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RESUMO

Biodiversidade é o conjunto de variacdo biolégica em todos os niveis, mas
tradicionalmente tem sido estudada separadamente em cada nivel de organizacdo. A
compreensdo de padrbes ecoldgicos impde desafios, como o efeito da escala, o
entendimento das causas e consequéncias de variagdes, e a escolha do modelo de estudo.
Drosofilideos sdo amplamente utilizados em pesquisas, devido a suas caracteristicas e
facilidade de manipulacdo. As asas dessas moscas desempenham fungdes importantes, e
sua variacdo morfoldgica pode revelar padrbes ecologicos e evolutivos. O objetivo desta
pesquisa € investigar padrdes de variagdo morfoldgica alar de drosofilideos, e a relagdo
entre diversidade morfoldgica e diversidade da assembleia. Este estudo visa contribuir
para o entendimento de como a biodiversidade esta conectada em diferentes niveis. O
estudo morfologico foi baseado em trés espécies neotropicais, Drosophila cardini, D.
sturtevanti e D. willistoni, e duas espécies invasoras, D. simulans e Zaprionus indianus.
Os especimes foram coletados em cerrados stricto sensu e matas de galeria na Reserva
Ecoldgica do IBGE, em Brasilia — DF, durante trés estaces chuvosas. As asas foram
avaliadas por morfometria geométrica para avaliacdo de forma, tamanho e diversidade
morfologica. A maior parte da variacdo na forma alar estd associada a espécie e sexo,
com pouca influéncia do ambiente, e o tamanho alar também foi influenciado por espécie
e sexo, sem efeito significativo do ambiente. No nivel intraespecifico a morfologia pode
estar associada a mecanismos de controle do fen6tipo mais finos, como a canalizacéo,
estabilidade no desenvolvimento e plasticidade fenotipica. A diversidade de espécies e a
composigdo das assembleias foram influenciadas pelo ambiente. Nessa escala a conexao
entre diversidade morfoldgica e diversidade de espécies ndo fica evidente.

Palavras-chave: Asa, Drosophila; Biodiversidade; Diversidade Morfoldgica;
Morfometria.



ABSTRACT

Biodiversity refers to biological variation at all levels but has traditionally been
investigated separately at each level of organization. Understanding ecological patterns
impose challenges, such as the effect of scale, causes and consequences of variation, and
the right choice of biologic model. Drosophilids are widely used in research because of
their characteristics and ease of handling. Wings of these flies play essential roles, and
their morphological variation may reveal ecological and evolutionary patterns. This study
aims to contribute to the understanding of how biodiversity is connected at different
levels. The morphological study was based on three neotropical species, Drosophila
cardini, D. sturtevanti and D. willistoni, and two invasive species, D. simulans and
Zaprionus indianus. The specimens were collected in savannas and forests in the IBGE
Ecological Reserve, in Brasilia - DF, during three rainy seasons. The wings morphology
was evaluated by geometric morphometry. Most of the variation in the wing shape was
associated with species and sex, with little influence of the environment, the wing size
was influenced mainly by the species and sex. At the interspecific level, the variation in
the morphology was consistent with the phylogeny, evidencing the action of the
macroevolutionary processes in the regulation of phenotype. At intraspecific level
morphology may be associated with finer phenotype control mechanisms, such as
canalization and development stability and phenotypic plasticity. Species diversity and
assemblage structure were both affected by environment. On this scale, the connection
between morphological diversity and species diversity is not evident.

Keywords: Drosophila; Biodiversity; Morphological diversity; Morphometrics;
Wing.
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INTRODUCAO

A diversidade biologica, bem como 0s mecanismos a ela subjacentes, ocorre em
multiplas escalas de espagco, tempo e organizacdo (Badgley 2003). O termo
“biodiversidade”, portanto, corresponde a variacdo da vida em qualquer nivel, desde
genes até paisagens (Magurran 2010), e pode ser entendido como o conjunto de toda a
variacdo da vida em todas as escalas. Ainda que esse conceito seja teoricamente simples,
ele é pouco operacional devido a complexidade de se definir uma métrica que traduza
toda essa variagdo em um namero seguro, passivel de avaliacdo, comparacdo e que
ofereca respostas mais pragméticas. O estudo da biodiversidade tem sido
tradicionalmente abordado de forma reducionista, mediante conceitos operacionais que
variam de acordo com a pergunta da pesquisa e com o nivel de organizacdo ecoldgica
abordado (Huston 1994).

No nivel de comunidade — entendida como um conjunto de populagdes de
diferentes espécies compartilhando um mesmo espago em um mesmo periodo de tempo
(Fauth et al. 1996) — o recorte da diversidade bioldgica é operacionalmente uma juncao
entre 0 nimero de espécies — riqueza— e 0 numero de individuos — equitabilidade. A
teoria que compde a ecologia de comunidades apresenta uma série de mecanismos que
atuam na regulacdo da diversidade de espécies e da variacdo entre as comunidades.
Espacialmente, esses mecanismos podem corresponder a escala local — interacGes
interespecificas, produtividade, heterogeneidade — ou a escala regional — pool de
espécies, dindmica de metacomunidades — e temporalmente podem estar atrelados a
processos cuja a duracgdo reflete um periodo ecolégico — migracdo, dispersdo — ou um
periodo evolutivo — extingdo, especiacdo (Caley e Schluter 1998, Huston 1999, He et al.
2005). As comunidades podem ser abordadas a partir de subgrupos como assembleias,
por exemplo, que representam uma intersecgé@o entre comunidade e filogenia (Fauth et al.
1996), ou seja, conjunto de populacGes de diferentes espécies do mesmo taxon (familia,
ordem, classe) compartilhando um mesmo espago em um mesmo periodo.

A diversidade biologica no nivel de populacbes, representada pela variagdo
genética, epigenética e fenotipica (Pigliucci e Muller 2010), também responde a escalas
espaciais e temporais. As variacdes fenotipicas podem resultar de variagcdes genéticas,
epigenéticas, e também de distarbios durante o desenvolvimento (Pape et al. 2013).
Adicionalmente, os organismos podem responder a variagdes no ambiente (Bitner-Mathé

e Klaczko 1999) ou mesmo interagGes bidticas (Mgaller 1992, Pigliucci e Muller 2010).
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Cada nivel de organizagdo ecoldgica apresenta propriedades emergentes — ex.
rigueza de espécies em comunidades, razdo sexual em populagdes — ou seja,
propriedades que estdo ausentes nos niveis de organizagdo anteriores tendo em vista que
cada passo em direcdo ao aumento da escala de organizacéo da ecologia ndo equivale a
“soma das partes” do nivel anterior (Odum e Barrett 2004). Essas propriedades podem
ser interpretadas como uma certa independéncia entre os niveis, e ser caracterizadas,
explicadas e preditas por mecanismos que pouco fazem sentido em outro nivel de
organizacdo. Tilman e colaboradores (1996), por exemplo, percebeu que a estabilidade
da comunidade, ndo necessariamente se relaciona com a estabilidade dentro das
populacbes individualmente. Ainda assim, ignorar as interacdes entre os niveis e a
existéncia de mecanismos que os afetam em conjunto seria equivocar-se porque ha pelo
menos um processo unificador em todas as ciéncias bioldgicas amplamente divulgado
pelo evolucionista Theodosius Dobzhansky (1973): “nada em biologia faz sentido exceto
a luz da evolugdo”. A necessidade de entender a diversidade bioldgica de maneira
integrada, portanto, permeia diversas disciplinas e esta relacionada com algumas das 100
questdes fundamentais em ecologia (Sutherland et al. 2013).

Bolnick e colaboradores (2011) argumentam em favor da importancia da variacao
intraespecifica na estruturacdo de comunidades. Complementarmente, mecanismos
relacionados a maior ou menor diversidade das comunidades também atuam na regulagéo
e estruturacdo de populacdes — nicho, competicdo, facilitacdo, cooperacéo, interacdes
etc. Um argumento importante para a expectativa de relacdo entre as diversidades intra e
interespecifica é que, paraa montagem das comunidades, as espécies podem estar sujeitas
a dois filtros principais, que regulam a diversidade de atributos das espécies (Weiher e
Keddy 1995). O primeiro ¢ o filtro ambiental, que induz as espécies a serem semelhantes
entre si. O segundo filtro é a competicdo, que estimula a diversificacdo entre as espécies.
Nesse contexto, se alguns mecanismos que regulam a diversidade da comunidade atuam
simultaneamente na regulacdo da diversidade de populagdes, entdo esses dois niveis da
diversidade bioldgica devem estar relacionados entre si. Messier et al. (2010)
encontraram resultados que demonstram a importancia do filtro ambiental atuando no
nivel do individuo para a assembleia de plantas. Outros trabalhos sugerem que a
diversidade genotipica e fenotipica tem implicacdes na estrutura da comunidade
(Crutsinger et al. 2006, Whitlock et al. 2007, Berg e Ellers 2010, Violle et al. 2012).
Assim, a interacdo entre a variacdo entre populacdes e comunidades € uma linha de

pesquisa promissora e que demanda investigacéo.
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A busca por padrBes € uma premissa da ecologia enquanto ciéncia (Lawton 1996).
A compreensdo dos processos que produzem determinado padrdo depende da distingéo
entre variaveis mais importantes e recorrentes de varidveis relacionadas as
especificidades de cada produto e que podem tornar o entendimento holistico do padrédo
mais nebuloso (Murray e Conner 2009). A forma como as variaveis interagem entre si e
podem gerar efeitos aditivos, sinérgicos, neutros ou antagdnicos, também pode gerar
divergéncia entre o0 nosso entendimento do processo e a realidade da natureza (Piggott et
al. 2015). Entender padrdes em ecologia envolve responder como e por que os fenémenos
naturais variam, a quais processos esses fendmenos estdo subordinados e quais sdo 0s
mecanismos que operam tais processos.

A compreensao de padrbes em ecologia enfrenta um desafio adicional importante:
o efeito da escala (Levin 1992). Isso significa que os fenbmenos dependem da escala de
observacdo. Um fendémeno pode ser mediado por um conjunto de processos em uma
escala e por outro conjunto de processos em outra (Callahan et al. 1997). Adicionalmente,
0s processos que atuam em uma escala podem influenciar fenbmenos nos niveis inferiores
e superiores (Gaston and Blackburn 2000). Embora muitas lacunas ainda precisem ser
preenchidas, recentemente a ecologia tem avancado na coleta de evidéncias que auxiliam
na compreensdo de padrdes em diferentes escalas de tempo, de espaco e de niveis de
organizacdo biolégica (Chave 2013). Adicionalmente, além do entendimento de
processos em cada escala individualmente, é fundamental a compreensdo dos processos
qgue atuam simultaneamente em escalas distintas, das propriedades que emergem da
interacdo entre escalas, e da relacdo entre os produtos desses processos (Sutherland et al.
2013).

Drosofilideos como modelo

Em ecologia, embora 0 modelo biologico (por exemplo: organismo, bioma) seja
sobretudo uma ferramenta para responder a pergunta de investigacdo e néo
necessariamente o objeto central da pesquisa, a preocupagdo com a definicdo acertada do
modelo bioldgico ndo pode ser secundaria. E primordial que a pesquisa ecoldgica seja
fundamentada em bases taxonémicas seguras. Bortolus (2008) relata varios problemas na
pesquisa em ecologia causados por erros de taxonomia.

Os drosofilideos, que sdo moscas da familia Drosophilidae, também conhecidas
como “moscas da fruta” ou “moscas do vinagre” (Grimaldi 2010), sdo considerados

excelentes modelos em pesquisas de diferentes disciplinas das Ciéncias Biologicas. Essa
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tradicdo resultou em uma enorme quantidade de informacdes sobre genética, biologia do
desenvolvimento, taxonomia e ecologia dessas moscas (Powell 1997). Além disso, 0s
drosofilideos apresentam curto periodo entre geracdes, 0 que permite respostas rapidas a
modificagdes no ambiente (Umina et al. 2005, Mata et al. 2010). Ha também
conhecimento das origens geograficas de diferentes espécies dessa familia (Bachli 2018),
facilitando a discriminacdo de espécies nativas e exoticas. Protocolos de coleta s&o bem
consolidados e o material para confeccdo de armadilhas é de baixo custo (Roque et al.
2011).

A familia Drosophilidae pertence a ordem Diptera, uma das ordens mais diversas
entre os Hexapoda (Engel 2015). Entre as caracteristicas que explicam a diversidade da
ordem esta a presenca metamorfose completa surgida nos holometabola (Nicholson et al.
2014). A metamorfose permite que imaturos e adultos explorem diferentes recursos e
habitats, favorecendo assim, o investimento mais eficiente em recursos necessarios para
0 crescimento e em recursos necessarios para reproducéo de acordo com a etapa do ciclo
de vida (Truman e Riddiford 1999).

Aproximadamente 4200 espécies sao classificadas na familia Drosophilidae
(Béachli 2018), sendo que a maior diversidade € encontrada na regido Neotropical
(Grimaldi 2010). No Brasil, a lista mais atualizada, que foi publicada h& 10 anos, indica
ocorréncia de pelo menos treze espécies exdticas (Gottschalk et al. 2015), atualmente esse

namero € maior (Vilela e Gofii 2015).

Asas

Frequentemente o entendimento e identificacdo de processos em ecologia e
evolucdo emerge da observacdo de padrBes nos atributos das estruturas nos organismos
(Foote 1997). Padrdes recorrentes em atributos como tamanho e forma constantemente
indicam respostas a acdo de mecanismos especificos. O tamanho é um atributo-chave
relacionado simultaneamente a ontogenia do individuo e a filogenia do grupo, apresenta
padrbes de variacdo temporal e espacial, e responde, por exemplo, a variaveis como
temperatura e nutricdo (Chown e Gaston 2010). Padrdes na forma, por sua vez, podem
refletir a otimizacdo da funcdo de determinada estrutura (Koehl 1996). A observagéo da
variacdo de forma nas estruturas teve papel central no desenvolvimento da teoria da
evolucéo por selecédo natural (Darwin 1859).

As asas sdo estruturas interessantes para investigar questdes ecoldgicas mediante

abordagens morfométricas porque, além de serem aproximadamente bidimensionais, tém
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significado bioldgico e evolutivo. As asas sao consideradas estruturas-chave na evolugédo
e diversificacdo dos insetos (Nicholson et al. 2014). Os insetos foram 0s primeiros
animais a desenvolverem voo ativo (Engel 2015). As asas surgiram ha aproximadamente
406 milhdes de anos nos pterigotos (Misof et al. 2014). Embora a origem das asas ndo
esteja completamente desvendada, o surgimento Unico dos dois pares de asas entre 0s
insetos é consenso (Engel 2015, Ross 2017). A origem das asas tem sido historicamente
disputada por duas hipdteses principais: uma sugere que as asas teriam se originado a
partir de projecdes paranotais do torax e a outra sugere que as asas tém origem em
derivacdes apendiculares pleurais (Clark-Hachtel e Tomoyasu 2016, Ross 2017).
Evidéncias recentes, no entanto, propdem uma conciliagdo entre os dois modelos,
associando a origem das asas a ambas as hipoteses (Prokop et al. 2017).

Durante a evolucdo dos insetos, as asas também sofreram modificacdes que
tiveram impacto na diversificacdo de linhagens nesse grupo como, por exemplo, a
capacidade de flexionar e dobrar as asas nos Neoptera, que entre outras vantagens,
possibilita o recolhimento da estrutura junto ao corpo diminuindo o riscos de serem
danificadas, por um lado e, por outro lado, diminuindo o volume ocupado pelo inseto,
permitindo entdo a exploracdo de uma diversidade maior de habitats (Nicholson et al.
2014, Misof et al. 2014, Engel 2015). Em contraste com o voo indireto, no qual musculos
associados ao torax se encarregam de movimentar as asas, 0 voo direto é promovido por
musculos associados diretamente as asas, aumentando a eficiéncia em relacdo ao custo e
aumentando a capacidade de manobrabilidade durante o voo. A condicdo plesiomoéfica
das asas nos insetos € a presenca de dois pares de asas localizados no mesotérax e no
metatorax respectivamente (Rafael et al. 2012). Nos dipteros, além das inovacdes dos
neopteros, o par de asas posterior foi modificado em estruturas chamadas de balancins
(ou halteres). Essas estruturas auxiliam na aerodindmica do voo, conferindo maior
estabilidade e proporcionando a esse grupo eficiéncia e agilidade destacadas entre os
animais voadores (Shirangi 2017).

Axilas, linhas de flexao e dobra, membrana e veias sdo elementos da morfologia
externa alar que impactam diretamente o voo (Wootton 2002). A area axilar é a regido de
insercdo das asas no tdxax, que varia entre neopteros e os outros pterigotos (Rafael et al.
2012). As linhas de flexao e dobra permitem a modifica¢do da forma da asa durante o voo
e auxiliam na posicdo de repouso das asas (Wootton 2002). Veias e membranas sdo
elementos que d&o estruturas as asas (Wootton 2002). As veias tém a funcdo adicional de

conduzir hemolinfa, oxigénio e sinais sensoriais pelas asas (Wootton 2002). O padréo de
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venacao das asas varia entre as ordens de insetos por perda, fusao, ramificacdo das veias
principais e presenga de veias transversais (Rafael et al. 2012). As veias podem ser
longitudinais, ramificadas a partir da base, ou transversais, conexdes entre veias
longitudinais (Wootton 2002).

Embora as asas possuam padrdo de venacdo comum entre as espécies de
Drosophilidae, a fixacdo de mutagOes faz com que a morfologia alar varie entre as
espécies (Houle et al. 2017). Entre as causas de variacdo intraespecifica na morfologia
alar, estd o dimorfismo sexual (Rohner et al. 2018). A arquitetura genética que coordena
a morfologia alar dos drosofilideos é sexualmente dimorfica (Carreira et al. 2011). A
diferenca no tamanho das asas entre fémeas e machos é frequentemente notéria, mesmo
sem analises estatisticas. Entre as droséfilas geralmente as fémeas sd@o maiores Nos
drosofilideos, o tamanho e a forma da asa podem ter diferentes sensibilidades ao
ambiente, sendo que o tamanho é mais sensivel, isto é, varia mais de acordo com a
variacdo ambiental (Loh e Bitner-Mathé 2005, Soto et al. 2008). As asas estdo envolvidas
em diversas fungdes como forrageamento, dispersao e rituais de acasalamento (Billings
et al. 2018), e sdo sensiveis a pressdes do ambiente (Costa et al. 2015). Por fim essas
estruturas sdo bem estudadas (Debat et al. 2009), com protocolos analiticos bem
estabelecidos (Klingenberg 2011). Vérios estudos com drosofilideos utilizam asas como
estrutura focal (e.g. Klingenberg et al. 1998, Bitner-Mathé e Klaczko 1999, Soto et al.
2008, Murphy et al. 2016, Przybylska et al. 2016, Rohner et al. 2018).

Cerrado

O Cerrado localiza-se no planalto central brasileiro e é o segundo maior bioma
brasileiro em extensdo, com distribuicdo original equivalente a aproximados 24% do
territorio nacional (IBGE 2004). Berc¢o das nascentes das trés maiores bacias da América
do Sul: Amazonas, Prata e S&o Francisco (MMA 2019), esse bioma é formado por um
mosaico de fitofisionomias (Ribeiro e Walter 1998), duas delas investigadas no presente
estudo. O Cerrado, enquanto dominio morfoclimatico, é marcado por forte sazonalidade
alternando entre a estagdo chuvosa e a estagdo seca. Na estacdo chuvosa, de maior
disponibilidade hidrica, concentram-se as maiores abundancias de drosofilideos (Tidon
2006).

O cerrado stricto sensu € um tipo de formag&o savanica caracterizado por estrato
arbéreo baixo com distribuicdo esparsa, e estrato subarbustivo e herbaceo abundante e

com rapido crescimento na estagdo chuvosa. Nessa fitofisionomia as arvores séo
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tipicamente tortuosas, com ramificaces irregulares, e alguns arbustos possuem xilépodos
que facilitam a rebrota ap6s eventos de queima. Esse tipo de formacéo geralmente esta
associado a solos &cidos com baixo a médio teor de matéria organica e esta sujeito a
intensas variacdes de umidade anualmente (Ribeiro e Walter 1998).

As matas de galeria sdo formacdes florestais tipicamente associadas as margens
de corpos hidricos pequenos, tais como riachos e cdrregos, formando galerias. A
cobertura do dossel supera 70% e chega até 95%, sendo que a altura média do estrato
arboreo varia em torno de 25 metros. A umidade relativa dentro de matas de galeria se
mantém alta mesmo na estacdo seca (Ribeiro e Walter 1998).

As variagdes entre essas duas fitofisionomias relacionadas, por exemplo, a
composigao, tipo de formagéo, altura do dossel, disponibilidade de recursos, umidade e
temperatura, podem afetar os drosofilideos tanto durante o desenvolvimento ontogenético
guanto na selecdo de adultos com asas mais eficientes em cada ambiente. Se essa hipotese
ndo é falsa, 0 ambiente tem efeito sobre a morfologia alar e/ou diversidade morfoldgica
dos drosofilideos.

Considerando o contexto descrito nessa se¢do, o objetivo geral deste trabalho foi
investigar a variagdo morfoldgica alar de cinco espécies de Drosophilidae em diferentes
ambientes, e sua relagdo com a diversidade de espécies da assembleia.

MATERIAL E METODOS

Desenho amostral e identificagdo dos drosofilideos

Para acessar a variacdo populacional foram selecionadas cinco espécies de
drosofilideos abundantes e amplamente distribuidos na Regido Neotropical (Figura
1,Tabela 1): Drosophila cardini Sturtevant, 1916, D. simulans Sturtevant, 1919, D.
sturtevant Duda, 1927, D. willistoni Sturtevant, 1916 e Zaprionus indianus Gupta, 1970,
os quais fazem parte da cole¢do do Laboratdrio de Biologia Evolutiva da UnB. Eles foram
coletados em um projeto anterior (Paula 2015, Ledo 2016), em quatro areas da Reserva
Ecoldgica do IBGE (Figura 2), conhecida como Reserva Ecolégica do Roncador
(RECOR). A reserva esta localizada na regido sul do Distrito Federal e tem area total de
1360 hectares.
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Figura 1: Fémeas de a) Drosophila cardini, b) D. simulans, ¢) D. sturtevanti, d) D. willistoni e e) Zaprionus
indianus.

Tabela 1: Espécies analisadas por morfometria geométrica

Espécie Subgénero Origem Procedéncia da amostra
Drosophila cardini Drosophila Neotropical cerrado
Drosophila simulans Sophophora Afrotropical cerrado e mata
Drospphila. sturtevanti Sophophora Neotropical cerrado e mata
Drosophila willistoni Sophophora Neotropical mata
Zaprionus. indianus Zaprionus Afrotropical cerrado e mata

Das quatro areas de onde procedem as espécies estudadas e suas respectivas
assembleias de drosofilideos, duas correspondem a vegetacdo de cerrado stricto sensu
(um conservado e outro perturbado) e as outras duas correspondem a matas de galeria
(uma conservada e a outra perturbada). Assim, considerando a combinacdo de
fitofisionomia e estado de conservacgdo, foram investigados quatro tipos de ambientes
distintos (Figura 3): cerrado conservado (CC), cerrado perturbado (CP), mata conservada
(MC) e mata perturbada (MP). Ambientes perturbados foram definidos como aqueles
atingidos pela grande queimada de 2011, que afetou 90% da reserva (Paula 2015).

Em cada ambiente a amostragem da assembleia de drosofilideos foi obtida
mediante trés réplicas, separadas por distancia de 100 metros nos cerrados e 30 metros
nas matas, distancia minima de independéncia amostral (Mata et al. 2014). Cada réplica
corresponde a um conjunto de trés armadilhas distantes 10 metros umas das outras. As
armadilhas foram iscadas com uma mistura de banana e levedura (Saccharomyces

cerevisiae), e permaneceram em campo por quatro dias em cada evento de coleta.
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Figura 3: Posicdo dos ambientes investigados neste trabalho em relacdo a8 RECOR. Adaptado de
(Paula 2015)

A identificagcdo taxondémica do material coletado foi realizada por Paula (2015) e
Ledo (2016) no Laboratdrio de Biologia Evolutiva da UnB, com auxilio de chaves de
identificacdo, e quando necessario andlise da terminalia masculina.
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Selecéo de espécimes para analise morfométrica

No presente trabalho foram selecionados representantes de quatro espécies para
cada ambiente, sendo duas nativas e duas invasoras (em relacdo a regido Neotropical).
Zaprionus indianus e Drosophila simulans (invasoras) e D. sturtevanti (nativa) foram
representadas em todos os ambientes. D. willistoni (nativa) foi representada apenas nas
matas, e D. cardini (nativa) foi representada apenas nos cerrados.

A fim de retirar a variacdo morfologica associada a sazonalidade (Przybylska et
al. 2014) foram selecionados apenas espécimes da estacdo chuvosa, responsavel pela
maior parte da abundancia anual (Tidon 2006). As amostras (conjunto de individuos de
determinada espécie por réplica) foram compostas por espécimes de trés estacOes
chuvosas, mais especificamente, individuos coletados em dezembro de 2013, 2014 e 2015
e em fevereiro de 2014, 2015 e 2016.

As amostras foram estabelecidas por conveniéncia, de acordo com a
disponibilidade de espécimes com asas integras. O sexo e a armadilha foram sorteados, e
0 primeiro espécime que satisfizesse as condi¢des de sorteio e de integridade das asas foi
selecionado. Foram avaliados, sempre que possivel, 30 espécimes por amostra (Tabela
2).

Morfometria Geométrica

As asas direitas foram extraidas dos espécimes, identificadas, dispostas em
laminas de vidro para microscopia e fixadas em alcool 70%. Na sequéncia foram cobertas
com laminulas de vidro e as duas foram unidas com esmalte.

As asas nas laminas foram fotografadas com camera Cannon, modelo EOS Rebel
T4i, acoplada a microscopio estereoscopico Leica MZ16 A, com aumento padronizado
de 32x. As condi¢Ges de iluminacdo para as fotografias foram padronizadas no
equipamento (transiluminador Leica CLS 150X), embora a iluminagdo ambiente tenha
variado. As configuragdes de captura (ISO, velocidade do obturador, balanco de branco,
resolucéo) foram padronizadas a fim de assegurar o menor ruido possivel, proveniente de

distor¢des nas imagens ou variagdes na captura, nos dados.
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Tabela 2: Namero de individuos amostrados por espécie e sexo em cada réplica.

Espécie

D. cardini

D. simulans

D. sturtevanti

D. willistoni

Z. indianus

Total

Sexo

Fémeas
Machos

Fémeas
Machos

Fémeas
Machos

Fémeas
Machos

Fémeas
Machos

Cerrado Conservado Cerrado Perturbado Mata Conservada Mata Perturbada Total
CCl1 CC2 ccs3 CP1 CP2 CP3 MC1 MC2 MC3 MP1 MP2 MP3
13 19 18 18 20 16 0 0 0 0 0 0 180
17 11 12 12 10 14 0 0 0 0 0 0
14 16 19 13 14 12 26 17 18 12 16 18 360
16 14 10 17 16 18 4 13 12 15 14 12
11 16 18 18 26 18 15 15 16 14 10 18 336
15 14 12 12 4 6 15 15 14 6 16 12
0 0 0 0 0 0 21 20 18 18 19 14 180
0 0 0 0 0 0 9 10 12 12 11 16
16 16 17 15 14 15 20 19 12 12 12 17 360
14 14 13 15 16 15 10 11 18 18 18 13
116 120 120 120 120 114 120 120 120 110 116 120 1416
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As imagens foram importadas para o software tpsDig2 (Rohlf 2001), onde as
coordenadas de treze marcadores anatdbmicos de pontos reconheciveis (homdélogos) nas
asas de drosofilideos foram digitalizadas (Figura 4). Bookstein (1991) define trés tipos de
marcos anatémicos: o primeiro sdo pontos com homologia altamente confiavel
provenientes de justaposicédo de tecidos, como é o caso dos marcos avaliados neste estudo.
O segundo tipo corresponde a pontos definidos provenientes de descricGes geométricas,
definidos localmente (em relacdo a estrutura), por exemplo, extremidades de processos,
pontos maximos de curvaturas. O terceiro tipo sdo aqueles marcos relativos a outros
marcos ou estruturas, como pontos extremos, centroide. As coordenadas digitalizadas
foram submetidas a superimposicdo de Procrustes no software MorphoJ (Klingenberg
2011). Os tamanhos de centrdide das asas também foram obtidos com auxilio desse
software.

Anterior

Proximal
|e1sia

Posterior

Figura 4: Representacdo da asa tipica de Drosophilidae. Nomenclatura segundo McAlpine et al. 1987.
Veias transversais: C, costa; R, radial; M, media; Cu, cubital; A, anal. Veias longitudinais: h, umeral; r-
m, radial-medial; dm-cu, médio-cubital discal. Pontos vermelhos representam arcadores anatdmicos.

A morfologia geométrica tem como objeto central ndo a forma em si, € o estudo
da covariancia da forma biologica e investiga suas associagOes, causas e efeitos
(Bookstein 1991).

A superimposicao de Procrustes (Gower 1975) é um método que faz uma serie de
transformacgdes no conjunto de configuracdes das asas, tornando essas configuracdes
invariaveis em orientacdo, posicdo e tamanho. As transformacdes realizadas séo: (i)

translacgéo, atribui a mesma origem aos centroides das asas, ou seja, padroniza a referéncia
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das coordenadas das asas, (ii) rotacdo, rotaciona as configuracoes das asas de forma que
otimize a sobreposicdo das asas, (iii) escalonamento, atribui fator de escala comum a
todas as configuragdes, retirando assim o efeito do tamanho na forma. A partir da
superimposi¢cdo, uma asa consenso € estimada para o conjunto de asas O resultado da
superimposicdo de Procrustes € um novo conjunto de configuracdes que viabiliza
comparagOes entre as formas das asas. Cada atributo dessa nova configuracdo, as novas
coordenadas dos marcadores anatdmicos, é referido como coordenada de Procrustes. Uma
das vantagens na utilizacdo da morfometria geometrica € justamente, em contraste com a
morfologia classica, a capacidade de avaliacdo separada dos dois componentes da
morfologia, forma e tamanho (Bookstein 1991)

O tamanho de centréide é uma métrica utilizada em morfometria geométrica como
estimativa do tamanho do objeto (Klingenberg 2011) e é definido como a raiz quadrada
da soma das distancias quadradas dos atributos (marcadores anatbmicos) até o centrdide
(centro geométrico). A referéncia para célculo do tamanho do centrdide é as coordenadas
brutas dos marcadores anatdmicos, por isso o tamanho de cada asa é independente das

configurac@es das outras asas do conjunto de dados.

Anélises estatisticas
Tamanho
As relacdes de tamanhos foram avaliadas por ANOVA através do R (Team 2018).

O modelo geral para os dados é:

y~x+s:Xxt+ax+r:a
onde y é tamanho de centroide, x é espécie, s é sexo, a € ambiente e r é replica. As
comparacGes multiplas entre pares foram avaliadas por teste de Tukey.

A primeira etapa foi a verificacdo do cumprimento de premissas dos modelos
lineares: (i) normalidade e (ii) homocedasticidade dos residuos dos modelos. As
premissas foram avaliadas atraves de dois métodos: (i) testes e (ii) inspecdo visual. O
teste de Shapiro-Wilk foi utilizado para avaliar a normalidade dos residuos e o teste de
Barlett, para avaliar homocedasticidade. A inspecédo visual da normalidade foi realizada
através de graficos de densidade dos residuos, graficos quantil-quantil normal —
plotagem dos quantis tedricos da distribuigdo normal versus os quantis observados dos

residuos, que permite visualizar o quanto os residuos desviam da distribuicdo normal
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esperada —, e também graficos quantil-quantil com envelopes de confianca (pacote hnp
do R) para o desvio dos residuos — esses envelopes definem um intervalo no qual o
desvio dos residuos ndo afeta gravemente o modelo. A homocedasticidade foi
visualmente inspecionada através de grafico de dispersdo dos residuos e dos residuos
ajustados aos preditores, graficos do tipo stripchart e boxplot.

Os modelos que tiveram quebras de premissas constatadas pelos testes foram
submetidos a inspecdo visual de distribuicdo e avaliacdo de assimetria e curtose da
distribuicdo. Os modelos que ndo passaram pela inspecdo visual e nas avaliacdes de
assimetria (-0,3> Coeficiente de Assimetria de Pearson <0,3) e curtose (teste de
Anscombe-Glynn, p> 0,05), foram submetidos a testes ndo paramétricos (Kruskal-Wallis,
Teste de Wilcoxon-Mann-Whitney). Em nenhum caso houve discordancia entre os
resultados dos testes ndo-paramétricos e os modelos lineares (estatistica F ou t), por esse
motivo sao reportadas as estatisticas e valores de p dos modelos lineares. Os ajustes dos
modelos foram comparados através do Critério de Informac&o de Akike.

ANOVAS também foram realizadas para avaliagdo do efeito do sexo e ambiente

na variacdo do tamanho alar de cada espécie individualmente foram:

Forma

A variacdo na forma das asas dos drosofilideos foi explorada mediante Anélise de
Componentes Principais (PCA). PCA ¢é uma anélise de ordenacdo multivariada que gera
um gradiente indireto das observacfes — nesse caso, asas — com base na maxima
variancia dos dados. O Primeiro Componente Principal (PC) resultante da PCA € a
representacédo da direcdo de maior variagdo dos dados, o segundo PC representa a direcao
de maior variacdo que é ortogonal a primeira coordenada e assim por diante (Legendre e
e Legendre 2012). Um dos objetivos da PCA é reduzir a dimensdo dos dados retendo o
méaximo de informacdo possivel. O gradiente gerado pela PCA € indireto porque as
observacdes ndo sdo agrupadas por algum fator de grupo a priori, ou seja, sdo ordenadas
como observagdes independentes. A ordenacdo gerada pela analise é que indica se algum
e qual fator explica a variagdo dos dados. Entre os valores informativos da PCA estdo os
autovalores e os escores. Os primeiros refletem a variancia dos dados representada por
cada PC, e quando ponderados pela variancia total dos dados representam a variancia
relativa que o PC compila. Os escores sdo coordenadas das observacdes referentes aos
PC’s, e, portanto, sua observa¢do pode auxiliar na inferéncia do fator que explica a

ordenacdo em cada PCA. Os valores de cargas (loadings) dos atributos (coordenadas dos
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marcadores anatdmicos) em relacdo aos autovetores dos Componentes Principais (PC)
correspondem a contribuicdo das variaveis originais para a variagdo dos componentes. Na
pratica, € uma referéncia da contribuicdo de cada atributo para a construgéo da PC, i.e,
quais atributos relacionam-se mais intensamente a variacdo apresentada no eixo e em qual
sentido (direto ou inverso).

Para o teste de hipdteses foram realizadas Analises de Variancia Multivariada
(MANOVA) com traco de Pillai e para avaliar diferencas significativas entre pares nos
grupos foram realizadas MANOVAs par-a-par com correcdo de Bonferroni.

A Analise de Variaveis Canénicas (CVA) (Fisher 1936), diferente da PCA, ordena
os dados em um gradiente direto com base em um fator de agrupamento definido a priori.
A CVA retorna Variaveis Candnicas (CV), que sdo projecGes da maior variancia entre os
grupos (Legendre e Legendre 2012). A CVA classifica as observacGes nos grupos de
acordo com um intervalo baseado na distribuicdo das observacdes em cada grupo para 0s
atributos. A porcentagem de classificacdes corretas reflete a acurdcia da andlise.
Autovalores e escores recebem basicamente a mesma interpretacdo da PCA.

Tanto as analises de variacdo interespecifica quanto intraespecificas foram
realizadas a partir de coordenadas de Procrustes dos marcadores anatdmicos. A asa
consenso que subsidiou a estimativa das coordenadas de Procrustes para a variagdo
interespecifica foi computada a partir das 1414 asas, enquanto a asa COnsenso para as
analises intraespecificas foi estimada a partir do conjunto de asas de cada espécie
separadamente. No total, foram analisadas 1414 asas de drosofilideos (360 de Z. indianus,
359 de D. simulans, 335 de D. sturtevanti, 180 de D. cardini e 180 de D. willistoni).

Diversidade de espécies

A diversidade de espécies foi estimada a partir de dados do Laboratério de
Biologia Evolutiva da Universidade de Brasilia, com base nas amostras descritas na
introdugdo geral deste trabalho. Em suma, foram avaliados quatro tipos de ambientes
distintos: cerrado conservado (CC), cerrado perturbado (CP), mata conservada (MC) e
mata perturbada (MP), e em cada ambiente foram estabelecidas trés réplicas mediante o
uso de armadilhas de retencdo de drosofilideos (cada réplica corresponde a trés
armadilhas, totalizando nove armadilhas por ambiente). Para cada replica existem dados
de abundancia das espécies que compdem a comunidade, em cada evento de coleta. Para
que as estimativas relacionadas as comunidades tivessem correspondéncia com dados de

diversidade morfoldgica, a assembleia foi estabelecida como o conjunto, referente a cada
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réplica, de somas das abundancias de cada espécie entre as coletas de dezembro de 2013,
2014 e 2015, e fevereiro de 2014, 2015 e 2016. A composicao de espécies foi estimada e
comparada entre as comunidades através de PCoA (Gower 1971) gerado por distancia de
Braycurtis, devido a ocorréncia de muitos zeros na matriz de abundancias. A PCoA é uma
andlise similar a PCA, no entanto, diferente da ultima é baseada em matriz de distancias
e ndo na matriz de varidveis reposta (Legendre e Legendre 2012). As meétricas de

diversidade foram calculadas e comparadas através do R.

Diversidade morfoldgica

As diversidades morfolégicas das cinco espécies focais foram baseadas na
disparidade da forma em cada réplica. Para cada espécie foi estabelecida uma matriz de
distancias euclidianas, foram estabelecidos centroides das distancias em cada réplica e os
tamanhos desses centrdides foram calculados e definidos como estimativas de diversidade
morfolégica em cada réplica. ANOVAs foram utilizadas para comparacgdo da diversidade

morfoldgica entre espécies, ambientes e ambientes em cada espécie.

RESULTADOS

Tamanho

Os melhores ajustes de AIC (Tabela 3) considerando os tamanhos de todas as asas
(ambos o0s sexos) sao preditos por (i) espécie com efeito aditivo do sexo aninhado a
espécie (Tabela 4), e (ii) espécie com efeito aditivo do sexo aninhado a espécie e do
ambiente aninhado a espécie (Tabela 5). A diferenca de ajustes entre os dois modelos é
minima. Assim, espécie e sexo, sdo 0s melhores preditores para a varia¢do desses dados.
Drosophila simulans e D. willistoni ndo apresentam diferencas significativas
(considerando p<0,05 como significativo) de tamanho. As espécies apresentam
diferencas significativas de tamanho entre 0s sexos, com exce¢do de Zaprionus indianus
(Figura 5).

Os modelos com os melhores ajustes para 0s tamanhos de centréide em cada sexo
separadamente foram (i) tamanho por espécie para fémeas e (ii) tamanhos por espécie
com efeito aditivo do ambiente para machos (Tabela 3).

As diferencas no tamanho da asa séo significativas entre especies, tanto para as
fémeas como para 0s machos (Tabela 4 e Tabela 5). Os tamanhos ndo sao

significativamente diferentes entre Drosophila cardini e Zaprionus indianus e entre D.
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simulans e D. willistoni nas fémeas. Os tamanhos sao significativamente diferentes entre
todos os pares de espécies nos machos. Em ambos 0s sexos, as maiores asas foram
encontradas em Z. indianus, D. cardini e D. sturtevanti, respectivamente. Nas fémeas as
menores asas pertencem a D. simulans seguida por D. willistoni, e nos machos ocorre o
inverso. Nos machos, o efeito do ambiente € significativo. As asas de machos apresentam
tamanhos médios diferentes entre mata conservada e mata perturbada. Ndo houve
diferencgas significativas no tamanho alar entre ambientes, nem entre réplicas do mesmo
ambiente em nenhuma espécie. Ndo houve diferencas significativas entre ambientes ou

entre réplicas separados por sexo para nenhuma espécie (Figura 6).

Tabela 3: Critério de informacéo de Akike (AIC) dos modelos
para tamanho alar. y = tamanho do centroide (yf= tamanhos de
centroide das fémeas e ym= tamanhos de centréide dos machos)
de cada asa, x= espécie, s= sexo0, a= ambiente, r= réplica, “:”
representa aninhamento entre variaveis.

Modelo AlC

y~X+s+a+r 15798,0
y~X+s+a 15791,0
y~s+a 17755,0
y~X+a 16145,0
y~X+$ 15796,0
Y~X+S:X 15694,0
y ~X+six+a:x 15693,0
yf~x 8803,8
yf~x+a 8806,0
yf~x+r:a 8812,7
ym-~X 6886,6
ym~x+a 6883,6
ym~x+r:a 6884,1

Tabela 4: Resultado da ANOVA para tamanho do centroide
predito por espécie com efeito aditivo do sexo aninhado a

espécie.

Variavel gl F p
Espécie 4 1227,6 <0,01
Sexo:Espécie 5 107,9 <0,01
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Tabela 5: Resultado da ANOVA para tamanho do centrdide
predito por espécie com efeitos aditivos do sexo aninado a espécie
e do ambiente aninhado a espécie.

Variavel al F p

Espécie 4 1237,9 <0,01
Sexo:Espécie 5 108,8 <0,01
Ambiente:Espécie 11 2,074 0,02

Tabela 6: Resultado da ANOVA para tamanho do centréide das
fémeas predito pela espécie.

Variavel al F p
Espécie 4 3440,1 <0,01

Tabela 7: Resultado da ANOVA para tamanho do centrdide dos
machos predito por espécie com efeito aditivo ambiente

Variavel gl F p
Espécie 4 764,65 <0,01
Ambiente 3 2,91 0,03
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Tamanho de centroide
3000 3500 4000 4500 5000

D. cardini
O D. simulans
D. sturtevanti
O D. willistoni
O Z. indianus
®Fémea
® Macho

Figura 5: Tamanhos de centroides dos individuos. Circulos roxos e alaranjados representam as médias. Barras vermelhas representam os limites do
intervalo de confianca (nivel de confianga de 95%) da média. Barras roxas e alaranjadas representam os limites do intervalo de confianca (nivel de
confianca de 95%) da distribuicdo dos dados.
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Figura 6: Intervalos de confianca (95%) da média de tamanhos de centroide por sexo e area em cada espécie. Circulos representam as médias, barras
horizontais representam os limites do intervalo de confianca das médias e barras verticais representam a extensdo dos intervalos de confianca.
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Forma

A Anélise de Componentes Principais (PCA) revelou que, na auséncia de critérios
de agrupamento a priori, a espécie € o melhor atributo para explicar a variacdo na forma
das asas (Figura 7). Desconsiderando as espécies, as formas das asas nao se agrupam de
acordo com os ambientes (Figura 8). A interpretacdo da separacdo entre as fitofisionomias
deve ser realizada com cautela ja que D. willistoni e D. cardini foram amostradas
exclusivamente em mata e em cerrado respectivamente. Considerando ainda que as duas
espécies apresentam agrupamento da nuvem de pontos em regides diferentes do plano
PC1 X PC2, as diferencas entre as médias dos escores de mata e cerrado devem estar
superestimadas, ou seja, provavelmente uma parte consideravel da variagdo entre mata e
cerrado é artefato da posicdo das nuvens de pontos que corresponde, na realidade, a
variacdo entre as espécies. Considerando a variacdo dos ambientes aninhados as espécies,
as formas estdo agrupadas por espécie, mas os ambientes ndo configuram subgrupos
dentro de cada uma (Figura 9). Considerando o sexo, as asas ficam ordenadas por espécie
e 0s sexos configuram subgrupos dentro de cada espécie (Figura 10).

Os dois primeiros eixos da PCA — entre 26 PCs gerados pela analise —
representam 80% da variacdo dos dados. O primeiro Componente Principal 1 (PC 1)
representa cerca de 54% (autovalor= 1,90) e o segundo (PC 2) contém aproximadamente
26% (autovalor~ 0,93) em rela¢do a variancia total (= 3,54). O PC 3 computa cerca de
7% da variacao total dos dados.

Como o ambiente ndo parece ser um bom critério de ordenacdo, é razoavel
observar que a maior variacdo dos dados, concentrada nas espécies, estabelece um
gradiente de forma cujo D. willistoni e Z. indianus s&o os extremos. A segunda maior
fonte de variacdo (PC 2) estabelece um gradiente de variacdo na forma das asas cujo
extremos sdo representados por D. cardini e D. willistoni. Os escores — isto &, posicdo
das asas em relacdo a PC — minimos e maximos representam a maior distancia entre
individuos em cada PC. No PC 1, a maior distancia entre individuos é dada por um
Zaprionus indianus macho (escore = -0,08) oriundo da &rea MC3 de da mata conservada
e por um Drosophila willistoni fémea (escore ~ 0,08) oriunda da area MP2 de mata
perturbada. A maior distancia entre individuos, no PC 2, é dada por um Drosophila
cardini (escore ~ -0,07) fémea da area CC1 de cerrado conservado e um Drosophila
willistoni (escore ~ 0,05) fémea da area MP2 de mata perturbada.

As cargas associadas as coordenadas x dos marcadores anatdmicos representam

variagfes no eixo proximal-distal, enquanto as cargas associadas as coordenadas y
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representam variagdes no eixo anterior—posterior das asas. No gradiente do PC 1, o
marcador anatbmico 5 (carga ~ -0,48) tende a movimentar-se no eixo proximal-distal em
direcdo a regido proximal, enquanto o marcador 7 (carga ~0,31) tende a fazer o mesmo
movimento, mas no sentido oposto. O que o ocorre, contudo, € que o valor das duas cargas
indica correlacdes fracas com o PC 1, ou seja, muitas asas podem fugir desse padrdo e a
variacdo nesse componente esté relacionada também a outros marcadores anatémicos. Ja
no PC 2, ao longo do gradiente, o marcador anatdomico 6 (carga ~ -0,80), tende a se
movimentar no eixo proximal-distal em direcdo a regido proximal e o marcador 4 (carga
~0,29), em direcdo a regido distal. A carga associada ao marcador anatbmico 4 é fraca e
a carga do marcador anatémico 6 é forte.

As formas completas da asa média de cada espécie representam a variacdo
conjunta dos marcadores anatdbmicos no PC 1 (Figura 11) e no PC 2 (Figura 12).
Considerando a PC 1, a maior variacdo entre espécies corresponde a divergéncias entre
D. simulans, D. sturtevanti e D. willistoni — agrupadas —, D. cardini (isolada) e
Zaprionus indianus (isolada). Ja no PC 2, a maior varia¢do entre espécies corresponde a
diferencas entre Z. indianus e D. willistoni — agrupadas— e D. simulans, D. sturtevanti
e D. cardini — isoladas. Os marcadores que mais variam no PC1 séo 4,5,6,7,9 e no PC
2,4,5,6,7,8 9. Uma vez que os PCs 1 e 2 representam parte substancial da variagdo dos
dados (= 80%) e que os marcadores que mais variam sao consistentes entre os PCs, temos
evidéncia de que a maior parte da variacdo da forma da asa entre as espécies é devida a

modificacdes nesses marcadores em especial, localizados na por¢do medial-distal da asa.
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B zaprionus indianus
. Drosophila cardini
B Drosophita willistoni -
. Drosophila simulans

Drosophila sturtevanti

Figura 11: Representacdo grafica da forma da asa média de cada espécie referente ao PCO 1.
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Figura 12: Representacdo grafica da forma da asa média de cada espécie referente ao PCO 2.
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Espécie, sexo, ambiente, sexo aninhado a espécie e ambiente aninhado a espécie sdo
significativos na variacdo da forma da asa de acordo com a MANOVA (Tabela 8). As
MANOVAS para-a-par com ajuste de Bonferroni mostram diferencas significativas de forma
entre todas as espécies e entre todos os ambientes. Entre as Analises de Varidveis Candnicas
(CVA) (Tabela 9), a maior acuracia é da CVA com espécie como fator de grupo. A CVA para
espécie conseguiu reclassificar corretamente quase todas as asas segundo a espécie do
individuo. A maior distancia entre grupos, isto €, as espécies com maior diferenca de forma
correspondem a Z. indianus e D. simulans (D? de Mahalanobis ~ 10.34, p=~ 0,001). A Distancia
de Mahalanobis é significativa (com correcdo de Bonferroni) para todos os grupos. A CVA para
ambiente, apresentou uma acuracia inferior. Quase metade dos individuos ndo foram
reclassificados corretamente. A maior distancia de Mahalanobis entre grupos é dada pela mata
conservada e cerrado perturbado (D?~1,93). A distancia ¢ significativa entre todos os
ambientes. A CVA para sexo aninhado a forma apresentou acuracia inferior a CVA para espécie
e superior as CVA que consideram o efeito do ambiente na variacdo da forma. A CVA para
ambiente aninhado a espécie apresenta acuracia intermediaria em relacdo as CVA que
consideram a discriminacéo entre espécie e ambientes separadamente. Esses resultados indicam
que espécie, sexo e ambiente sdo fatores de variacdo na forma, no entanto, a forma parece ter

uma identidade mais fortemente vinculada a espécie, seguida pelo sexo.

Tabela 8: Resultado da MANOVA com trago de Pillai para a forma da asa.

Variavel gl Pillai p

Espécie 4 3,285 <0,01
Sexo 1 0,27 <0,01
Ambiente 3 0,50 <0,01
Sexo:Espécie 4 0,39 <0,01
Ambiente:Espécie 8 0,67 <0,01

Tabela 9: Resultados das Andlises de Varidveis Canonicas (CVA) por fator de grupo.
Proporcao de variancia compilada pelas Variaveis Can6nicas (CV), quantidade de CV na

andlise e proporc¢éo de reclassificagbes corretas.

Grupo CV1 (%) CV2(%) CV3(%) CV (n) Acurécia (%)
Espécie 57 26 4 98
Ambiente 64 98 3 53
Ambiente/Espeécie 53 25 15 65
Sexo/Espécie 55 25 9 77
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Variacdo intraespecifica

A ordenacdo das asas a partir das coordenadas de Procrustes para cada espécie ilustra
como a variacdo da forma da asa se comporta quando a variacdo interespecifica é desprezada.
A ordenacdo gerada pelo ambiente ¢ difusa (Figura 13). N&o ha padréo visual explicito gerado
pelo ambiente entre as espécies, tampouco para cada espécie individualmente. Drosophila
sturtevanti, no entanto, apresenta uma tendéncia de gradiente entre estados de conservagédo do
ambiente no PC1 e fitofisionomias no PC2. A PCA de nenhuma espécie chega a 80% da
variancia dos dados explicada pelas trés primeiras PCs de 26 PCs gerados em cada uma das
andlises (Tabela 10). Para alcancar essa proporcdo da variancia é necessario incluir mais
dimensdes indicando que a variacdo na forma das asas esta dispersa sob a lente intraespecifica.

Tabela 10: Variancia contida nos trés primeiros Componentes Principais das
Anélises de Componentes Principais para cada espécie.

Espécie PC1(%) PC2(%) PC3(%)
Drosophila cardini 22 18 17
Drosophilasimulans 36 15 12
Drosophila sturtevanti 23,5 16,5 14
Drosophila willistoni 30 22 20
Zaprionus indianus 23 22 14

As MANOVAs por espécie mostram efeito significativo do ambiente em todas as
espécies (Tabela 11). Para Drosophila simulans, Drosophila sturtevanti e Zaprionus indianus
as diferencas de forma ndo s&o significativas entre mata perturbada e mata conservada. Para D.
sturtevanti as diferencas na forma nédo séo significativas também entre cerrado perturbado e
mata perturbada. As CVAs reclassificaram corretamente pelo menos 60% asas de acordo com

os ambientes dos individuos (Tabela 12).

Tabela 11: Resultados das MANOVAs para cada espécie.

Espeécie Variavel al Pillai p

Drosophila cardini Ambiente 1 0.33 <0,01
Drosophilasimulans Ambiente 3 0.86 <0,01
Drosophila sturtevanti ~ Ambiente 3 0.84 <0,01
Drosophila willistoni Ambiente 1 0.59 <0,01
Zaprionus indianus Ambiente 3 0.92 <0,01
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Tabela 12: Acurdcia das CVAs para cada
espécie agrupando as asas por ambiente.

Espécie Acurécia (%)
Drosophila cardini 77
Drosophilasimulans 63
Drosophila sturtevanti 60
Drosophila willistoni 74
Zaprionus indianus 63

MANOVAs par-a-par com corre¢do de Bonferroni para forma das asas preditas pela
réplica de origem do individuo, indicam diferencas significativas entre todos os pares de
réplicas de cerrado conservado para Drosophila cardini, Drosophila simulans, D. sturtevanti e
Zaprionus indianus. No cerrado perturbado todos os pares de réplicas diferem entre si para Z.
indianus, para D. simulans apenas dois pares de réplicas sdo significativamente diferentes na
forma da asa. Apenas D. willistoni apresentou diferencgas significativas na forma da asa entre
as réplicas de mata conservada. Nenhuma espécie apresentou diferencas significativas na forma
da asa entre as réplicas da mata perturbada. As CVAs reclassificaram corretamente entre 44%
e 57% das asas de acordo com a réplica individuo (Tabela 13). Esses resultados sugerem que,
utilizando a forma da asa como critério, ndo é possivel identificar o conjunto de individuos das

réplicas como populagdes distintas, principalmente nas matas.

Tabela 13: Proporcdo de acertos das CVAs para réplicas por

espécie.
Espécie Acurécia (%)
Drosophila cardini 54
Drosophilasimulans 44
Drosophila sturtevanti 45
Drosophila willistoni 57
Zaprionus indianus 48

42



Drosophila cardini Drosophila simulans Drosophila sturtevanti

o 2 S
S8 O: No | i eadgens 8§ e,
38 € PRS0 U - LSS
-U.IOS -O.I(l*l 0.|01 -0,|04 O.IIDD 0.|04 D.IOS -U,IOG -O.IO1 — O.IO1 U.IUS
PC1 PC1 PC1
Drosophila willistoni ., Zaprionus indianus
5 | Ambiente
o =N "N Cerrado Conservado
od = A o LA » "
G ° " O - ST ®m Cerrado Perturbado
S @ 2 w2 ® Mata Conservada
8 | Mata Perturbada
-0,I04 -0 .IO2 D.ICIO 0,|02 7 -0,|03 -0.|01 0,|01 O.IOS
PC1 PC1

Figura 13:PC1 e PC2 das PCA por espécie. Pontos representam asas, elipses tracejadas representam o intervalo de confianca dos grupos, elipses
continuas representam o intervalo de confianca da média do grupo.



Diversidade de forma

As diversidades de forma sdo significativamente diferentes entre as espécies.
Drosophila cardini, D. sturtevanti e Z. indianus nao diferem em diversidade de formas entre si
e D. simulans e D. willistoni também ndo diferem entre si (Figura 14). Ambiente e ambiente
aninhado a espécie nédo tiveram efeito significativo sobre a diversidade de formas das asas
(Tabela 14). As réplicas também ndo apresentam padrao explicito na diversidade de formas

(Figura 15). Além da diversidade morfoldgica variar entre espécies, o padrdo de variacao

também varia.

Tabela 14: Resultado da ANOVA para diversidade de formas
das asas preditas por espécie, ambiente e ambiente aninhado a

espécie.

Variavel al F p
Espécie 4 6,88 <0,01
Ambiente 3 1,22 0,32
Ambiente:Espécie 8 0,49 0,99

Cerrado Conservado
Mata Conservada

pe 90

A
A oy N

Cerrado Perturbado
Mata Perturbada

Diversidade morfologica
0.016 0.018 0.020 0.022 0.024 0.026 0.028

Z. indianus D. cardini D. sturtevanti D. simulans D. willistoni

Figura 14: Diversidade morfoldgica por espécie.
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Figura 15: Diversidade morfoldgica por réplica.

Diversidade de espécies

A diversidade de espécies varia entre ambientes (Tabelas 15 e 16). O cerrado conservado
difere das matas, mas nédo difere do cerrado perturbado tanto em relacdo ao indice de Shannon
e quanto ao indice de Simpson . A mata conservada difere dos cerrados e as matas ndo diferem
entre si. O ambiente ndo teve efeito significativo sobre 0 nimero de espécies das assembleias
(Tabela 16). A Figura 16 apresenta o perfil de diversidade das assembleias.

Na PCoA para a composicdo de espécies das comunidades (Figura 17), a ordenacao da
PCOL1 corresponde a variacdo entre mata e cerrado, sendo que cada extremo do eixo dessa
coordenada principal corresponde as réplicas de uma das fitofisionomia. Na PCO 2, as matas
sdo separadas de acordo com o estado de conservagdo, mas 0 mesmo nao ocorre com 0S
cerrados. A PCO1 compila cerca de 95% da variacdo. A PCO2 representa aproximadamente

4% da variacao.
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Tabela 15: Métricas de diversidade por assembleia.

Réplica  Riqueza indice de in_dice de
Shannon-Weaver Simpson
CC1 20 0,90688439 0,370033745
CC2 16 1,158077789  0,499221622
CC3 15 0,594757144  0,229687794
CP1 16 1,207862468  0,503780859
CP2 16 1,077500016  0,447393242
CP3 17 1,121307875  0,476403281
MC1 16 1,552112866  0,677923208
MC2 15 1,710137584  0,742182723
MC3 19 1,725122721  0,728853957
MP1 21 1,342953803  0,559102396
MP2 20 1,635458498  0,680686274
MP3 18 1,51719933 0,678435442
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Figura 16: Perfil de diversidade das assembleias.
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Tabela 16: Resultado das ANOVAS para
métricas de diversidade preditas por

ambiente.

Métrica gl F p

Riqueza 3 199 0,19
Shannon-Weaver 3 12,84 <0,01

Simpson 3 12 <0,02
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Figura 17: Andlise de Coordenadas Principais (PCoA) da matriz de presenca e abundancia de espécie refletindo a
composicao das assembleias. Pontos representam areas, poligonos representam ambientes.
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DISCUSSAO

Nas analises dos dois atributos morfoldgicos avaliados nas asas — forma e tamanho —
ha duas classes de preditores: evolutivos, espécie e sexo, e ecoldgicos, fitofisionomia e estado
de conservacao. E evidente, entretanto, que evolugo e ecologia estdo intimamente associadas,
até porque a teoria evolutiva é a linha transversal que conecta processos subjacentes aos
sistemas biolégicos (Dobzhansky 1973) vistos sob as 6ticas de diferentes disciplinas, inclusive
da ecologia. Logo, uma interpretacdo ecoldgica adequada passa, necessariamente, pela teoria
evolutiva. Considerando a escala em que esses processos ocorrem, 0s processos evolutivos que
geram variagcOes na asa entre espécies em geral sdo mais lentos, porém mais consistentes. Ja as
respostas da asa de acordo com 0 ambiente podem ser mais instantaneas e plasticas.

A espécie é o principal fator de varia¢do. Além disso, a ordenacdo da variacdo da forma
das asas sem critérios de agrupamento é consistente com a filogenia (Bachli 2018). D. simulans,
D. willistoni e D. sturtevanti, pertencem ao mesmo subgénero (Sophophora), D. cardini
pertence ao subgénero Drosophila e Z. indianus ndo compartilha 0 mesmo género das outras
(embora as filogenias propostas por Russo et al. 2013 e por Yassin 2013 agrupem Zaprionus
no género Drosophila). Em relacdo ao tamanho, ocorre algo semelhante. Sexo é um fator
importante na determinacdo do tamanho e forma das asas e consistente entre as espécies. Em
geral as asas das fémeas sdo maiores, 0 que também implica uma interpretacéo evolutiva uma
vez que sdo as fémeas que lidam com uma parte maior dos custos da reproducdo (Chown e
Gaston 2010). O significado desse conjunto de resultados é que forma e tamanho de asa sédo
fenotipos emergentes dos processos evolutivos.

Os preditores ecoldgicos foram menos eficientes para explicar a variagdo na morfologia
alar do que os evolutivos, embora também tenham influenciado a variacdo. Esse resultado pode
ser influenciado pela escala, ja que estamos comparando efeitos de processos com escalas de
tempo diferentes, e que em ecologia a escala tem um papel muito relevante (Chave 2013). A
andlise de gradiente indireto ndo apontou ambientes ou areas como fator de ordenacdo nos dois
primeiros eixos de maior variacdo. Pela anélise discriminante foi possivel perceber a variacéo
na forma de acordo com o ambiente, porém enquanto analise discriminante tem acuracia quase
perfeita para espécies, acerta pouco mais da metade da origem das formas para ambientes.
Entéo, o efeito do ambiente na forma da asa existe, pois teve efeito significativo na variacéo de
forma das asas, mas € modesto. A partir desse resultado pelo menos duas interpretacdes séo

plausiveis: (i) o efeito do ambiente € moderado, de fato, (ii) ou o efeito do ambiente existe, mas

48



promove respostas diferentes para cada espécie; portanto, ndo gera um padrdo Unico apesar de
ser um fator importante para a variacdo da forma alar para cada espécie individualmente.

Quando a variacao das asas foi analisada para cada espécie separadamente, além de ndo
haver um padrao explicito, isto €, uma resposta comum entre as espécies, ndo houve também
efeito evidente nos dois eixos de maior variagdo. Isto é um indicativo que outros fatores
influenciam mais a variagéo na forma do que ambiente ou fitofisionomia. Os tamanhos das asas
também parecem néo ser influenciados pelos ambientes, como desenhados neste estudo.

Apesar de a forma ser mais conservada que o tamanho, ha evidéncias na literatura de
que os dois sdo afetados por fatores ambientais (Koehl 1996).Outros trabalhos perceberam
variacdo na forma como efeito de condi¢fes ambientais (Polak 1993, Bitner-Mathé et al. 1995,
David et al. 2011, Costa et al. 2015). A temperatura e disponibilidade de recursos parecem
afetar o tamanho das asas (Bitner-Mathé e Klaczko 1999, Soto et al. 2008), enquanto
competigéo e outras fontes de estresse durante o desenvolvimento podem estar relacionadas a
alteracdes na forma (Mgller 1992, Moraes et al. 2004).

A intensidade do efeito do ambiente na morfologia alar percebida neste estudo pode ter
sido influenciada pela escala de observacdo. Talvez nessa escala espacial, ou sob essa
intensidade de diferencas entre ambientes, os preditores ecoldgicos ndo sejam fontes de
variacdo tdo poderosa. Adicionalmente, ainda que exista independéncia espacial entre as areas
(Mata et al. 2014), pode ser que as moscas transitem entre areas diferentes e as populacoes
(nesse caso poderiam ser consideradas subpopulac@es) estariam homogeneizadas (Giraldo et
al. 2018). A padronizacdo da sazonalidade também pode ter suavizado a percepcdo do efeito
do ambiente na morfologia alar neste estudo. Moscas coletadas em diferentes estagdes do ano
diferem marcadamente no tamanho da asa (Przybylska et al. 2014) e também podem diferir na
forma dessa estrutura (dados do Laboratorio de Biologia Evolutiva da Universidade de Brasilia,
ainda ndo publicados). Como os espécimes aqui analisados foram coletados na estacdo chuvosa,
esse efeito ambiental ndo foi avaliado. Observando que asa € desenvolvida no imaturo — e néo
no adulto — e que o imaturo se desenvolve dentro de frutos, é possivel que as condigdes entre
uma fitofisionomia e outra sejam homogéneas dentro do fruto na estagdo chuvosa. Assim é
possivel que a variacdo temporal influencie mais a morfologia da asa dos drosofilideos do que
a variacdo temporal, nesse contexto e nessa escala.

E importante notar também que os insetos avaliados sdo oriundos do campo. Diferente

do laboratdrio, onde é possivel controlar as condigdes ambientais e observar os efeitos da
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variavel de interesse mais claramente, no campo o fen6tipo é resultado da interagdo entre o
gendtipo e maltiplas variaveis ambientais que também interagem entre si, produzindo efeitos
sinérgicos ou aditivos. Esse fato, por sua vez, pode deixar a interpretacdo dos efeitos da variavel
de interesse mais opacos e dificeis de interpretar (Powell 1997).

A plasticidade tem custos (DeWitt et al. 1998, Agrawal et al. 2002). A forma da asa néo
pode mudar de qualquer jeito e ainda assim viabilizar a sobrevivéncia da mosca. Para a mudanga
ser adaptativa, a asa precisa ser mais eficiente para o ambiente do que a asa “tipica”. Uma asa
mais eficiente, a rigor, ndo sofrera alteracbes em um ou dois marcadores anatdmicos. Para
cumprir a funcdo provavelmente um madulo inteiro precisa ser alterado e ndo pode ser alterado
de qualquer maneira. Deve ser alterado para gerar uma forma especifica, mais aerodindmica
naquela situacdo (Tennekes 2009). O tamanho também precisa obedecer a certas relacoes
alométricas com outras partes do corpo do individuo para que seja eficiente (Rohner et al.
2018). Manenti e colaboradores (2017) também estudaram populacfes naturais e nao
encontraram diferencas no nivel de plasticidade fenotipica em funcdo da heterogeneidade
ambiental. Se o fendtipo € muito plastico e responde a pequenas variag¢oes, 0 risco € um custo
alto para um aumento minimo no valor adaptativo ou no desempenho da estrutura. O risco
também € ter uma estrutura com desempenho pior na execugdo da funcdo (DeWitt et al. 1998).
Mesmo que haja diferencas entre um ambiente e outro nessa escala espacial, hd vantagens na
conservacao de certas caracteristicas. Primeiro, ha um trade-off entre o fendtipo ser plastico e
possibilitar respostas mais rapidas e adequadas as especificidades ambientais (de uma geracéao
para outra por exemplo), e ser conservado de forma a manter um fenotipo que, em um contexto
amplo, funciona (Garcia-Robledo e Horvitz 2012).

Existem asas mais € menos aerodinamicas para situacgoes diferentes. Existem tamanhos
mais ou menos adequados para situacdes diferentes (Tennekes 2009). Por exemplo, asas mais
alongadas sdo mais adequadas para voos longos e retilineos enquanto asas mais arredondadas
sdo adequadas para voos que exigem mais manobras e desvios. Conservar a forma e o tamanho
da asa pode significar ndo ter a melhor asa possivel, mas ter a asa que funciona bem em boa
parte dos cenarios e ndo ter a pior asa também.

O produto final da interacdo entre genotipo e ambiente passa ainda pela regulacéo de
outros mecanismos, além da plasticidade, os quais contribuem para a preservacao de fendtipos
(Debat e David 2001). A canalizagdo, por exemplo, ¢ um mecanismo de redundancia nas vias

do desenvolvimento ontogenético que leva a fixacdo de determinado fendtipo perante variagcdo

50



genética ou ambiental (Wilkins 1996). A estabilidade no desenvolvimento € um mecanismo
que permite que o organismo ajuste o desenvolvimento e tampone ruidos que poderiam causar
alteracdes no fenétipo (Debat e Peronnet 2013). Ambos os mecanismos “protegem” o0s
fenotipos de alteracBes que possam afetar a funcionalidade da estrutura (Debat e David 2001).
Como a asa € uma estrutura fundamental para a mosca com fungbes que vao deste o
deslocamento até a corte, faz sentido evolutivo que esses mecanismos se associem ao seu
desenvolvimento diminuindo a sensibilidade a varia¢des sutis no ambiente (Debat et al. 2011).

Na escala investigada, a diversidade morfolégica nédo reflete um padrdo homogéneo
entre as espécies: em média, algumas espécies sdo morfologicamente mais diversas que outras.
N&o apenas a diversidade morfoldgica varia entre espécies como também a variabilidade, isto
é, a capacidade de variar (Zakharov 1989) também parece ser diferente.

No contexto investigado por este trabalho, a diversidade morfoldgica e a variabilidade
da diversidade morfoldgica ndo sdo consistentes entre espécies invasoras e entre espéecies
nativas, isto é, ndo percebemos uma resposta homegenea dentro de cada uma dessas classes em
relacdo a esses atributos. Os resultados encontrados ndo evidenciam gque 0s mecanismos de
controle do fendtipo durante o desenvolvimento atuem de forma semelhante entre as espécies
invasoras e entre as espécies nativas. Embora a plasticidade fenotipica ja tenha sido associada
ao sucesso de invasdo (Nyamukondiwa et al. 2010), segundo o estudo de Fraimout e
colaboradores (2018), ndo ha evidéncias de que esse mecanismo atue de forma diferenciada nas
asas de espécies nativas e invasoras. A importancia relativa da plasticidade fenotipica para o
sucesso de invasao parece variar de acordo com as condi¢Ges ambientais, sendo mais importante
em “ambientes extremos” (Wang e Althoff 2019).

O ambiente e a fitofisionomia, como avaliados neste estudo, também néo aparentam ser
fatores de regulacdo clara da diversidade morfoldgica. Cada espécie apresenta resposta, na
diversidade morfologica da asa, distinta e ndo significativa em relacdo ao ambiente. Nenhuma
fitofisionomia ou ambiente se relaciona as maiores ou menores diversidades morfoldgicas da
asa entre todas as espécies. A diversidade morfoldgica da asa também néo parece responder a
caracteristicas particulares das réplicas, ja que as réplicas ndo constituem efeito comum entre
as espécies. Por outro lado, tanto a composi¢do quanto a diversidade de espécies parecem
responder ao ambiente. A maior parte da variagdo da composicdo € explicada pela
fitofisionomia. A diversidade de espécies também responde a fitofisionomia, sendo que réplicas

das matas apresentam maiores diversidades do que aquelas de cerrado. Na escala avaliada, as
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evidéncias observadas nesta investigagdo sugerem auséncia de correspondéncia dos
mecanismos que regulam a diversidade morfoldgica da asa e a diversidade de espécies das
assembleias. Paula (2015) observou, em um conjunto de dados relacionado ao explorado pelo
presente trabalho, que a fitofisionomia representa efeito de relevancia para a estrutura da
assembleia, embora o fogo isoladamente ndo pareca atuar com a mesma relevancia. A
diversidade morfoldgica, por outro lado, pode responder a efeitos de mecanismos mais finos
que tamponam alguns efeitos do ambiente, mas possivelmente estdo sujeitas a variaces
proporcionadas por ocorréncias de mutacdes (Debat et al. 2009).

Nossos resultados sugerem que, pelo menos no que se observa da morfologia alar, os
limites das populagdes das espécies em foco neste estudo ndo correspondem aos limites das
assembleias avaliadas. E possivel que estejamos observando uma Unica populagdo ou
populacdes com limites diferentes do que o esperado de acordo com o limite das assembleias.
Enquanto as réplicas representam assembleias distintas (Mata et al. 2014), as populacGes ndo
parecem estar limitadas da mesma forma. A intensidade do efeito do ambiente e do local sobre
assembleias e populacbes ndo € correspondente. Enquanto a composicdo € visualmente
ordenada no maior eixo de variacao pela fitofisionomia, com a morfologia alar, tanto no nivel
intraespecifico quanto no nivel interespecifico, ndo ocorre o mesmo. O efeito do ambiente na
forma é siginificativo, mas o padrdo nédo é evidente. A auséncia de um padrdo comum entre as
espécies em relacdo ao ambiente evidencia que, embora entender a variacdo das populacdes
individualmente seja importante, ndo é suficiente para compreender a assembleia, o que é
caracteristico de sistemas complexos (Uribe 2008)

A riqueza nédo varia significativamente entre os ambientes, mas a composigédo e a
diversidade, sim. A variagdo entre as assembleias nesses ambientes tem como fontes a
substituicdo de espécies raras e a equitabilidade. Justamente pelo fato de as espécies avaliadas
nesta pesquisa serem espécie comuns nos ambientes observados, 0 ambiente, nessa escala, nao
representa uma fronteira que separa as populacdes, embora possam ser fonte de variacdo das
asas.

Assim, é provavel que a interacdo entre as varidveis avaliadas e a escala de observagédo
tenham efeitos diferentes nos limites e na diversidade de populacGes e de assembleias. E, se
houver interseccdo entre os mecanismos que regulam a diversidade em diferentes niveis, o

produto de cada um deles varia em resposta.
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CONSIDERACOES FINAIS

Esta pesquisa teve a intencdo de avangar na compreensao da interacdo entre niveis de
organizacdo ecologica. A morfologia alar esta sujeita a processos em escala macroevolutiva,
constatacéo evidenciada pelos padrdes de forma e tamanho associados a identidade da espécie,
bem como pela ordenacéo desses atributos em correspondéncia a filogenia. O ambiente tem
menor impacto na variagdo morfol6gica na escala espacial observada.

A relacdo entre métricas de diversidade em distintos niveis de organizacdo nao foi
observada. Néo foi identificada correspondéncia entre diversidade na forma da asa e
diversidade de espécies em assembleias de drosofilideos nessa escala espacial fina. Porém seria
precoce a suposicdo de auséncia generalizada dessa relacdo. E possivel que a diversidade de
espécies esteja conectada a diversidade no nivel de populacdo a partir de outros atributos
morfoldgicos, por exemplo. Ainda existe a possibilidade de que essa relacdo seja dependente
da escala. No contexto desta investigagdo, as diversidades em diferentes niveis parecem ser
reguladas por mecanismos distintos e ndo influenciarem uma a outra.

Os desafios que emergem a partir desta investigacdo sdo o entendimento do papel da
escala na interacdo entre a diversidade em niveis distintos, quais atributos genotipicos,
fenotipicos e de historia de vida geram interagdo entre os niveis, em qual escala a contribuicéo
relativa de componentes evolutivos e ecoldgicos para a determinagdo da morfologia da asa é

alterada; quais variaveis sdo mais importantes na variacdo morfol6gica em cada escala.
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Apéndice A

Tabela A: Tabela de abundéancia de espécies somada nos meses de Dezembro de
2013, 2014, 2015 e Fevereiro de 2014, 2015 e 2016 em cada local.

Zaprionus indianus
Gupta 1970
D. willistonii
Sturtevanti 1916
D. sturtevanti
Duda 1927
D. simulans
Parshad e Paika 1964
D. malerkotliana
DoBurla et al. 1949
D. paulistorum
Burla et al. 1949
D. cardini
Sturtevanti 1916
D. nebulosa
Sturtevant 1916
D. nasuta
Lamb 1914
D. mercatorum
Patterson e Wheeler 1942
Scaptodrosophila
latifasciaeformis
Duda 1940
D. suzukii
Matsumura 1931
D. buzzatii
Patterson e Wheeler 1942
D. immigrans
Sturtevanti 1921
Rhinoleucophenga
punctulata
Duda 1929
D. fumipennis
Duda 1925
D. ornatifrons
Duda 1927
D. polymorpha
Dobzhansky e Pavan 1943
D. mediopunctada
Dobzhansky e Pavan 1943
D. arauna
Pavan e Nacrur 19
D. maculifrons
Duda 1927
D. bocainensis
Pavan e Cunha 1947
D. mediostriata
Duda 1925

CCl CC2 CC3 CP1 CP2 CP3 MC1 MC2 MC3 MP1 MP2 MP3

4715 1239 2124 1581 1802 1867 92

47

309

310

352

20

111

57

16

13

10

33

141

102

191

12

31

19

2

39

125

30

61

20

21

165

129

200

10

61

69

23

33

169

166

127

14

51

66

11

19

293

103

152

75

33

61

741

119

131

64

210

11

14

14

86 70
378 577
46 162
90 115
50 117
159 118
1 9
9 20
22 8
0o 2
0o 5
0o 0
0o 0
7 5
0o 0
4 2
12
12
1 0
11
0o 1
0o 0
0o 0

109 41
1245 613
105 97
70 96
54 50
259 159
19 10
15 6
24 58
0 0
0 0
0 0
0 0
2 0
0 0
6 2
4 6
2 1
4 3
2 4
5 2
3 2

0 1

228

742

101

70

53

196

Total
13954

4451

1746

1507

1440

1167

445

330

153

125

35

32

25

24

21

19

14

12
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Morfoespécie 2

D. prosaltans
Duda 1027
D. guaru
Dobzhansky e Pavan 1943
D. busckii
Coquillett 1901

D. pagliolii Cordeiro 1963
D. hydei Sturtevant 192

D. kikkawai Burla 1954

D. aldrichi Patterson e
Crow 1940

Morfoespécie 1

Rhinoleucophenga obesa
Loew, 1872
Drosophila ananassae
Doleschall 1858
D. paraguayensis Duda
1927
D. trapeza Heed e Wheeler
1957
D. melanogaster Meigen
1830
D. nigricuria Patterson
1943

D. neocardini Pavan 1950




Apéndice B

Individuo Espécie Fitofisionomia Status Armadilha  Sexo Local Més Ano Estacdo
1 Zaprionus indianus Cerrado Conservado c F CC1 Dezembro 2013 I
2 Zaprionus indianus Cerrado Conservado c M cc1 Dezembro 2013 |
3 Zaprionus indianus Cerrado Conservado a M CC1 Dezembro 2013 |
4 Zaprionus indianus Cerrado Conservado c M CC1 Dezembro 2013 |
5 Zaprionus indianus Cerrado Conservado b F Ccc1 Dezembro 2013 |
6 Zaprionus indianus Cerrado Conservado a M Ccc1 Fevereiro 2014 |
7 Zaprionus indianus Cerrado Conservado a F CC1 Fevereiro 2014 |
8 Zaprionus indianus Cerrado Conservado b F CC1 Fevereiro 2014 |
9 Zaprionus indianus Cerrado Conservado c F cc1 Fevereiro 2014 |
10 Zaprionus indianus Cerrado Conservado a M cc1 Fevereiro 2014 |
11 Zaprionus indianus Cerrado Conservado a M CC1 Dezembro 2014 1
12 Zaprionus indianus Cerrado Conservado b M CC1 Dezembro 2014 1
13 Zaprionus indianus Cerrado Conservado b M cc1 Dezembro 2014 I
14 Zaprionus indianus Cerrado Conservado c M cc1 Dezembro 2014 I
15 Zaprionus indianus Cerrado Conservado c M CC1 Dezembro 2014 1
16 Zaprionus indianus Cerrado Conservado a F CC1 Fevereiro 2015 1
17 Zaprionus indianus Cerrado Conservado a F CC1 Fevereiro 2015 I
18 Zaprionus indianus Cerrado Conservado b F cc1 Fevereiro 2015 1
19 Zaprionus indianus Cerrado Conservado b F Ccc1 Fevereiro 2015 1
20 Zaprionus indianus Cerrado Conservado c F Ccc1 Fevereiro 2015 1
21 Zaprionus indianus Cerrado Conservado a M cc1 Dezembro 2015 1|
22 Zaprionus indianus Cerrado Conservado a M cc1 Dezembro 2015 1|
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