A cada dois dias, estas moscas foram repicadas, obtendo-se um total de trés

frascos com a F1 de cada fémea. Como a discriminagdo entre fémeas de D.
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melanogaster e D. simulans € muito dificil pela simples observacéo morfolbgica, cada
linhagem foi analisada para confirmar a espécie como sendo de fato D. melanogaster,
através da andlise da genitalia dos machos da F1. As mées e até trés fémeas F1 foram
tomadas de cada linhagem isofémea e conservadas em alcool 70%.

Os machos foram cruzados individualmente no laboratério com {rés fémeas
virgens de uma linhagem homocariotipica de composi¢&o genética conhecida (Peixoto
& Klaczko, 1991; Bitner-Mathé ef al., 1995) e posteriormente conservados em alcool
70%. As datas e tamanhos amostrais de cada coleta estdo apresentados na tabela 1.

Tabela 1 — Datas e tamanhos amostrais de cada coleta realizada. Maes: numero de fémeas fertilizadas
obtidas no campo; Irm2+: nimero de linhagens cuja F1 apresentou duas ou mais fémeas, possibilitando

andlises completas de herdabilidade; Machos: nimero de machos obtides ne campo cujo genétipo pbde
ser determinado através de cruzamentos.

Data Local Maes Irm2+ Machos
Janeiro 2004 Recife 70 53 -
Abril 2004 Recife 84 57 49
Setembro 2004 Recife 23 27 -
Novernbro 2004 Recife 70 62 47
Janeiro 2005 Recife 89 78 49
Abril 2005 Recife 33 28 -
Julho 2005 Recife 47 38 -
Margo 2004 Rio de Janeiro 53 45 49
Setembro 2004  Rio de Janeiro a1 31 -
Novembro 2004 Rio de Janeiro 61 57 62
Maio 2005 Porto Alegre 102 102 a6
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1l.2. Obtencéo dos dados

A asa esquerda de cada mosca foi retirada e montada em uma lamina de
microscopia, sendo em seguida fotografada com ampliagdo de 16x através de uma
camera de video acoplada a uma lupa. O programa TpsDig v1.40 (Rohlf, 2004) foi
utilizado para tomar as coordenadas cartesianas de 30 pontos ao longo do contorno
das asas. Para a obtengéo de dados de tamanho e forma das asas, foi ajustada uma
elipse sobre estes pontos, conforme o método descrito por Klaczko & Bitner-Mathé
(1990). Além disto, a posigdo dos pontos das extremidades das veias da asa,
totalizando 5 pontos (figura 2), foi estimada;,_ usando-se a coordenada angular (8a, O,
etc.), distancia angular de cada um destes pontos ao eixo maior da elipse (veja Bitner-
Mathé & Kiaczko, 1999a). Todos os parametros foram estimados usando o programa
ASALK v2.0 (L. B. Klaczko, 1998). Para os cinco pontos internos de interseccdo das
veias de cada asa (F, G, H, I e J), além das coordenadas angulares, foram tomadas
suas coordenadas radiais (distancia linear ac centro da elipse re a ry). Estas, por sua
vez, foram padronizadas pelo valor obtido para S/, obtendo-se as variaveis Dr a Dy (e.g.

D = r¢/S1). Os valores de a, b e Sl foram convertidos para milimetros (mm).

1.3. Andalise dos dados

Os programas Systat v10.0 (Systat Software inc., 2000) e Minitab v14
(Minitab Inc., 2004) foram utilizados em todas as analises estatisticas.

As comparacdes enire coletas e entre localidades foram feitas para as mées
e as filhas separadamente, através de andlises de varidncia tendo por variavel
independente a data ou a localidade de cada coleta. Diferengas par a par foram

analisadas através do teste post hoc de Tukey.
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O estudo da variagdo latitudinal foi feito em trés partes: uma parte principal,
abrangendo as trés localidades amostradas, e duas partes secundarias, nas quais
figuraram apenas Rio de Janeiro e Recife (0s locais em que foram feitas multiplas
coletas). Apenas uma coleta de cada localidade foi utilizada em cada analise. Para a
analise principal, foram echIhidas as coletas do Rio de Janeiro e do Recife feitas na
época do ano mais proxima da data da coleta unica de Porto Alegre (maio 2005). No
caso, as coletas utilizadas foram as de margo de 2004 (Rio de Janeiro) e abril de 2004
(Recife). As duas andlises secundarias foram feitas a partir das coletas de setembro e
novembro de 2004 nestas duas localidades.

No que diz respeito & herdabilidade, a variagéo temporal foi testada atraves
de uma andlise de covariancia com interagdo. Para cada pardmetro em estudo, a
variavel dependente foi seu valor nas filhas, a varidvel independente foi a coleta (testa o
efeito temporal) e a co-variavel foi o valor do pardmetro nas mées (permitindo testar a
herdabilidade). A interagdo “coleta-maes” testa a variagdo da herdabilidade ao longo do
tempo. Uma analise semelhante foi feita por Bitner-Mathé & Klaczko (1999b). A
herdabilidade no laboratério foi calculada como o dobro do coeficiente de correlagao
intraclasse entre irm3s e, para o calculo da herdabilidade natural, utilizamos a
regressao do valor das médias das varidveis nas irmandades no das maes.

O efeito das inversdes cromossomicas sobre caracteres de tamanho e forma
foi estudado usando os machos trazidos do campo, cujos cariétipos para os arranjos
génicos dos cromossomos X, Il e Il foram determinados atraves da anadlise dos
cromossomos politénicos das glandulas salivares de até oito larvas F1 (Arnold, 1981;
Klaczko, 1995). A analise citoldgica foi feita pela Dra. Galina Ananina em nosso

laboratério. Andlises de variancia para pardmetros da asa foram realizadas para testar



o efeito das inversées. Cada macho teve seu caridtipo codificado de acordo com o
seguinte critério: o caridtipo padréo recebeu o valor zero, o heterozigoto valor um e o
homozigoto para a invers&o valor dois. Para cada inversdo, um segundo agrupamento
foi feito, formando dois grupos: um contendo apenas as moscas com caridtipo padrao
(+/+) e outro contendo aquelas apresentando pelo menos um cromossomo invertido.
Desta forma, foi feita uma analise de variancia para tentar verificar um possivel efeito
do caridtipo para inversdes (definido como variavel categdrica) sobre as variaveis
morfoldgicas analisadas, em cada coleta individual, em cada localidade (neste caso foi
feita uma ANOVA aninhada para discriminar o efeito devido a diferengas entre coletas),

e em todas as coletas tomadas em conjunto.
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Figura 1 — Elipse ajustada a uma asa de Drosophila melanogaster. a e b = raios da elipse; re 6=
coordenadas radial e angular de ponto na borda da asa.

TR S

Figura 2 — Asa de D. melanogaster. A a J sdo landmarks nas extremidades e pontos de intersec¢ao das
veias.
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lll. Resultados e Discussao

Analisamos sete coletas realizadas no Recife (janeiro, abril, setembro e
novembro de 2004; janeiro, abril e julho de 2005), trés no Rio de Janeiro (margo,
setembro e novembro de 2004) e uma em Porto Alegre (maio de 2005). Em todas as
tabelas apresentadas: a e b sd0 0s eixos maior € menor da elipse, respectivamente; Ga
a 0y: disténcia angular dos pontos A a J; SI: tamanho da asa; SH: forma da asa; Dr a

Dy: distancia entre cada ponto interno (F a J) ao centro da elipse, padronizada por S/.

lll.1. Variacao latifudinal

Na tabela 2 estido apresentadas as medias de cada variavel em cada
localidade, sendo os valores mostrados para Rio de Janeiro e Recife a média de todos
os individuos coletados ou nascidos durante o trabalho. As médias de cada variavel
analisada para as coletas utilizadas na analise principal de variagdo latitudinal (Porto
Alegre — maio de 2005; Rio de Janeiro — margo de 2004; Recife — abril de 2004) estdo

representadas na tabhela 3.

HL.1.1. Tamanho e forma das asas

Na analise principal da variagdo latitudinal entre as coletas, o tamanho
corporal aumentou com o aumento da latitude, tanto no caso das maes quanto no das
filhas (tabela 3). Isto significa que, em ambos o0s casos, as moscas de Porto Alegre
foram maiores que as do Rio de Janeiro, que foram maiores que as do Recife. As
analises secundarias de setembro e novembro de 2004 mostram que, no primeiro caso,

houve diferenga de tamanho entre as duas localidades, sendo as moscas do Rio de
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Janeiro maiores que as do Recife, similarmente ao observado na analise principal. Esta
diferenc¢a, porém, ndo foi observada em novembro (fabela 4).

O aumento do tamanho corporal com o aumento da latitude estd de acordo
com 0s resultados mais comumente encontrades na literatura (ver Introdugdo). A
identificagcdo em laboratorio de padrbes evolutivos é geralmente feita através da
manutencdo de organismos em condigbes uniformes, nos chamados experimentos de
jardim comum. Isto separa o efeito imediato do ambiente dos efeitos genéticos sobre o
carater estudado (Hoffmann et al., 2005). Sabe-se que a temperatura é um fator de
grande influéncia no tamanho corporal, observando-se geralmente a associagéo entre
aumento de tamanho e redugéo da temperatura.

No que diz respeito ao tamanho corporal, existe um paralelismo entre os
clines geogréaficos observados em populagdes de Drosophila e a plasticidade fenotipica
das mesmas em diferentes temperaturas, pois em ambos os casos sdo observadas
moscas maiores em condicdes mais frias (Moreteau & David, 2005). A repetibilidade de
clines de famanho corporal através de continentes e espécies de Drosophila,
juntamente com experimentos laboratoriais onde a adaptagdo a temperaturas mais
baixas consistentemenie produziu tamanhos corporais maiores, levou a maioria dos
estudos a concluir que os clines geogréficos de tamanho corporal em Drosophila sdo de
fato resultado da adaptagéo a diferentes temperaturas (Santos ef al., 2004), mesmo néo
se sabendo o alvo exato da selegdo (Atkinson, 1994; Atkinson & Sibly, 19987). A
adaptagao climatica ndo se restringe ao tamanho. Em D. melanogaster, diversos outros
caracteres quantitativos — tais como namero de cerdas, nimero de ovariolos e
pigmentacdo corporal — exibem clines latitudinais, apesar de nao estarem diretamente

relacionados ao tamanho corporal (Capy et al., 1993; Gibert ef al., 2004).
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No entanto, deve-se ter cautela com a interpretagdo destes resultados, pois
eles podem estar comprometidos pela selegdo artificial néo intencional causada pela
falta de controle sobre variaveis tais como a densidade larval, que afetam os estagios
iniciais de vida. Com isto, as adaptagGes fisiologicas a temperatura podem ndo ser
independentes das adaptagGes a diferentes niveis de densidade larval (Santos et al.,
2004). Neste caso, os diferentes niveis de excretas larvais (Borash et al., 1998, 2000),
assim como a variag8o na disponibilidade de alimento, covariam com as pressoes
seletivas ao determinar o processamento de recursos pelas larvas (Bochdanovits & de
Jong, 2003a,b). Um estudo de selegdo termal em D. subobscura com densidade larval
controlada foi feito recentemente por Santos e colaboradores (2005), e, nestas
condicbes, ndo se confirmou o cline de tamanho corporal previamente constatado
(Huey et al., 2000; Gilchrist ef al., 2001).

Em todas as andlises realizadas, a variagao latitudinal da forma s foi
encontrada nas moscas vindas diretamente do campo (mées), na analise principal € em
setembro de 2004 (Psy = 0,000 e 0,001, respectivamente). Ambos os casos indicam a
ocorréncia de asas progressivamente mais alongadas com o aumento da latitude. No
primeiro, as asas das moscas de Porto Alegre foram mais alongadas que as do Rio de
Janeiro e de Recife, que ndo apresentaram diferenga significativa entre si mas
apresentaram tendéncia na mesma diregdo. No segundo, as asas das moscas do Rio
de Janeiro foram mais alongadas que as do Recife. Em geral, mesmo as analises com
valores nio significativos também seguiram esta tendéncia (tabelas 3 e 4). Estes
resultados seguem a mesma tendéncia publicada recentemente por Matta & Bitner-
Mathé (2004), que observaram uma relagéo direta entre o alongamento da forma das

asas de D. simulans e a diminuigdo da temperatura. Ao submeter a temperaturas

E RIGLIGTECA CENTRAL

NEGE g g A B o5 Tx R o
DERZHUSLAIAERTY

24




diferentes (16.5°C, 20°C e 30°C) moscas de linhagens isofémeas criadas a partir de
uma coleta realizada na Chapada Diamantina (BA), as asas apresentaram-se mais
alongadas em temperaturas menores. Isto sugere que a possivel variagdo clinal
encontrada por nés é causada pelo menos em parte pela temperatura, que, em media,
diminui com o aumento da latitude. No caso particular, as temperaturas médias anuais
sdo, para Recife, Rio de Janeiro e Porto Alegre, respectivamente, 25,5°C, 23,5°C e
19,5°C (fonte: br.weather.com).

Tabela 2 —~ Médias e desvios padréio para cada varidvel em maes ¢ filhas das trés localidades

amostradas. Valores para a, b e 8f em mm.

Porto Alegre Rio de Janeiro Recife
MAES FILHAS MAES FILHAS MAES FILHAS
Média DP |Média DP |{Média DP |Média DP |Média DP |Meédia DP
1,100 0,058 | 1,097 0,054 | 0,966 0,026 | 1,089 0,020 | 0,933 0,032 1,048 0,033
b |0498 0020|0492 0,027 0,440 0,005{0,487 0,005|0,431 0,010]0,468 0,007
8, {0,558 0,040!0,666 0,035|0,654 0,013|0,671 0,013 |0,655 0,010 |0,681 0,008
Oz | 2,898 0,029|2,700 0,029 (2,663 0,016 2,707 0,008 | 2,662 0,016 | 2,710 0,006
8¢ |3,158 0,010 (3,159 0,011|3,159 0,001 |3,156 0,002 3,163 0,002 3,167 0,008
8p |3.349 0,012|3,345 0,013 3,356 0,003]3,345 0,003 3,354 0,004 3352 0,009
0 | 4,425 0,060 4,401 0,063 |4,449 0,024 | 4,406 0,016 | 4,428 0,021 4,371 0,017
6 | 0,497 0,042 |0,504 0,039 |0,476 0,016 {0,508 0,011 }0,474 0,009 0,511 0,011
Dr |0,610 0,039 |0,598 0,037 (0,625 0,015|0,597 0,009 0,621 0,012|0,590 0,013
8, |0.314 0,034 (0,320 0,029 0,298 0,009|0,324 0,008 |0,288 0,009 |0,328 0,020
Ds |0614 0,040]0,599 0,040 0,623 0,014 ]0,504 0,007 0,621 0,0100,589 0,010
8y |4.960 0,909 |4,521 0,878 (5,171 0,279|4,514 0,162 5205 0,154 | 4,484 0,187
D, | 0,050 0,024 0,051 0,027 0,063 0,007 |0,045 0,002|0,062 0,005|0,048 0,006
8, |5022 0,141[4,923 0,156 {5087 0,053 |4,959 0,036 5086 0,036!4,935 0,035
D, |0,201 0,018{0,289 0,018 |0,206 0,009 {0,285 0,005 0,299 0,005 | 0,283 0,007
8, |0,355 0,026 (0,358 0,025|0,352 0,002 |0,363 0,003 |0,346 0,003 |0,362 0,002
D, |1,082 0,048 1,076 0,047 (1,086 0,000 |1,067 0,002|1,081 0,010|1,080 0,009
S | 0,740 0,033 |0,735 0,036 (0,652 0,013]0,728 0,010|0,634 0,018 {0,699 0,015
SH | 0453 0,013 0,449 0,015|0,456 0,006 | 0,447 0,004 | 0,462 0,006 | 0,448 0,005
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Tabela 3 — Analises de Varidncia para o efeito da localidade sobre variaveis de coletas de Porto Alegre
(maio 2005), Rio de Janeiro {(margo 2004) e Recife (abril 2004). Os valores significativos (P < 0,05) estéo
em negrito (na analise das mées os graus de liberdade s&o 2 e 236; na das fithas, 2 e 550). Para cada
localidade estdo expressas as médias de cada variavel. Valores de a, b e S/ em milimetros.

Maes Filhas

F P P.Alegre / Rio / Recife F P P.Alegre / Rio / Recife

a 253,091 0,000 1,100%:0942°:0,879° |74,845 0,000 1,007%:1,067°:1,038°
b |266,585 0,000 0.498%:0,436°:0,411° [63,600 0,000 0,492°:0,480" :0,467°
8, | 6.084 0065 06582:0647™:0636° |10,535 0,003 0,6667:0,663%:0680°
0; | 49,464 0,000 2,696:2,643%:2,636° |8608 0,020 2,700%:2698%:2,711°
8. | 2781 0097 3158%:3,159%:3,1637 [15473 0,000  3,159°:3,155":3,163°

8, |11,914 0,001  3340°:3358%:3,360° | 3,567 0,088 3,345%:3,346%":3 349"
0 | 11,886 0,001 4425%:4468%:4,467° (17,421 0,000  4,401?:4,412°:4,370°
6 |18,372 0,000 0497%:0,473%:0457° | 0063 0,941  0,504%:0,503:0,503°
D- | 14572 0,000 0610:0,638%:0,644° | 6,741 0,028 0,598%:0,6062:0,589"
8; |31,438 0,000 0314%:0200°:0274° |2585 0,025 0,320%:0,316%:0,314°
Dgs 5,718 0,075 l?r,6‘|4a : 0,631 ab : 0,636b 7,612 0,054 0,599a : 0,598a (3,584 b
8, | 10342 0,004 4960%:5268%°:5495° 10392 0637  45217:4,468°:4,445°
Dy 110,090 0,006 0,050%:0,060°:0,066% |1,150 0,328  0,051%:0,047%:0,0472
8, |18778 0,000 50222:5414P:5157% [7,093 0090 4,923%:4,975":4,911°
D, |13,264 0,000 0,291%:0,304°:0,307° 6,364 0,085  0,289%:0,2007:0,282"°
6, | 8287 0033 0355%:0,354:0,340° | 1,873 0,158  0,358°:0,363%:0,362°
D, | 3060 0073 1,082%1,085>":1,000° [416,643 0,000 1,076%:1,065%:1,049°
S/ 1274685 0,000 ©0,740%:0,641°:0,601° |78,496 0,000 0,735%: 0,716°:0,696°
SH | 23226 0,000 0453%:0463%:0468° |0,701 0436  0,449%:0,4502: 0,450
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Tabela 4 — Médias de cada varidvel nas méaes e filhas de Recife e do Rio de Janeiro nas andlises
secundarias de setembro e novembro de 2004. Os casos de diferenga significativa enire as duas
localidades estéo em negrito. Valores de a, b e Sl em milimetros.

Setembro 2004 Novembro 2004

Maes Filhas Maes Filhas

Recife RJ Recife RJ Recife RJ Recife RJ
0,935 0,995 1,049 1,108 | 0,979 0,961 1,115 1,090
b 0,433 0,447 0,467 0,490 0445 0,438(0,483 0,490
8, | 0,659 0,669{0,690 0,687 | 0,650 0,645|0,666 0,664
Og (2659 2,671{2716 2,713 |2,679 26742702 2,709
6c | 3,166 3,157 3,164 3,155 3,160 3,161 3,185 3,159
6p | 3,360 3,353 3,349 3,342 | 3,353 3,357 (3,373 3,349
O | 4,446 4,422 4,371 4,387 | 4,406 4,458 4,356 4,419
@ | 0480 0494(0,518 0,521|0,473 0,461 0,500 0,499
De | 0617 0,608]0,585 0,586 0,608 0,629 0,601 0,598
6z | 0292 0,308]|0,323 0,334 | 0,292 0,285| 0,369 0,322
Ds | 0,627 0,607 )|0,589 0,585 0,609 0,631 0601 0,597
Oy | 5193 4,856|4,398 4,380 5,044 5,390 4602 4,694
Dy 10,068 0,055|0,046 0,042 (0,053 0,064 | 0,062 0,045
@; | 5106 5,025|4,935 4917|5050 5,121|4,928 4,985
D, 10,302 0,286 0,278 0,278 0,293 0,209 0,295 0,287
0, | 0,347 0,353(0,363 0,366 | 0,348 0,349 0,361 0,359
D, | 1,099 1,087 (1,061 1,066 | 1,075 1,086 1,059 1,071
S | 0,636 0,667 0,700 0,737 | 0,660 0,649(0,730 0,731
SH | 0,464 0450|0446 0,442 | 0455 0,456 0,447 0,450

A documentagio de clines latitudinais pode servir como um bioindicador de
mudancas climaticas. Em estudos realizados na Australia, mudangas em relagdo a
dados passados foram observadas no padrédo clinal do polimorfismo Adh, assim como
no da invers&o cosmopolita /n(SR)P (Anderson et al., 2005; Umina et al., 2005). Ambos
apresentam freqiiéncias correlacionadas com a temperatura e a precipitagdo. No
decorrer de aproximadamente 20 anos, as freqiiéncias tanto dos alelos de Adh quanto

da inversdo nos locais amostrados haviam mudado para valores previamente
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encontrados em latitudes menores, i.e. mais quentes e secas. De fato, na Australia a
temperatura média das localidades litoraneas estd aumentando a uma taxa de 0,1°C a
0,3°C a cada dez anos, enquanto a quantidade de chuvas tem diminuido de 10 a 70mm
por ano. Como o tamanho corporal também é uma caracteristica que exibe variagao
clinal associada a fatores climéaticos, seria de grande interesse saber se um estudo

semelhante abordando esta caracteristica revelaria o mesmo tipo de resultado.

fi1.1.ll Condicées de desenvolvimento

O tamanho das asas (S|} das filhas foi significativamente maior que o das
mies (P £ 0,01) em todas as coletas com excegdo da de Porto Alegre (P = 0,246)
(tabela 2), enquanto que o coeficiente de variagdo das maes foi aproximadamente duas
vezes maior que o das filhas em quase todos os casos (tabela 5).

O tamanho maior das fithas criadas em laboratério em relagdo ac tamanho
das mies é um padrdo geral ja observado diversas vezes no passado (Prout & Barker,
1989: Ruiz et al., 1991; Bitner-Mathé & Klaczko 1999a). E interessante, no entanto, a
auséncia de diferenca de tamanho entre maes ¢ filhas da cdleta de Porto Alegre, que
contradiz este padrdo geral. isto pode estar relacionado ao fato de que a temperatura
de criagdo das filhas (24°C) foi mais alta que a temperatura maxima registrada em Porto
Alegre nas duas semanas anteriores a coleta (periodo no qual provavelmente as
moscas coletadas se desenvolveram), o que ndo ocorreu nas outras duas localidades.
Com isto, a diferenga de tamanho esperada pela criagdo em condi¢cGes mais favoraveis
no laboratério pode ter sido contrabalangada pelo aumento de tamanho causado pelas

baixas temperaturas vividas pelas mées durante o desenvolvimento.
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Tabela 5 — Coeficientes de variagéo {CV) para o tamanho (&) de mées e filhas,
dentro de cada coleta e entre coletas da mesma localidade.

Coleta Wl Filhas GV Fithas
Jan/04 0,077 0,038 2,04
Abr/04 0,065 0,03 2,14
R Set/04 0,089 0,035 2,54
E Nov/04 0,054 0,029 1,88
(1: Jan/05 0,062 0,032 1,93
F Abr/05 0,038 0,042 0,90
E Jul/05 0,074 0,035 2,11
CVmédio 0,057 0,030 1,93
CV entre coletas 0,029 0,022 1,32
Mar/04 0,090 0,042 2,16
Set/04 0,091 0,030 3,00
5 Nov/04 0,088 0,028 3,12
CV médio 0,089 0,033 2,76
CV entre coletas 0,020 0,014 1,14
PoA Mai/05 0,045 0,050 0,90

Uma vez que o tamanho das asas & fortemente influenciado pelas condigSes
ambientais, a diferenga observada em quantidade de variagdo entre mées e filhas &,
provavelmente, causada pela constancia ambiental gerada pela criagdo em laboratério.
Estes resultados mostram semelhangas notaveis com os achados em D.
mediopunctata, espécie nativa de mata no Brasil e de biologia bastante distinta da de D.
melanogaster (Klaczko, 1995; Bitner-Mathé & Klaczko, 1999a,b). Para as maes, as
médias dos coeficientes de variagdo das coletas foi diferente entre as duas localidades
(t =-3,72; G.L. = 6.3, P = 0,009 [teste para variancias diferentes]), assim como a
variag&o nos coeficientes de variagdo meédios entre coletas (P = 0,443). O mesmo néo
ocorreu para as filhas (coeficientes de variagédo médios -t = 0,25; G.L. = 2.7 P = (0,823

iteste para varincias diferentes]; coeficientes de variagéo entre coletas ~ P = 0,772).
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Este resultado era o esperado, intuitivamente, pois enquanto as condigdes de
desenvolvimento das filhas de ambas as localidades foram iguais, © mesmo néao pode
ser dito para as mé&es. A cidade do Rio de Janeiro apresenta uma variagdo de
temperatura anual bem maior que a do Recife (veja figura 3). Sabendo que a
temperatura tem grande influéncia sobre o tamanho corporal de Drosophila, seria de se
esperar que o coeficiente de variagao entre coletas das moscas provindas destas
localidades refletisse esta diferenca. Nas mées, a diferenga que encontramos entre os
coeficientes de variagéo meédios entre coletas foi significativa, mas a maior diferenca foi
observada entre os coeficientes de variagdo médios observados dentro de cada coleta.
O coeficiente maior encontrado no Rio de Janeiro sugere que esta localidade apresenta
ndo s6 maior heterogeneidade temporal, como também uma maior heterogeneidade

gspacial em comparag¢ao com a encontrada no Recife.
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Figura 3 — Variagéo de temperatura anual no Recife e no Rio de Janeiro.
Linha vermelha — temperatura média; linha verde — ponto de orvalho.

Fonte: www.wunderground.com.
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1}1.2. Variaciao temporal

A variagéo temporal do tamanho (S/) e forma (SH) das asas de mées e filhas

do Recife e do Rio de Janeiro esta representada nas figuras 4 e 5, respectivamente.

i1.2.1. Recife

As meédias para cada parametro em cada uma das coletas realizadas no
Recife estdo apresentadas nas tabelas 6 (maes) e 7 (filhas).

E especialmente interessante notar que, no Recife, a variagéo temporal das
variaveis de tamanho nas méaes foi a oposta da verificada nas filhas no periodo de
janeiro a abril (figura 4). Enquanto as fémeas coletadas no campo em abril foram
menores do que aquelas coletadas em janeiro, suas filhas criadas em laboratdrio foram
maiores do que as de janeiro.

Tanto nas mies quanto nas filhas, observamos um padrdo de aumento
progressivo no tamanho corporal no periodo de abril a novembro, apesar de nas filhas
isto ter sido apenas uma tendéncia ndo significativa. Apods atingirem seu tamanho
maximo, as coletas de janeiro de 2005 em diante produziram moscas menores que as
de novembro de 2004 e de tamanho estatisticamente igual entre si. Pudemos observar
que a populagdo estudada de D. melanogaster do Recife apresentou um padréo de
variagdo no tamanho corporal no periodo de janeiro de 2004 a janeiro de 2005 que
talvez seja ciclico, pois ndo houve diferenga estatistica entre estas coletas no caso das
maes (Ps = 0,552), cujo tamanho é dirstamente influenciado pelas condigbes
observadas no campo. No entanto, nem nas maes nem nas filhas pudemos observar
uma correlacdo entre a temperatura média das duas semanas anteriores as coletas e o

tamanho corporal (figura 6).
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A variag&o de forma teve resulfados diferentes entre mées e filhas (figura 5).
Nas mées, ndo houve variagdo entre janeiro € setembro de 2004. Entre setembro e
novembro houve reducdo de SH (alongamenio das asas), de novembro a abril as asas
voltaram a se arredondar, retornando a um valor de SH igual ao periodo anterior a
setembro (Psy = 0,847). De abril a julho de 2005, as asas voltaram a se alongar, e
novamente SH se tornou estatisticamente igual {Psy = 0,415) ao de novembro do ano
anterior. Nas filhas, ndo houve variagé@o significativa neste period.o, e sim apenas de
janeiro a abril de 2004, no qual houve alongamento das asas. Também ndo houve
correlagéio entre forma das asas e temperatura (figura 7).

Estes resultados sdo curiosos, pois aceita-se que a forma das asas tenha
herdabilidade natural muito maior que a do tamanho, e, no enfanto, o padrao de
variagdo temporal entre maes e filhas do Recife foi muito mais parecido no caso do

tamanho do que no da forma.
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Tabela 6 — Médias obtidas para cada parémetro nas fémeas coletadas no Recife (mées).

Valores de a, b e Sf em milimetros.

Jan.04 Abr.04 Set. 04 Nov.04 Jan.05 Abr.05 Jul.05
a 0912* 0879° 0935  0,979° 0,028*¢ 0,941*>%% (958"
b 0428°  0411° 0433*°  0445° 0,426* 0437  0,433*°
B4 0660° 0636° 0659* 0850*  0659* 0,650*"  0,668°
8 2667% 2,636° 28590** 2679 2649%  2662°  2,682°
6c 3,165%  3,163*  3,166° 3,160° 3,162° 3,162%  3,164°
6 3355%°  3360°  3360° 3,353%" 3,348  3352* 3.354%"
Oc 4,430  4467°  44467° 44067 4,410° 4424*  4415°
8- 0465%F  0457°  0480*° 0473* 0478*° 0479  0483°
D: 0634*® 0644° 0617*"°  0608° 0618*° 0,620*"° 0,610%F
5 0,284*° 0274° 0202 0292 0,288**° 0,286*™° 0,304°
De 0623** 0636° 0627*® 0609° 0615° 0626*" 0810°
By 5258*"  5495°  5193*"  5,044° 5126  5257*"  5,059°
Dy 0,064%  0,066° 0,068° 0,053 0,059° 0,058? 0,081°
8 5001%* 5157® 5106  5050° 5062°  5062™ 5071*°
D; 0,303*° 0,307°® 0,2302**  0,283° 0,205%*  0,297*" 0,205™"
8, 0,352  0,340%  0,347° 0,348°2 0,345° 0,344*  0,3497
D, 1083% 1,000°  1,009*  1,075°  1,092*" 1,104 1,088*°
Sl 0625 0601 0,636*° 0,660°¢ 0,629° 0,642%° 0,644
SH 0470°  0468% 0464*° 0455°° 0460°° 0465 0452°
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Tabela 7 — Médias obtidas para cada parametro nas fémeas do Recife criadas em laboratério (filhas).
Valores de a, b e Sl em milimetros.

Jan. 04 Abr.04 Set.04 Nov.04 Jan.05 Abr.05 Jul.05

a 10002 1,038%°  1,049®®  1,115°  1,040%F 11,0457 1,047%°
b 04592 04672 04677 0483 0465% 0465% 0,466°
0, |0673*" 06802°° 0690>° 0666° 0687° 0688%° 06877
65 2700 2711  2716% 2702® 2710  2718% 27157

O 31612  3,163%  3.164® 3185% 31857  3,165°  3,167°
65 33472 33492 33497 3373% 3340 33487 3351°
O 44062 43707 4371% 43567 43767 4351%  4,368°
6: | 0495 0503*>¢ 0518"%% 0500° 0514 05249 0524"¢
De 06112 0580"° 0585°° 0601*° 0592° 0581°° 0,570°
B 0303% 0314% 0323% 03697 0320° 03277 0,327°
Dg 06027 0584 0589 0601% 0591 0584*° 0574°

8y 4814° 4445  4308"  4602%° 45477 4282  4,300°
Dy 0,043 0,047 0046 00627 00417 0048% 0,052°
8, 5004  4911°  4935%° 4928° 4957*®  4900°  4902°
D; 02002 02822 02787 02057 0278 0278° 0,283°
6, 0358 0,362 03637 03617 0363" 0363° 0,367°
D, 1073°  1,049°  1061* 1,059%* 10677 1,063 1,047°
SI 0678® 06967 0700%" 0730° 06967 0697* 0608%°

SH 0460°  0450° 0446 0447 0448 0445 0445°

I1.2.1I. Rio de Janeiro

As médias para cada parametro em cada uma das coletas realizadas no Rio
de Janeiro estdo apresentadas na tabela 8.

Nas coletas cariocas, ndo observamos qualquer padrio que sugira variagao
temporal regular de tamanho (figura 4). As mées ndo apresentaram variagao
significativa alguma em $I, apesar de ter ocorrido um aumento significativo do valor de
a entre margo e setembro de 2004. Ja as filhas apresentaram um aumento do tamanho
corporal entre margo e setembro de 2004.

Quanto a forma das asas, tanfo as maes quanto as filhas apresentaram
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asas mais alongadas em setembro que em margo de 2004 (figura 5), sendo que o valor
de SH em novembro foi novamente mais alto (asas mais arredondadas). Este
arredondamento sé foi significativo, no entanto, nas filhas. Como no Recife, no Rio de
Janeiro ndo pudemos observar uma correlagéo entre as temperaturas médias nas duas

semanas anteriores as coletas e o tamanho ou a forma das asas (figuras 6 e 7).

Tabela 8 — Médias obtidas para cada parametro nas fémeas do Rio de Janeiro (maes e filhas).
Valores de a, b e S/ em milimetros.

Mies Filhas
Mar. 04 Set. 04 Nov.04 Mar. 04 Set. 04 Nov.04

a | 09422 0995 o09612°] a | 1,067% 1,108°  1,090°
b | 0438® 0447* 04387 | b | 04807 0490° 0490°
0, | 0647* 06697 0645° | 64 | 06637 0,687° 0,664°
0 | 26437 2671° 2674 | 85 | 26982 2713P  2709"
0c | 3.150* 3157% 31617 | 8 | 3,155® 3155 3,159°
8, | 3358 3353*° 3357° | @, |3,346™" 33427 3349
6 | 44682 4422° 4458%° | 6 | 44127 4387°  4419°
8- | 0473*® 04947 0461° | 8 | 0503% 0521° 04993
D- | 0,638° 0608° 0620%| D | 0606 0586° 0598%°
8; | 0200 0308° 0295% | 8 | 0316° 0334° 03222
D; | 08312 0607 08631* | Ds | 0,598° 05857 05977
6y | 5268>° a856° 53902 | 6y |4,468*° 4380%° 46042
Dy | 00697 0,055* 0064%° | Dy | 0047% 0042® 0,045°
8 |5114*® s5025° 51212 | 8 | 4975% 4917P  4985°
D, | 0304 0286° 0200%° | D, | 0200* 0279° 0,287°
8, | 0354® 0353° 0340% | 8, | 0,383*" 0,366*" 0,359°
D, | 1085® 1,087 108 | Dy | 1,065% 1066% 1,071°
s/ | 0641® o0667% o0649% | SI | 07167 o0737° 0731°
SH | 04632 0450° 0456*° | SH | 04502 0442° 0450°

35




Recife Rio de Janeiro
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Figura 4 — Variagao temporal de tamanho (S/) nas mées e filhas
do Recife e do Rio de Janeiro.
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Figura 5 — Variagao temporal da forma das asas (SH) nas maes e filhas
do Recife e do Rio de Janeiro.
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Figura 7 — SH x temperatura média das duas semanas anteriores a cada coleta,
no Recife e no Rio de Janeiro.




1ll.3. Herdabilidade

Os resultados obtidos para herdabilidade natural e no laboratério para Sl e
SH estdo representados nas figuras 8 e 9, respectivamente. As tabelas 9 e 11
apresentam os valores obtidos para herdabilidades no laboratério nas trés localidades,
e as herdabilidades naturais estdo representadas nas tabelas 10 e 12.

A forma das asas apresentou herdabilidade natural significativa em muitas
das coletas (principalmente no Recife), o que n&o ocorreu com o tamanho, que teve
herdabilidade significativa principalmente no laboratorio. A diferenca geral entre os
valores de h?as € h?nat para tamanho e forma é facilmente observavel nas figuras 8 e 9:
a herdabilidade natural de S/ é visivelmente menor e menos variavel que a
herdabilidade no laboratério, enquanto, no caso da forma, ndo ha tanta diferenca entre
os dois conjuntos de herdabilidades de SH.

A variagdo temporal da herdabilidade natural de S/ e SH que encontramos
nao foi significativa. No Recife, observamos uma tendéncia de aumento progressivo da
herdabilidade de tamanho de janeiro de 2004 a janeiro de 2005, e na herdabilidade da
forma talvez haja uma tendéncia bimodal, com picos em abril de 2004 e 2005. No Rio
de Janeiro a herdabilidade de tamanho também foi maior na coleta de novembro que na
de marco de 2004. Evidentemente, mais coletas s&o necessarias para estabelecer
qualquer padréo temporal.

Nossos resultados indicam que o tamanho das asas sofre mais influéncia
ambiental do que a forma destas, que teria forte determinagdo genetica. Diversos
estudos ja foram realizados em populagdes naturais de Drosophila para medir a
variabilidade genética do tamanho e da forma das asas, obtendo resultados muito

semelhantes aos nossos. Nao foi detectada herdabilidade natural significativa para o
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tamanho em estudos com D. buzzatii (Leibowitz et al., 1995), D. mediopunctata (Bitner-
Mathé & Klaczko, 1999a, b), D. gouveai (Moraes & Sene, 2004), D. mercatorum e D.
paranaensis (Moraes et al., 2004). Em relagcdo a forma das asas, a herdabilidade
encontrada em diversas espécies variou de 30 a 60% (D. mediopunctata — Bitner-
Mathé & Klaczko 1999a,b; D. melanogaster — Gilchrist & Partridge, 2001; D. serrata —
Hoffmann & Shirriffs, 2002; D. mercatorum e D. paranaensis — Moraes et al., 2004).
Uma notavel excecao € D. gouveal, cuja herdabilidade de forma encontrada nao foi

significativamente diferente de zero (Moraes & Sene, 2004).
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Figura 8 — Herdabilidade de laboratério e natural do tamanho das asas (S/) nas trés localidades.
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Figura 9 — Herdabilidade de laboratério e natural da forma das asas (SH) nas trés localidades.
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Tabela 8@ — Valores de h%,, (herdabilidade no laboratorio) para os paramefros de tamanho e forma das
coletas do Recife. EP = Erro padrdo. Valores significativos em negrito.

h? . Recife

Jan.04 Abr.04 Set.04 Nov.04 | Jan.05 Abr.05 Jul.05

h%m EP |h2ms EP |h%ap EP |h%s EP |h%a, EP |[h%s EP |[h%., EP
a 0,288 0,209(0,653 0,202|1,275 0,198| 0,458 0,241!0,839 0,164 0,821 0,279|0,178 0,267
b 0,621 0,203[0,827 0,190 0,923 0,253 0,398 0,244 (0,699 0,173| 0,948 0,263 0,519 0,263
OA 0,115 0,206 0,426 0,2140,554 {,282 0,449 0,242 (0,528 0',18{) 0,418 0,306 0,463 0,265
0z ;0,398 0,209 0,438 0,211 (1,079 0,232 0,448 0,242 0,502 0,181 0,250 0,307]0,482 0,264
0. 10,467 0,208 0,795 0,193(1,013 0,241|0,300 0,249)0,817 0,165 0,383 0,306 1,116 0,204
8 | 0,478 0,201]0,851 0,186 0,518 0,28 {0,306 0,24%)0,497 0,181 0,272 0,307 0,878 0,235
8z 0,184 0,208 0,876 0,186(1,062 0,234 (0,498 0,239|0,683 0,179] 0,146 0,304 0,808 0,242
8- | 0,021 0,203 0,508 0,209(0,642 0,278(0,272 {,250| 0,568 (,179| 0,472 0,304 0,543 0,262
D | 0,151 0,207 0,812 0,192|0,637 0,278)| 0,418 0,243]0,621 0,176 0,636 (,206)|0,676 0,254
GG 0,084 0,205|0,392 0,212]0,700 0,274:0,299 0,249 0,698 0,173] 0,540 0,301;0,597 0,258
Ds | 0,078 {},_205 0,801 0,192(0,714 0,273|0,495 0,239 0,597 0,177 0,647 0,285 0,630 0,257
6,., -0,405 0,170|0,749 0,196} 0,623 0,279]0,473 0,240 0,429 0,183 0,379 0,306! 0,515 0,263
Dy |-0,070 0,198 0,398 0,212|0,168 0,272 0,065 0,254 |0,071 0,182| 0,349 0,307 (0,104 0,265
8, 0,227 0,20910,830 0,180]0,473 0,285|0,619 0,230 0,392 0,183 0,260 0,307(0,611 0,258
D, | 0,198 0,208 (0,520 0,20810,838 0,2621}0,195 0,252(0,735 0,171 0,314 0,307} 0,626 0,257
9_, 0,338 0,209(0,368 0,212|0,702 0.274|0,008 Q,254 0,339 0,184 0,380 0,306 (0,547 0,261
D, | 0,189 0,208 0,834 0,150 0,689 0,275(0,473 0,240 0,489 0,181-0,020 0,205( 0,855 0,238
St | 0,428 0,209(0,709 0,199;1,141 022210406 0,244 0,798 0,167 0,960 0.,26110,301 0,268
SH | 0,442 0,208|0,887 0,185|0,892 0,256|0,529 0,237 (0,755 0,168 0,364 0,307|0,588 0,259

B
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Tabela 10 — Valores de hznat {herdabilidade natural) para os parémetros de tamanho e forma das coletas
do Regcife, EP = Erro padrao. Valores significativos em negrito.

h* ..« Recife

Jan.04 Abr.04 Set.04 Nov.04 Jan.05 Abr.05 Jul.05

h%a EP |h?n¢ EP [h%n EP {h%, EP |h%. EP |h%. EP |h% EP
a 0,100 0,113 0,292 0,110( 0,975 (0,174 0,218 0,140( 0412 0,112] 0,321 0,377 0,704 0,124
b 10,027 0,110( 0,032 0,i42] 0,104 0,185 0,278 0,106| 0,269 (,097| §,166 0©,361|0,145 0,123
BA 0,147 0,147) 0,184 0,130| 0,542 0.201] 0,305 0,196| 0,636 0,155 0,864 0,2521 0,311 0,180
8z 1,131 0,184 0,410 0,108[ 0,620 0,175| 0,478 0,149] 0,246 0,10981 0,422 0,246 0,367 0,149
8, |0,070 0,180 0,430 0,184 0,684 0,290(0,151 0,711 0473 0,141 0,300 0,301,0,219 0,218
99 0,130 0,172 0,740 0,176(-0,042 0218 0,183 0,149| 0,468 0,128] 0,384 0,263 0,352 0,217
8: 10,373 0,167 0,672 0,196( 0,577 0,2361 0,231 0,226 0,609 00,1561 0,480 0,288|0,505 0,233
9,: 0,148 0,1441{0,366 0,2061 0,341 0,209]| 0,219 0,192( 0,504 0,141} 0,939 0,253|0,207 0,177
Dr | 0,217 0,147 {-0,005 0,213 0,406 0,190| 0,078 0Q,197! 0,019 0,133 0,765 0,299(0,301 0,186
f; |0.254 0,158( 0,200 0,192] 0,362 0,241 0,197 0,204 0,483 0,137| 0,656 0,257|0,311 0177
De [0,243 0,140(-0,115 0,211 0,391 0,21%| 0,093 0,204 | 0,057 0,128 0,448 0,344 0,330 0,183
BH 0,673 0,245 0,502 0,246 0,239 0,307 0,311 '0,232 0,631 0,167 0,361 0303|0230 0,187
Dy (0,085 0,110(-0,354 0,224]-0,044 0,1301-0,232 0,161 0,147 0,102 |-0,256 0,340 0,055 0,202
8 (0316 0,128 0,552 0,i84| 0332 0,1¢3| 0,298 0,203| 0,538 0,141 0,602 0,300( 0,338 0,172
D, |0,570 0,1571-0,004 0,283 0,340 0,226]0,112 0,186|-0,005 0,153 0,569 0,23210,373 0,204
8, (0,193 0,146} 0,132 0,180 0,323 0,263 0,118 0,162} 0,336 0,133, 0,856 0,212|0,161 0,170
DJ 0,154 0,163| 0,103 0,258 0,380 0,234 ( 0,312 0,207 |-0,037 0,150 0,588 0,247 (0,311 0,237
8! | 0046 0,109( 0,138 0,116 0,130 0,174 0,219 0,113 0,324 §,100) 0,168 0, 3750104 0,112
SH |0,331 0,128 0,628 0,188} 0,322 0,190 0,416 0,190]| 0,624 0,143 0,728 0,27110,497 0,232
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Tabela 11 — Valores de h%ap {herdabilidade no laboratério) para os parametros de tamanho e forma das
moscas coletadas no Rio de Janeiro e em Porto Alegre. EP = Erro padrao.
Valores significativos em negrito.

h? ., Rio de Janeiro h? . P. Alegre
Mar.04 Set.04 Nov.04 Mai.05
h%a EP | h%sp EP k%3 EP | hig EP
0,828 00224 | 0335 0267|0522 0180| 0148 0,137
b |o0466 0248 | 0,633 0260|0818 0,169 | 0,111 0,136
6, | 0206 0253|0007 0,260 0445 0,180 | 0,564 0,139
6 | 0,775 0229|0468 0,266 |0,555 0,179 | 0076 0,135
6; {0513 0246 | 0,602 0262|0293 0179 | 0,512 0,140
O, | 0548 0,238 0254 0266|0575 0,179 | 0490 0,140
@ | 0790 0227|0916 0237 0783 0171 | 0237 0,139
6 |036% 0251|0154 0263|0726 0,174 | 0,909 0,136
Dr | 0708 0234|0449 0267|0608 0178 0172 0,138
6c | 0,597 0242 |-0084 0247 {0771 0172| 0,242 0,139
D | 0753 0230|0380 0267|0644 0177 | 0208 0,139
6, | 0,587 0242 0,191 0264|0335 0179 0,216 0,139
Dy | 0644 0239|0035 0,256 0237 0177! 0237 0,139
8, |0,743 0231| 0,664 0258 0,741 0,173 | 0,346 0,141
D, | 0904 0216 | 0,630 0,260 | 0,646 0,177 | 0400 0,141
8, |0202 0252|0036 025610649 0177 0367 0,141
D, |0,523 0246 | 0,241 0,266 | 0,455 0,180 | 0,349 0,141
st |o701 0235| 0348 0267|0587 0,478 | 0008 0,135
SH | 0,863 0220 0,796 0,249 0,819 0,169 | 0,397 0,141

o
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Tabela 12 — Valores de .. (herdabilidade natural) para os parametros de tamanho e forma das moscas
coletadas no Rio de Janeiro e em Porto Alegre. EP = Erro padréo.

Valores significativos em negrito.

h? .. Rio de Janeiro h? ot P. Alegre
Mar.04 Set.04 Nov.04 Mai.05
h%ut EP | hPnat EP |h%u EP | W EP
a |-0039 0,146 | 0,443 0,115|0,199 0,084 0,391 0,114
b |-0002 0136|0182 0105|0474 0073 | 0326 0,175
@, | 0,280 0,138 | 0,314 0,196 (0,294 0,121 0,602 0,415
8; | 0186 0,124 |-0074 0149|0357 0,121| 0,263 0,118
6c | 0,116 0,150 | 0,338 0,209 | 0,240 0,156 | 0,352 0,158
8, | 0154 0,166 | 0053 0,150 (0563 0,178 | 0,587 0,154
6 | 0,660 0,182 0,501 0,235 (0,540 0,196 | 0450 0,133
8- | 0372 0158|0090 0,173 ;0435 0,136 0,508 0,106
D: | 0371 0,73| 0,117 0,910,484 0,148 | 0,608 0,182
O: | 0,382 0,178 |-0,015 0,181 |0,310 0143 | 0436 0,105
Ds | 0291 0,173 | 0,154 0,184 | 0,446 0,168 | 0,646 0,186
.8y | 0,780 0280 |-0,011 0205|0520 0267 | 0,527 0,117
Dy |-0010 0,153 |-0,126 0,188|0059 0,105| 0,176 0,261
@ | 0424 0164 | 0,39 0,258 | 0,369 0,175 0,611 0,141
D, | 0838 0142] 0517 0,190}0217 0163 | 0666 0,194
@, | 0,376 0,148 -0,003 0208|0343 0,119| 0,553 0,120
D, | 0,506 0,156 | 0,190 0,224 0,349 0,185 0,729 0,191
sf | -0084 0136 0,155 0,060,482 0,068 | 0,366 0,138
SH | 0,38 0,186 0,212 0,246 | 0,347 0,233 | 0,392 0,158
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iIl.4. Inversdes cromossomicas

As principais inversdes cromossdmicas presentes nos machos trazidos do
Rio de Janeiro (margo e novembro de 2004), Recife (abril e novembro de 2004, janeiro

de 2005) e Porto Alegre foram: In(2L)t, In(2R)NS, In(3L)P, In(3R)C e In(3R)P.

I.4.1. Efeito sobre o tamanho

Nossos resultados mostraram que pelo menos trés das inversfes
encontradas apresentaram algum efeito sobre o tamanho das asas:

In(3L)P — Na maioria das coletas, ndo houve influéncia detectavel desta
inversdo sobre o tamanho, mesmo quando tomadas em conjunto todas as coletas da
mesma localidade para aumentar o tamanho amostral. A exceg¢o foi a coleta de margo
de 2004 no Rio de Janeiro, na qual o.bservamos efeito de In(3L)P sobre a variavel b
(eixo menor da elipse). Nesta coleta, ndo havia moscas com o gendtipo homozigoto
para a inversdo, e o efeito encontrado foi de redugéo do valor de b (P = 0,037) no
heterozigoto. A inversdo In(3L)P esta ligada é‘ diminuicdo da resisténcia ao frio (Weeks
et al, 2002), e, como seria esperado, sua freqiiéncia diminui com o aumento da
latitude, de acordo com estudos realizados na Austrélia (Knibb et al., 1981, 1982). No
entanto, a associa¢do direta da inversdo com o tamanho corporal requer maior
investigagéo.

In(3R)C — In(3R)C é uma inversdo cosmopolita rara, mas seu efeito pdde ser
conclusivamente detectado nos machos de Porto Alegre. Ndo houve moscas com o
genotipo homozigoto para a inversdo, mas os heterozigotos foram significativamente

maiores que o gendtipo padrdo (P < 0,01 para as variaveis a, b e S/). No Recife e no



Rio de Janeiro, ndo sabemos se [n(3R)C tem o mesmo efeito, pois a inversdo foi
encontrada em freqiiéncia muito baixa em nossas coletas.

In(3R)P — In(3R)P foi a inversdo que teve maior efeito universal sobre o
tamanho das moscas, detectavel em algumas coletas individuais, mas principalmente
em cada localidade. No Rio de Janeiro e em Porto Alegre, o efeito observado foi de
reducio do tamanho corporal (tabelas 13 a 17). As moscas do Recife também seguiram
esta tendéncia, mas o efeito ndo foi significativo, talvez pela freqiiéncia muito alta da
inversdo nestas amostras — apenas quatro de um total de 145 moscas apresentavam o
caridtipo padrdo. Os gendtipos foram agrupados em duas categorias: In(3R)P ausente
(caridtipo padrdo +/+) e In(SR}P presente (heterozigoto +/In(3R}P; homozigoto
In(3R)P/In(3R)P). As médias para cada variavel em cada categoria nas trés localidades
estdo apresentadas na tabela 13. O presente trabalho é o primeiro a explicitamente
testar e demonstrar o efeito direto de In(3R)P sobre o tamanho corporal de D.
rﬁe!anogaster. E também o primeiro a testar a presenca de interagdo gendtipo-ambiente
entre o efeito desta inversdo e a data ou o local de coleta. Ndo encontramos, no
entanto, este tipo de interagdo (tabelas 14 e 15). A interag&o entre coletas 6 pbde ser
testada para as coletas do Rio de Janeiro, pois, no Recife, todas as moscas possuindo
o gendtipo padrio provinham de uma Unica coleta, impossibilitando este tipo de analise.

Nossos resultados sdo consistentes com a variagéo de tamanho ligada a
In(3R)P que tem sido repetidamente publicada nos Gltimos anos. No estudo de um cline
de tamanho corporal de uma populagdo australiana de D. melanogaster, marcadores
genéticos localizados na regido cromossomal que contém /n(3R)P foram fortemente
associados a variacdo de tamanho (Weeks et al., 2002), sendo responsaveis por mais

de 70% da diferenga de famanho entre moscas de extremidades do cline (Gockel et al.,
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2002). O mesmo resultado foi encontrado por Gockel ef al. (2002) e Calboli et al. (2003)
em um cline paralelo na costa oeste da América do Sul. Estes estudos, no entanto, ao
contrario do nosso, ndo buscaram estabelecer uma relagdo direta entre a inversao em
si € o tamanho corporal.

A frequéncia de In(3R)P diminui com o aumento da latitude na Australasia,
América do Norte e Asia, e também apresenta uma diminuicdo sazonal em condigbes
de “inverno” (Knibb, 1982). Dado que muitas espécies de Drosophila apresentam clines
de tamanho corporal ao redor do mundo (Gilchrist et al., 2001; Debat et al., 2003), com
os tamanhos corporais aumentando com o aumento da latitude, & razoavel concluir que
a redugéo clinal da freqiiéncia de /n(3R)P com a latitude pode estar contribuindo para o
aumento do tamanho corporal neste sentido. Na espécie originariamente Paleartica D.
subobscura, as populagdes invasoras do continente americano rapidamente
desenvolveram clines tanto para a fregiiéncia de inversées cromossomicas (Prevosti et
al., 1985, 1988) quanto para tamanho corporal (Huey et al., 2000; Gilchrist et al., .2001),
espelhando os clines encontrados em suas populagdes nativas europeias. No entanto,
os clines de inversdes foram formados muito mais rapidarﬁente — aproximadamente
sete anos —~ do que os de tamanho — por volta de 20 anos. Isto estaria de acordo com

uma hipotese de que as inversdes teriam influéncia direta sobre o tamanho corporal.

Hi1.4.1l. Efeito sobre a forma

E interessante notar que nenhuma das inversdes teve efeito geral
significativo sobre as varidveis Gae € SH. Detectamos o efeito de In(3R}P sobre a
coordenada angular de alguns pontos em algumas coletas, mas n&o houve consisténcia

alguma entre estes resultados e pouco podemos afirmar sobre eles.

46



A variavel SH em si somente sofreu influéncia de inversdes em uma ocasigo:
na coleta de novembro de 2004 no Recife. O homozigoto pédréio apresentou SH maior
(asas mais arredondadas) do que o heterozigoto e © homozigoto para a inversao
In(2R)NS (P = 0,021).

Com estes resultados, concluimos que o efeito das inversoes
cromossdmicas mais comuns s6 pdde ser detectado sobre o tamanho, e n&o sobre a

forma das asas.

Tabela 13 — Médias para cariétipos agrupados da inversdo /n(3R)P nas trés localidades estudadas e no
conjunto de todas as amostras (Geral). 0 — +/+; 1 — +/In(3R)P ou In(3R)F/In(3R)P. Diferengas
significativas entre as categorias, nos parametros relacionados ao tamanho (a, b e S/), estdo em negrito.
Valores de a, b e Sf em milimetros.

Recife RJ P. Alegre | Geral

0 1 0 1 0 1 0 1

a |o0,862 0,787|0,852 0,827!0,980 0,931!0,886 0,812
b |0,416 0,378|0,409 0,394 {0,463 0,443|0,421 0,389
0, | 0,642 0,644|0,633 0,640|0,652 0,674;0,638 0,646
s | 2,640 2622|2629 2,629 (2,656 2,674|2,635 2,629
@c |3,160 3,173|3,166 3,1713,160 3,166(3,164 3,172
6o | 3.379 3,379|3,383 3,386|3,370 3,3743,380 3,381
6= |4.512 4,505|4,537 4,515]|4,470 4,480|4,521 4,506
B 10,436 0,439(0,440 0,438|0,470 0,471|0.446 0,442
De |0,661 0,866 0,666 0,671[0,641 0,649]|0,661 0,666
6 | 0,275 0,269|0,278 0,274 (0,294 0,303 0,281 0,273
Ds | 0,669 0,666 (0,671 0,673;0,650 0,655|0,666 0,667
6, | 5,509 5,78815,736 5452|5469 5262|5666 5,647
Dy | 0,088 0,0910,095 0,093 (0,067 0,07¢|0,088 0,090
6, 15,191 5239|5239 5231 5,133 5,2371]5,213 5,236
D, |0,325 0,318(0,322 0,321|0,302 0,300(0,318 0,317
6, 10,345 0,342{0,341 0,344)0,344 0,349|0,342 0,343
D, 1,102 1,109|1,117 1,106 | 1,107 1,116]1,114 1,109
$I{0,599 0,546{0,593 0,570 0,674 0,642|0,611 0,562
SH|0,482 0,481 |0,477 0476|0473 0477|0477 0,479
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Tahela 14 - Valores de F e P das ANOVAs realizadas para o efeito da coleta (COL) e de In(3R)P sobre
as variaveis de tamanho e forma das asas dos machos coletados no Rio de Janeiro — moedelo com
interagdes. Valores significativos em negrito.

COL In(3R)P COL* In(3R)P

F P F P F P

a | 2039 0,139 | 362,68 0,033 | 0,01 0,912
b 0,01 09844 |1390,97 0,017 | 0,00 0,945
G, | 171,38 0,049 12,70 0,174 | 0,01 0,918
8z | 0,53 0,598 0,16 0,759 ( 0,58 0,447
0 | 000 0966 1030 0,192 | 0,25 0,621
8y | 018 0,748 4,62 0,277 | 0,12 0,731
6 | 176,34 0,048 | 539,79 0,027 | 0,00 0,957
8- | 79,30 0,071 1288 0,173 0,08 0,778
De | 1891 0,144 6,85 0,232 [ 0,26 0,613
6z | 14,16 0,165 5,07 0,266 | 0,18 0,669

Dg - - - - 0,00 1,000
8y | 015 0,767 1,50 0,436 1,50 0,224
Dy - - - - 0,00 0,997

6, 14479 0053 | 7,66 0,221 | 0,03 0,874
D | 004 0874 0,36 0,655 | 0,26 0,612
6, | 6748 0,077 1,70 0,416 | 012 0,727
D, | 223 0376 0,06 0,845 1,21 0,274
S| 819 0,214 | 633,00 0,025 0,01 0,924
SH | 33,85 0,108 8,57 0,210 | 0,03 0,853
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Tabela 15 — Valores de F e P das ANOVAs realizadas para o efeito da localidade (ORIG), das coletas
{COL) aninhadas em suas respectivas localidades e de In(3R)P sobre as variaveis de tamanho e forma
das asas de todos os machos analisados tomados em conjunto - modelo com interagoes.

Valores significativos em negrito.

ORIG CoL In(3RP  ORIG* In(3R)P
F P F P F P F P
919 0,041 (12,27 0,000 925 0,003 | 038 0,681
b | 794 0053|1556 0,000 10,57 0001 | 008 0923
6, | 509 0029 109 0354 1,34 0,248 0,69 0,500
6z | 6,05 0,031] 188 0,134 | 0,14 0,706 0,64 0,529
8. | 1,82 0,167 | 0,43 0945 | 3,82 0,052 0,19 0,823
6, 795 0,006| 0,82 0434 | 051 04774 0,0 0,907
8= | 7,99 0,003 | 057 0635 | 009 0,761 1,07 0,343
8- | 3,93 0,090 2,87 0,037 007 0787 | 0,31 0,736
D-| 1,26 0370 4,63 0,004 0,17 0678} 0,32 0,727
6: | 380 0086 | 229 0079 | 009 0764| 092 0,399
Dz! 071 0542 | 459 0,004 | 0,00 0,946 | 0,30 0,740
Oy | 204 0147 | 043 0,734 0,42 05184 0,78 0,460
Dy | 202 0210] 2,12 0,098 | 0,51 0474 | 0,15 0,860
8 | 097 0,430 2,06 0,105| 2,08 0,086} 1,47 0,232
Dy | 1213 0,000 039 0,761 ( 023 0630 0,03 0,966
8, | 0,02 0980 831 0,000]| 0,01 0936 030 0,741
D, 0,00 0,999 962 0,000| 0,00 0,008| 027 0,761
Sr 1 8,61 0,047 | 14,67 0,000 | 10,58 0,001 0,23 0,797
SH| 103 0381|071 0546 | 0,01 0908{ 048 0,621

1}
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Tabela 16 — Valores de F e P das ANQVAs realizadas para o efeito das coletas (COL}, no Rio de Janeiro,
e de In(3R)P sobre as variaveis de tamanho e forma das asas dos machos coletados em cada localidade

— modelo sem inferagdes. Valores significativos em negrito.

Recife Rio de Janeiro Porto Alegre
In(3R)P COL In(3R)P In(3R)P

F P|F P|F P F P

a |1,85 0,177|028 0,595}4,568 0,035| 8,82 0,005
b [2.30 0,132]0,00 0,984 |6,83 0,010] 9,96 0,003
6, {0,08 0,784 (1,98 0,162(0,13 0,722 3,33 0,077
8z | 0,05 0,83210,17 0,677]0,02 0,885| 2,24 0,144
6; | 1,11 0,294(0,02 0,900|3,04 0,084| 2,04 0,162
6 | 0,00 0,946(0,05 0,829(0,47 0,494| 0,64 0,428
6 |0,17 0,677 |0,52 0,473(1,68 0,198| 0,94 0,339
8- 10,02 0,895|6,96 0,010(1,22 0,271| 0,00 0,972
D-|0,11 0,739}4,65 0,033]1,57 0213 043 0517
8; (0,21 0,64713,03 0,085]1,18 0,280 0,95 0,336
D {0,23 0,635(4,07 0,046(0,73 0,394| 0,15 0,701
@y [1,52 0,21910,52 0,472|3,23 0,075| 0,19 0,667
D, |0,01 0,938!4,41 0,038/0,29 0592] 1,00 0324
8, |0,30 0,588|3,74 0,056/0,18 0,676] 6,03 0,019
D, [0,15 0,696 (0,04 0,837]0,04 0,839| 0,07 0,795
8, |0,05 0,832|9,08 0,0030,30 0587 | 0,49 0,489
D, 0,01 0,905(2,11 0,149{0,27 0,605 0,44 0,511
812,20 0,141|0,09 0,767 5,94 0,016 10,71 0,002
SH|0,01 0,943]1,30 0,256|0,36 0551| 0,44 0,510
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Tabela 17 — Valores de F e P das ANQVAs realizadas para o efeito da localidade (ORIG), das coletas
(COL) aninhadas em suas respectivas localidades e de In(3R)P sobre as variaveis de tamanho e forma
das asas de todos 0s machos analisados tomados em conjunto — modelo sem interagfes.
Valores significativos em negrito.

ORIG coL In(3R)P
F P F p F P

a | 871 0,053|12,83 0,000 14,16 0,000
b | 7,10 0,070 | 16,53 0,000 | 17,44 0,000
6, | 643 0,044 097 0,406 1,36 0,244
8 | 705 0053 208 0,02 014 0,704
8. | 458 0,028 021 0892( 4,26 0,040
@ | 9,37 0,021 | 092 0433| 1,06 0,305
6 | 7,14 0,030 | 0,74 05304 069 0,407
8| 364 0137 2,70 0,046 | 0,86 0,354
D=} 097 0466 | 445 0,004 | 1,53 0,218
8; | 559 0,074 2,04 0,08 ]| 0,67 0,450
Ds;| 0,58 0608 444 0,005 057 0.451
6, 111,42 0,007 050 0,680 3,72 0,055
Dy 1,50 0334 231 0,076 | 090 0,343
6 | 0,48 0656 263 0,051 2,69 G102
D, | 16,58 0,001 | 041 0,746 | 0,17 0,680
8, | 0,06 09850 822 0,000} 0,10 0757
D;| 0,00 0996 | 994 0,000 0,06 0,811
St | 7,80 0,061 [ 1547 0,000 ( 16,79 0,000
SH| 386 0,082 060 0614| 0,06 0,826
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IV. Conclusao

A variaggo latitudinal do tamanho das asas e, conseqlentemente, do
tamanho corporal geral, de D. melanogaster no Brasil aparenta seguir o padréo clinal
mundialmente observado: uma relagéo direta entre o aumento do tamanho e o aumento
da latitude, provavelmente causada primariamente pela influéncia da temperatura. Além
disso, a temperatura pode também ter influéncia sobre a forma das asas, que parece
seguir uma tendéncia de alongamento com o aumento da latitude.

No entanto, ndo pudemos observar um padrédo nitido de variacdo temporal
em nenhuma das duas localidades analisadas sob este aspecto, nem na variagdo
latitudinal ou temporal da herdabilidade. Claramente, se estes padrbes existirem, eles
s6 poderdo ser detectados através de um estudo mais amplo, com mais pontos de
coleta e, sobretudo, maior nimero de coletas por localidade, com repetigbes em varios
anos. Em valores absolutos, as herdabilidades natural e de laboratorio também
seguiram a tendéncia amplamente documentada em varias espécies: valores mais altos
para a herdabilidade de laboratdrio do que para a herdabilidade natural, e maior
diferenca enire as herdabilidades natural e de laboratorio do tamanho, que sofreria
maior influéncia ambiental, do que da forma, com maior determinagéo genética.

Quanto a influéncia de inversfes cromossdmicas, o Unico efeito consistente
e significativo que pudemos observar foi o de In(3R)Payne sobre o tamanho corporal,
sendo que as moscas que apresentaram a inverséo foram menores do que aquelas
com o arranjo cromossémico padréo para esta regido. Ndo detectamos, porém, efeito
significativo de interagdo gendtipo-ambiente, quer entre coletas, quer entre localidades.
Este & o primeiro trabalho em D. melanogaster a testar diretamente a influéncia de

in(3R)Payne sobre a morfologia.
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