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Resumo.

Drosophila mediopunctata € uma espécie pertencente ao grupo tripunctata, que tem
como trago marcante um padréo de pigmentagdo abdominal, sob a forma de trés pintas na
regido mediana dos ultimos tergitos. Nesta espécie, este padrao é variavel, havendo individuos
com quatro fenétipos, que vao de zero a trés pintas. J& se observou que esta variagdo tem
determinagdo genética, com marcada influéncia do cromossomo I, e alta plasticidade
fenotipica em resposta a temperatura de desenvolvimento. Neste trabalho, buscou-se
caracterizar parte destas duas fontes de variagéo.

Por um lado, foram estudadas as normas de reacdo da pigmentacdo a um gradiente
térmico, investigando-se classes fenotipicas contrastantes. Devido ao desenho experimental,
que buscou separar os efeitos desta varidvel de um possivel papel das inversées do
cromossomo I, foi possivel evidenciar um forte efeito das classes fenotipicas utilizadas sobre a
resposta das estirpes ao gradiente térmico, independente do cariétipo. Foram descritos, por
polinbmios, dois tipos de norma de reagao relacionados ao fenotipo, ambos com forma de
pardbola, mas diferindo em relagdo ao coeficiente de curvatura. O grupo de estirpes de
pigmentacdo clara apresentou uma curva concava € 0 grupo escuro uma curva convexa. A
norma de reacdo da taxa de desenvolvimento de ovo a adulto foi caracterizada a partir do
mesmo procedimento. Entretanto, apesar dos efeitos significativos do caridtipo e da classe
fenotipica, a homogeneidade das normas de reacdo descritas por regressoes lineares nao
possibilitou uma interpretacdo clara destes efeitos. A plasticidade do carater também foi
investigada quanto ao periodo de desenvolvimento termo-sensivel. Assim, foi possivel
determinar a porcao final da fase de pupa como o periodo no qual ocorre a influéncia da
temperatura sobre o fenétipo de pintas do adulto.

Por outro lado, em relagcdo a determinacdo genética do carater, foram obtidas
estimativas de herdabilidade para o numero de pintas abdominais, em condigcdes quase
naturais. Visando estabelecer um parametro de comparacédo com outros trabalhos, foi estimada
a herdabilidade do tamanho do térax a partir do mesmo material. Os resultados deste
experimento, apresentaram grande contraste entre os dois tragos: as estimativas foram baixas
ou nao significativas para o tamanho do térax e, em geral, altas e significativas para o numero

de pintas.



Abstract.

Drosophila mediopunctata belongs to the tripunctata species group, which has a typical
abdomen pigmentation pattern, consisting of three dark spots in the last tergites. In this species,
this pattern is variable, with the phenotypes ranging from zero to three spots. It has been noted
that this variation has genetical determination, with strong influence from the second
chromosome, and high phenotypic plasticity in response to the developmental temperature. In
this work, we attempted to describe part of these two variation sources.

On one side, the pigmentation reaction norm to a thermal gradient was studied, by
investigating the influence of contrasting phenotypical classes. Given the experimental design,
which was planned to separate the effects of this variable from a possible influence of the
second chromosome inversions, it was possible to detect a strong effect of the phenotypical
classes on the lineages response to the thermal gradient, independent of the kariotype. Two
types of reaction norms, related to the phenotype, were detected and described by polynomial
adjustment. Both had a parabolic shape, but with different curvature coefficients. The light
pigmentation lineage group showed a concave curve, and the dark group had a convex curve.
The reaction norm of development rate from egg to adult was described according to the same
procedure. However, despite the significant effects of the karyotype and phenotypical classes,
the homogeneity of reaction norms, described by linear regression, hindered a clear
interpretation of these effects. The character plasticity was also investigated in respect to the
developmental thermosensitive period. Thus, it was possible to determine that the period in
which the temperature influence on the adult phenotype occurs is the last portion of the pupal
phase .

On another side, relative to the character genetic determination, heritability estimates for
the number of abdominal spots were obtained, in nearly natural conditions. Aiming to establish a
comparison parameter with other studies, the heritability of thorax length was estimated based
on the same material. The results of this experiment reveal a great contrast between these trait
estimates: for the thorax they were low or non-significant, and, in general, for the abdominal
spot number, they were high and significant.

Vi
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l. Introducao.

Evolucao fenotipica.

A partir da observacao dos fenétipos surgem as primeiras perguntas da biologia
evolutiva. Da visdo de diferentes formas de seres vivos surge o impulso de entender as
origens e causas da variagao fenotipica. Para estudar tais causas e origens, € necessario,
portanto, caracterizar tal variagdo, dando um primeiro passo na investigacao dos seus
mecanismos geradores e mantenedores.

A variacao fenotipica pode ser analisada em varias escalas, sendo a abordagem
inicialmente mais acessivel a da escala morfolégica (Oxford & Gillespie, 1998; True,
2003). No nivel morfolégico de variacao, os padrées de coloragao constituem um conjunto
de caracteristicas dos mais variados entre os animais. Em insetos, ha uma grande
variedade de padrées de coloragdo, havendo diferencas entre espécies, dentro de
espécies e dentro de populagbes (Joron, 2002). As fungdes relacionadas a pigmentacao
neste grupo também sao variadas, sendo alguns exemplos conhecidos o mimetismo, a
coloragao criptica, o aposematismo, protegéo contra raios UV e termorregulagao (Joron,
2002; Wittkopp et al., 2003).

Pigmentacao em Drosophila.

O género Drosophila contém cerca de 2000 espécies descritas (Powell, 1997), e
constitui um grupo de insetos amplamente estudado, que contém alto grau de variagao
fenotipica, inclusive em relacdo a pigmentagao corporal. A pigmentagdo em Drosophila
apresenta variagao em relagao a parte do corpo pigmentada, a quantidade e aos padrdes
de pigmentacao (Wittkopp et al., 2003). Ela é constituida basicamente por um conjunto de
pigmentos claros e escuros, cujas bases moleculares de producdo e regulacdo estdo
sendo amplamente estudadas (Brisson et al., 2004; Carbone et al., 2005; Drapeau et al.,
2006; Jeong et al., 2006; Kopp et al., 2000; True et al., 2005; Wittkopp et al., 2002a;
Wittkopp et al., 2002b; Wittkopp et al., 2003a; Wittkopp et al., 2003b;).

A pigmentagdo em Drosophila apresenta um padrao de relacdo com a temperatura
cujas bases tém determinacao tanto genética como ambiental, sendo que a proporgao de
influéncia destas duas causas pode variar de acordo com a espécie. Tal padrdo pode ser
observado em diferentes espécies, e consiste na ocorréncia de animais mais escuros em

ambientes mais frios e de animais mais claros em ambientes mais quentes.



Em algumas espécies, ha exemplos claros de plasticidade fenotipica da
pigmentacdo em resposta a temperatura, seguindo este padrdao. Dentre elas, estao D.
melanogaster, D. simulans e D. kikkawai (da Costa et al., 2003 Gibert et al. 1999; Gibert et
al. 2004, Pétavy et al. 2002). Nos dois primeiros casos, as espécies possuem
pigmentacdo tanto no térax, sob a forma de um tridente escuro, como no abdémen, e ha
dados do campo e de laboratério que indicam um aumento da pigmentacao nestas duas
regides em temperaturas baixas. No segundo caso, de D. kikkawai, h& registro de
plasticidade no laboratério em relagdo a pigmentagéao abdominal.

Além disso, ha evidéncias de variagbes genéticas que obedecem a mesma relagao
com a temperatura, como no caso de D. melanogaster. Nesta espécie, foi observada uma
diferenca entre populacdes da india e da Franca, estudadas por Gibert et al. (2004), em
relacao a pigmentacao abdominal e do térax, bem como clines latitudinais da pigmentacao
do térax (Munjal et al.1997), evidenciando o aumento da pigmenta¢cdo em ambientes frios.
Nesta mesma espécie, diferengas na expressdao do gene bric-a-brac indicam que o
dimorfismo sexual que esta apresenta pode ter sido fruto de selecao sexual (Kopp et al.,
2000, Kopp et al.,, 2004). No subgrupo Drosophila dunni, a distribuicdo de padrdes de
pigmentagéo entre espécies ao longo das ilhas do Caribe, quando comparada a filogenia,
revela evidéncias fortes de que este carater passou por selecdo natural durante a
formacgao das espécies estudadas, havendo ainda evidéncias de agédo de selecado sexual
sobre o carater (Brisson et al., 2006; Hollocher et al., 2000). Dentro deste subgrupo, foram
estudados dois genes envolvidos na producdo de pigmentos, € em ambos foram
detectadas evidéncias de selegdo natural recente no nivel molecular (Wilder et al., 2004).

Alguns mecanismos ja foram cogitados como possiveis causas deste padrao,
sendo que uma das hipbéteses mais comumente levantadas é a do thermal-budget,
segundo a qual a pigmentagao escura poderia regular a temperatura corporal através da
absorgao de raios de luz. Tal hipotese foi proposta por Watt (1968), para borboletas do
género Colias, que detectou um maior aquecimento das formas escuras de asa em
relacdo as mais claras. Assim, animais mais escuros em ambientes mais frios teriam
maior capacidade de absorver calor, enquanto animais mais claros em ambientes mais
quentes evitariam o superaquecimento. Porém, poucas abordagens experimentais sobre
esta hipotese foram realizadas em Drosophila. Por outro lado, dois trabalhos
experimentais recentes levantaram questfes interessantes sobre a fungdo da
pigmentacdo em duas espécies diferentes do género. Dombeck & Jaenike (2004),
estudando D. falleni, constataram que animais sem a pigmentacao tipica desta espécie



sado duas vezes mais susceptiveis a infeccdo por nematédeo na fase larval, em relacédo
aos animais selvagens pigmentados. Com D. polymorpha, cujo polimorfismo de
pigmentacédo foi primeiramente investigado por da Cunha (1949), Brisson et al. (2005)
observaram que animais de linhagens com pigmentacdo abdominal mais escura tiveram
maior resisténcia a um ambiente de dessecacgao, configurando uma possivel explicacao
para a distribuicao ndo-aleatéria das formas do polimorfismo entre ambientes abertos e de
matas fechadas (secos e umidos, respectivamente). Assim, ha diversas possibilidades de
mecanismos ecoldgicos, fisiolégicos e comportamentais a serem consideradas na
investigacdo e elaboragao de hipéteses de selecao sobre a pigmentagdo em populacdes
naturais de Drosophila.

Drosophila mediopunctata.

O grupo tripunctata é o segundo maior grupo neotropical de Drosophila, com 64
espécies descritas, cujo nome deriva do padrdo caracteristico de pigmentagdo abdominal,
formado por trés pintas escuras na regido mediana dos Ultimos tergitos. Drosophila
mediopunctata é uma espécie pertencente a este grupo e é abundante em areas
florestais, ocorrendo de El Salvador ao sul do Brasil. Esta espécie tem sido objeto de
estudo sob varios aspectos (Klaczko, 2006), e alguns fatores relacionados a sua
pigmentacdo j& foram descritos. D. mediopunctata tem seis pares de cromossomos,
sendo que alguns apresentam polimorfismo de inversdes. Foi constatado que o mais
polimoérfico € o cromossomo Il, que possui 17 inversbes, que podem ser agrupadas em
oito inversdes distais e nove inversdes proximais (Ananina et al.,2002). Ha duas inversdes
proximais comumente encontradas, designadas como PAO e PCO, que apresentam
desequilibrio de ligagdo com conjuntos diferentes de inversdes distais: PAO esta
associada a inversao distal DA, enquanto PCO esta associada as inversodes distais DS, DP
e DV (Peixoto & Klaczko, 1991).

Foi observado que as frequéncias das inversbes do cromossomo |l variam
temporal e espacialmente em populagdes naturais desta espécie: a freqiéncia de PAO
aumenta nos meses mais frios, bem como em altitudes maiores (mais frias) e PCO esta
mais freqlente em meses mais quentes e altitudes menores (mais quentes) (Ananina et
al., 2004). Ha fortes evidéncias, portanto, de que a inversao PAO esteja mais adaptada a
ambientes mais frios e PCO a ambientes mais quentes (Ananina et al., 2004; Klaczko,
2006).



A pigmentagao abdominal de D. mediopunctata € constituida por dois padrdes: um
formado por bandas escuras na regidao posterior dos primeiros tergitos e outro por um
nuamero variavel de pintas na regido mediana dos ultimos tergitos. Assim, quatro fenétipos
podem ser observados nesta espécie: individuos sem pintas; com uma pinta (no sexto
tergito); duas pintas (no quinto e sexto tergitos) ou trés pintas (no quarto, quinto e sexto
tergitos). A pinta do quarto tergito pode ainda se fundir as bandas da margem posterior do
mesmo, formando um fenoétipo designado como 3D, que é analisado como tendo trés
pintas (Fig.l.1). Além disso, a variacdo deste carater também ocorre no tamanho, forma e
intensidade destas pintas, e ha dimorfismo sexual, sendo que os machos possuem em
geral mais pintas que as fémeas (Frota-Pessoa, 1954). Por ocorrer de forma descontinua
e ter formas de facil identificacdo, este tipo de variagdo de pigmentagéo é propicio ao
estudo da variacao fenotipica, pois pode ser rapidamente caracterizada sob a forma de

numero de pintas, possibilitando estudos com tamanhos amostrais razoaveis.
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Figura I.1. Padrdo de pigmentagdo abdominal em D. mediopunctata, com os quatro
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fendtipos de pintas (Hatadani, 2002).

Em relagdo a determinagao do fenétipo deste carater, ha influéncia tanto ambiental
como genética. Quanto a determinagdo ambiental, o carater apresenta alta plasticidade
fenotipica em resposta a temperatura de desenvolvimento. Assim, em ambientes mais
frios sdo desenvolvidos animais mais escuros (com mais pintas) e em ambientes mais
quentes sdo formados animais mais claros (com menos pintas) (Hatadani, 2002). O
padrao de plasticidade, portanto, obedece ao esperado pela hipétese do thermal-budget.

Quanto a determinagédo genética do fenétipo, Hatadani et al. (2004) constataram
uma associagdo nao-aleatéria entre as inversées PAO e PCO e o numero de pintas

abdominais, na qual a primeira esta associada a fen6tipos mais claros (com menos pintas)



e a segunda a fenétipos mais escuros (com mais pintas). Esta associacéao,
aparentemente, geraria um padrdao em desacordo com o esperado pela hipétese do
thermal-budget, visto que o relaciona a inversao que estaria mais adaptada ao frio (PA0O) a
fenotipos claros e a inversao mais adaptada ao calor (PCO0) a fendétipos escuros.

Em outro trabalho relativo ao policromatismo, desta vez com populagées naturais,
foram observadas evidéncias de um padrdo de variagdo de contragradiente para o
carater, que se caracteriza por uma variacdo genética em sentido contrario a variagao
ambiental. Evidéncias deste padrao foram observadas num experimento em que animais
trazidos do campo foram comparados quanto aos seus fenétipos e de suas progénies
(Hatadani, 2002). Os animais coletados em meses mais frios apresentaram mais pintas
que aqueles coletados em meses mais quentes, obedecendo ao padrdo conhecido de
plasticidade fenotipica. Porém, suas progénies criadas sob mesma temperatura no
laboratério apresentaram padrao oposto: aquelas provenientes de meses frios foram mais
claras que aquelas dos meses mais quentes (Hatadani, 2002). Geralmente, este padrao
de variacao é associado a ocorréncia de selegao natural no sentido contrario a variacao
causada pelo ambiente (Conover & Schultz, 1995), chamada de selecdo antagonista
(Falconer, 1990). No caso da espécie estudada, o padrao de variagdo é consistente com a
associagao entre as inversdes PAO e PCO e o numero de pintas.

Comumente, a existéncia de variagdo genética subjacente a variacdo de
caracteres conspicuos é vista como objeto da acdo de selegéo natural (Cain & Sheppard,
1950; Gillespie & Oxford, 1998; True, 2003). De forma semelhante, a ocorréncia de
polimorfismo de inversGes guarda alguns exemplos de evidéncias fortes de selecao
natural e é freqlientemente associada a manutencao por selecdo natural (Hoffman et al.,
2004). E ha ainda a possibilidade de que estes arranjos sejam utilizados como arcabougo
para a formagao de conjuntos génicos coadaptados a mesma condigdo ambiental
(Hoffman et al., 2004).

Assim, o conjunto de resultados produzidos a respeito da pigmentacdo nesta
espécie, bem como a comparacdo dos padrbes observados com outros casos ja
descritos, sugerem que o policromatismo de D. mediopunctata deve estar sob acao de
selecdo natural, sem ser possivel, no entanto, indicar os mecanismos biolégicos que
gerariam tal pressao seletiva. Uma vez que o policromatimo nesta espécie tem forte
determinagdo genética e ambiental, estudar os fatores determinantes da variagao
encontrada em campo pode esclarecer possiveis mecanismos de sele¢do e ajudar na

construcao de hipéteses, que podem ser entdo submetidas a novos testes.



Plasticidade fenotipica.

Plasticidade fenotipica pode ser definida como a capacidade de um mesmo
gendtipo produzir fenétipos diferentes, em resposta a condigbes ambientais distintas
(Pigliucci et al., 2006). A existéncia de plasticidade fenotipica em um carater pode
significar uma resposta definida por restricdes fisioldgicas, bioquimicas ou de
desenvolvimento do organismo, ndo sendo necessariamente adaptativa. Por outro lado,
em alguns casos a plasticidade pode ser uma resposta adaptativa a variagdo ambiental,
possibilitando a espécie ocupar ambientes variaveis temporal e espacialmente (Grill et al.,
1997; Pigliucci et al., 2006). Estudos sobre a determinagdo genética deste tipo de
variacao fenotipica evidenciaram que a mesma pode ser considerada um tragco que pode
responder a agao da selegao natural (Pigliucci, 2005; Scheiner, 1993). Outros trabalhos
tratam ainda de questbes sobre as bases genéticas da plasticidade, investigando sua
relacdo com a base genética do carater em si e outros fatores, como heterozigose,
pleiotropia e epistasia (Scheiner & Lyman, 1989; Scheiner, 1993). Por outro lado, como
questiona Pigliucci (2005), ndo haveria motivos a priori para esperar uma mesma base
genética para a plasticidade de todos os caracteres. Ainda assim, entender as bases
genéticas da plasticidade de um carater especifico pode ajudar no entendimento do papel
da plasticidade, bem como sua relacdo com a determinacdo genética do carater em si. A
existéncia de genes préprios da plasticidade, determinando sua forma e limites, possibilita
a acao de selecao direta e isoladamente sobre a este traco, sem afetar necessariamente
a média do carater que apresenta plasticidade. Por outro lado, se os genes de
determinacao da média do carater e de sua plasticidade forem compartilhados entre estes
dois tracos, a selecao sobre o fen6tipo isolado em um ambiente pode afetar a plasticidade
indiretamente (Falconer,1990), assim como a selegédo sobre a plasticidade pode afetar a
meédia do caréter.

Uma forma possivel e muito utilizada de estudar a plasticidade de um caréater é a
descricao das normas de reagdo de um ou mais genoétipos (Barker & Krebs, 1995; David
et al., 2006; Dev Karan et al., 2000; Gibert et al., 1998; Gibert et al., 1999a; Gibert et al.,
2004; Gupta & Lewontin, 1982; Pétavy et al., 2002; Van Dooren et al., 2005). Este tipo de
abordagem pode proporcionar o conhecimento da capacidade de cada gendtipo
responder a diferentes ambientes utilizados; bem como a variagdo na resposta fenotipica
de diferentes genoétipos, caracterizando tanto a resposta média, ou tendéncia, de uma
populacdo ou linhagem, como a variagdo nesta resposta. Isto permite estabelecer



relagcdes entre plasticidade, gendtipo e fendtipo, esclarecendo o papel da resposta
fenotipica na vida do organismo estudado.

A pigmentagédo abdominal de D. mediopunctata apresenta alto grau de plasticidade
fenotipica em resposta a temperatura, sendo que linhagens que apresentem poucas
pintas quando criadas a 20° C podem passar a ter predominantemente trés pintas a 16,5°
C (Hatadani, 2002). Apesar de haver algumas hipdteses para explicar a variacao de
pigmentacdo em outras espécies, nao ha conhecimento suficiente sobre esta propriedade
em D. mediopunctata para avaliar se estas sdo plausiveis nesta caso, ou ainda se a
plasticidade neste carater é adaptativa ou um subproduto de processos fisioldgicos ou de
desenvolvimento. Também n&do se conhece como linhagens diferentes respondem a
variacao de temperatura, nem ha caracterizagdo da forma como esta resposta ocorre, e
se ha relagdo entre fendtipo, caritipo e a plasticidade do carater. Principalmente, a
associagao nao-aleatéria entre inversdes do cromossomo |l e fendtipos de pintas
diferentes levanta a possibilidade de haver influéncia direta das inversdes (complexos
génicos coadaptados) sobre a plasticidade do carater. Aparentemente, o padrdo de
plasticidade fenotipica deste carater parece obedecer a hipbtese de termorregulacao
através da pigmentacdo. Porém, o padrdo de contragradiente descrito por Hatadani
(2002) parece contradizer a idéia de que a pigmentagao teria este papel predominante
nesta espécie.

Assim como a base genética, os processos fisiolégicos responsaveis pela
plasticidade ainda sdo pouco conhecidos. Tal € o caso do policromatismo de D.
mediopunctata. Aparentemente, a atuacado da temperatura sobre a pigmentacdo nesta
espécie ocorre no desenvolvimento de ovo a adulto. Ha evidéncias de que 0s processos
de pigmentagdo em Drosophila ocorram no final do desenvolvimento (Pentz et al., 1986;
True et al., 2005) e, portanto, na fase de pupa, que pode ser caracterizada como uma fase
de diferenciagdo (James & Partridge, 1995). Assim, é possivel que estes mesmos
processos sejam afetados pela temperatura do ambiente. Porém, também ha a
possibilidade de que exista algum fator sensivel a temperatura, com capacidade de alterar
o fenétipo final de pintas do adulto nos primeiros momentos de desenvolvimento da
mosca. Em D. melanogaster e D. simulans, foram determinados os periodos termo-
sensiveis para o fenétipo de pigmentagédo do abdome (Chakir et al., 2002). Em ambas
espécies, foi observada uma alteragdo no fenétipo médio produzido dentro da fase de
pupa, evidenciando uma sincronia entre processos de diferenciacdo da cuticula e da

influéncia da temperatura.



Em D. mediopunctata, nao ha conhecimento sobre qual o momento do
desenvolvimento no qual a temperatura influencia a determinacdo do numero de pintas.
Assim, conhecer o periodo termo-sensivel a temperatura na formagdo do fenétipo de
pintas pode ajudar na busca de fatores sensivel a temperatura e elaborar experimentos e
hipdteses sobre a formacéao e o papel da plasticidade deste carater.

Taxa de desenvolvimento e plasticidade.

Uma caracteristica da histéria de vida de Drosophila frequentemente estudada é o
tempo de desenvolvimento (Bochdanovits & De Jong, 2003; Budnik et al., 1971; James &
Partridge, 1995; Knibb et al., 1987; Prasad et al., 2000; Sgro & Blows, 2003 Van der Linde
& Sevenster, 2006). Esta caracteristica é altamente influenciada pela temperatura,
apresentando plasticidade fenotipica, que se constitui numa velocidade de
desenvolvimento maior em temperaturas mais altas e, portanto, um tempo de
desenvolvimento mais curto, em diversas espécies. O tempo de desenvolvimento é um
componente do valor adaptativo, sendo selecionado, em geral, no sentido da sua
diminuicao (Collinge et al., 2006; James & Partridge, 1995; Knibb et al., 1987; Prasad et
al., 2000; Sgro & Blows, 2003;). Porém, ha limites para esta tendéncia, pois uma
diminuicdo muito drastica deste periodo poderia causar perdas em outros componentes
do valor adaptativo, como a viabilidade e o tamanho do adulto (Prasad et al., 2000). Além
da resposta fenotipica a temperatura, ha evidéncias de que em algumas espécies a
selecao favorece um desenvolvimento mais rapido em temperaturas mais baixas. A taxa
de desenvolvimento determina o intervalo de tempo que o individuo leva para comecar a
se reproduzir, tendendo a ser aumentada por selecao. Além disso, durante a fase larval as
larvas ficam expostas a predagéao e presas num sitio cuja qualidade tende a diminuir, de
modo que esta fase é selecionada para diminuir (James & Partridge, 1995).

Em D. mediopunctata, a taxa de desenvolvimento é afetada pela temperatura e ha
a possibilidade de esta ser selecionada diferencialmente em locais com temperaturas
diferentes, e haver relacéao entre este carater e as inversdes PAO e PCO. Assim, estudar a
relacdo entre estas inversdes, o fenétipo de pintas e a taxa de desenvolvimento pode

contribuir para o entendimento da relagao destas variaveis com a temperatura ambiental.



Determinacao genética.

A herdabilidade pode ser definida como a proporcdo da variagdo fenotipica
determinada pela variagcdo genética aditiva, e pode ser usada para quantificar a
capacidade de uma dada populacédo de responder a acao de selecao natural sobre um
determinado carater. Assim, estimativas de herdabilidade podem ajudar no entendimento
de caracteres que se julga estar sob selecéo.

Em caracteres com alta plasticidade fenotipica, a principio, o alto grau de variagao
causado pelo ambiente pode reduzir a determinacdo genética do mesmo, diminuindo a
herdabilidade. A pigmentagdo abdominal de D. mediopunctata, por apresentar alta
plasticidade fenotipica, a principio se enquadra nesta expectativa. Porém, é possivel que
em temperaturas intermediarias seja mantida a correspondéncia fenotipica entre pais e
filhos, dependendo do grau de determinagdo genética. Assim, a existéncia de alta
plasticidade em resposta a temperatura numa espécie que esta submetida em seu habitat
a variagOes sazonais e espaciais pode dificultar a agdo de selegéo natural, por aumentar a
variagdo ambiental e reduzir a herdabilidade. Desta forma, estudar a determinagéo
genética de um carater potencialmente sob selecao se faz necessario.

Estimativas de herdabilidade feitas a partir de procedimentos laboratoriais tendem,
por sua natureza, a produzir superestimativas, pois o ambiente homogéneo e controlado
do laboratério tende a reduzir a variancia ambiental, aumentando a proporcdo da
determinacao genética sobre o fenétipo (Riska et al., 1989). Assim, para fazer inferéncias
sobre a evolugao fenotipica de um carater na natureza, deve-se estudar a herdabilidade
do carater no campo. Para tal, seria necessario obter familias inteiras da espécie
estudada na natureza, tarefa impossivel com a maioria das espécies de Drosophila.
Entretanto, um método utilizado por Coyne & Beecham (1987) possibilita fazer uma
aproximacao das estimativas ao valor da herdabilidade natural, utilizando a regressao das
médias de filhos criados no laboratério pelos valores de pais coletados no campo. Assim,
as estimativas de herdabilidade obtidas tendem a se aproximar da herdabilidade das
populagdes naturais. Porém, como os filhos sdo criados no laboratério, ainda ha uma
tendéncia a redugao da variancia ambiental e, portanto, gerar estimativas acima daquela
que existe no campo.

Apesar de a pigmentacao ser considerada um alvo potencial de selegdo natural em
insetos, ha poucos trabalhos com estimativas de herdabilidade para pigmentagéo,
principalmente neste grupo (Gibert et al. 1998b; Lee & Wilson, 2006). Assim, determinar a



herdabilidade de padrées de pigmentacdo pode gerar respostas quanto a determinacao
genética destes tracos e, logo, sua capacidade de responder a selecao natural.

Tamanho corporal em Drosophila.

Outro carater que apresenta um padrao de variagao com determinagao genética e
ambiental € o tamanho corporal. Este carater € amplamente estudado em Drosophila,
sendo influenciado pela temperatura de desenvolvimento (Atkinson & Sibly, 1997;
Cabanita & Atkinson, 2006; David et al., 2006; Pétavy et al., 2001;) e pela densidade
(Baldal et al., 2004; Santos et al., 1994).

Especificamente, o padrdo de relacdo entre o tamanho corporal e a temperatura é
conhecido como regra temperatura-tamanho (temperature-size rule), que consiste na
presenca de animais maiores em temperaturas menores € animais menores em
temperaturas maiores. Este padrdo se repete nos niveis fenotipico e genético, gerando
em alguns casos diferencas entre populagdes que ocupam ambientes com diferentes
temperaturas, ou clines em gradientes latitudinais e altitudinais, associados a esta variavel
(Atkinson & Sibly, 1997; Bochdanovits & De Jong, 2003; Cavicchi et al., 1989; David et al.,
2006; Pétavy et al., 2001). Em D. mediopunctata, um exemplo de cline altitudinal foi
observado em populagdes naturais, obedecendo a regra temperatura-tamanho (Bitner-
Mathé & Klaczko, 1999). A explicagcdo mais difundida para este tipo de variagdo é
conhecida como regra de Bergman, que diz que um tamanho maior no frio diminuiria a
relacdo superficie/volume, que determina a troca de calor do corpo com o ambiente.
Porém, outras hipdteses acerca deste padrdo, principalmente relativas a animais
ectotermos, tém sido propostas (Atkinson & Sibly, 1997; Cabanita & Atkinson, 2006).

O tamanho corporal, em Drosophila, esta ligado ao valor adaptativo (Bochdanovits
& De Jong, 2003; Sisodia & Singh, 2004; Yadav & Singh, 2006). Tradicionalmente, espera-
se que caracteres ligados ao valor adaptativo tenham uma baixa proporgdo de
determinacao genética aditiva e, portanto, baixa herdabilidade. Este parece ser o caso do
tamanho corporal em Drosophila. Alguns trabalhos j& realizaram procedimentos para
estimar a herdabilidade do tamanho corporal neste género, em geral utilizando o tamanho
da asa ou o comprimento do térax como indicadores do carater. Em geral, tém sido
obtidas baixas estimativas de herdabilidade “natural” para o tamanho corporal (Coyne &
Beecham, 1987; Matta & Bitner-Mathé, 2004; Moraes & Sene, 2004; Prout & Barker,
1989), inclusive para D. mediopunctata (Bitner-Mathé & Klaczko, 1999a; Bitner-Mathé &
Klaczko, 1999b).
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Objetivos:

Com este trabalho pretende-se estudar aspectos da determinagdo ambiental e
genética do numero de pintas abdominais em D. mediopunctata, visando colaborar para
um melhor entendimento das causas da variagcao deste carater e para a formulagdo de
hipbteses acerca da funcao bioldégica do mesmo nesta espécie.

Assim, pretende-se descrever a norma de reacao da pigmentagcdo abdominal
(numero de pintas) em relagéo a temperatura, e determinar o periodo de desenvolvimento
termo-sensivel para o fen6tipo deste carater em D. mediopunctata.

Uma vez que o conjunto de dados atual aponta para uma provavel selecéo sobre o
namero de pintas abdominais nesta espécie e diante do alto grau de plasticidade
observado neste trago, deseja-se estimar a herdabilidade para 0 mesmo em mais de um
ambiente. Além disso, pretende-se determinar a herdabilidade do tamanho corporal, na
expectativa de que este conjunto de estimativas sirva como um bom parédmetro de
comparacgao, uma vez que ha poucas estimativas de herdabilidade para pigmentacdo em
Drosophila.

Especificamente, os objetivos deste trabalho sao:

- Descrever detalhadamente a norma de reagao do numero de pintas a temperatura.

- Verificar se ha influéncia direta dos arranjos génicos PAO e PCO e do fenétipo de pintas
sobre as respostas fenotipicas.

- Descrever a norma de reacao da taxa de desenvolvimento a temperatura, investigando
as mesmas variaveis relacionadas para o numero de pintas.

- Detectar a fase de desenvolvimento em que se da a influéncia da temperatura sobre o
namero de pintas abdominais.

- Obter estimativas de herdabilidade, em condi¢cées quase naturais e de laboratério, para
0 numero de pintas abdominais de D. mediopunctata.

- Obter estimativas de herdabilidade, em condi¢cées quase naturais e de laboratério, para
o tamanho do térax, e compara-las com aquelas obtidas para o numero de pintas.
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Il. Material e Métodos.

Il.1. Plasticidade Fenotipica.
I.1.1. Norma de Reacao:

O fenétipo de pintas e o tempo de desenvolvimento foram observados em moscas
de oito estirpes, que se desenvolveram num gradiente térmico entre 14 e 24°C.

Estirpes: as estirpes utilizadas foram obtidas, juntamente com outras, num procedimento
anterior realizado no laboratério, descrito em Hatadani et al. (2004). O método usado
permitiu obter estirpes que, compartilhando o mesmo background genético (incluindo as
mutagbes alfinete e coral, nos cromossomos IV e V), diferiam apenas em relagdo ao
cromossomo Il, o qual estava em homozigose. O esquema usado esta na Fig. Il.1.
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Figura Il.1. Esquema de cruzamentos utilizados para obter estirpes com diferentes
cromossomos Il sobre 0 mesmo background genético (Hatadani et al., 2004).
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Dentre as estirpes obtidas, Hatadani et al. (2004) analisaram o padréo de pintas de
nove estirpes PAO e nove PCO. Os resultados destes autores estéo na Fig. I1.2.
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Figura Il.2. Proporcao dos fenétipos de pintas nas estirpes obtidas, em fémeas (barras de

cima) e machos (barras de baixo) (Hatadani et al., 2004).

Do conjunto total de estirpes obtidas por estes autores, foram retiradas oito,
seguindo uma amostragem estratificada, que satisfazia os seguintes critérios: a) quatro
estirpes por caridtipo (PA0 e PCO0); b) duas estirpes com fendtipo claro extremo (poucas
pintas), 2 com fendtipo escuro extremo (muitas pintas), 2 intermediarias claras, e 2
intermediarias escuras; c¢) que cada inversao estivesse representada na amostra, na
medida do possivel, em mais de uma classe fenotipica (e ndo concentrasse as escuras so
em PCO e as claras em PA0). O objetivo dessa amostragem foi minimizar o
confundimento (“confounding effect”) entre inverséo e fenotipo.

Desta forma para PAO foram usadas as estirpes I, D, H e G, das quais duas eram
claras, uma intermediéria clara e uma escura. Para PCO foram utilizadas T, O, Z e X (uma
intermediaria clara, 2 intermediarias escuras e uma escura). As médias do numero de
pintas por estirpe, bem como a nomenclatura doravante usada para denomina-las estéo

na Tabela Il.1.

Colocacao dos individuos no gradiente: a coleta de larvas para colocagao no gradiente
foi feita utilizando 1aminas cobertas com gel de agar (1,2%) pinceladas com uma solugao
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com fermento bioldgico. As laminas foram colocadas em garrafas sem meio de cultura
contendo os individuos adultos de cada estirpe e apés um dia foram retiradas, passando a
seguir mais um dia isoladas, de modo que nao haveria outras oviposicbes e 0s ovos
poderiam eclodir. No final deste periodo, as larvas foram retiradas e colocadas, em grupos
de 15, em um tubinho contendo 5 ml de meio de cultura.

Tabela Il.1. NUmero médio de pintas por estirpe, e classificacao fenotipica.

Estirpe Caridtipo média inicial classe fenotipica
| PAO 1,01 Clara
D PAO 1,18 Clara
H PAO 1,62 Inter clara
T PCO 1,48 Inter clara
Z PCO 2,71 Inter escura
(o} PCO 2,70 Inter escura
G PAO 2,98 Escura
X PCO 3,00 Escura

Gradiente Térmico: utilizando o mesmo aparelho montado por Medeiros (2006),
modificado a partir de Fogleman (1978), foi estabelecido um gradiente térmico com onze
temperaturas, indo de 14° a 24° C, com escala de um grau. Cada tubinho com larvas foi
colocado a cada grau, com trés repeticoes, totalizando 264 tubinhos com 15 larvas cada
(3960 larvas no total). Foi feita a observacao diaria da temperatura do gradiente e das
fases de desenvolvimento dos individuos, e as imagos foram retirados diariamente ap6s a

primeira emergéncia observada.

Obtencao dos dados: para cada individuo foi registrado o dia de emergéncia, o que
permitiu calcular para cada um o tempo de desenvolvimento. A taxa de desenvolvimento
foi estimada como o inverso do tempo de desenvolvimento (1/t), onde t é o tempo de
desenvolvimento expresso em numero de dias. Ap6s um minimo de trés dias a partir da
data de retirada de cada individuo do gradiente, o nimero de pintas abdominais foi
registrado.

Analise dos dados:

Foram analisados no total 1134 animais. Uma analise preliminar foi feita através da
observacao dos gréficos representando as médias de pintas ou taxa de desenvolvimento
por estirpe e sexo. Para testar quantitativamente a influéncia da temperatura, do cariétipo,
do sexo e das estirpes, foi realizada uma ANCOVA (Systat 8.0, 1998), na qual as variaveis
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cariétipo e sexo foram codificadas como categéricas e a temperatura de desenvolvimento
como co-variavel. O efeito da estirpe foi aninhado por cariétipo. Foram testadas as
interacdes duas a duas entre todas as variaveis, com excecao da variavel “estirpes”. A
seguir, para as duas variaveis analisadas (numero de pintas e taxa de desenvolvimento),
foi feita uma segunda ANCOVA, testando a influéncia de todas as varidveis testadas
anteriormente, sendo que a variavel caridtipo foi substituida pela variavel classe
fenotipica, também codificada como categérica, com as classes clara, intermediaria clara,
intermedidria escura e escura, independentes do cariétipo.

Para as variaveis cariotipo e fendtipo inicial, foram feitas as curvas médias,
agrupando as estirpes por sexo, possibilitando a interpretagdo grafica dos fatores
detectados pelas ANCOVAs. Depois da inspecao visual dos graficos, buscou-se ajustar
uma equagao quadratica (y = a + bx + cx?) aos dados. Nesse caso, se este modelo se
ajustar bem aos dados, pode-se analisar o coeficiente de curvatura (c). Se ele for
significativamente maior que 0 (positivo) indica que a curva é convexa; se for
significativamente menor que 0 (negativo), a curva é cbéncava; e se nao for
significativamente diferente de 0, a curva se reduz a equacao linear (Heino et al., 2002).
Outro método de analise, baseado na analise das derivadas das normas de reacdo, pode
ser encontrado em Gibert et al. (1998a), Pétavy et al. (2002) e David et al. (2006). Além
disso, foram estimadas as meédias gerais, englobando todas as temperaturas, por
cariétipo e classe fenotipica, para a taxa de desenvolvimento, para interpretar os efeitos

destas variaveis.
I1.1.2. Experimento de Transferéncia de temperaturas

Estirpes: foram utilizadas duas estirpes isofémeas obtidas a partir de uma coleta feita em
abril de 2005 na Mata Ribeirdo Cachoeira, Campinas, SP. Antes do inicio do experimento,
estas estirpes estavam sendo criadas a 20° C. Verificou-se que o fen6tipo dos machos e
fémeas se mantinha entre 1 e 2 pintas, mantendo-se a diferenca entre sexos. Foram
coletados ovos em laminas cobertas com gel de agar e uma camada de fermento
posicionadas dentro de garrafas sem meio de cultura contendo os adultos de cada estirpe
separadamente.

Tratamento experimental: os ovos de cada estirpe, em grupos de dez, foram colocados

em tubos com 5ml de meio de cultura e colocados numa camara a 20°C e com

fotoperiodo de 12:12h. Esta temperatura foi escolhida para obter animais com poucas
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pintas e que apresentassem boa viabilidade, visto que ja se observou que ela declina
acima de 20°C. No inicio do experimento, um grupo de quatro tubos foi colocado numa
outra camara a 16,5°C e fotoperiodo igual ao da primeira, submetendo-os a uma
temperatura, na qual os animais emergem normalmente com mais pintas. A partir de
entdo, a cada dia um grupo de quatro tubos foi transferido da camara a 20°C para a
camara a 16,5°C. A transferéncia de tubos foi encerrada no primeiro dia em que imagos
foram observadas nos tubos que ainda estavam a 20°C. Foi contado o nimero de pintas
de todos os adultos, no minimo trés dias apds a emergéncia (total de 254 adultos). Foram
considerados tratamentos controle os conjuntos de tubos que passaram todo o tempo de
desenvolvimento a 16,5°e a 20°C.

O experimento reciproco foi também iniciado, mas devido a baixa produ¢do das moscas
ndo pode ser realizado; e a exiguidade do prazo de defesa da tese impediu que fosse
repetido.

Andlise dos dados: para verificar se os tratamentos controle foram submetidos a
condicdes suficientemente distintas para produzir diferentes fenétipos, os dados dos
animais destes tratamentos foram comparados por um teste &. Como o numero final de
adultos por dia de transferéncia foi baixo, gerando muita variagdo que dificultava a
interpretacdo dos dados, os dados das duas estirpes foram analisados juntamente, e
foram agrupados a cada trés dias, separados de acordo com a fase de desenvolvimento
na qual se encontravam no dia de transferéncia para 16,5°C(ovo, larva, pupa e imago). A
seguir, os dados dos individuos de todos os tratamentos foram submetidos a uma ANOVA,
testando a influéncia da fase de transferéncia de 20°C para 16,5°C. Foi feito entdao um
teste a posteriori de Tukey, para verificar se houve agrupamento dos dados produzidos

em cada fase de transferéncia. O programas Systat v8.0 (Systat Software Inc.,

1998) foi utilizado em todas as analises estatisticas.

11.2. Herdabilidade.

I1.2.1. Coletas para estimativas de herdabilidade:

Local: a Mata Ribeirdo Cachoeira localiza-se no condominio Colinas do Atibaia, distrito de
Souzas, em Campinas, SP (22°50'13”S e 46°55’58”W). Esta area pertence a APA de
Souzas e Joaquim Egidio e € um remanescente de floresta mesoéfila semi-decidua tipica
do planalto paulista. A floresta tem altitudes entre 630 e 760m e possui um curso d’agua
em seu interior. Esta é a segunda maior mata do municipio de Campinas, com 244,9 ha.,
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e estd menos exposta a efeitos antrdpicos e mais protegida de vendavais que a Mata de

Santa Genebra, a maior em area do municipio.

Coletas: para obtengdo das moscas, foram posicionadas iscas de banana com fermento
em pratos de plastico ao longo da trilha principal da mata, que percorre um trecho do
curso d’agua. No dia seguinte a colocacdo das iscas, a coleta dos animais, com rede
entomoldgica, foi iniciada. A primeira coleta foi realizada em 25 de fevereiro, e foram
obtidos aproximadamente 30 fémeas e 29 machos. A segunda coleta foi realizada de 4 a 9
de abril, quando foram obtidos 112 machos. A terceira coleta foi feita de 30 de setembro a
7 de outubro de 2005 e foram obtidas somente 35 fémeas. Em todas as coletas os
animais foram capturados até as 10:00h da manha.

11.2.2. Estimativas de herdabilidade

11.2.2.a. Primeiro conjunto de estimativas:

Cruzamentos: as fémeas coletadas em fevereiro de 2005 foram colocadas em tubos
individuais com meio de cultura para oviposicdo, numa camara a 18°C. Da primeira
geragao originada por essas fémeas, foram separadas fémeas virgens, que foram
mantidas para amadurecimento por 15 dias, até meados de abril. Os machos obtidos na
coleta de 7 de abril, por sua vez, foram colocados, individualmente, em tubos com meio
de cultura. Nestes mesmos tubos, foram colocadas duplas das fémeas virgens obtidas a
partir da coleta de fevereiro, por um periodo de quatro dias para cruzamento.

Tratamentos: ap6s o periodo de cruzamento os machos foram guardados e cada fémea
foi colocada individualmente em um tubo com meio para oviposigdo. A cada dois dias
todas as fémeas foram transferidas para um novo tubo, por trés vezes. Ao final deste
procedimento, cada fémea tinha colocado ovos em trés tubos, formando trés conjuntos
resultantes do cruzamento descrito anteriormente. Cada conjunto de tubos, com os ovos
das fémeas, foi entdo submetido a um tratamento durante o desenvolvimento dos ovos
até a emergéncia: o primeiro conjunto de tubos foi colocado numa camara a 20° C e o
segundo numa camara a 182 C. Ja o terceiro conjunto de tubos foi levado para a Mata
Ribeirdao Cachoeira, onde foi colocado protegido da chuva num local sombreado onde,
durante as coletas, foi observada a maior propor¢ao de D. mediopunctata (Figura 1.3).
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Obtencao dos dados: para cada tratamento, até trés filhos e até trés filhas de cada

fémea foram analisados.

Coletaem [ Q : i\
25/fev

Oviposicao para
linhagens
isofémeas

Coleta em — — ]
49@0r |74 X 9

@

Figura II.3. Esquema dos cruzamentos e tratamentos para obteng&o dos filhos e filhas
para estimativa de herdabilidade de numero de pintas e tamanho do térax.

Numero de pintas: todos os pais e mées foram observados ainda vivos. Até trés
filhos foram observados por mée, ainda vivos, apés um minimo de trés dias da emersao.
Ja as filhas foram conservadas em éalcool 70% e somente depois até trés filhas por mae
tiveram seu numero de pintas contado. Ja se observou que a preservagao em alcool nao
interfere no diagndstico do fendtipo de manchas nos primeiros meses. Todos 0s animais

com o numero de pintas determinado foram conservados individualmente em alcool 70%.

Tamanho do toérax: foi feita a medicédo do térax de todos os animais que tiveram o
numero de pintas determinado, da insercdo da cabeca até a ponta do escutelo, em lupa
com ocular milimetrada, um procedimento simples que serve como bom indicador do

tamanho corporal, utilizado por Bitner-Mathé & Klaczko (1999b), nesta mesma espécie.

Analise estatistica e métodos de estimativa: para cada variavel e em cada tratamento,
foram calculados os valores de média e variancia. Também foram calculadas as médias
dos valores dos filhos e filhas de cada mae e as médias dos valores dos filhos e filhas de
cada pai (inclui os filhos de duas maes). Para levar em conta o tamanho variavel das



familias adotou-se o procedimento descrito por Falconer & Mackay (1996) que da pesos
as familias em funcéo do numero de filhos (Bitner-Mathé & Klaczko, 1999).

As estimativas de herdabilidade para as duas caracteristicas analisadas foram
feitas a partir da regresséo linear das diferentes medias de valores fenotipicos de filhos ou
filhas sobre: fen6tipo dos pais, fenétipo das maes e média do fenétipo dos pais com uma
das maes. No caso de regressao sobre o fenétipo dos pais ou das maes, as estimativas
foram obtidas como o dobro do coeficiente angular da respectiva regressdo. No caso de
regressao sobre a média entre pai e uma das maes, as estimativas foram o préprio valor
do coeficiente de regressao (Falconer & Mackay, 1996). Foram medidos e contados os
112 pais, 224 maes, 1217 filhos e 1245 filhas, somando 2798 animais analisados. Método
semelhante de estimativa de herdabilidade "natural” foi empregado por Coyne & Beecham
(1987) para o comprimento da asa e numero de cerdas abdominais de D. melanogaster.

1.2.2.b. Segundo conjunto de estimativas:

Material: as fémeas obtidas na coleta de outubro de 2005 tiveram o numero de pintas
registrado e foram colocadas em tubos individuais com meio de cultura, por trés dias.

Tratamento: os tubos, com os ovos das fémeas coletadas, foram colocados numa

camara a 18° C para o desenvolvimento dos ovos até a emergéncia das imagos.

Andlise dos dados e estimativa de herdabilidade: o fenétipo de todos os filhos e
filhas de cada mae foi registrado, e foram calculadas entdo as médias de filhos e filhas
por mae. As estimativas de herdabilidade foram calculadas como o dobro do valor do
coeficiente de regressdo da média de filhos ou filhas pelas maes, seguindo os mesmos
procedimentos que foram adotados para o primeiro conjunto de estimativas apresentado.
Esta metodologia ja foi usada em D. mediopunctata para estimar a herdabilidade de
tamanho e forma da asa da populacdo do Parque Nacional do ltatiaia (Bitner-Mathé &
Klaczko, 1999b; Bitner-Mathé & Klaczko, 1998).
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lll. Resultados.
lll.1. Plasticidade Fenotipica.
lll.1.1. Norma de Reacao.

lll.1.1.a. Numero de pintas abdominais:

O numero de pintas de todas as estirpes foi fortemente afetado pelo gradiente
térmico. O numero médio de pintas por individuo a 14°C foi 2,86 pintas, e a 24°C foi de
1,19.

As médias de pintas de cada uma das oito estirpes foram calculadas e
representadas graficamente como curvas de resposta separadas por sexo. Para melhor
compreender os padrdes obtidos foram tragados dois conjuntos de curvas (absolutamente
equivalentes). No primeiro estdo evidenciadas as inversdes PAO e PCO (Fig. Ill.1). Neste
caso nao ha um padrao claro de diferenga entre inversées; haja vista a sobreposi¢ao de
curvas de PAO e PCO0, tanto em machos quanto em fémeas (veja Fig. lll.1.a e b).

O segundo conjunto de curvas esta na Fig. 11l.2. Ele mostra as 4 diferentes classes
fenotipicas (clara, intermedidria clara, intermedidria escura, e escura). Em contraste com
0 conjunto anterior, este mostrou padrdo bem nitido. Apesar das curvas obtidas
apresentarem uma alta variacao entre estirpes e classes fenotipicas, foi possivel detectar
um padrao de separagao em dois grupos distintos, sem sobreposicao entre si. Mesmo que
dentro destes grupos, tenha havido alta sobreposicdo das curvas de diferentes classes,
isto é, as classes clara e intermediaria clara se mostraram separadas das classes escura
e intermediaria escura (Fig. 1ll.2.a e b), e isto se repetiu em machos e fémeas. Isto fica
ainda mais claro ao agrupar as curvas de cada dupla de estirpes de cada classe
fenotipica. As curvas médias das classes clara e intermediaria clara se sobrepuseram,
assim como as curvas médias das classes escura e intermediaria escura (Fig. 111.3).

Esta andlise grafica sugere que ha diferencas entre estirpes influenciadas pela
classe fenotipica, mas que ndo sdo determinadas pelos diferentes cariétipos. Este padrao
foi esclarecido por duas ANCOVAS independentes, que foram realizadas, uma levando
em conta o cariétipo e a outra a classe fenotipica. A primeira ANCOVA (com o cari6tipo)
nao detectou efeito do caridtipo ou de suas interagbes com outras variaveis sobre o
numero de pintas. J& a segunda ANCOVA (com a classe fenotipica) revelou o efeito da
classe fenotipica e de suas interacdes com a temperatura e 0 sexo sobre 0 nimero de
pintas das estirpes (Tabelas Ill.1 e III.2).
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Figura lll.1. NUmero médio de pintas por estirpe e temperatura: a) em fémeas; b) em machos. Linhas cheias: PCO; linhas
pontilhadas: PAO.
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Figura IlIl.2. Numero médio de pintas por estirpe e temperatura: a) em fémeas; b) em machos. Linhas cheias:
fendtipos escuros ou intermediarios escuros; linhas pontilhadas: fenodtipos claros ou intermediarios claros.
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Tabela Ill.1. Resultados da ANCOVA para o numero de pintas

GL F P
Temperatura 1 881,870 <0,001
Sexo 1 0,928 0,336
Cariotipo 1 1,417 0,234
Temperatura x Sexo 1 0,026 0,873
Caridtipo x Temperatura 1 0,782 0,377
Sexo x Cariétipo 1 1,815 0,178
Estirpe (Cariétipo) 6 121,609 <0,001

Tabela Ill.2. Resultados da ANCOVA para nimero de pintas, com classe fenotipica.

GL F P
Temperatura 1 894,518 <0,001
Sexo 1 1,116 0,291
Classe Fenotipica 3 12,096 <0,001
Temperatura x Sexo 1 0,006 0,938
Classe Fenotipica x Temperatura 3 5,179 0,001
Sexo x Classe Fenotipica 3 3,096 0,026
Estirpe (Classe Fenotipica) 4 32,701 <0,001

---+4-- clara ----- inter clara —&—inter escura —e—escura

Xy

Numero de pintas

ﬁ;;Tj%‘szeK

0 T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T
14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24

Temperatura (°C)

Figura IlIl.3. Curvas médias de resposta por classe fenotipica, em
fémeas (esquerda) e machos (direita).
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Para descrever a variagdo dos dois grupos de classes fenotipicas (clar+intclar e
esc+intesc) foram ajustadas equacdes quadraticas que se mostraram satisfatorias. Os
valores de r2 obtidos para estas regressées quadraticas, nos dois casos, foram elevados
(0,94 e 0,95 para fémeas e machos do grupo incluindo as claras; e 0,99 e 0,99 para
fémeas e machos do grupo incluindo as escuras) todos altamente significativos (P<0,001).
Os coeficientes das equagdes que descrevem a variagdo em cada sexo e cada grupo
estdo na Tabela I11.3.

Dentro de cada grupo, para quaisquer parametros da equagado, nao houve
diferencas significativas entre sexos. Entretanto, o coeficiente de curvatura (c) foi
significativamente negativo para o grupo claro, mostrando que o fenémeno é nao-linear e
a curva € cOncava. Em contraste, o grupo escuro mostrou coeficiente de curvatura
significativamente positivo, bem como significativamente diferente do grupo claro (ndo ha
sobreposicado dos intervalos de confianga) evidenciando uma resposta nao-linear e com
curvatura convexa. Assim, foi possivel detectar dois padrdes distintos de resposta a
variacao de temperatura. (Figuras lll.4 e 111.5)

Tabela IIl.3. Parametros estimados (e intervalos de confianga a 95%), por fenétipo e sexo,
por regressdes quadraticas seguindo aequacdaoP=a+ b T + cT2, onde P é o numero de
pintas e T a temperatura.

GRUPO CLARO GRUPO ESCURO
(clara + inter. clara) (escuro + inter. escuro)
Fémeas a 11,291 (6,681-15,900) 2,288 (-0,050)-(4,625)
b -0,893 (-1,387)-(-0,398) 0,188 (-0,0623)-(0,4393)
c 0,019 (0,006-0,0321) -0,010 (-0,0163)-(-0,0031)
Machos a 10,592 (6,362-14,821) 1,024 (-0,774-2,821)
b -0,789 (-1,242)-(-0,335) 0,314 (0,121-0,507)
c 0,016 (0,0043-0,0281) -0,012 (-0,017)-(-0,0072)
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Figura lll.4. Curvas médias de resposta do numero de pintas das
fémeas a variagao de temperatura para as quatro classes fenotipicas,
com linhas de tendéncia para cada grupo fenotipico de duas classes.
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Figura IIl.5. Curvas médias de resposta do numero de pintas dos

machos a variagdo de temperatura para as quatro classes fenotipicas,
com linhas de tendéncia para cada grupo fenotipico de duas classes.
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E interessante notar que houve apenas dois tipos de norma de reacgéo, sendo os
dois quadraticos e diferindo na convexidade da curva que explicou cada tipo de resposta.
As oito estirpes se agruparam dentro de cada uma dessas respostas em dois grupos de
quatro estirpes. Mesmo para as classes fenotipicas intermediarias nao houve um padréao
de resposta intermediério.

111.1.1.b. Taxa de desenvolvimento:

A transformacdo do tempo de desenvolvimento de cada individuo em taxa ou
velocidade de desenvolvimento, através da razado 1/tempo de desenvolvimento, revelou
um contraste com os resultados relativos ao numero de pintas. A primeira ANCOVA
detectou uma influéncia significativa do cariétipo e de sua interagdo com a temperatura,
que indica que houve respostas diferentes ao gradiente térmico por parte das duas
inversoes utilizadas. Isto foi diferente do observado para o nimero de pintas, onde nao
houve efeito do cariétipo (Tabela 111.4).

Tabela 11l.4. Resultados da ANCOVA para a taxa de desenvolvimento.

GL F P

Temperatura 1 12164,337 <0,00001
Sexo 1 0,299 0,5844
Cariotipo 1 11,655 0,0006
Temperatura x Sexo 1 0,674 0,4116
Cariotipo x Temperatura 1 17,556 0,00003
Sexo x Cariétipo 1 0,819 0,3655
Estirpe (Cariotipo) 6 8,848 <0,00001

A segunda ANCOVA revelou uma influéncia significativa da classe fenotipica sobre
a média da taxa de desenvolvimento das estirpes e sua resposta ao gradiente térmico,
indicada pela interacao significativa com a temperatura. Novamente, ndo foi detectada

influéncia do sexo como variavel isolada ou em interacdo com outras (Tabela 111.5).
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Tabela I11l.5. Resultados da ANCOVA para taxa de desenvolvimento, com classe

fenotipica.

GL F P
Temperatura 1 12319,4 <0,00001
Sexo 1 0,8786 0,3487
Classe Fenotipica 3 6,9489 0,00012
Temperatura x Sexo 1 1,404 0,236
Classe Fenotipica x Temperatura 3 8,7671 <0,00001
Sexo x Classe fenotipica 3 0,5838 0,6256
Estirpe (Classe fenotipica) 4 13,4331 <0,00001

Apesar das ANCOVAs terem detectado influéncia significativa tanto do cariétipo
como da classe fenotipica sobre a taxa média de desenvolvimento e as respostas das
estirpes ao gradiente, ndo foi possivel detectar nenhum padrdo claro de diferencas
geradas por estas variaveis pela observacdo das normas de reacao das estirpes, como
ocorreu no caso do numero de pintas, devido a alta sobreposicdo entre as curvas

resultantes de cada estirpe tanto em fémeas como em machos (Fig. Ill.6 a e b).
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FiFigura lIl.6. a). Taxa média de desenvolvimento em fémeas, por estirpe e temperatura.
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Figura lll.6. b). Taxa média de desenvolvimento em machos, por estirpe e temperatura.

A partir das médias gerais por cariétipo foi possivel observar que ndo houve

diferenca significativa entre as médias das fémeas de cada cariétipo. Ja a média da taxa

de desenvolvimento dos machos homocariotipicos para PAO foi significativamente menor

que a média dos machos homocariotipicos para PCO, o que demonstra um

desenvolvimento mais rapido nas estirpes com a inversdo PCO em relacdo a PAO (Tabela

111.6).

Tabela Ill.6. médias gerais e intervalos de confiangca de 95% em fémeas e machos, por
caribtipo.

média N

Min Max

fémeas PA
PC
machos PA
PC

0,053446 297
0,054281 283
0,051373 251
0,054829 303

0,051937 0,054955
0,052524 0,056038
0,049579 0,053167
0,053078 0,05658
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As médias gerais por classe fenotipica revelaram, assim como para as médias
gerais por cariétipo, diferengas significativas somente em machos: os fendtipos
intermediarios tiveram desenvolvimento mais rapido que os outros dois classes
fenotipicas (claro e escuro), sendo a classe fenotipica intermediario claro aquele com
desenvolvimento mais rapido (Tabela I11.7).

Tabela IIl.7. Médias gerais das taxas de desevolvimento em fémeas e machos,
por classe fenotipica, + erro-padrao (n).

Clara Inter Clara Inter Escura Escura
Fémeas 0,0543 * 0,0535 + 0,0549 * 0,0525 +

0,00106 (145) 0,00115(170) 0,00123 (139) 0,00126 (126)
Machos 0,0516 0,0557 0,0545 * 0,0506 *

0,00123 (135) 0,00113 (146) 0,00135 (144)  0,00140 (129)

Para as curvas de resposta por cariétipo ou classe fenotipica, em todos os casos,
as regressodes descritas por polindmios de segundo grau geraram parametros ¢ que nao
eram significativamente diferentes de zero, indicando que as regressdes lineares eram
suficientes para explicar as variagdes observadas.

Apesar da diferenca significativa entre as taxas médias dos machos de cada
cariétipo, os parametros estimados das regressoes lineares de cada cariétipo nao foram
significativamente diferentes neste sexo. Somente nas fémeas houve diferen¢a nos dois
parametros da equacao. Em a que determina o valor de y quando x € igual a 0, e pode ser
interpretado como um indicador do minimo valor da taxa de desenvolvimento, e em b, a
inclinacao da reta que descreve a equacao, e que pode ser interpretado como um
indicador da plasticidade (Tabela 111.8).

Tabela IlI.8. Parametros estimados a partir da regresséao linear por sexo e cariotipo.

a b
Fémeas PAO -0,03068 + 0,00307 0,00435 + 0,000159
PCO -0,03917 £ 0,00209  0,00487 + 0,00010
Machos PAO -0,03602 + 0,00265 0,00465 + 0,000137
PCO -0,03650 + 0,00170  0,00474 + 0,00008

Ja no caso dos parametros estimados para as classes fenotipicas, houve uma

diferenca significativa entre as estimativas do parametro a para as fémeas, em que as
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intermedidrias apresentaram os menores valores. Neste mesmo sexo, as estimativas do
parametro b ndo apresentaram diferengas significativas, com excecao da classe clara,
que teve o menor valor deste parametro, sendo diferente das classes intermediarias. Nos
machos, ndo houve diferenca entre os parametros estimados, apesar da diferenca nas
médias gerais (Tabela 1ll.9.a e b). Tanto no caso das normas de reagao por cari6tipo,
como por classe fenotipica, todas as curvas apresentaram alta similaridade, ndo sendo
possivel fazer nenhuma separagéao entre elas que permitisse extrair um padrao razoavel

para explicar os resultados obtidos a partir das ANCOVAs (Figuras lll.7.ae b e lll.8.a e b).

Tabela 111.9.a). Parametros estimados a partir da regressao linear por classe
fenotipica, em fémeas.

a b
Claras -0,0269 + 0,00418 0,00415 £ 0,0002
Intermed Claras -0,04137 £ 0,00350 0,00501 £ 0,000182
Intermed Escuras  -0,03894 + 0,00317 0,004805 + 0,00016
Escuras -0,03245 £ 0,002135 0,00448 £ 0,000110

Tabela 111.9.b). parametros estimados a partir da regressao linear por classe
fenotipica, em machos.

a b
Claras -0,03510 £ 0,00349 0,00461 £ 0,00018
Intermed Claras -0,03719 £ 0,002375 0,004838 + 0,000123
Intermed Escuras  -0,039202 + 0,00290 0,00484 + 0,00015
Escuras -0,03303 £ 0,00458 0,00449 + 0,00023
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Figura lll.7.a. Taxa média de desenvolvimento em fémeas, por caridtipo e temperatura.
Linhas de tendéncia por carioétipo, representando as regressoes lineares estimadas.
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Figura lll.7.b. Taxa média de desenvolvimento em machos, por cariétipo e temperatura.
Linhas de tendéncia por cariétipo, representando as regressdes lineares estimadas.
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Figura lll.8.a. Taxa média de desenvolvimento em fémeas, por classe fenotipica e
temperatura. Linhas de tendéncia representando as regressoes lineares para cada classe
fenotipica.
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Figura 1lIl.8.b. Taxa média de desenvolvimento em machos, por classe fenotipica e
temperatura. Linhas de tendéncia representando as regressdes lineares para cada classe
fenotipica.
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lll.1.2. Experimento de Transferéncia de temperaturas

O tempo de desenvolvimento da maioria dos individuos mantidos a 20°C foi de 15
dias. Entre a oviposi¢cdo e a fase larval foram consumidos aproximadamente 47% do
tempo total de desenvolvimento; a fase de pupa correspondeu aos 53% restantes.

Os tratamentos controle (que passaram 100% ou 0% do tempo a 16,5°C)
produziram individuos com fenétipos significativamente diferentes no caso das fémeas
(2,5 pintas para 100% e 1,38 para 0% do tempo a 16,5°C), mas ndao nos machos,
provavelmente devido ao numero baixo de individuos obtidos neste sexo (Tabela 111.10).
Houve, portanto, variacao entre os tratamentos extremos, indicando que as temperaturas
utilizadas foram suficientes para produzir fenétipos significativamente diferentes. Uma vez
que a diferenca observada sé foi comprovada no caso das fémeas, a sequiéncia da

andlise quantitativa so6 foi feita neste sexo.

Tabela 111.10. Resultados dos testes t para o numero de pintas para fémeas e machos.

T Gl P
Fémeas -4,392 8,3 0,002
Machos -1,827 2,9 0,170

Como resultado da ANOVA do numero de pintas foi observada uma influéncia
altamente significativa da fase em que foi feita a transferéncia para 16,5°C nas fémeas
(F=5,27; g.l.= 5, 125; P= 0,0002). O teste a posteriori de Tukey detectou diferencas par a
par entre os varios tratamentos. Nas fémeas, foi detectado um agrupamento entre os
adultos e a fase pupa 3, em que foi observada a primeira diminuigdo do valor do fenétipo
médio obtido.

As médias dos animais que passaram de 0 a 67% do tempo a 20°C apresentaram
pouca flutuagdo, o que equivale as fases ovo, larval, larva2, pupatl e pupa2. Na fase
pupa 3, houve uma queda no valor das médias de machos e fémeas, aproximando-se dos
valores obtidos para os individuos que se desenvolveram completamente a 20°C (imago).
Ja as médias dos machos comecgaram a diminuir a partir da fase pupa2, ainda que o erro
padrao desta fase tenha sobreposicdo com a média da fase anterior.

O periodo no qual a temperatura age sobre a determinagcdo do nimero de pintas
em D. mediopunctata se encontra, portanto, na Ultima parte da fase pupal, o que pode ser
observado pelos resultados da analise quantitativa feita com as fémeas. Os dados dos
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machos, apesar de nao terem sido submetidos a andlise quantitativa, reforcam esta

conclusao, ja que acompanham o padrao observado nas fémeas (Figuras I11.9 e 111.10).
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Figura II.9. Nimero médio de pintas das fémeas, por estagio de desenvolvimento e
porcentagem do tempo total até a transferéncia de 20° C para 16,5° C, * 2 erros-padrao,
com agrupamento resultante do teste de Tukey. Fases ligadas por uma linha (tém a
mesma letra) ndo sao significativamente diferentes ao nivel de 5%.
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Figura 1l.10. NUmero médio de pintas dos machos, por estagio de desenvolvimento e
porcentagem do tempo total até a transferéncia de 20° C para 16,5°C, + 2 erros-padrao.
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111.2. Herdabilidade.

lll.2.1. Primeiro conjunto de estimativas.

111.2.1.a. Tamanho do torax:

As estimativas de herdabilidade do térax estdo na Tabela Ill.11. Elas foram, em
geral, baixas (aproximadamente 10%) e n&o significativas. Apenas duas regressdes
relativas a esta caracteristica apresentaram valores significativos, sendo uma delas a

mais alta obtida (20,2%), entre filhos e mae e a outra entre filhos e média entre pai e mae.

Tabela Ill.11. Estimativas de herdabilidade relativas ao tamanho do térax de filhos e filhas,
nos trés tratamentos e tipos de regressao, * erro padrao.

Torax Mae Pai Média

20°C Filhos 12,40%%9,40% p=0,189 10,20%16,20% p=0,104  15,80%+6,40% P=0,015
Filhas 10,60%%11,00% p=0,341 6,40%%7,60% p=0,393 4,80%*7,80% P=0,535
18°C Filhos 20,20%%9,80% p=0,040 4,00%6,60% p=0,550 9,30%+7,00% p=0,191
Filhas -4,00%+%10,20% p=0,703  6,20%6,80% p=0,359 4,00%+7,30% p=0,585

Campo Filhos -3,00%%10,00% p=0,757 -7,00%+6,80% p=0,305 -6,60%16,30% p=0,298

Filhas 11,60%%11,60% p=0,322  13,40%*7,00% p=0,056 14,20%+7,90% p=0,076

O tamanho médio do térax de filhos e filhas criados no campo foi maior que o de
seus irmaos e irmas criados a 20°C, mas semelhantes aos dos animais criados a 18°C no
laboratério (Fig. I1l.11). Além disso, o tamanho dos pais trazidos do campo foi menor que o
tamanho dos filhos de todos os tratamentos. Isto sugere que a temperatura no campo a
época da criacao dos filhos deve ter sido proxima de 18°C, e pode ter sido maior na
época da coleta de abril de 2005.

Tamanho do térax (mm)
N
Il

1,2 4
1,1 T T T T T

pais maes  filhos 20 filhas 20 filhos 18 filhas 18 filhos filhas
campo  campo

Figura lll.11. Tamanho médio do térax de pais e maes, filhos e filhas sob trés tratamentos,
* 2 erros-padréo.
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lll.2.1.b. Namero de pintas

Contrastando com os resultados relativos ao tamanho do térax, as estimativas de
herdabilidade para o niumero de pintas foram quase todas altas e significativas (Tabela
[11.12). Ainda assim, houve variagdo nos valores obtidos, que variaram de 30% a 69%.
Houve variacao entre tratamentos, com diferencgas entre filhos e filhas: os valores relativos
aos filhos aumentaram do tratamento de 20°C para o tratamento do campo, ja para os
valores relativos as filhas ndo houve um padrao claro. Também houve variagdo entre os
diferentes tipos de regressao (por mae, pai e média).

Uma diferenga marcante péde ser observada entre sexos. Somente em um caso,
no tratamento campo e na regressao por pais, a estimativa relativa aos filhos foi superior a
obtida para as filhas, porém, neste caso, a estimativa das filhas nao foi significativa. Em
todos os outros casos as estimativas de herdabilidade relativas as filhas foram maiores
qgue aquelas obtidas em relagéo aos filhos (Tabela I11.12).

Tabela 111.12. Estimativas de herdabilidade para o niumero de pintas abdominais para os
diferentes tratamentos e combinagdes de valores (mae = regressao sobre o fendtipo das
maes; pai= regressao sobre o fendtipo dos pais; média= regressao sobre o fenétipo médio
entre pai e mae). Valores significativos (p<0,05) em negrito.

Pintas Mae Pai Média

20°C Filhos 32,20%%9,40% p=0,001  23,80%+12,80% p=0,066 30,00%+9,80% p=0,003
Filhas 41,60%%11,20% p<0,001 67,40%%15,20% p<0,001 58,50%%*11,20% p<0,001

18°C  Filhos 40,20%18,80% p<0,001  37,20%%12,20% p=0,003 42,10%% 8,90% p<0,001
Filhas 58,80%%11,40% p<0,001 59,80%%15,40% p<0,001 68,80%+12,30% p<0,001

Campo Filhos 58,20%+10,00% p<0,001 42,00%+14,60% p=0,005 50,10%+10,50% p<0,001
Filhas 64,80%%15,80% p<0,001 29,20%+23,60% p=0,221 52,50%%17,30% p=0,003

A média de pintas dos pais (1,63 pintas) foi significativamente menor que as
médias dos filhos dos trés tratamentos, o que condiz com a possibilidade de os pais terem
se desenvolvido em ambiente mais quente que todos os filhos. J& a média das maes, que
foram criadas a 18°C, foi superior a média das filhas criadas a 20°C, porém foi inferior as
médias dos outros dois tratamentos. Curiosamente, as médias dos filhos dos tratamentos
de 18°C e do campo se sobrepuseram, do mesmo modo que as médias das filhas destes
dois tratamentos, evidenciando que o desenvolvimento no campo deve ter submetido os
filhos deste tratamento a temperaturas proximas a 18° C. Em relacao aos dados dos filhos
destes dois tratamentos, nao houve diferenca perceptivel nos valores das médias, mas na
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distribuicdo dos dados ao redor das médias, como pode ser observado pela maior
variancia encontrada nos dados dos filhos e filhas do tratamento do campo (Fig. 111.12).
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4
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0 T T T T T
pais maes filhos 20 filhas 20  filhos 18  filhas 18 filhos filhas

campo campo

Figura Ill.12. NUmero médio de pintas de pais e maes, filhos e filhas ao longo dos trés
tratamentos, + 2 erros-padrao.

lll.2.2. Segundo conjunto de estimativas:

Apesar do pequeno numero de fémeas coletadas em outubro, foi possivel obter
uma estimativa de herdabilidade significativa no caso da regressao feita entre as médias
dos filhos e os valores das maes (Tabela I11.13). O valor encontrado se aproxima daquele
obtido na estimativa correspondente (40,20%%8,80%) do primeiro conjunto de estimativas
(Tabela I1.12). Porém, para a regressao das médias das filhas sobre os valores das maes,
o valor obtido foi baixo e nao significativo, o que contrasta com os valores obtidos

anteriormente.

Tabela Il1.13. estimativas de herdabilidade + erro padréo, pela regressao de filhos e filhas

sobre as maes.

h? + EP D
Filhos 32,00%%11,40% 0,009
Filhas  16,40%+17,20% 0,349
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IV. Discussao.
IV.1. Plasticidade fenotipica.
IV.1.1. Experimento de Norma de Reacéo:

IV.1.1.a. Numero de pintas abdominais:

Efeito da temperatura.

A pigmentacdo abdominal de todas as estirpes submetidas ao gradiente térmico
apresentou a mesma resposta bdasica a variagdo de temperatura: o nimero de pintas
diminuiu monotonamente a medida que a temperatura aumentou de 14 para 24°C. Assim,
pode-se dizer que houve, em todas as estirpes, uma diminui¢do do grau de pigmentagéo
como resposta ao aumento da temperatura de desenvolvimento. Padrées semelhantes de
resposta ja foram observados em Drosophila, e estudos mais detalhados sobre a norma
de reagao de pigmentacao ja foram feitos em D. melanogaster, D. simulans (Gibert et al.,
1996; Gibert et al., 2004; Pétavy et al., 2002) e D. kikkawai (Gibert et al., 1999a). Nas
duas primeiras espécies, porém, houve homogeneidade na forma das normas de reacao
obtidas, quando se considerava o0 mesmo segmento abdominal. J& no caso de D.
kikkawali, foi observada grande variagao entre normas de reacao de gendtipos diferentes.
No caso das normas de reacdo obtidas para as oito estirpes deste estudo, houve
diferencas marcantes na forma como essa resposta basica ocorreu em cada estirpe,
representada pelas diferentes curvas observadas.

Todas as estirpes, independentemente do cariétipo, sexo ou classe fenotipica,
produziram individuos com os trés fenétipos mais comuns (3, 2 e 1 pintas), demonstrando
um alto grau de plasticidade para este carater, independente de determinantes genéticos.
E interessante notar que todas as estirpes produziram individuos com trés pintas nas
temperaturas menores (14 a 15°C), mas somente algumas produziram o fenétipo sem
pintas, nas temperaturas mais altas. Tal fato pode indicar que o fenotipo menos
pigmentado tenha significado diferente em relacdo ao outro extremo (trés pintas), em
termos de desenvolvimento ou adaptagéo. Além disso, as curvas de todas as estirpes sao
mais limitadas na porgao inferior da variagcdo do numero de pintas do que na porgao
superior, indicando, talvez, uma restricao maior da plasticidade do carater em relagdo aos
fenétipos menos pigmentados. Em D. falleni, uma espécie com pigmentacao abdominal
sob a forma de varias pintas, Dombeck & Jaenike (2004) detectaram uma susceptibilidade

duas vezes maior em individuos sem pintas em relagéo aos individuos pigmentados, a um
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nematédeo que parasita as larvas desta espécie, evidenciando o papel dos processos
relacionados a pigmentacdo na resposta imune nesta espécie. O processo de
melanizacao, em insetos, além de estar envolvido na pigmentacao tem papel importante
como uma parte da resposta imune a invasores, além de estar envolvido nos processos
de cicatrizacdo de ferimentos (Sugumaran, 2002, Takehana, 2002). Desta forma,
individuos sem pigmentacdo, em espécies que apresentem pigmentacdo conspicua,
podem ser limitados do ponto de vista de outros processos que dependam da

melanizacéo.

Cariotipo e classe fenotipica.

A amostragem utilizada neste trabalho tentava minimizar o efeito das inversdes
atuando diretamente sobre a norma de reagao, ja que ha uma associagdo nao-aleatéria
entre fendtipo e inversdo. Desta forma buscou-se evitar o confundimento de outros genes
que poderiam estar “presos” dentro da inversdo e atuando simultaneamente sobre a
norma de reagéo. Neste sentido fomos bem sucedidos. Houve um forte contraste entre os
resultados das ANCOVAs que testaram o efeito das duas variaveis de agrupamento das
estirpes: o cari6tipo nao teve qualquer efeito significativo em relagdo ao numero de pintas,
enquanto a classe fenotipica teve efeito altamente significativo sobre o fenétipo médio e a
norma de reacao deste carater. Mesmo lembrando que apesar de todas as estirpes terem
produzido curvas que representam a mesma resposta béasica (com diminuicdo da
pigmentagdo com o aumento da temperatura), houve uma grande variagdo na forma como
esta resposta se deu em cada estirpe.

Isto evidencia que as diferencas no niumero médio de pintas entre estirpes nao
foram determinadas pelas diferengas genéticas entre caribtipos, mas foram influenciadas
pelas classes fenotipicas, que provavelmente representam genoétipos para o nimero de
pintas que podem ser encontrados em ambas as inversdes PAO e PCO. As estirpes de
classes fenotipicas semelhantes, portanto, devem compartilhar genes similares para o
numero de pintas, independentemente da inversao envolvida. Ja a interagéao significativa
entre classe fenotipica e temperatura indica que as diferengas na forma das normas de

reacao estiveram relacionadas a classe fenotipica.
Forma da norma de reacao.

As curvas médias de resposta ao gradiente térmico, calculadas por classe
fenotipica, revelaram um padrdo de alta sobreposicdo entre as curvas de classes
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fenotipicas semelhantes, gerando dois grupos distintos de norma de reacdo. As classes
mais claras (Clara e Intermediaria clara) apresentaram norma de reacdo que pdde ser
descrita por uma parabola concava. Ja as classes mais escuras (Escura e Intermediaria
escura) apresentaram uma norma de reagdo que pdde ser descrita por uma parabola
convexa.

Quando o experimento foi iniciado buscou-se a criacdo de classes fenotipicas extremas e
intermediarias. Entretanto, uma andlise a posteriori, induzida pelos resultados obtidos
revela que na verdade as classes intermedidrias sdo muito préximas das classes
extremas. As médias dos numeros de pintas para 0s oito grupos das 4 classes (clara;
intermedidria clara; intermediaria escura; escura) sao, respectivamente: 1,01, 1,18; 1,62,
1,48; 2,71, 2,70; 2,98, 3,00 (cf. Material e Métodos).

Desta forma, ndo surpreende que as quatro classes fenotipicas se agruparam em
dois grupos fenotipicos, relacionadas pela proximidade do fenétipo médio ou o grau de
pigmentacdo que este representa. Todavia a forma completamente diferente das curvas
(uma cbncava e a outra convexa) nao poderia ser antecipada. Entre os estudos feitos
sobre norma de reacdo de pigmentacdo a temperatura, principalmente com D.
melanogaster e D. simulans (Das et al. 1994; Gibert et al. 1998a Gibert et al. 2000; Gibert
et al. 2004; Pétavy et al. 2002;) ndo ha registro de diferencas na forma das normas de
reacao da pigmentacao entre diferentes linhagens. Na maioria dos casos, as diferengas
de forma de curva encontradas sdo devidas a diferenga entre segmentos abdominais
analisados. Assim, é possivel que as diferencas encontradas entre grupos fenotipicos
(com duas classes fenotipicas cada) estejam relacionadas a processos de

desenvolvimento dos diferentes segmentos.

Genes, fenétipo e plasticidade.

A diferenga no numero médio de pintas entre classes fenotipicas, evidenciadas
pelo efeito significativo desta varidvel, podem ser indicativas de bases genéticas
diferentes entre as classes utilizadas. Ja a resposta do numero de pintas ao gradiente, por
sua vez, ou a plasticidade do carater, apresentou distribuicdo em dois grupos distintos:
uma curva convexa e uma curva concava. Apesar desta diferenga na distribuicdo do
fendtipo (em classes fenotipicas) e de sua resposta, houve um padrdao de associagao
entre estes dois tragos. Este padrdo indica uma relagdo entre o fendtipo médio da
linhagem e plasticidade, que pode ser evidéncia de bases genéticas semelhantes entre o
fenotipo do carater estudado e sua resposta ambiental, ou sua plasticidade. O conjunto de
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genes responsavel pelo fenétipo médio, portanto, parece ter relacdo com a forma da
norma de reagdo, pois uma classe fenotipica comum foi sinal de uma forma de resposta
comum. Dessa forma, a idéia de que os genes que determinam o carater do traco (a
quantidade de pintas ou pigmentacdo) sejam um conjunto independente dos genes
responsaveis pela norma de reacédo nao é reforcada pelos resultados obtidos. A discussao
sobre a natureza da plasticidade fenotipica e suas respostas diretas ou indiretas a selecéao
natural, bem como a relagdo entre bases genéticas do fenétipo e da plasticidade, tem
produzido varios trabalhos (Falconer, 1990; Gibert et al, 1996; Gibert et al, 2004;
Pigliucci, 2005; Pigliucci et al. 2006; Scheiner, 1993;). No caso dos resultados obtidos no
presente estudo, pode-se dizer que ha evidéncias de uma base genética comum para o
fendtipo médio e a forma de sua norma de reagéao ao gradiente térmico, o que enfraquece
a visao de que a plasticidade tenha bases genéticas independentes daquelas da
determinagao do carater por si s6.

Ha varios genes reguladores e estruturais envolvidos na determinagéao da variagao
intra e interespecifica de pigmentacdo abdominal em Drosophila. Existe a possibilidade de
que 0s mesmos genes estejam relacionados a plasticidade do carater, apesar de as
bases moleculares deste fenébmeno ainda nao terem sido abordadas no género. Os genes
estruturais até agora identificados estao relacionados a sintese dos pigmentos escuros
(melanina) ou claros e ao processamento de seus precursores. No caminho de sintese
dos pigmentos estdo envolvidos também os genes responsaveis pela transformagcédo dos
precursores dos pigmentos envolvidos. Ha ainda os genes que regulam a acao dos genes
estruturais: bab, Abd-B e omb (Brisson et al., 2004; Jeong et al., 2006; Wittkopp et al.,
2003). Assim, ha varios genes candidatos entre os que j4 sdo conhecidos a serem
agentes determinantes dos padrdes observados.

Plasticidade e variabilidade genética.

A observacao de duas formas diferentes de norma de reacao e suas relacées com
a classe fenotipica das estirpes possibilita uma abordagem interessante as hipéteses de
selecdo sobre o carater estudado. A associagao entre as inversdes PAO e PCO e o niUmero
de pintas, a variagdo sazonal e clinal das mesmas, e o padrdo de contragradiente no
numero de pintas observado por Hatadani (2002) sugerem uma possivel e forte selegao
sobre o numero de pintas de D. mediopunctata. Padrées de contragradiente podem ser
gerados por uma sele¢do que atue no sentido contrério a variagao fenotipica, chamada de
selecdo antagonista. Porém, no caso de D. mediopunctata, uma pressao seletiva que
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favorecesse os fendtipos claros em temperaturas baixas e os fendtipos escuros em
temperaturas altas necessitaria de um contexto complexo para ocorrer.

Se, por outro lado, nas populagdes naturais estudadas, um fenétipo intermediario
(entre 2 e 1 pintas por individuo), representando um grau intermediario de pigmentacao,
fosse constantemente favorecido, as linhagens com as diferentes formas de norma de
reacao seriam diferencialmente selecionadas de acordo com o ambiente. Em
temperaturas mais baixas, com a selegao favorecendo o fenétipo intermediario, as formas
claras seriam vantajosas, pois seriam as Unicas a apresentarem fenétipo com valores
intermediarios, ja que as formas escuras teriam fenétipo mais préoximo a 3 pintas. Ja em
temperaturas mais altas, sob a mesma selecdo, as formas escuras seriam favorecidas,
pois nesta faixa de temperatura este grupo seria aquele a apresentar fendtipo
intermediario, e as formas claras teriam fenétipo proximo ou abaixo de 1 pinta por
individuo. Estas faixas de selecdo diferencial podem ser evidenciadas pela observacao
dos graficos que descrevem as curvas de resposta de cada um dos grupos citados (Fig.
IV.1).
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Figura IV.1. Curvas representativas das duas formas de norma de reagéo observadas no
gradiente térmico, em fémeas e machos. Linhas indicam as faixas de temperatura em que
0s dois grupos apresentam fenétipos intermediarios.
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Alguns mecanismos que poderiam estar envolvidos numa selecdo a favor do
fendtipo intermediério j& foram estudados em insetos e no género Drosophila. Por
exemplo, um alto custo da alta producédo de melanina, pois seus precursores tém que ser
absorvidos por alimentacao, e a possibilidade de que a total auséncia de melanina seja
prejudicial a algum processo, como esclerotizagdo, impermeabilizagdo ou defesa do
animal (Brisson et al., 2005; De Gregorio et al., 2002; Dombeck & Jaenike, 2004; Stoehr,
2006; Sugumaran, 2002). A limitagdo através do custo de recursos, porém, ndo parece
ocorrer em D. mediopunctata, uma vez que a densidade de larvas durante o
desenvolvimento nao exerce influéncia sobre o fendtipo final do adulto nesta espécie
(Hatadani et al., 2004).

1V.1.2. Tempo e taxa de desenvolvimento:

Os resultados obtidos para a taxa de desenvolvimento contrastam com aqueles
descritos anteriormente, para o numero de pintas. No caso desta variavel, houve efeito
tanto do caridtipo como da classe fenotipica, bem com das interacbes destas duas
variaveis com a temperatura, indicando que ambas foram fontes significativas de variacao
da taxa média de desenvolvimento de cada estirpe e da resposta desta variavel a
temperatura. Também em contraste com os resultados para 0 numero de pintas, as curvas
da taxa de desenvolvimento apresentaram alta sobreposicdo e formas semelhantes,
formando a mesma resposta: a diminuicdo da velocidade de desenvolvimento com o
aumento da temperatura.

As analises utilizadas para tentar interpretar os efeitos do cariétipo e da classe
fenotipica, porém, ndo foram esclarecedoras. As normas de reagcdo por estirpe
apresentaram alta sobreposicdo, ndo evidenciando nenhuma diferenga clara como no
caso do numero de pintas. As curvas médias por cariotipo ou classe fenotipica também
nao revelaram separagao entre estes grupos. A melhor descrigdo para estas curvas, nos
dois casos, foi obtida por regressdes lineares, cujos parametros ndo apresentaram
diferengas que explicassem os efeitos detectados. Finalmente, as médias gerais, por
cariotipo ou classe fenotipica, revelaram diferengcas somente nos machos. Neste sexo, as
estirpes homozigotas para PCO apresentaram desenvolvimento mais rapido, e em relagao
a classe fenotipica aquelas que se desenvolveram mais rapido foram as estirpes

classificadas como intermediarias claras, seguidas das intermediarias escuras.
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O tempo de desenvolvimento € um componente do valor adaptativo, sendo um dos
tracos da histéria de vida de Drosophila mais estudados (Bochdanovits & De Jong, 20083;
Budnik et al., 1971; James & Partridge, 1995; Knibb et al., 1987; Prasad et al., 2000; Sgro
& Blows, 2003; Van der Linde & Sevenster, 2006). Em Drosophila, o tempo de
desenvolvimento durante a fase larval € fortemente selecionado no sentido da sua
diminuicdo, pois neste periodo o sitio de oviposicdo tende a perder suas propriedades
adequadas ao crescimento das larvas e estas ficam mais expostas a predacao (James &
Partridge, 1995). Ha evidéncias de selegao a favor de maiores taxas de desenvolvimento
em populagbes que ocupam temperaturas mais baixas, compensando parte do efeito
fenotipico que a temperatura exerce ao aumentar o tempo de desenvolvimento e
produzindo individuos maiores (James & Partridge, 1995; Knibb et al., 1987; Prasad et al.,
2000; Sgro & Blows, 2003). As informacdes acumuladas até o momento sugerem que a
inversdo PAO esteja acumulando genes adaptados ao frio e PCO acumulando genes
adaptados ao calor, baseada nos trabalhos relativos a variagao das freqiiéncias destas
inversdes e sua associagdo com tamanho corporal e nimero de pintas (Ananina et al.,
2004, Hatadani et al. 2004). Entretanto, o possivel significado da diferenca encontrada
entre PAO e PCO na taxa de desenvolvimento € excessivamente especulativo para entrar
em detalhe.

IV.1.2. Experimento de Transferéncia de Temperaturas

Foi possivel, a partir da andlise quantitativa dos dados das fémeas, observar que a
fase em que a temperatura age sobre o fenétipo de pintas dos individuos encontra-se na
parte final da fase pupal. Em Drosophila, a cada estagio larval as cuticulas sao trocadas, e
a cuticula do ultimo estagio é transformada no casulo da pupa. Dentro desta cuticula se
forma a cuticula do adulto, o que deve ocorrer na porcéao final desta fase. Os animais nao
emergem com a cuticula pigmentada, e o pigmento é produzido na matriz extra-celular
proxima as células produtoras das enzimas envolvidas, de acordo com a expressdo dos
genes, da mesma de forma que nao se espalha por muitas células, e os pigmentos devem
ser produzidos pouco antes da eclosao, durante ou logo apds a mesma (Pentz et al. 1986,
Wittkopp et al., 2003). H4, portanto, uma coincidéncia entre a fase de influéncia da
temperatura com a fase proéxima aquela em que os processos de formagao dos pigmentos
estao ocorrendo na cuticula em formagéo. Assim, é possivel que algum dos componentes

dos caminhos de sintese dos pigmentos seja um fator sensivel a temperatura ambiental.
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Resultados semelhantes foram observados em D. melanogaster e D. simulans, com
procedimento experimental similar (Chakir et al., 2002).

Atualmente, ha um conjunto de resultados que indicam a agdo de varios genes
reguladores e estruturais na determinacdo da variagdo intra e interespecifica da
pigmentacdo em Drosophila, como os genes yellow, tan e ebony, que atuam em balanco,
levando a producdo de pigmentos escuros ou claros. Este balangco parece ser
determinante dos padrdes espaciais de pigmentagdo abdominal neste género (Drapeau et
al., 2006; Wittkopp et al., 2002a; Wittkopp et al., 2002b; Wittkopp et al., 2003). Ha ainda
outros genes da via de sintese da melanina e genes reguladores envolvidos na produgéao
de padrdes, como bab, Abd-B e omb (Brisson et al., 2004; Hodgetts & O’Keefe; 2006;
Jeong et al., 2006; Sugumaran, 2002; True et al., 2005).

Porém, para tornar a generalidade das observagbes obtidas neste experimento
mais confiavel, 0 mesmo deve ser repetido, incluindo um tratamento reciproco e utilizando
uma amostra maior, que permita o detalhamento dos resultados, sobretudo levando em
consideragao os resultados obtidos com os machos, onde ndo se detectou diferenga entre

os controles, provavelmente devido a amostra muito pequena.

IV.2. Estimativas de herdabilidade no campo

IV.2.1. Tamanho do térax:

Para o tamanho do térax, as estimativas de herdabilidade foram baixas e em geral
nao significativas. Resultados semelhantes para indicadores do tamanho corporal ja foram
observados nesta mesma espécie e em outras do género Drosophila (Bitner-Mathé &
Klaczko, 1999; Coyne & Beecham, 1987; Matta & Bitner-Mathé, 2004; Prout & Barker,
1989). O tamanho corporal € uma caracteristica muito estudada em Drosophila, e em
diferentes espécies ha evidéncias de selecdo a favor de tamanhos maiores em
temperaturas menores e de tamanhos menores em temperaturas mais altas (Atkinson &
Sibly 1997; Bitner-Mathé et al., 1995; Bochdanovits & De Jong, 2003; David et al., 2006).
O padrao de variagao do tamanho corporal em resposta a temperatura € conhecido como
regra temperatura-tamanho, segundo a qual individuos maiores se desenvolvem em
temperaturas menores, e individuos menores se desenvolvem em temperaturas mais
altas. Essa variacao é encontrada tanto no nivel fenotipico na forma de plasticidade, como
no genético, na forma de clines, sendo que os clines altitudinais e latitudinais seguem a

regra de Bergmann (David et al. 2006). Em especial, em D. mediopunctata ja foi

45



constatado cline altitudinal para tamanho (Bitner-Mathé & Klaczko, 1999), o que é um
sinal de que este trago deve ter importdncia na sobrevivéncia dos individuos desta
espécie, e poderia explicar a baixa determinacao genética observada.

Outro aspecto dos resultados obtidos para o tamanho do térax foi a consisténcia
entre os valores deste trabalho com outros ja feitos anteriormente, que reforca a idéia de
qgue os cruzamentos e o método utilizado sao eficientes para a estimativa de herdabilidade
em condi¢gdes mais naturais, uma vez que nao foram produzidas estimativas muito
diferentes entre tratamentos e entre estudos. Portanto, o uso do método que consistiu em
deixar 0os animais se desenvolverem no campo para estimar a herdabilidade pode
introduzir a0 menos uma parte da variancia ambiental do campo que o laboratério evita,

gerando estimativas mais proximas da natureza.

1IV.1.2. Namero de pintas:

Contrastando com as estimativas obtidas para o tamanho do térax, os valores de
herdabilidade obtidos para o numero de pintas foram todos altos e, em sua maioria,
significativos, implicando a presenga de alta variabilidade genética para o carater. Houve
diferencas, em alguns casos significativas, entre as estimativas de cada tratamento e
entre estimativas de cada sexo no mesmo tratamento. Diferengas entre tratamentos ja
tinham sido observadas por Matta & Bitner-Mathé (2004) para tamanho da asa.

Em todos os casos significativos, as estimativas de herdabilidade relativas as filhas
foram maiores que aquelas obtidas para os filhos, 0 que poderia ser sinal de influéncia do
cromossomo X na variagao do carater. Porém, este fato pode ser devido a algum artefato
estatistico ou de alguma especificidade do carater, como uma maior variagcdo encontrada
nas fémeas, que possibilitaria uma correspondéncia maior entre a distribuicdo das filhas e
das maes, ja que o carater tem limites de variagdo muito restritos (de 0 a 3).

A herdabilidade pode ser definida como a proporg¢éao da variancia fenotipica que é
determinada pela varidncia genética aditiva, e serve como fator de predicdo da
capacidade de resposta de uma populagdo a agao de selecdo sobre um determinado
carater. Assim, valores de herdabilidade altos indicam que ha variagcdo genética para o
carater e, portanto este tem potencial de apresentar resposta a selecdo. A herdabilidade
para o numero de pintas foi alta em quase todos os casos, revelando que ha variabilidade
genética aditiva para o carater e, portanto, ha possibilidade de mudangas no fendtipo
médio da populacdo por agao de selegcdo natural. H4 poucos trabalhos com estimativas
de herdabilidade para pigmentacao, principalmente em insetos (Gibert et al. 1998b ;Lee &
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Wilson, 2006), apesar deste carater ser bem estudado em algumas espécies. As
estimativas obtidas neste trabalho se aproximam daquelas obtidas para D. melanogaster,
em que foram observadas herdabilidades proximas a 50% (Gibert et al., 1998b).

A evidéncia de alta determinacéo genética de um carater pode ser interpretada, a
principio, como sinal de que se a selegéo estiver atuando sobre 0 mesmo, deve ter baixa
intensidade, ou mesmo estar ausente. Entretanto, uma alta proporcdo de determinacao
genética da variagdo pode ser resultado de selecdo balanceada diversificadora, que
manteria variabilidade genética para o tragco. Um possivel contexto em que uma pressao
seletiva constante geraria uma selecao balanceada a partir da variagdo da plasticidade,
num ambiente heterogéneo, foi criado a partir das normas de reagcao descritas para o
numero de pintas nesta espécie.

Assim, as hipéteses contraditérias de auséncia de selegdo (ou selecao fraca) e
selecdo balanceada sdo, ambas, consistentes com os resultados encontrados para a
determinagao genética deste carater. Nao sendo possivel, portanto, refutar uma das duas
hip6teses.

Independente das hipéteses causais para o grau de determinacdo genética do
carater, as estimativas obtidas sdo surpreendentes diante da plasticidade do mesmo, uma
vez que estas se mantiveram robustas mesmo quando houve variagcao entre ambientes de

pais e filhos.

Perspectivas

Os experimentos apresentados neste trabalho produziram resultados que
colaboram para o estudo da variagéo do policromatismo de D. mediopunctata, levantando
algumas questdes que complementam aquelas ja existentes anteriormente.

Ha varios fatores relacionados a formagao do fenétipo de pintas abdominais e sua
variagao nas populagdes naturais de Drosophila mediopunctata ja caracterizados:

1- Animais que se desenvolvem em ambientes frios s&o mais escuros que animais
desenvolvidos no calor, tanto no campo como no laboratério.

2- A inversao PAO estd associada a fen6tipos mais claros, enquanto a inversao
PCO0 esta associada a fenétipos mais escuros.

3- Estas mesmas inversdes obedecem a uma variacdo sazonal e altitudinal numa

populagao natural, indicando uma maior adaptagao de PAO ao frio e de PCO ao calor.
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4- Ha evidéncias de que a variagdo genética relativa ao numero de pintas ocorra,
no campo, em sentido contrario a variagao fenotipica para esta caracteristica, produzindo
animais mais claros no frio do que no calor, se submetidos a mesma temperatura.

Este tipo de variagdo, que obedece a um contragradiente, é freqlentemente
associado a acao de selecao, assim como a ocorréncia, de polimorfismos de inversées e
polimorfismos conspicuos, que também se enquadram no caso da variagdo estudada,
criando um contexto de provavel acdo de sele¢do sobre o carater.

Assim, os resultados obtidos neste trabalho, somados as observagbes prévias de
outros autores, geram algumas questdes pertinentes a determinacao genética e ambiental
da pigmentacdo em D. mediopunctata. Nao se sabe, por exemplo, se a plasticidade do
carater representa um subproduto de limitagbes fisiologicas ou uma adaptagdo a
ambientes variaveis. Ou, ainda, se o fato de haver duas formas de resposta ndo seria uma
adaptacao diante de restricbes relacionadas as formas fenotipicas deste carater. Nao
foram investigadas evidéncias de selegdo, mas foi criado um contexto que poderia
explicar, de maneira relativamente simples, o padrao de contragradiente. Resta saber se
ha evidéncias de uma selecdo constantemente favorecendo fenoétipos intermediarios.
Ainda, houve evidéncia de uma restricdo a variacdo em relacdo aos valores mais baixos,
evidenciando um possivel significado seletivo para o fen6tipo sem pintas.

Um ponto obscuro nos resultados foi deixado pelas normas de reacéo da taxa de
desenvolvimento, onde se detectou influéncia tanto das inversdes utilizadas como do
fenotipo de pigmentagédo. Mais estudos nesta area, portanto, podem esclarecer a relagéo
entre estes fatores relacionados a temperatura ambiental, acrescentando conhecimento
sobre a constituicdo destes arranjos e revelando novas relagdes ente pigmentacao e
desenvolvimento.

Quanto ao periodo de sensibilidade a temperatura em relagédo ao fenoétipo de
pintas, foi feita uma primeira aproximacao, identificando a fase de desenvolvimento e a
parte da mesma quando ocorre a influéncia da temperatura. Assim, torna-se possivel um
estudo mais direcionado e detalhado, que permita entender um pouco mais as bases
fisiologicas e de desenvolvimento da plasticidade fenotipica.

Finalmente, foi evidenciada uma alta proporcao de determinagdo genética para o
policromatismo, sinalizando que se houver selecdo sobre o carater, ha um conjunto
especifico de possibilidades. E possivel que haja uma selecdo recente ou fraca sobre o
numero de pintas abdominais, da mesma forma que é possivel que o carater esteja sob a
acao de selecao diversificadora, que manteria variabilidade genética aditiva para o
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carater. Tal selecdo pode ocorrer causada por um ambiente heterogéneo, gerando
pressdes seletivas variaveis ou, por outro lado, uma combinagéo de respostas fenotipicas
variaveis e variacdo na plasticidade do carater. Qual hipétese melhor explica as altas
estimativas encontradas, porém, ainda resta verificar. De todo modo, parece haver uma
relacdo entre plasticidade e determinacdo genética para este carater, que pode trazer
novidades para o estudo da variagao fenotipica.
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