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RESUMO 

Dryas iulia pertence à subfamilia Heliconihae e é uma borboleta que prefere voar 

ao sol, sendo comumente encontrada em clareiras, bordas de florestas e matas 

secundárias. Ovoposita em espécies de Passifloraceae preferindo, em Porto Alegre e 

arredores PassiJlora suberosa e P. misera (PÉRIco & ARAÚJO, 1 99 1 ). 

E zbundante durante quase todo o ano, excetuando-se os meses frios de inverno, 

quando suas populações virtualmente se extinguem. Geralmente o maior tamanho 

populacional é registrado nos meses de abril e maio, 

Do ponto de vista genético, Dvas iulia apresenta populaç3es grandes e 

uniformes; em termos de estrutura genética elas se mostram compativeis com o modelo 

do isolamento pela distancia. Estudos realizados por HAAG (1992), W G  e cols., 

(1993) mosbaram que os valores de F, não diferiam de zero para várias amostras 

("populaç6e.s") do Rio Grande do Sul. O componente devido ao endocmmnento VIS) 
também não diferiu de zero, embora seu valor numérico fosse mais el~vado do que o 

esperado. 

No presente estudo investigou-se amostras sequenciais (equivalentes a quatro 

gerações sucessivas) da região de Águas Belas, municipio de ViamHo, RS, quanto a 

polimofismos azhátiws e vaiqão morfolbgica, 

Originariamente os critirios para escolha deste local, foram a detceo, em 

trabalhos anteriores, por HAAG (1992), HAAG e cols., (1993), de uma situação 

altamente sugestiva de associeição não aleatória entre dois locos enzWticos (EST e LAP) 

nesta população, além das medidas lineares realimh.nas asas anteriores mostrarem que 

os indivíduos dessa popula@o &o em média maiores quando comparados com os de 

outras. As amosbagens ocorreram em maio de 1992, junho de 1992, março de 1993 e 

maio de 1993, (I, 11, IH e N amostras respectivamente). 

Baseado nos dados de polimorf~smo enzimitico para os lows Mal, M&2, Pgml, 

Pgm2, Aarl, Aat2, EstJ, Est2 e a-Gpdh, a populaçb local de D. iulia & Águas Belas 

apresentou, nas quatro amostras, os respectivos valores de heterozigosidade média por 

loco por indivíduo a): 0,076 (jdo/92), 0,097 (maio/92), 0,103 (mqo192) e 0,122 

(maio192). O menor valor para este parâmetro ocorreu no inverno, provavelmente por 

perda de alelos raros devido ao acaso. A proporção de Iocos poiiióríicos e) variou & 



55% a 66% entre as referidas amostras, enquanto que o número de aldos por loco (&I, 
variou de 1,O a 5,O , com uma média de 2,36 alelos por loco; o niimero efetivo de alelos 

variou de 1 ,O a 2,2 alelos por loco. Quase todos os locos apresentaram-se em equilíbrio de 
". 

e P p 2 ,  cujas desvio foram significativos, (p<0,01 e 

p<0,001) nas amostras I e 11, respectivamente. 

A estatística F foi utilizada no presente trabalho considerando-se as quatro 

amostras como representativas de lccais diferente>os valores de FU e Fsr não diferiram de 

zero, confirmando achados anteriores. 

Com relação ao comprimento e penmetro das asas, verificou-se que existem 

diferenças sign%cativas entre os periodos de coleta @<0,05). Os menores valores para 

estas características ocorreram no inverno respectivamente 3,lScm e 7,Ocm para machos, 

3,OScm e 6,6ám para h e a s ;  os maiores valores ocorreram no verão 3,58cm e 7,SScm 

(machos), 3,52cm e 7,80cm (f'meas). Também foi demonstrado que existem diferenças 

entre os sexos, consistentes em todas as amostras sendo os machos, em mddia, maiores do 

que as f'meas e apresentando uma menor varihcia para esta característica. Estas 

diferenps foram observadas em todas as amostras coletadas em ABE, e em outras 

localidades (JihIG & ARAUJO, 1994). Tais diferenças parecem conferir uma maior 

autonomia de vôo aos m h o s  e uma maior distância percorrida, bem como maiores 

chances de escape a predadores, ai& do que os capacitaria a atuarem corno agentes 

dispersantes. Estudos adicionais, não constantes desta Dissertação, indicam que os machos 

pesam em média menos do que as fêmeas I 

Os achados até o momento sugerem, assim, possibilidade de seleção sexual, com 

as fêmeas escolhendo machos cujos tamanho e perhetxo de asa sejam maiores, e 

próximos a um valor htimo, implicando em importantes conseqüências evolucionárias. 



Abstract 

Dryas iulia is a butterfly that belongs to the subfamily Heliconiinae; it is usuaIly 
fomd in forest edges or clearings and among secondq vegetation. She prefer to fly in 
sunny places, one to three meters above the ground. Females lay their eggs on specil of 
Passifloraceae, particularly, in the outskirts of Porto Aiegre, on Passijlora suberosa k d  
P. misera. 

This butterfly is abundant along the year except in the winter when the 
populations go d o m  nearly extinction. Their greater size normally occur in April and 
May . 

The genetic structure of D. iulia popdations fit the isol-ation by distance model. 
Previous estudies by HAAG (19921, W G  et al. (1993) showed that F, values are not 
different from zero in severa1 sampies ("populations") from Rio Grande do Sul, so also 
the inbreeding componente (FIs), although ilrimerically greater than the fomer. Ir, the 
present study sequencial sarnpling from Águas Belas was dom, in may and june 1 992 and 
March and May 1993. These samples were narned I, 11,111, arid IV respectivelly. The area 
chosen belongs to the Viamao district and is mainly formed by secondary vegetation 
associate wiíh Eucalyptm species. It was already included in tke work of HAAG (1992) 
where a non-randon association between the loci Estl and Lapl was described. 

Results for nine enzyrnatic loci (Mdhl, Mdh2, Ppl, Pgm2, Aatl, Aat2, Estl, 
Esf2, and a-Gpdh) showed similar values for tbe mean heterozygosity per locus per 
individual in the faur sarnples (0.097 sample I; 0.076 sample 11; 0.103 sample IIí and 
0.122 sample IV). The srnaller values for H was found in winter- sarnple I1 - due L-- 

r-------- to loss of rare alleles. Only &wI andj PgmZ do not fitted &e Hardy-Wehberg 
eguilibrium. The proportion of polymorphic loci (P) ranged h m  0.55 to 0,66. The 
number of alleles per locus (A) was W e e n  I and 5 with an average of 2.36; the 
effective number of dIeles (u ranged from 1 to 2.2 per locus. 

Inter-sample comparisosns were made for alleles and genotypes distributions 
acwrding to the A statistics (SHIELDS & KEELER, 1979) for three distinct conditions: 
(a) a11 samples h t e d  simultaneously; (b) between the two samples prior the winter 
bttleneck and (c) between the two samples after the winter. The loci Mdhl, Pp2, Aatl 
and Esf2 showed significant differences for at Ieast one of the above situations. 

An analysis of the F statistics was perfomed as if the samples were a subdivision 
of a single popuiation. For both Fls and FsT no evidence was found to reject the nuI1 
hypothesis. 

Morphological variation was measured by wing length and perimeter. An analysis 
of vkance considering the four periods of study for each variable showed statistical 
differences (p < 0.05), with%verage for the winter being smaller for both sexes. For wing 
Iength these values were 3.1 8 cm (males) and 3 .O5 cm (females); for wing perimeter, 7.00 
cm and 6.66 cm respectively. The largest vdues were observed in the sumrner, being 3.58 
cm (males) and 3.52 cm ( f e d e s )  for wing length and 7.88 cm (males), 7.80 cm 
(females) for wing perimeter. Consistent differences (alI samples) were verified between 
the sexes, males being greater than females, in the average and with smdler variance. The 
same was reported by HAAG and ARAÚJO (1994) within the Águas Belas populations 
as well as in relation tho other locallities. These findings are suggestive of a strong male I 
ability to fly greater distances or -cape predators, being responsible probably by a large 
proportion of the gene flow. On the other hand females would exert sexual selection 

t- e*, 

through the choice of males with larger wings, perhaps dose to an optimum. 



1.1 Conhecendo Dryas iulia 

Os insetos têm beneficiado os humanos de muitas maneiras ao longo da histbria. 

Estes benefícios podem ser agrupados em três categorias principais que sao: intelectual, 

ecoribmico e ecolbgico. Na esfera intelectual os insetos, dada a sua vasta diversidade, 

contribuem de maneira inquestionável para a nossa fascinação pelo mundo natural. 

Borboletas, libélulas e outros insetos aumentam incontestavelmente a beleza da Terra, e 

seu simbolismo tem figurado proeminentemente na arte e literatura de todas as culturas. 

As ciências da Genética, Biologia evolucion8na e Medicina estariam hoje muito atrasadas 

não fosse o uso criativo de Drosophil~ e vários Lepidoptera. 

Em temos econômicos pode-se citar a constante luta entre produtores rurais e os 

insetos herbívoros, a produw do mel e da seda, entre outros. O valor ecológico nZio é 

facilmente diferenciado do seu papel econômico, uma vez que muitas das funções 

desempenhadas pelos insetos nos ecossistemas têm conseqüências, das quis dependemos 

biologicamente. A este respeito a polinizaçfío por insetos deve ser citada, visto que 

plantas que afetam-nos biologicamente e esteticamente requerem insetos polinizadores, 

tanto quanto os necessitam nossas lavouras. AL$nâh ,  devido a sua aparência conspícua e 

suscetibilidade a fatores arnbientais, as  borboletas são capazes de fornecer infomaç6es 



sobre mudanças nas características arnbientais dos ecossistemas, servindo como notáveis 

indicadores biolbgicos (PYLE e cob., 198 1). 

Alguns grupos de organismos são especialmente adequados para estudos 

evolucionhios, como por exemplo, moscas Drosopkila, o caracol Cepaeu e os tentihões 

de Darwin. Entre os grupos apropriados, devem ser incluídas as borboletas da região 

Nwtropical, especialmente as da familia Nymphalidae w m  seus helicoheos, sm grande 

radiação adaptativa, seus complexos miméticos envolvendo muitas espécies, e.g . , anel 

tigre, anel laranja &c. Na realidade, FORD (1975) jB enfatizava a adequabilidade das 

borboletas para estudos evolutivos, ao dizer: %eir wing-patterns do provide exceptional 

opportunities for detecting phenotypic vaktion" @. 9). 
ùWAS 

Dentro dos lepidtipteros, Dtym chama a-o pela sua ampla distribuieo 

geornca, desde o sul dos Estados Unidos ao norte do Uruguai @e VRIES, 1987). 

Apesar dessa extensa distribuição, não apresenta qualquer diferenciago morfolbgica (h., 

diferentes padrões na coloração das asas, como acontece em HeIicmius spp. ). 

MABILDE (I  896) foi o primeiro naturalista colecionador a arrolá-la em seu 

"Guia Practica para os principiantes colleccionadores de Inse~tos~~  para o Rio Grande do 

Sul, referindo-se a ela como Colmnis juiza, seu antigo epiteto espe&co. 

Drym ierlia pertence a família Nymphaüdae, tribo Heliconiini, na qual 
-.-. . . 

encontramos os gêneros Agraulis, Dione, Dryadula, Poalotrick e Pkilaethria, aiém 

daquele que dá nome a tribo, Heliconius. AgrmIis vaniIlae e Diom jmo são conhecidas 

como os principais inimigos da cultura do maracujá na América. Todos estes, com 

exceção de Heliconius, compartiham uma característica conspicua: a vemção da asa 



posterior falha na formação da célula d i s d  fechada, uma condição tida como ancestral 

(BROWN, 198 1). Essa ancestralidade tem sido corroborada por evidências moleculares 

(GILBERT, 1991; BROWER, 1994). 

As Emeas costumam copular mais de uma vez, e ambos os sexos apresentam um 

comportamento poligâmico (obs. pessoal, PIANKA e cols., 1977, BROWN, 1981; 

GARCIAS, 1983). Os ovos de D y s  são postos isolados em gavinhas secas ou 

ocasionalmente sobre a vegetação associada. Suas larvas são canibais. As plantas 

hospedeiras utilizadas são espécies de Passzflora (maracujádo-mato) do subgênero 

Plectostema, especialmente PmsIfloru suberom e P. rnisera, as mais abunâmtes em 

vários locaís do Rio Grande do Sul. Também utilizam espécies do subgênero Granadilla: 

Passjiora eIegm, P. mtinia e P. caemlea, embora estas codrm um valor mais baixo 

pua  a taxa de desenwhento quando compardas com os valores registrados para 

1 ~ ~ ~ a . s  alimentadas com espécies do subgênero Plectostema (PÉRIco & ARAUJO, 1991). 

O uso de mais de um subgênero para ovoposiqio 6 considerado uma W e r i s t i c a  

primitiva e aparece também em AgmIis wpiillae. As larvas passam por quatro estágios, 

que sob condições ideais, podem durar em tomo de 17 dias, alcançando então o estágio de 

pupa que apresenta uma duração média de nove dias. Geralmente as pupas são 

encontradas na posiqâ~ vertical, em ramos mortos, próximas ao solo (obs. pessoal, 

BROWN, 198 1). Após este período emerge da pupa o adulto. Em ger J, a duração de 

todo ciclo sob condições controladas de temperatura e umidade, d o  ultrapassa vinte e 

oito dias (obs. pessoal; GARCIAS, 1983). 



De um modo geral, encontramos os imagos em todos os microhabitats da região 

neotropicd, embora sejam claramente mais abundantes em bordas e clareiras de matas 

secundárias e florestas ou bosques perturbados, prefehdo locais abertos com luz solar 

direta. Talvez venha dai o nome: Gpvu< (dryas), que em grego s imca  "carvalho, a 

h o x e  de Zeus", essa ninfa era encarregada do cuidado dos bosques, sendo por isso 

encontrada em suas imediações ~ R A N D Ã O ,  1991). Alimenta-se de néctar de muitas 

espécies de flores, segundo GILBERT (1991) flores não especializadas a polinização por 

borboletas, preferindo aquelas com corolas pequenas de colora@o chamativa, por 

exemplo: c a m a ,  L. selauii , Euphorbaa puIchewimu e Impatzens badsaminu. 

E imediatamente distinguida pela coloraqão laranja-brilhante da supeficie dorssl 

de suas asas e pela cor negra na borda das mesmas. As são mais e m a s  e opacas 

quando comparadas com os machos. Apresenta um vôo rápido, agitado e regular, o que 

rendeu-lhe os sugestivos nomes populares de "fogo no ar" ou "labareda" (BIEZANKO & 

LINK, 1972). Segundo informa CHAI (1988; 1990), é urna espécie relativamente 

palatável, e parece evitar a predação através do v80 rápido. 

No estado do Rio Grande do Sul, voa nos meses de temperatura mena, 

primavera, verão e outono, não sendo avistada nos meses frios de inverno, quando suas 

populações provavelmente se extinguem, salvo nos locais com o chamado "inverno 

quente" (Depressão Central e noroeste do Estado) cujas médias mínima de 1 1°C e máxima 

de 23°C são verificadas nos meses de junho e agosto. 

D p  iuiia compartilha um padrão de coloração com dguns membros da tribo 

Heliconuni, com os quais compõe o chamado "anel mimético müiieriano laranja", ou 



simplesmente anel laranja, que GARCIAS (1983) dividiu em dois, baseando-se na 

colorâção das asas (padrões dorsal e ventral). 

Um ponto ainda obscuro é se a sernehça rnorfológica apresentada pelas 

espécies que integram o anel laranja, bem como outros anéis, seja devido a convergência, 

onde espécies não relacionadas se assemelham no padrão de coloração, compartilhando 

caracteristicas por terem evoluido sob regimes de seleção similar em ambimtes similares, 

ou se essas características se devam a que todas estas espécies sejam oriundas de um 

ancestral comum. 

Esta espécie vem sendo objeto de estudos eco~ógiw-evolutivos em popula@es 

naturais no Rio Grande do Sul há alguns anos (ARAUJO & VALENTE, 1981; 

GARCIAS, 1983; HMG, 1988; PÉNCO & ARAUJO, 1991; HAAG e cols., 1993; 

HAAG & ARAWJO, 1994). 

Recentemente HAAG (19923cver também HAAG & cols., 1993 e HAAG & 

ARAÚJO, 19941, comparando seis popula@es naturais detectou em uma das popuhções 

estudadas, Aguas Belas (ABE), município de Viamão, a ocorrência de uma associqáo 

não aleatória (desequililrio de ligação) entre dois bcos enzimáticos (Esf l  e Lapl), e um 

desvio significativo em relação ao equiiíírio de Hardy-Weinberg para um loco de 

fbsfoglicomutase (Pgm2). Além disso a análise rnorfológica realizada com medidas das 

asas anteriores, mostrou que a população de ABE juntamente com a população de 

Sapucaia (área do Parque Zoológico), diferenciou-se das demais w m  as quais foram 

comparadas, sendo que naquelas, a dimensão linear tomada em centímetros, da insergo 

da asa ao &ice desta (comprimento da asa) mostrou-se significativamente maior. 



Drym iulia apresenta popuiações grandes, não subdivididas onde os principais 

agentes responsáveis pela uniformidade tanto genética quanto morfológica seriam os 

machos. Esta suposição é apoiada por evidências oriundas da análise do polimorhmo 

enzimhtico e da morfometria. 

1.2 A complexidade do mundo vivo e a abordagem da genética de populaqões 

A diferenciação das populações em determinados padrões geográficos é um h t o  

amplamente contiecido. Diferenps sutis no entanto, podem ocorrer em locais muito 

prbimos. Na região de Itapuã, localizada a 60 km de Porto Alegre, ocorrem 

shnpatricamente as espécies de PasszJora rn~se~.a e P. mberom sendo ambas abundantes 

na mata que rnargeia a Lagoa Negra. Todavia, a medida que nos elevamos no terreno P. 

misera vai desaparecendo, de tal forma que na cota 5060m acima do nivel da lagoa, 

somente Pmsifrora suberosa 6 encontrada (ARA~JO com. pess.). Ora, isso pode 

representar diferenças de nicho ecolbgico muito importantes em um nivel espacial 

extremamente pequeno. Talvez o exemplo mais conhecido seja os "efeitos de área" c'area 

effects'? que ocorrem na diferenciago de populações do gastrópodo Cepaea nemoralis 

(CAIN & CURREY, 1963). BROWN (1976) criou o termo "rnicromefugios", para a 

diferenciação no comportamento, ecoiogia e genética de Heliconius spp. no estado de São 

Paulo. A semelhança dos refúgios do quaternário, porém em escala muito reduzida, esses 

Locais poderiam abrigar comunidades de insetos e plantas bem particulares. Para 

entendermos o papel das interações genético-ecológicas e as abordagens populacionais 

devemos partir de wn esquema simplificado do funcionamento dos organismos. 



Os organismos são, em última &se, uma cadeia de eventos iniciando nos 

genes; estes codificam proteínas enzimaticas que catalisam reações bioquímicas 

determinando padrões de respostas e rea- celulares. Estas reações determinam 

características fisiológicas e morfolbgicas que possibilitam os organismos sobreviver e 

reproduzirem-se em um dado ambiente. Entretanto os ambientes são complexas interações 

de fatores bióticos e abióticos. No mundo real os ambientes não são iguais, existindo 

fatores que innuenciam o estado fisiológico e comportamental ou a adaptação resultante 

dos indivíduos. Estes fatores exibem uma descontinuidade em muitas esdas no espaço e 

no tempo. Desta forma processos operando ao nível dos organismos indMduais podem 

determinar propriedades das populaç6es (KOEHL, 1989). Para DOBZHANSKY (1 970), 

os ambientes não são constantes nem uniformes, e em ecossistemas terratres a mais óbvia 

teia de fragmentos espaciais é aquela criada pela disüibuiç50 da veg-O (WIENS, 

1976); em qualquer tempo diversos genbtipos são necessários para explorei-10s. Além 

disso, os organismos necessitam mauter a adaQtação a estes ambientes para que possam se 

estabelecer como populafles . 

Devido h dificuldade de se estudar toda a cadeia de fenômenos que liga a 

VanaçSo genética adapwo aos ambientes, pode-se abordar a questão de duas formas 

distintas. Uma seria conhecer as freqüências genotipicas, wrno ehs mudam no tempo e no 

espaço e tentar ligar i essa obsavaç5ío algum fator expiicativo. A outra abordagem usa a 

distribui* de fenotipos de duas ou mais gerações consecutivas, caracterhh por uma 

média e uma vdncia, para a partir disso, inferir os fatores evolucio&os atuantes 

(LEWONTIN, 1974; GRANT, 1986; G M  & GRANT, 1993). Essas duas abordagens 



tem desempenhado importante papel no avanço do nosso entendimento do processo 

evolutivo no tempo. 

1.3 Do indivíduo à população e o paradoxo da rainha vermelha 

Podemos ddnir  urna população como sendo o conjunto de indivíduos 

distribuídos no espaço a um dado tempo (coexisthcia espacial e temporal) de tal mmeira 

que haja possibilidade de intefcruzamento entre eles. Para estudar uma população 6 

necessário reconhecer seus componentes individualmente, i.e., saber se os individuos são 

unithrios ou modulares. Esta distinção se faz necessária para que perguntas como: em que 

estágio do ciclo de vida encontram-se os indivíduos, em que proporção um indivíduo 

difere do outro etc. possam ser respondidas. Além disso a dinãmica de urna população 

deve ser descrita de modo que possamos compreender certas quesths sobre: que fatores 

deterniifiam as flutm@es no número de indivíduos, porque algumas popdaqões flutuam 

pouco e outras apresentam grandes £iutua@es, que fatores são importantes na manutençgo 

do numero de indivíduos (KREBS, 1985; BEGON & MORT- 1986; LAWTON, 

1988). Podemos caracterizar uma populaçXo por parâmetros descritivos ou dernográkos 

e estruturais ou genéticos. Os parâmetros descritivos tem o objetivo de descrever e 

explicar a distribuição e a abundância dos organismos no espaço e no tempo. São também 

chamados de processos demográficos e procuram definir o valor de N (número de 

indivíduos), a taxa de nascimentos, mortalidade e migração, os quais são innuenciados por 

fatores bioticos e abióticos. Ao nível dos parametros estruturais ou genéticos uma 

popula@o é caracterizada por sua estrutura genética, isto é, o conjunto de frequhcias 



gênicas e genotípicas e sua dinâmica. Este é um conceito fundamental em evolução e 

conservacionismo, pois informa como a variabilidade está "empacotada" ou estruturada na 

natureza. Assim, populaçtks w m  elevado valor de f (&ciente de endocruzmento) 

apresentam-se geneticamente empobrecidas, como ocorre em uma espkie de felinos do 

sul da África, Acynonix jubahrs jubatus ("oheetah") (O'BRIEN & WILDT, 1983; 

O'BIUEN e cols., 1985; RAYMOND & O'BRIEN, 1993), com o elefante marinho da 

América do norte, Mirmngu mgusdzrostris (BQNNELL & SELANDER, 1974) e com a 

borboleta Parmmsiers m n e m o p  no sul da França (DESCIMON & NAPOLITANO, 

1993). Tais populações são extremamente ~ulneráveis a pressões seletivas, estouido desse 

modo mais propensas a dnçúes. 

Por um lado, entender o padrão da amplitude e frqihência das fluím@s 

popdacionais 6 um dos problemas centrais em ecologia, uma vez que eventos de &@o 

e recoloniqXto podem aumentar a oportunidade para a atuação da deriva e fluxo gêniw 

(SLATKIN, 1985; M c C A U Y ,  1988). Todavia para se conseguir esse entendimento é 

necesshio que populações sejam acompanhadas no tempo. A genética de populações, por 

outro lado, preocupa-se coni a M c a  dos genes nas populaçôes e suas mudanças no 

tempo. Deste modo um importante papel no avanço do nosso entendimento da 

complexidade do mundo vivo é desempenhado pela conexão da genética de populações 

w m  a ecologia e a biologia populacional VOIU), 1975; MERREL, 1981). Todos 

concordamos em dgum grau com a proposigh de que a natureza é de grande 

complexidade. Para entender essa complexidade d necessário o uso de modelos que 

simplifiquem o padrão complexo do mundo, extraindo elementos simples e examinando-os 



1992). YABLOKOV (1 986) enfatiza a importância do estudo da evolução a 

partir das popdagões, uma vez que sob o ponto de vista genético, um numero menor do 

que 100 espécies de animais tem sido estudadas. 

Virtuaimente todos os fatores ambientais variam, e é importante distinguir a 

vriri@o espacial da temporal. Fatores que afetam uma populaqão em um dado local 

pudem não afetar de modo apreciável a sobrevivência em outro local. PopuIaçhs locais 

expostas a diferentes estados do ambiente podem tomar caminhos evoIutivos bastante 

diversos. Entretanto, a escaia espacial na qual o ambiente varia depende efetivamente da 

- distância qua&'"os membros da espécie tipicamente se deslocam (LEWS, 1968; HOWE 

& WESTLEY, 1988). 

Uma população que vive num ambiente e o explora e composta por organismos 

que variam quanto A nmta atividade, em fungo de suas características 

morfológicas e fisiológicas. Deste modo mudanças evotucionárias podem ser detectadas e 

e s h i h  em organismos vivos, pelo estudo de suas características fenotipias, no tempo 

ecológico. Tern sido sugerido que os principais avanços evolucionários são o remitado da 

inter- entre condições especiais do ambiente que apresentam um d e d o  parti&, e a 

resposta para esta mudança por parte das populações que estiío preparadas para responder 

em viriude de um potencial latente de selwo apropriado (STEBBINS & HARTL, 1988). 

Esta resposta leva a altem$h nsrs hquênchs da fdtipoq de muitos geries diferentes 

mris intera-es (STEBBINS, 1982). Todavia é errôneo pensou nas populações ou 

espécies como simples recipientes passivos de um rigoroso destino externo; elas 



participam ativamente numa troca diaiética entre organismos e ambiente (FUTUYMA, 

1992). 

Os organismos não usam todo o espaço Bsico de um ambiente, somente aquele 

que é de relevada importância para suas necessidades (e.g., atividades ligadas a sua 

fisiologia, comportamento, reprodução, &c.); assim o ambiente é delimitado a partir da 

percepfio dos organismos (i-e., da umweld dos mesmos) e depende do "design" ou 

"'bauplane" destes (GOUW), 1988). Deste modo, mesmo que possamos ver os organismos 

de uma população em toda parte numa referida área, efétivamente eles estão umdo 

somente umri hçáo dela, o nicho ecológico fundamental, que é o conjunto de recursos e 

fatores &cos que permitem a sobrevivência e a reprodução (HOWE & WESTLEY, 

1988). Ipso facto, há hii relação direta entre as dotaçôes genéticas possiveis dos 

organismos e seu meio ambiente. DOBZMNSKY (1970) usou a expressão "conjunto 

g%co madaptado" &erindo-se ao sistema de genes que interagem hmnonicamente 

dentro de urna popukqb ld. 

Levando em consideração tudo o que foi dito acima, pode-se afirmar que para 

existir, uma população deve estar adaptada ao seu ambiente imediato, i .  e., a maioria de 

seus indivíduos devem possuir genbtipos e fenotipos que os capacitem a sobreviver e 

reproduzir. Para persistir, uma população deve ser capaz de permanecer adaptada. Sua 

estrutura genética deverá ser suficientemente flexivel para que novos genótipos surgidos 

possam ser perpetuados em resposta às inevitáveis mudanças no ambiente (METTLER e 

cols., 1988). Podemos imagiaar como VAN VALEN (1973) que as populações 

acompanham o curso do ambiente, correndo como faziam Alice e Rainha Vermeiha no 



país das maravilhas. Como a Rainha Vermelha e Alice, as popdações constantemente 

"correndo7' para permanecerem no mesmo lugar (i. e., adaptadas). É claro que esta é 

apenas unia metáfora, as populações não "comem, seguem ou mudam" ativamente, elas 

mudam devido a que genótipos mais competitivos substituem aqueles menos adaptados 

através da sei* natural 1 992). 

1.4 Sobre o polrmorfismo e a revoluçlo da eletroforese 

A diversidade genética B onipresente na natureza, ublpe et n u s q w m  (por toda 

parte e sempre), um fato de observação usual. O exame dos organismos que nos rodeiam, 

pertençam eles ao reiao sinimal ou vegetd, mostra uma grande variação; os fdhos se 

diferenciam dos pais, os irmãos não sb distinguem-se m e n t e  entre si, como apresentam 

~ ~ c a s  morfoIÓgicas distintas que os fiizem diferentes de outros parentes. 

O inexorável processo da mutação garante uma contlmia proáução de novas 

variantes, enquanto o igualmente inexorhvel processo de adaptação ao ambiente e a deriva 

genética moldam a distribuiç8o da diversidade genética no espaço e no tempo. A 

amplitude do modo pelo qd as populações podem responder aos d e s ~ o s  do ambiente é 

determinada pelo estoque de v a r i e  genética contida nas popuiaç&s que compõem a 

espécie. A variabilidade se apresenta de duas maneiras distintas: a variação continua e a 

descontínua. Na varkgâo continua, frequentemente chamada quantitativa ou 

morfoméhica, temos, entre dois extremos de uma distribuição de fiequbciils, uma 

idhidade de valores intermediários, e. g., peso e altura em humanos; enquanto que na 



mrhçb demntinua também chamadoi de polimórfmi não há intermediários entre as 

classes, grupos smgüheos por exemplo (ENDLm 1986). 

A diversidade genética pode ser abordada sob o ponto de vista estatístico, uma 

vez que é tambémn uma propriedade de um grupo de indivíduos, população ou mostra, 

sendo deste modo caracterizada por media e varihcia. 

O surgimento da t8cnica de eletroforese de proteínas provocou grandes 

mdaqas  na abordagem dos prob1emas propostos pela genética de populq&s, a partir da 

d a  de 60. A detroforese em gel 6 uma tecnica satisfiitória e simple que separa 

proteInas baseda na carga d&ca e no tamanho das molécuias. Uma vez que proteínas 

são o produto quase direto dos genes, a variago de mobilidade em uma da& proteína 

ednhtica p a k n t e  representa variação no segmento de DNA que a CO~SCOU. Além 
._ *f&&~40~3~4:*%5'-; "dpãi.*: - .'- + " . r -.  

disso, por ser uma thia simples, torna possível o estudo da m i q ã o  genética com um 
> F>.5k ,w.-w. - 4  

~ i ~ ~ e r a d o  de tempo e dinheiro (AYALA, 1982). 

Dois aspectos principais atraIrrtm os pesquisadores ptira esta Wtx (1) a 

d e t w o  de uma quantidade de variaqáo impressionante e (2) esta se mostrou ser 

hereditária. Através desta abordagem, tem sido possível estimar a quantidade de 

variabilidade genética em p o p u h @ ~  e espécies, estudar o padrão temporal dou 

geogdko desta e determinar o grau de divergência entre diferentes &eis taxon6rnicos 

(SELANDER k WHITMAN, 1983; LEWONTIN, 199 1). 

Em menos de trinta anos nosso conhecimento do tipo, da mimem e da extensão 

da variação genética aumentou dramaticamente com o uso desta t6cnica. Enqururto em 

1960, muitos geneticistas estavam preocupados com a aparente pobreza de variação 



disponivel para as mudanças evolucionárias, a maior preocupaçáo dos evolucionistas 

atuais é explicar como esta vasta quantidade de variação genética que de fato existe pode 

ser mantida m s  populações naturais (HARTL & CLARK, 1989; HARTI,, 1 99 1). 

A definigo de polimorfismo foi apresentada por FORD (1940) corno: "a 

ocorhcia conjunta numa mesma localidade de duas ou mais formas desconthuas de uma 

espécie em uma proporção tal, que a mais rara delas não possa ser mantida meramente 

por mut@o recorrente". A partir de 1966 o conceito de pohorfismo foi revisto para 

abranger os dados melados pela eletroforese, e MORTON (1967) propôs que um gene 

seria considerado poI imÓf ico  quando suas variantes alélicas apresentassem ~eqiiências 

entre 99?? e 1%; esta definição contém alguma arbitrariedade porém é de grande valor 

pratico. 

No hai  da década de 20, Tshetvenkov formdou claramente a doutrina básica 

daquela que mais tarde seria conhecida como teoria sintética da evolu@o. Ele sugeriu que 

a mutação seria a fonte de matéria prima para a seleção e que as popula@es na -reza 

absorveriam mu-s como uma esponja se enche de água, conservando essa varia* 

potencial na forma de heterozigotos. Com base nisso, a tarefa dos geneticistas de 

populações seria explicrir como essa varkbiidade seria mantida (SPIESS, 1989). Uma 

dúvida ecoa no tempo desde então, a variabilidade onipresente na natureza existiria por 

acaso ou por necessidade? 

Os primeiros resultados obtidos w m  ri técnica de eletrofórese mostraram uma 

grande vaiat>ilidade. Dos 18 lows observados por LEWONTZPJ & HUBBY (1966) e 

HüBBY & LEWONTTN (19661, em cinco populações naturais de Drosophila 



m m  em media 300h eram pobbr6cos, e a heterozigosidade média, 1 

Parri a ~~ estudada por W S  (1%6), valores compdveís, firam 

f i o s :  30% e 9,9% para proporno de 1- polim6dcos e bozigosidade d a ,  

Com evidência açumulada da m ê n c i a  universai deste extensivo poiirnorfismo 

prdhco em populações naturais, as tentativas de explicaçb para o dgdicado 

evoiucionário deste, logo tmmmn-se polrulzadas. Alguns pesquisadores acredhm que a 

maioriri da n r i a q b  natural pode ser impo- biologicamente e -e 

ataria sobre controle seletivo, enqumto outros c o n s i h n a  como %idon 

mhicionhrio, sem eféito fénotipico, sendo deste modo seletivamente neutra. 

A t e w l a d -  . argumenta que a mmute@h dos polimorhms em 
. 1 

popiiaiaes come@* de alguma forma de d q i o  nabwl k m  e 

-ente&-albdedifet.ençasna-eanmes-doano,e 

pela ex&&ia de difemím habhits -O de umir mesms região (FORD 1975; 

CLAWE 1975; ROUGHGARDEN 1979, CLARKE e cols., 1988). Embora NEI (1 988) 

questione a importimia da sei+ dependente de fqtGncia como mmtenedora da 

vakbiidade genética ao nivel do DNA e proteínas, modelos têm mostrado que a sei* 

d h d o r a  e dependente de frequência, atuando sobre um caráter puantitativo, podem 

manter um certo número de l m s  em estado polimórf~co e heteroPgasiddes elevadas nas 

popdq&s m O N ,  1978; CLARKE e c&.; 1988). Logo, a velocidade e a diregib da 

evohição saiam predomhntmente d e t e m h h  pela seleqh, com a mutaçEo 



representando apenas um papel subsidiiirio. Devido a essa característica a teoria 

. . 
selecionista é também chamada de teoria neu-darwiniana. 

A chamada teoria neutralista foi formulada originalmente por KIMURA (1968), 

KING & JUKES (1%9), e postula que a pressão de mutação teria um papel 

predominante, diado a deriva genética, na evolução ao nível molecular. Sugere, deste 

modo, que a maioria da variação observada seja devida essencialmente a mutações cujas 

freqüências nas populaçries são consequZncia da deriva e migração. Esta variação é 

fisiologicamente irrelevante; os alelos são adaptativamente equivalentes e sua varistção 

aleatória. Assim a v m o  que permanece polimófica consiste de aielos transientes, de 

efeito deletério muito leve ou nenhum efeito sobre o organismo @UMUM & OHTA, 

1971; LEWONTIN, 1985; 1991). Segundo LEWONllN (1 974), dependendo 

do enfoque doido, as teorias selecionistas e neutralistas niXo seriam mutuamente exclusivas. 

É po&d que toda a wriaçb nas h- enzháticas existentes em uma popdaçb seja 

neutra e que todas as diferengas entre espkies, acumuladas durante o processo 

evoíucionárío sejam adaptativas; como também é possível, que a variação na popula@o 

seja mantida por seleção balanceadora, porém o processo de especiação que pode 

envolver populações inicialmente pequenas e isoladas possa levar a fixação ao acaso de 

variantes genéticas não adaptativas. 

Apesar da técnica de eletroforese em gel ser de inquestionável valor, apresenta 

limitaçtíeq levando a uma subestimativa da variabilidade real existente nas popui@es. 

Inicialmente acreditava-se que somente mutações que levam a alterações na carga elétrica 

das proteínas podiam ser detectadas, isto é, somente aquelas substituições de arninoácidos 



!
,

que alteram suficientemente o pI da proteína para que esta mova-se a uma diferença

-'/ detectável no gel, ou seja)apresentemcarga elétrica diferente. Como, dos 20 aminoácidos

conhecidos, apenas cinco possuem carga elétrica, e os 15 restantes são neutros, apenas

uma porcentagem de 25% dos casos de substituição seriam detectados. Todavia a

migração diferencialdas proteínas não se baseia somente na carga elétrica, mas também no

peso molecular e na conformação das moléculas protéicas, provocando deste modo

alterações na mobilidade eletroforética (SHAW, 1965). O primeiro estudo detalhado
d.'

preocupado em elucidar o quanto de variação escondida existe em populações naturais foi

conduzido por SING e cols. (1976). Através deste trabalho foi desenvolvida a técnica de

eletroforese seqüencial (SAGE), no qual as classes eletroforéticas estabelecidas pela

condição padrão, foram testadas em pHs, tampões e concentração de géis diferentes. Esta

técnica foi testada para o sistema enzimático da Xantina desidrog~nase (XDH) em

Drosophila pseudoobscura; num total de 146 linhagens isogênicas, amostradas em 12

populações. Onde somente oito alelos haviam sido detectados com a técnica padrão, a

nova técnica revelou 37 alelos. Resultados posteriores, baseados no uso desta técnica

mostraram que pode ser detectado em torno de 86% a 93% de todas as substituições de

aminoácidos em diferentes posições da cadeia polipeptídica(KOEHN, 1983).

Várias tentativas de discriminar entre as teorias "neutra" e "seletiva", tem sido

feitas, baseando-se nas freqüências gênicas e genotípicas, número de alelos e medidas de

heterozigosidade dentro e entre populações e espécies. Parece que qualquer padrão pode

ser acomodado por uma ou outra teoria, se adequadas suposições forem feitas sobre: taxa

de mutação, migração, tamanho populacional, valores seletivos e fatores históricos
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(CLARKE, 1979). Em outras palavras, os dados não podem acomodarem-se a nenhuma 

teoria de maneira satisfatbria (LEWONTIN, 1974; SING e cols., 1976; CLARKE, 1979; 

LEWOWIN, 1985). Experimentalmente podsse discriminar entre as duas teorias, pois a 

teoria da neutralidade é uma hipbtese nula, implicando uma ausência de efeitos 

deterrninísticos e sistemáticos. Para Sewd Wright, a evolução tornar-se-ia um processo 

muito mais inteligivel se baseada na seleção natural entre sistemas interaniantes, do que 

em lows separadamente (WRIGHT, 1982). Pela primeira vez temos dados de qualidade e 

detalhe necessários para testar várias hipóteses acerca das forps operando sobre a 

v- (LEWONTIN, 1985). 

Na mais extensa revido publicada até o momento sobre estudos da variabilidade 

Jozidtica, envolvendo 11 1 1 espécies com m&as de 23 locos e 200 indivíduos por 

espécie examinadst, inchdo desde bactérias, fungos, plantas vascuiares e avasculareq 

muitos aos de invertebrados, especialmente insetos e rnoluscos e vertebrados dos peixes 
i/ 

ao homem,(NEVO e cols., 1984) encontraram uma comeh$u~ mm caracteristicas 

ecológicas, demográiicas e drt história de vida dos organismos, concluindo que a estrutura 

genética e a diferenciação das populações e espécies em escala local, regional e global, 

sugerem que na natureza o polimorfísmo e heterozigosidade sito mantidos e explicados 

através da seleção natural em todas as suas variadas formas, em todos os esthgios do ciclo 

de vida, através da interação com a deriva genética e mutação. 

NEVO e cols. (1988) mostraram que o padrão alozim8tico encontrado em 

Triticum lircoccoides estava positivamente correlacionado com a disponibilidade de água 

no solo e com o tipo de solo, topogrda e mudanças temporais onde este se desenvolvia. 



Evidência considerável tem sido acumulada, desde então, sugerindo que uma quantidade 

substancial do pohorfísmo protéico revelado pela eletroforese em populams natuxais, 

mostra um padrão ecogeografico. 

Assim, para entender a realidade, a onipresenga e o significado da viabilihde, 

deve-se i~icorporar nos experimentos fatores bióticos e abibticos, (e. g., patógenos, 

competidores, natureza do substrato e condições climáticas) que operam no mundo real 

(NEVO e cols., 1 984). 

Um exemplo de polimo~smo mendeho que parece ser mantido pela 

herogeneidade do ambiente e o padrilo de colora@o e bandeamento da concha no 

caracol C e p a  nemordjs. Muitos estudos tem indicado que esse polimofisrno é mantido 

pela pdaçW diferencial dos indivíduos nos quis o padrão de wloraçb e bandamanto 

da concha n b  oomqmnde apropriadamente ao "backgroundn do habitat. Partidamente 

neste caso, a v a r i e  morfolbgica é consistente com a varia@o enzim8tica (JOHNSON, 

1976; HE;DMCK e c&., 1976; HEDRICK, 1986). Em outras casos (TURNER e cols., 

1979) essa concordância entre evolução morfológica e evolução moledar parece não 

haver, o que foi demonstrado para o padrão de coloração das asas e o po2imo~smo 

&tico em hebconineos. Em Heliconius erato e Heliconirrs meipmene, genes que 

controh o padrão de coloração das asas parecem ter evoluído de acordo com o modo 

"clkssico", i.e., -se monom6~cos e homozigotos, dentro das r w ;  mostrando 

uma desamhidade genética abrupta entre as raças. Este padrão sugere uma substituição 

gQiica rápida, postulado pelo equiiíírio pontuado (TU- 1988), enquanto que as 

a i o h  teriam evoluido de modo "balanceado77, i.e., apresentam elevado nível de 



polimorhmo, baixo grau de diferença alozhática e ausência de descontifiuidade gen&i- 

entre as raças. Esta iatima aswiaçk da whbilidade, e de evolu@o e mutabilidrtde 

para e indicam que estas estão divergindo graduai e wnhamente. Este r& é 

modo de evohção para os genes mspmdveis pelo padrão de coloraçZSo das mas; estes, 

claramente não adaptam-se A amckção geral de variabilidade e=- de evolução, tendo 

divergido wasiderrivehente, mantendo-se, entretanto. hcimigotos dentro das 

popuw=* 

E quanto a ou€ros pohnofismos, como o cromo~mico  por exempio? A 

literaauasobreesteassmto énaiitowstq e& é prop6sjtodestetmbdho fazer aquiuma 

revido emutiva sobre o mesmo. Apearis para exernpiificar, desde muito d o ,  foi 

m o s t r a d a n ~ d a m s u u r t e a ~ d o s ~ s d e ~ e m m ~ ~ ~ s &  

Heterozigotos para de&mbada bversb, qmentam algmm v a s  d o r  

viabdidde, ~ESWUM& ou habiidade para amaiamedo do que os indivíduos 

~ g o t o s ;  essa ob-, aliadoi aos dados obtidos por detroforese, th cunduzido a 

sugestão de que &os níveis de heterozigosidade e polimorlismo aumentam a hommstasia 

m daemohento (DOBZHANSKY, 1948; MITTON, 1978; EANES, 1978). -dos 

com Drmphiki wilJistmi no Rio Grande do S d ,  tem conoborado essas associaçks 

espedmente com as do ano, bem como com a heterogeneidade a m b i d  

(VALENTE & ARAÚJO, 1985, 1986). Ainda em Drosophih, -aos  mostraram 

que o poIimor&mo para hv&s podem exiiir htm@es sazonal e IzdituW. Assim, 

cada complexo de geraes contido em uma ou mais irrversões conferiria adaptação a 



condifles locais e As diferentes épocas do ano (DOBZHANSKY & PAVLOVSKY, 1953; 

DOBZHANSKY, 1974). 

1.4.1 O polimorfismo enzimático em populações naturais 

Os primeiros estudos da variabilidade genética, realizados antes da década de 

1940, em populações naturais, lidavam em sua maioria w m  caracteres morfológicos, por 

exemplo, bandeamento de conchas em caracóis, padrões de asas em lepidópteros e 

mutwes recessivas raras em mosca das fiutas (LEWONTIN, 1991). Esses estudos em 

naâa esclareceram o nosso entendimento sobre a vsuiaeo existente a nível genico, tuna 

vez que a relação entre fenbtipo e genes não 6 f k i l  de ser estabelecida. Embora tenham 

proporcionado modelos individuais pua o estudo diz evolução em age, não ficava claro 

quão geral era o quadro da varirição genética que eles representavam. Uma aproxmação 

mais satisfatbria foi possível graças ao uso da técnica de eletroforese. 

A teoria -ruiri de evolução através da seleção naturril nos diz que dentro 

dos limites impostos pelas mudanças arnbientais a adaptação tenderá a aumentar; este 

aumento na adaptação é causado pela reprodução diferencial de determinados fenotipos 

em uma população. O aumento do valor adaptativo decorre tambtm do grau de 

variabilidade presente rias populações (COOK, 1991). Esta tendência hi expressa por 

FISHER (1 958) como o "teorema fiindamentaí da sel- natural". 

Enzhm diferindo em sua mobilidade eletroforética, como resultado de diferentes 

delas de um gene são chamadas dozimas. O polimoríismo para estes delos é 



extremamente espalhado, sendo encontrado virtualmente em todas as populações já 

estudadas (HARTL & CLARK, 1989). 

A partir da obsewaflo das fiequhcias encontradas para cada variante alélica 

pode-se estimar parhetros como heterozigosidade média por loco por indivíduo, 

proporção de locos polimorficos e número médio de alelos por Ioco (H, P e A, 

respectivamente), d h  disso, podese descrever a estrutura genética das populaq6es. 

Não raro o b m - s e  uma deficiência de heterozigotos que pode ser devido ao 

endocruzamento ou pelo efeito da subdivisão. Atenção deve ser dada a esta, pelo s ip les  

&o de que pode ocorrer vhdmente em amostras de todas as p o p w  naturrtis, 

provocando o que é c W o  de efeito Wahlund (HARTL & CLARK, 1989). Não 

podemos, entretanto, aquecer o papel do ambiente, que fhrtuando temporalmente pode 

erodir a wrhçáo, qeciahente aqueles repmentados por aldos em baixas freqüências 

(GRANT & PRICE, 1981). N b  se pode deixar de mencionar aqui, a possiiiüdude de que 

muitos trabalhos da Ift-91 c o n t d m  erros de i n t m o  quanto A d&ci&cia de 

alguns genbtipos, siplesmente devido is lunitaç5es algébricas e epistemológicas 

contidas nos testes de equilio ( S C H M P ,  1980; VALENZUEL4 1985; 1993). 

1-42 O polimorfisnto eazimático em popuiaçks de borboletas 

O polimo~smo enzimático em lepidópteros, tem sido pouco estudado 

relativamente a outros organismos (revisões em LIMA 1979; SILVk1989; M G ,  

1992). Entretanto, os dados gerados por tais estudos são de grande valor para o 

entendimento da evolução destes organismos. Com relação a a-GPDH (a-glicerofofito 



desidrogenase), uma enzirna importante no vôo dos insetos, sendo necessária para 

produção inintempta de ATP, o qual é usado na contração dos músculos, encontrou-se 

que , em Colzm spp, existe um notável "cline" nas fkquhcias dos alelos deste loco. Num 

transecto, compreendendo diferentes aititudeq foi observado que o polimorfismo e a 

freqüência de heterozigotos era maior em altitudes elevadas do que em médias e baixas 

altitudes (JOHNSON, 1 976c). Este gradiente observado esth diretamente relacionado com 

a temperatura, uma vez que nos arpbientes montanhosos a temperatura média do ar e 

muito variável, enquanto que em médias e baixas altitudes a variwo é menor. Foi 

sugerido que uma forte seleção estaria atuando sobre este loco, ou sobre outro 

proximamente ligado. BURNS & JOHNSON (1 971) encontraram um rico polimorfismo 

em esterase (EST) em várias populações locais da borboleta Hernia~gus isola 

( L y d d a e ) ;  uma esterase dimérica, apresentou grande variabiidade nas populaçlks 

analisadas, no Texas. A variação encontrada é controlada por alelos múltiplos, esta alta 

variabiilidade foi atribuida a uma vantagem dos heterozigotos associado a urna 

"heterogeneidade ambienta1 não detectada". Os autores sugerem também que a 

heterogeneidade ambienta wjuntamente com certo dvel de migração entre as 

populafles seja responsável pela manutenção dessa situação e pela homogeneidade entre 

as populaç6es. 

Em Parnassius mriemqne (Papiiionidae), uma espécie de borboleta ameaçada 

de extinção na França, foi detectado através da técnica de eletroforese horizontal em gel, 

um baixo valor para a heterozigosidade média (entre 4% e 18%) e uma baixa proporção 

de locos polimbr5cos (300h) (DESCIMON & NAPOLITANO, 1993). Em Heliconius 



erato, a d k  e1etroforétic.a p m  o sistema das esterases, r e a l i d a  com individuos da 

natureza, revelou muitos locos, dois deles foram analisados com profundidade, I%-E e 

fit-H, estando o prlameiro controiado por quatro delos com freqiiências entre 0,12 e 0,36, 

e o -do loco com tr& JeIos cujas freqüências ficaram entre 0,25 e 0,42. Embora 1150 

tenha sido observado desvio sigtuiicativo com reiação ao equili'tirio de Hardy-Weinberg, 

encontrou-se um pequeno excesso de homozigotos, que sugeriu-se ser devido ao efeito 

Wahlund e ao endommmento (LIMA & ~ Ú J O ,  1982). 

Em outro estudo conduzido na mesma espécie foram analisados cinco populwes 

em &entes locais no estado do Rio Grouide do Sul, para v d c q ã o  da estniaira 

genética e do polimorfismo enidt ico.  Três sistemas ~ c o s  foram analisados 

hsfo&comutase (FGM), l a h  ambopeptidase (LAP) e malato daidrogenase 0. 

h cinco l d d a d e s  apmataram um sigdicativo componente devido ao isolamento. O 

wmponente devido ao eadomamnto, FE foi i@ a 0,2153, o que não &e da 

mimativa obtida por Di MARE & ARAUJO, (1986) que ficou em 0,20 *do uma 

outra metodologia. O valor do componente F J ~  foi igual a 0,0798, o que sugere que o 

fluxo gêniw entre as popdaçúes seja reduzido, permitindo a diferenciação ge&ca. A 

proporgo de locos polimorficos (P) revelado foi igual a 75%, enquanto que a 

heterozigosidade média por loco por indivíduo ficou em 22-29% (SILVA 1989; SILVA & 

ARATUO, 1994). 

O que temos então a partir de tudo isto, para as borboIetas? Parece haver uma 

concordância de que tilpnas associzqües indicam um significado adaptativo para a 

variabilidade, podendo ser arguido que o poIimorfisrno &tim pode comhtuk-se 



numa "estratégia" adaptativa, tendo um efeito tamponate sobre o desenvolvimento, 

aumentando a homeostasia, atuando de forma a rninimizar a redução no "fitness", legada 

pela heterogeneidade do ambiente. 

Embora possamos vislumbrar em linhas gerais e com algum detalhe o modo de 

evolução para algumas espécies, o significado de alguns polimofismos existentes em 

populações naturais de lepidópteros, permanece ainda obscuro e devido a isto um muito 

maior número de dúvidas emerge de todo esse quadro. 

1.5 Da morfometrimi ou da vmiaqão do tamanho e seu significado 

Muitas das características de grande interesse para os evolucionistas incluindo os 

aspectos rnorfolbgbs, como o tamanho por exemplo, v h  de maneira contínua. Tem 

sido fiequentemente mostrado que estas características quantitativas resultam de efeitos 

combinados de alelos de alguns a muitos locos genéticos (FALCONER, 1989; 

KIRKPATRICK, 1982). Assim, um fen6tipo individual é a soma dos efeitos devido ao 

genótipo e dos efeitos devido ao ambiente. 

Biólogos, particulamiente fisiologistas, estão a tempo a par de que o tamanho 

dos organismos está associado com características da história de vida destes (GOULD, 

196ó; HESPENHEIDE, 1973; SWEET, 1980; BARBAWLT, 1988). De fáto, o tamanho 

do corpo e de estruturas relacionadas h captura do aiimento e escape dos predadores, 

importantes na adaptqão dos organismos ao ambiente, não são varihveis meramente 

descritivas. Um ponto chave, de concordância geral, tem sido o papel representado pelo 

tamanho do corpo ou de estruturas, na competição de animais que coexistem, levando-nos 



i sugestão de que, prenunivelmente animais de âüerentes tamanhos, utilizam recursos 

trófiws de tamanhos diferentes, desta maneira reduzindo a competição e permitindo a 

maktência (SIMBERLOF & BOECKLEN, 198 I ; DALY, 1985; BLACKBURN e cols., 

1993). Para insetos, o tamsiaho do abdbmen na eclosb, é esperado ter importantes e 

profundos efeitos sobre o valor adaptativo particularmente naqueles lepidópteros limitados 

em sua ingestão de nutrientes na f8se adulta (BOGGS, 1981; WCKMAN & 

KARLSSON, 1989). Além disso, como foi s a l i d o  por GILBERT (1984a) é 

considerado a x i d w  que, para a maioria dos axtrópodos, o aumento do tamanho dou 

do peso r e d a  em uma ~~e Em outras palavras, a quantidade total de 

mtrogênio do corpo &á fortemente w m l a c i d  com o peso da pupa e este, com o 

tamanho das asas. Todavia esta pode n b  ser tão lhm quanto parece, 

pdadamente para os lepidbpteros, onde o peso em aIgumas espécies, embora um bom 

indicador do número de ovos contidos em uma .Emea individual, pode diferir 

sí@cammmte do número de ovos realmente depositados ( L E A m  1988). 

Entretanto, um organismo não 6 uma coleção de objetos discretos (as c'~erísticas''), 

mas entidades integradas atuando em conjunto (GOULD & LEWONTINF 1979). Este 

aspecto traz infoma@es adicionais para o entendimento das relaqíks entre variabilidade 

morfolbgica e e v o l u ~ ,  porém a sintonia h de uma p o p u l ~  As condi- mentais 

requer algum grau de independência entre as partes do corpo (LEWONTiNF 1978). Isto 

requer uma análise cshtktica da wiaqão fenotipica (incluindo v a r i h i i  e comhções) e 

do valor adaptatrvo como uma fiingo de todo o fenótipo (BARTON & TüRELLI,1989). 



Morfometria é a descrição quantitativa, análise e interpretação da forma, da 

variação da forma e do tamanho em biologia, talvez melhor caracterizada como o estudo 

do tamanho e suas conseqüências (GOULD, 1966; SWEET, 1980; DALY, 1985). 

Medidas da diversidade morfológica são de profundo interesse em estudos genéticos e 

ecológicos (ROHLF, 1990); além disso, quando associadas a outras variáveis permite-nos 

entender as causas da variaqão em maior detalhe do que o estudo de uma ou outra 

separadamente (SINGH & LONG, 1 992). 

O tamanho de m a  estrutura, tal como o comprimento da asa, por exemplo, é 

esperado ser maior em espécies de tamanho grande do que nas de tamanho pequeno. A 

questão é saber se o tamanho varia wmo uma proporção constante do tamanho do corpo 

ou w m  alguma m a  cruiacteridca, ou varia desproporcionalmente. Em outras palavras, 

pode-se perguntar se a forma permanece constante ou muda. Quando a razão entre duas 

amcíeristicas permanecer a mesma através da amphde absoluta da variação do 

tamanho, a incllliação da reta que representa essa relaqão, em uma escala logaritmica é 

1,O; referimo-nos a isto como isometria. Quando a inclinação diferir de 1,O devido a 

mudança sistemática nas proporções, a rdação é definida como aiométrica. De um modo 

geral o estudo recai sobre a Jometria intrapopulaciod, aigumas vezes referida como 

aiometria estática, pois esta descreve as relafles entre características dos indivíduos, 

geralmente aduitos, dentro de uma população (GOULD, 1966; GRANT, 1 986,199 1). 

Caracteres morfológicos são interessantes pois são detemimdos por uma fração 

mais ou menos extensa do genoma, sendo tradicionalmente assumido como a soma dos 

efeitos de muitos locos, onde há aditividade, dominhcia, epistasia e pleiotropia, 



produzindo uma distribuição gaussiana de frequências na população (B ARTON & 

TURELLI, 1989). Aiém disso, esses caracteres mostram uma rápida resposta h condi@% 

ecológicas possibiitando assim estudos menos demorados (FOFtD, 1975). 

Transcrevo aqui, in exfem, a visão a p r d  por DARWIPJ sobre o tamanho 

e seu signtficado: 

"With hsects of ali kinds the males are commonly s d e r  than the 
fedes; and this difference can ofken be detected even M the larva1 state. So 
considerable is the Merence between the d e  and female cowons of the si&- 
moth (Bombyrc mori), that in France they are separated by a particular mode of 
weigbing. In the lower classes of the animal -dom, the greater size of the 
f e d e s  seems generaiiy to depend on their developing an ã~mnous numbef. of 
ova; and this may to a certain extent hold good with insects. But Dr. Wallm has 
suggested a much more probable explanation. He hds, after carefully attending 
to the developrnent of the caterpillars of Bombix -&ia and ymamai, and 
espddiy to that of =me dwarfed c4iterpillars mued h m  a second bmd on 
unatural food, "that h proportion as the individual moth is f im,  so is the time 
r@& for its mtmorphosis longer; and fbr tfiis reason the -e, which is the 
larger and heavier insect, from having to carry her m m m  eggs, d be preced 
by the male, wbich is d e r  aad has less to mture7'. Now as most insects are 
short-livai, and as they are exposed to many dangers, it would mdest ly  be 
advmhgems to the fade to be impregmted as soon as pssible. This end 
wodd be @ed by the males being first mahired in ltirge numbers redy  for the 
advent of the fedes; rtnd this agah wodd naturally follow, as Mr. A. R. 
Wdace has remarked, through natural selection; for the smaller males would be 
fist matud, and thus would pracrme a largae rnimber of oEsping which 
would inherit the xeduced size of their males parents, whilst the larger males &om 
beirig mature lata wodd lave fewer offspring. There are, however, exceptions 
to the d e s  of males hsects bing smaller than the fedes:  and some of these 
exceptiom are inteUigibIe. Si and strength wodd IR an aâvantage to the males, 
which fight for the possession of the femdes. " @ARWJN, 1 87 1, p. 405) 

Note que no sentido original de Darwin, seIe@o natural, para m x h k q h  do 

sucesso reprodutivo cai (por dehição) totahente sob a rubrica da seleqdo s-I 



(ELDREDGE, 1993). Esta é, para Darwin, "a vantagem que certos indivíduos têm sobre 

outros indivíduos do mesmo sexo e espécie, em relação exclusiva a reprodução77. 

Uma interessante explica@o, baseada no registro fóssil, foi sugerida por Cape, 

paleont6logo francês, segundo a qual haveria uma tendência para o aumento do tamanho 

dentro de uma linhagem ao longo da evolução. Entre as vantagens apontadas como 

explicação para essa tendência estão: uma melhor capacidade de capturar a presa ou 

escapar de predadores, grande sucesso reprodutivo, inteligência aumentada (com o 

aumento no tamanho cerebral), melhor capacidade de resistência, tamanho expandido da 

amplitude de alimentos aceitáveis, decréscimo na mortalidade anual, longevidade 

individual expandida e aumento na retenção de calor por unidade de volume (STANLEY, 

1973). Devido a idmeras exceções serem conhecidas, o conceito como "lei" tem sido 

rejeitado. 

CaractRisticas morfológicas têm sido estudadas especihente em ~elico& 

(HeIiconius eruto e H. m e l p e n e ) ,  (TURNER e cols., 1979, TURNER, 1988), 
0 

Ithominae, ~ e ~ i w &  ( S W S S ,  1990) e Papilionidade (YOUNG, 1972; v B S ~ ~ N E M  

e cols., 1991; DESCIMON & NAPOLITANO, 1993; WEST, 1994), quanto ao padrão de 

colorstção das asas sob o ponto de vista taxonamico, ecológico, genético e evolutivo em 

ambos os niveiq de popuiaqões e espécies. O interesse aqui no uso de medidas 

morfológicas está relacionado a estimativas da quantidade e do padrão da variação em 

sucessivas gera@es ou @ocas do ano. Embora seja um dos mais importantes atributos 

dos organismos, o tamanho tem surpreendentemente recebido pouca atenção em biologia. 

Mesmo quando é discutido, há algumas vezes uma apologia por considerá-lo um assunto 



que é principalmente tratado pela literatura popular. Entretanto a literatura popular esth 

certa em seu cru entendimento, o tamanho de um organismo afeta ele prbprio e sua 

intenção w m  outros, na comUntdride, em muitas e importantes meiras (BRQWN & 

MAURER, 1986). Podese ainda dizer que o tamanho e a forma, devido a sua 

irùporthciri, tem atraído atenção, e tem sido esporadicamente tratados em estudos 

eruditos, no mínimo desde Galileu (GOULD, 19ó6). 

Comparações feitas entre hehnheos  e itomíneos, grupos de rdaciommento 

filogenético muito próximo, revelou, com base em 21 medidas moxfomebicas, que as 

r-s alométricas são particularmente importantes, devido L v+ no tamanho 

c0ntriIniirem com mais de 90% da variação morfolbgica total da asa (STRAUSS, 1990). 

Este autor sugere que uni grande helimnheo e um grande itomineo são morfologicamente 

mais simdares entre si do que entre heliconbos e itomIn8os pequenos, i.e., estes grupos 

são muitos mais diferenciados no tamado pequeno e convergem a uma forma w m  em 

tamanhos maiores. Entretatrto, além de analisar 1 a 3 individuos por -e, 

negligenciando desta forma a variabdidade populaciond, foi desconsiderada também a 

variação geogr&a e temporal ai& do dimorlismo sexual. KLACZKO & BITNER- 

MATE (1990), ajustaram uma elipse a asa de Drosophila, enquanto que MARKOW & 

RICKER (1992), relatarrim que, na natureza, o sucesso do macho na cbpuia, parece estar 

relacionado com o tamrtnho, sendo que machos maiores obtiveram maior sucesso, quando 

comparados com machos menores. Aiém disso, em muitas espécies de animais, machos e 

h e a s  alcança &entes tamanhos de corpo quando Aurtos. Os processos subjmxntes 

a tais difereqas sexuais sio sem dúvida complexos e podem envolver a inter- entre 



influências genéticas adaptativas e não adaptativas de um lado e variáveis ambientais de 

outro (SEUNE, 1990). 

Em inbmeros estudos de genética e ecologia de insetos, tem sido mostrado que o 

tamanho das asas tem importante papd como cariter adaptativo. Em Colias philodice, 

verificou-se que a freqüência de cópula está associada ao tamanho do macho. A Emea 

desta borboleta estaria "emlhendo" entre os machos~lqueles de tamanho maior, uma vez 

que foi verificado que aquelas copulam preferencialmente com machos grandes 

(MARSHAC, 1382). Em trabalho recente, DEINERT e d s . ,  (1994) observaram uma 
, LP&- 

situação aparentemente contraditória. Em Heliconius hewitsoni ocorre "pupal mating", *;Ti- 

$ ;;[ t ,C"'"' ' 

isto é, c6pda momentos antes da eclosão da fêmea; os autores verificaram que os machos 

que pousam nas pupas são os de maior tamanho de asa e maior tamanho corporal. 

Todavia aqueles que efetuam a wpula são em média menores do que os que 60 copulam. 

A explicagiio encontrada para os achados baseia-se na correla@o entre os wactmes 

anrilisados (comprimento de asa e do corpo) e na hipótese de que um deIes seja o alvo da 

seleção, enquanto o outro caráter sofreria um efeito indireto, 

STANLEY (1973) sugeriu, invocando' a regra de Cope, que a mudança no 

tamanho aperfeiçoaria a adaptação, sempre que o nicho permanece estávei; em outras 

ocasiões o nicho originai é alterado, levando a alterafles marcantes no tamanho dos 

organismos. Todavia as dimensões btimas, em qualquer um dos casos, serão alcançadas 

através de alterações no tamanho dos organismos. 

Em espécies de grilos, Anubms samplex e Metabaltis spp. o tamanho das fêmeas 

é de suma importância. Nestas espécies, as femeas competem pelo acesso aos machos, 



uma vez que estes investem pesadamente na prole sob a forma de protehas; algumas 

f̂ erneas são bem sucedidas na obtenção de parceiro para cópula e conseqilentemente do 

espermatóforo. Estas Emerss tendem a ser maiores que os machos, já que estes 

discriminam as maiores e mais pesadas e rejeitam as mais leves e menores. A preferência 

por h e a s  maiores e mais pesadas representh a preferência por fêmeas mais fecundas 

(THORNHILL gt GWYNNE, 1986). O aumento do tamanho médio r e p m t a r i a  uma 

vantagem na cornpetigáo por melhores recursos para hentttçEo, maior e meihor 
PBCL -a&hd 
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território; propter h, a seIe@o s d  dkeciomrh o polimo&smo das gopdq&s. 

Entre os passerifbmes, encontramos o "reatwinged bhckbird', Agehiw 

p k n i c m ,  relacionado ao "garibaldi", Agelaius m f i q i I h  nativo no estado do fio 

Grande do Sul. Naquela espécie, os machos são 20% maiores nas d i m d  lineares e 

50% mais p t d o s  do que as fiemeas. As f"emeas estarim e s c o ~ o  os machos d o m ,  

uma vez que estes adquirem e deféndem maiores e melhores territórios; além disso 

auxüiam no cuidado e alimenta@o da n i d d a .  Deste modo a seiqão sexual atuaria 

fortemente sobre esta espécie, levando a um acentuado dirnofismo sexuai nas 

características sexuais secundárias (SEARCY & YASUKAWA, 1983). Novamente aqui, 

vernos que o tamanho representa um papel importante na adaptação medida peIo sucesso 

reprodutivo, i.e., número de descendentes, sendo este uma linear do tamanho do 

ha&n mantido pelo macho. 

Voltstndo aos insetos, v d o u - s e  em um estudo com mamangavas (Bomhs 

qy.), que a v d v e l  tamanho da asa, foi a caracteristica morfoI6gica mais importante na 

explicação da vuhção no tempo de vôo destes organismos. O tempo de v00 esta 



positivamente relacionado com o tamanho da asa, de forma que mamangavas menores 

voam mais rápido em distâncias pequenas do que as maiores, entretanto mamangavas 

maiores voam distâncias mais longas. Além disso, o comprimento da glossa (hgua), o 

tamanho do corpo e o comprimento linear da asa, apresentam influência marcante sobre o 

comportamento &atar, de modo que mamangavas que se alimentam em uma 

determinada espécie de flor são morfblogiceunente mais semelhantes entre si V E R ,  

1985). 

Em Heliconius erato pkyIIis, um caráter quantitativo analisado foi o numero de 

pontos vermelhos, os "red raylets", que ocorrem na face ventral das asas posteriores 

(PANSERA & ARA~JO, 1983). Essa característica não difere entre os sexos, porém há 

evidências de que diferem encontradas, quando se segue a população ao longo das 

estmes, estejam asmiados temperatura, pois o número médio de "red raylets" foi mais 

baixo nos meses fios do ano do que naqueles onde a temperatura foi mais elevada. Isto 

estaria indicando a a@a do ambiente (no caso a temperatura) sobre a distribuição dos 

pontos vermelhos. OLIVEIRA & ARAUJO (1992) mostraram que as diferenças no 

número médio de "red raylets" foram estatisticamente significantes entre as estações, com 

os  menores valores médios ocorrendo na primavera e os maiores no verão e outono. Deste 

modo estaria ocorrendo sobre este caráter morfológico, uma variação cíchca, 

provavelmente atribuível à seleçb. 

Tendsncias fenotipicas podem estar associadas a alguma combinação de variáveis 

ambientais (BRYANT & TüRNErj 1978), e devido ser esta varihcia produzida pelo 

ambiente apenas uma parte da variação fenotipica, seria aconselhável avaliar o quanto 



determinado &ter quantitativo é influenciado peIo genoma através da estimativa da 

herdabilidade do mesmo (BRYANT, 1977; BALDWZN & BRYANT, 1978; BRYANT, 

1981). 

Fêmeas de Grillus firmus, como também de G. indeger e G. bimaculatus, 

espkies de grilos da areia, copulam preferencialmente com machos grandes. Uma 

explic@ío para este fato seria a de que, machos de tamanho grande apresentam maiores 

testicuios, relativo m t m d m  do corpo (7,5% do tamanho deste), o que sugere que os 

machos estão ddmndo um sigdcttnte quantidade de energia para produção de 

espermatohides e fluidos seminais. Além disso, estes machos estmiam em vantagem em 

interações agonísiicas com outros machos, (RUFF & FAIRBAIRN, 1993). Entretanto 

para se &mar o aspecto adaptativo de um d e r ,  d newshio compreender mmo ele 

funciona e sua história omitural, i.e., em que estb baseado sua existhcia. Embora não 

possamos exaniiaar diretamente os eventos ocorridos no passado, podemos v d c a r  como 

um detemido caráter f8cilita ou M t a  a capacidade dos organismos em ut%m o meio 

ambiente e como o mesmo evolui em resposta h seleçâo (HAMILTON, 1958; GOULD, 

1990; LOSOS, 1990). 

Tem sido demonstrado, para insetos em geral, que quanto maior a asa menor a 

&eqU&cia de batimentos (DANFORTH, 1989). Em Lucilia sericata, verificou-se que o 

consumo de oxigênio no inicio do VÔQ 6 da ordem de 3000pi/minlg de peso, o que fornece 

uma relação de 50 a 100 vezes maior do que o consumo no estado de repwso. 

Lepidópteros apresentam mbcdos de v60 do tipo &crônico clássico, onde a 

excitação está amplada a contraqáo (músculos de morfologia afibrh) apresentando taxas 



relativamente lentas de batimentos (5 a 301s) podendo voar geralmente alguma;horas com 

enormes taxas respiratórias sem desenvolver debito significante de oxigênio W E S ,  

1977). Deste modo, asas mais longas confeririam resisthcia ao inseto, permitindo uma 

maior duração e um percurso mais longo de vôo. Assim, o V& é um importante aspecto 

no estabelecimento das popuhçlíes, coloniza@o, procura por parceiro para cópula, e 

consequmtemente sobre o valor adaptativo dos individuos. 

1.6 Objetivos 

Este estudo teve como objetivo geral o acompanhamento do padrão da 

variação, tanto a nivel moldar quanto morfológico, nas diferentes estações do ano, para 

tentar entender o papel do ambiente sobre as freqüências genotipicas e gênicas e sobre a 

variabilidade morfológica, em uma populaçiao natural de D p s  iulia. 

Certos de que a compreensão dos efeitos observados podem lançar alguma luz 

sobre suas causas e informar sobre que fatores evolutivos estão atuando em populaç6es 

naturais de Dyas iulza, foram ddnidos os seguintes objetivos: 

Analisar, quanto ao polimofismo enzirnático a população de Águas Belas, em 

gerações sucessivas, com ênfiise na &se do equilíbrio genético para dois ou mais locos. 

Avaliar os efeitos da redução do tamanho populacional sobre a variabilidade 

genética e morfológica. 

Identificar as causas possíveis para a manutengo da variabilidade tanto 

genética quanto morfológica. 



2. MATERIAL E MÉTODOS 

2.1 Cwractehticas gerais da h a  estudada 

A população de zuIia, estudada neste trabdho, 1maI.k-se na Estação 

h p e r h n d  ds Seaetarh de Agricultura do Estado, em Águas Belas, município de 

Vhnb,distanxeapr * te 20 lan & Porto AlegreRS. 

On-ente os -critérios para e8~0Ihri deste local, foram a deteq&,- em 

eabalhos d o r e s ,  por HAAG (1992); HAAG, ARA~JO & ZAHA (1993), de uma 

s h a ç b  aitamente sugestíva de assmkqk não alat6ria m e  dois 1-s emmm - I .  

COS 

(merase e leucina aminopeptidase) nesta população, dém das medidas lineares reaiizadas 

neis asas anteriores mostrarem que os indivíduos dessa p o p w o  são em méúia maiores 

quando comparados com os de outras. 

A área caracterk-se por apresentar uma cobertura residual de mata nativa, 

climhcica, com forte predomhhcia de elementos da Mata Atlântica. Esta vegeta*, 

particdamente nesta n&o é caracterizada por "ilhas de vegeta@oU, os capões, e por 

extensas keas compostas por gmmheas e veg- rasteira, que separam um capk do 



outro. Esse capão apresenta o interior muito Umido, com uma camada de folhas em 

decomposição (litter, serrapilha) medianamente espessa.Além disso, 6 composto por 

hvores de muitas f d m ,  entre elas Mircinaceae, Legumjnosae, Myrtaceae, são as mais 

frequentes. Já a mata de eucalipto, estruturalmente, apresenta dois estratos vegetativos: o 

estrato de ervas rasteiras, e arbustos lenhosos até 2,5 metros de altura (tamnã e cocão) e 

h o r e s  (eucalipto) em tomo de 10 a 15 metros de altura. 

A área é heterogênea, com características importantes como, por exemplo, a 

diversidade de espkies vegetais e de insetos, além disso apresenta um corpo d'água 

(açude), com uma kea aproximada de 5 ha. 

A espécie, Drym i~~Iia, distribui-se mais ou menos homogeneamente nesta área, e 

em dias muito quentes é mais fieqiientemente encontrada no interior da mata iniciando 

suas atividades entre sete e oito horas da manhã, especialmente no vago; nos dias fios a 

atividade desses insetos é retardada, iniciando-se por volta das onze horas da manhã. 

O clima da área estudada C sub-tropicd úmido. Dados do 8" Distrito de 

Meteorologia do Estado, mostraram que a precita@o pluviométrica é sempre superior a 

1300 mm anuais, e os dias chuvosos variam de 100 a 126 por ano, sendo que a 

precipitaqão pluviom&ica média dos d h o s  quatro anos (1990-1993) ficou em torno de 

1454,25 rnm, e a temperatura média 19,5"C. Os primeiros dias trios são notados no final 

de maio e os úItimos no M de setembro. A temperatura pode ser t3o alta quanto 38- 

40°C, enquanto a temperatura mínima observada foi de -1°C. Nevoeiros são Aquentes, 

ocorrendo em tomo de 20 dias por ano. 



A sazonalidade toma a forma de quatro estações bem definidas, primavera 

(setembrodezembro), verão (dezembro-março), outono (março-junho) e inverno (junho- 

setembro). Sazonaiidade na temperatura e precipitação pluviométrica é mostrada na 

Figura 2.1. 

Uma outra população de D p  ierlia, localizãda no Instituto de Pesquisas 

Hdriuilicas(IPH), no Campus do Vale, UFRGS, distando aproximadamente 10 km de 

Forto Megre, foi escolhida devido a semehanp com ABE nos aspectos fitossociol~gico e 

c ~ c o ,  para controle demograco. Nesta população tentou-se acompanhar as 

autuações no número de indwiduos, atravks de observações realizirdas semmdmente. 

Desta forma no IPH, há um maior número de capturas do que em ABE., No IPH, wrno 

em Águas Belas as observa- foram realizadas percomendo-se a pé toda a área, no 

modo compreendido entre as oito horas da manhã e trk horas da tarde. 



Figura 2.1 : Sazonalidade na temperatura e precipitação pluviométrica em Aguas 

Belas - RS. A ) Temperaturas média das máximas, média e médias das mínimas, 

para o período de estudo. 8 ) hcipitaqão pluviométrica média mensal, 



2.2 Amostrsigens 

2.2.1 Procedimentos de campo 

Visitas periódicas foram feitas à população de Águas Belas mrn um i n t d o  

mMio de 45 dias, com o objetivo de coletar-se amostras de Drym hIia para posterior 

adise.  O número coletado variou com a abundância existente em cada épaca de coleta. O 

intervalo de 45 dias proporcionou obtenção de indivfduos de diferentes g q õ e s ,  pois 

dados de cria* desses organismos em insethio mostraram uma vida média em tomo de 

30 dias (GARCIAS, 1983). 

Quatro foram as amostras coletadas, distribuidas nas seguintes estaçües: primeira 

amostra (maio de 1992, outono, N=45), segunda amostra (junho de 1992, inverno, Na), 

terceira mostra (março de 1993, verão, N=79), quarta amostra (maio de 1993, outono, 

N=83). Os hagos foram cttptudos w m  rede entornológica convencional, 

amndiciodos hdividuahente em d o p e s  de papel g i i d o ,  os quais receberam uma 

&que wntendo a data, a i d ~ ~  do sexo e o número do indivíduo, sendo essas 

informaçoes fiuidamentais em todas as fases do trabalho. 

Após a coleta e embalagem da amostra coleta&, o transporte foi feito wmri caixa 

de impor para minimiztu a varhçiio doi temperatura. O material ao chegar no laboratório 

foi enGo conservado h temperatura de -20" C, para análises posteriores. 

Os avos foram detectados sobre estnrturas da planta hospedeira, i d o s  na 

vegetação associada a mesmir, ou, aindoi, pela observação e seguimento de h e a s  em 

ovoposição. Estes ovos foram então removidos, coletados e cuidadosamente 

8~0ndicionados em potes de plástico, para futura criação e manutengão. 



Com relaç8o S população usada corno controle demográf~co, utilizou-se o método 

captura-marcaçbrecaptwa sendo as observações realizadas semanalmente. 

23 Criação e manutenqiio de Drym hlia 

Para esta atividade foi utilizado um viveiro de criação de borboletas (insetário) que 

wnstituia-se de uma área de 15 m2 aproximadamente, com 2:s m de altura, envolvido por 

tela (sornbrite). Sua localização era em um terraço de um prédio da Universidade Federal 

do Rio Grande do Sul, sujeito a todas as variações de temperatura e precipitação. 

Inúmeras plantas, mmtidas em vasos, faziam parte do insetiuio, tornando-o bastante 

semelhante ao ambiente natural. 

Os ovos coletados na natureza fom M e r i d o s  parti o laboratorio e 

individdkdos em potes de plMco w m  9,0 cm de diâmetro, 5,5 cm de dtura, forrados 

mm papel absowente e umedecido w m  hgua dedada. 

Após a dosão, as larvas foram alimentadas ad libirsmt com f o k  de Paxmfrora 

sziberara, ate atingirem o edgio  de pupa. Os cuidados com a higiene dos potes e a oferta 

de alimento foram feitos diariamente. Ao emergirem, os imagos tiveram seu sexo 

determinado. Todo esse procedimento foi feito em c h m a  de 25OC e luminosidade 

constante. Dos indivíduos nascidos, uma única Rmea foi escolhida e transferida para o 

insetário. Essa f2me.a virgem foi colocada, para copular, com três machos trazidos da 

natureza. 

Para a manutenção destes adultos no interior do insetário, diariamente hram 

mlocados alimentadores artijiciais (recipientes de c o r e  vermelha e marela) com uma 



mistura de mel e água numa proporgo de 1 : 3, além das seguintes plantas com flores: 

L u n ~  m a  (-a), Imptiem balsanoim (beijodefrade), Stachitaopheda 

sq?.(servão). 

Para a ovoposi@o, as plantas hospedeiras disponiveis no insetbio foram: 

Pamzj7ora suberosa, P. mzsera e P. cqpsuZmis. Os ovos foram recolhidos periodicamente, 

mantidos em &senvoIvimento ate a emergência dos imagos, estes foram congelados a 

-20°C, e submetidos eletroforese, visando a obteneo de infomqtks a respeito do 

controle genético dos sistemas &tiws. 

2.4 Procedimentos no laborat6rio 

2.4.1 Medindo asas 

Asas anteriores, direita e esquerda, de mia adulto trazido da natuma, foram 

removidas,stderidttsaumafoiha&psipelbranca(31 cmx23 m)ere&aamasmmnas 

informq&s constrmtes nos envelopes. 

Dentro da kea das asas, adotou-se três pontos de referência que formavam um 

trihgulo cujos Idos fom medidos e registrados, estimando-se também o perímetro das 

memas. Este procedimento foi adotado anteriormente por HAAG f 1992). A localização 

dos pontos sobre as asas forram: ponto de origem das veias radiais R4 e R5, M e  h a i  da 

veia d A2, e um ponto na tuticd@o basal (&do prolrimal doi &luia d i s d  (Figura 

2.2). Todas as medidas foram feitas com o auxíiio de uma régua de precisão &&rica, 

pois o tamanho relativmmte grande das asas anteriores tornava o m o  cometido 

praticamente irrisório. Antes da d s e  os M o s  foram transformados para logarítmo 



Figura 2.2. A) Tndividuo adulto de D~ya.s iulja, aquecendo-se ao sol pela manhã. B) 

Detalhe de um macho, mostrando abaixo, sobre a asa anterior direita, os pontos e o 

W g u l o  formado pelos mesmos. ( ab = comprimento da asa; bc = margem externa; ac = 

margem interna ). 



natural, pois esta transformação é mais comente aplicada a variáveis com distribui* 

contínua, para estabilizar a variância (THONI, 1967); este procedimenteo foi também 

ut iWo por HAAG (1 992). 

2.4.2 Análise eletroforética 

No presente estudo, foram analisados seis sistemas enimáticos: esterase (EST), 

fosfoghwmutase 0, aspartato aminotrmdexase (AAT), d a t o  desidrogenase 

(MDEI), a-giicerofosfato desidrogenoise (a-GPDH), e leu& amhpptidase (LAP), nos 

indivíduos coletados diretamente da natureza e hdivíduos miados no M o .  

Dos sistemas analisados, o da leucina aminopeptidase, mesmo tendo apresentado 

atividade emhátia, não foi inciuído nas d b s ,  porque no referido sistema as bandas 

mostraramse difusas, n h  se podendo ter c e r t a  do número de deIos ou locos &entes, 

deste modo não p e d i d o  uma a&se segura. 

2.4.2.1 Homogenehqiío das amostras 

No preparo da amostra, um homogenekio bruto foi preparado a partir do 

esmagamento mec4nico de abdômens individuais. Os abdômens foram preferidos pois em 

testes prhios forneceram um padrãio claro e distinto para as diferentes bandas presentes 

em cada sistema ennmático. Isto foi feito em tubo de ensaio, com o auxilio de um bastão 

de vidro, acoplado a um mmád de furadeira, w m  um volume de 0,4 d do tampão de 

hornogeneizagão (Tis 0,l M + EDTA 0,001 M) por amostra. O volume do tampão foi 



escolhido em testes prévios, com o objetivo de se obter bandas suficientemente intensas e 

distintas. Para evitar desnahiração &tica, i.e., para que as &as retivessem suas 

atividades biológicas, mesmo mm o conteiido celular não c o m p a h m t h d o ,  os tubos 

de ensaio foram mantidos em banho de gelo. Uma vez que a degradação das e n z h a s  

inicia-se logo que a membrana celular seja rompida, tentou-se economizar tempo entre a 

homogene-O e a aplicação das amostras no gel. Especial cuidado teve-se na 

manutenção das mostras adqdamente ordenadas e livre de contamlliação das amostras 

vizinhas. 

Após este prooedimento, os homogeneizados foram a o  wb~~midos em 

retângulos de papel Whatman 3MM de 4 mm por 1 mm. 

2.4.2.2 Preparo dos géh t aplicação das amostras 

A aniilise dos cinco sistemas mzháticos (excluindo LAP que não fbi analisada) foi 

feita atrav6 de detroforese horizontal em gel. As condifles de migaç& foram 

especÍhs para cada sistema enzimático, sendo que o meio suporte e os tampões de 

migração que forneceram as meihores resohç6es das bandas isoemimáticas, foram 

estabelecidos em testes prévios. Para os sistemas EST, PGM e a-GPDH utdhu-se gel de 

poliacrilamida, preparado com 100 d de tampão. Nesse caso, ao tampão escolhido para 

cada sistema (ver adiante) adicionou-se acrilamida e bisacrilamiúa nas proporções de 7,6g 

: 0,4g (concentração de 8%) para EST; 4,75g : 0,25g (concentração de 5%) para PGM; 

5,7g: 0,3g (concentração de 6%) para a-GPDH. 



Também foram acrescentadas a todas estas soluções 0,06 ml de TEMED, como 

catalizador da polirnerizacão, feita com 0,6 rnl de persulfato de amônio (AP) 10 %. Essa 

mistura foi rapidamente colocada em d e t a  e coberta com uma placa de vidro untada 

com graxa de diwne. 

A polimerização da mistura de bisacrilamida e acrilamida leva de 1 5 a 20 minutos. 

Precauçlks foram tom& durante a manipulação, como uso de luvas, uma vez que no 

estado não polimeriado a poliacrilamida é altamente neurotbxica. 

Os géis foram preparados com vinte e quatro horas de antecedência em caso de 

migração diurna. Para sistemas enzimhticos que necessitavam de dezoito horas de 

migração, esta foi noturna, e os géis foram preparados na tarde anterior. Uma vez prontos, 

os géis foram acondicionados a 4" C at4 a aplia@o dos homogeneizados. 

Para os sistemas AAT e MDH, o gel utilizado foi de amido numa wncentrqiio de 

11%. Este foi preparado usando-se 8,8 g de amido hidroIizado, adicionado a 80 ml do 

tampão do gei, eqe&co para cada sistema (ver adiante). O volume de tampão acima 

citado, foi usado para suspender o amido em soluçiio. Esta suspensão amido-tampão foi 

constantemente agitada e aquecida até ferver, e a ebuligo foi mantida por alguns 

momentos. Essa mistura foi então degaseificada em uma bomba de v h o ,  por 

aproximadamente 1 minuto, para remover as bolhas de ar. O amido cozido foi então 

rapidamente w l d o  na d e t a ,  coberto com u m  placa de vidro untada com mijo1 e 

permitido e& a temperatura ambiente, e após, mantido na &+ma f i a  (4" C)  até o uso. 



Tanto os géis de poliaaiiamida como os de amido foram feitos em d e t a s  de 

vidro com dimensões de: 1 5,0 cm x 17,O cm com uma espessura de 2,O mm, possibilitando 

que 1 7 amostras pudessem ser colocadas em um iinico gel. 

Os tampões dos géis são responshveis pela constbcia do pH (efeito tamponante), 

determinam a carga líquida da moleicula protéica e, de acordo com o tipo e concentração 

dos sais que os constituem, deteminam a condutividade do sistema. Todavia é o conjunto 

de tampões utilizados no gel e nas cubas, aliado A diferenca de potencial empregada, que 

promovem o fluxo de íons dentro da matriz porosa do gel através do qual migrarão as 

pmtehs do homogeneido. Sb listados a e, os tampões das cubas e dos 6 s  

utilizados para cada sistema analisado neste trabalho: 

Tampão das cubas: 

Ácido Mrico 

NaOH 

PH 8,O 

Tampão do gel: 

Tris 

Ácido citriw 

PH 8-6 



Tampão das cubas: 

Citrato de &o 

Tzimpão do gel: 

Histidina 

PGM * 

Tampão das cubas: 

Tris 0,l M 

EDTA 0,01 M 

Ácido rnaléico anidro 0,08 M 

Cloreto de magnésio hexaidratado 0,01 M 

PH 7J 

Tampão do gel: 

Uma dilW@o de 1: J 5 drt solução do tampão das cubas foi usada na prepstrwo do gel. 

Tampão das cubas: 

NrnP04  

Ácido cítrico 

PH 5,9 

Tampão do ge1: foi usado uma diluição de 1 :40 da soluçáp do trimpiio das cubas. 



AAT 

Tampão C 

Tampão das cubas: 

Cátodo: 

Ácido cítrico 

Tris 

Ânodo : 

Ácido Cítrico 

-rns 

Tampão do gel: 

Ácido Cítrico 

Tris 

0,00799 N 

8796 d 

(*) Os tampões de migração utilizeidos no presente trabalho para os sistemas PGM e 

MDH são aqueles rotineiramente utilizados em nossos laboratórios nos trabalhos de 

Genética Ecológica. 

As amostras foram alinhadas e aplicadas em fendas ("slots") abertas com auxílio 

de um pente de aço inoxidável com dentes de 4,O rnm de largura a 1,s cm da borda do gel 

para todas os sistemas enzimáticos analisados, exceto para MDH, que foi aplicada a 5,O 

cm. As pontes catódicas e anódicas, foram mantidas a uma distância de 12 cm uma da 

outra. Usou-se como controle o padrão de bandas observado na espécie Drosophzla 

wzlZisfop~i, linhagem São Pedro- 1 5 .  



Os géis foram então submetidos a uma intensidade de campo de 10V/cm, em 

corrente contínua, até que a linha de frente mostrada pela banda de bromofenol, atingisse 

9,O cm para os sistemas: EST, a-GPDH e AAT. No caso de PGM e MDH, foi utilizada 

uma intensidade de campo de 3Vlcm por 1 8 horas. Ao serem submetidas eletroforese, os 

géis foram mantidos a 4°C e cobertos com h e  de p W c o  para prevenir a evaporação do 

tampão e a conseqüente desidratação do ge!. 

Depois de completada a eletroforese, os géis foram submetidos a coloração. Uma 

vez que as e m h s  c8takmm rerições bioquinicas espdicas, é possível visualizar a 

lodkç3o de uma enzima em particular no gei pelo fornecimento de apropriados 

substratos e cofktores, e de um reagente que se ligando ao produto da reação &tia 

produza coloração. O produto colorido fica depositado no gel formando uma banda 

visivel, onde uma detemida  enima foi eletroforeticumente locdizada. 

São listadas a seguir as soIu@es de colora@o utilizadas para cada sistema: 

EST 

50 ml 

0,05 g 

tampão fosfato 0,1 M pH 6,O 

Fast Blue BB Salt 

2 ml a-naftilacetato (lOO/o, diluido em água e acetona 1: 1) 

Antes da coloração, o  gel era pr&incubado em 50 ml de tampão fostato 0,l M pH 6,0, a 

37OC por 15 d o s ,  para baixar o pH. Quando da revehqão, o gel mais a solução de 

coloração foram incubados a uma temperatura de 37°C por 60 minutos. 



Tis-HC1 0,05M pH 8,5 

NBT 

a-GPDH 

1 O0 ml 

0,020g 

0,025g P-NAD 

O, 1 8Og EDTA 

0,800g a-glicerofosfato 

0,005g PMS 

A incubago era fita no escuro, a 37OC por 50 a 60 minutos. 

PGM (*) 

tampão Tris-HCI O, 1M pH 8,O 

&cose-1-fostato 

@cose-6-fosfato desidrogenase 

MTT 

15 ml 

0,055 g 

590  ~1 

0,004 g 

0,004 g PMS 

0,003 g NAD 

15 rnl gel de bacto-agar 1,5% 

A incubação foi feita no escuro a 3 7 O  C por 40 a 60 minutos. 

MDH 

Tris-HCI O, 1 M pH 8,6 

&ido L-málico 

NADP 



1,O ml MTT 

1,O ml PMS 

15 ml gel de bacto-agar 1,5% 

A incubação foi feita no escuro a 37' C por uma hora. 

AAT (*) 

0220 g 

0,10 g 

hcido L-aspbtico 

ácido a-cetoglutiuico 

0,15 g Fast Blue BB Sah 

100 ml tampiio Tris-HCI 0,l M, pH 8,12 

(*) As soluçües de coloraçgo utilizadas no presente trabalho para os sistemas PGM 

e AAT siío aquelas rotineirameme utilhdas em nossos ~ r a t 6 r i o s  nos trabalhos de 

Genética Emliigi~.  

O gd de bact&gar &do na wloraçáo de PGM e MDH foi fundido a 10°C 

em água destilada em banho-maria, e, após atingir umsl temperatura moderada (sendo 

possível segurar o frasco com a mão) foi adicionado a solução de coloração. Logo após a 

adi@o do bacto-ágar, a solução era espalhada sobre o gel, e antes de solidificar cobria-se a 

camada com papel filtro. Apbs a incubação a 3 7" C por 40-60 minutos no escuro, retirava- 

se o papel com cuidado, de modo que o gel de bacto-hgar ficasse a ele aderido. As bandas 

então eram viswbdas  no papel e não no gel, na ordem contrária à observada neste. 

Depois de pronta a remo de coloragão, os géis foram fixados. Para isso usou-se a 

solução de f h @ o  composta de uma mistura de áIcool metíiicu, água e hcido &ca na 

proporção de 5 : 5 : 1, por vinte minutos. Posteriormente, todos os géis foram lavados 



em água destilada, fotografados, analisados e gu~dados, envoltos em plástico, em d m r a  

de 4OC. 

Os géis foram analisados e zimogramaç foram confeccionados em 

papel miiimetrado, ande foi anotado a distância migrada pelas bandas em cada indivíduo, 

em relação ao ponto de aplicago. A rriigraflo relativa @R) foi calculada para cada banda 

a partir da comparação com uma banda escolhida do controle. O controle gendtico das 

enzimas foi detemido  pela comparação dos padrTies dos diferentes indivíduos 

analisados bem como pela a d h  da descendkcia de uma Emea. Foram consideradas 

b d  secund$rias aquelas cuja presença, distfincioi de migr@o e intensidade foram 

sempre relativas a ocorrência de outra isoenzima. Por convençb, considerou-se a banda 

mais intensa como sendo a principal. 

2.5 m e  mtatístia 

2.5.1 E x e g e  do tamanho 

Para a medida das asas anteriores foram adotados três pontos de referência, 

conforme descrito no item 2.4.1. "Medindo asas" (Figura 2 -2). Com esses pontos obteve- 

se 4 medidas tanto para a asa direita como para a asa esquerda. Os testes de correlação 

entre as medidas, bem como as d s e s  da varihcia (ANOVA) relacionando-as a sexo e 

época da amostragem, foram feitos utilizando-se o pacote estatístico NCSS (Number 

Cruncher Statistid System) versão S .O. 



2.5.2 Do polimorf'Iismo enzimhtico 

A anáiise eletroforética foi executada utilizando-se os adultos provenientes das 

quatro coletas realizadas em Águas Belas. Para as quatro amostras foram analisados os 

cinco sistemas descritos previmente. A partir desta análises foram cdculados o equilíbrio 

para locos individuais e dois locos além de parhetros de variabilidade genética como: 

proporção de locos polimórficos (P), número médio de alelos por loco (A) e 

heterozigosidade média por loco por indivíduos (H). 

As freqüências gênicas e genotipicas forarn estkmdas através da contagem direta 

para cada uma das quatro amostras. Foi utilizada a equação de BAILEY (1 974), para o 

teste do equilíbrio de *dy-Weinberg, uma vez que os valores obtidos e esperados foram 

d t o  pequenos ou nulos, o que inviabiliza uma análise pelo X2 tradicional (nesta equagão 

compara-se as heterozigosidades obtidas com as esperadas) 

onde a C o numero de genótipos hetrozigotos obtidos, n, o número de indivíduos 

analisados e p é a heterozigosidade esperada na amostra. Para comparar as amostas com 

relação às freqüências genotipicas e numero de alelos, foi aplicado o teste "A" (lambda) 

de SHELDS & HEELER (1979), uma vez que os valores observados foram muito 

pequenos, resultando em uma tabela de contingbcia com valores esperados muito baixos, 

invdidando desta forma o uso do teste do Com relação a estatística F, esta foi 

originalmente empregada para anáiise da estrutum$o espacid de populações (WRIGW, 



1943). No presente estudo, foi aplicada, tratando-se as quatro amostras sucessivas no 

tempo, corno quatro populções no espaço. Utilizou-se no presentes trabalho, uma 

modificação proposta por WEIR & COCKERHAM (1 984) do modelo original onde são 

realizadas análises da variância dos alelos em consideração, onde: 

Fst = 
Cz. E u .  alu 

Z I .  &(alu + 61u + clu) 

os puhetros a, b e c são componentes observados da varibcia das freqüências alélicas 

relativo às subpopuiações, indivíduos das subpopulqões e gametas dos indivíduos, 

repectivamente. Os componentes a, b e c recebem l e u, indicando: 1 locos e u aielos. A 

signifidncia de Fm, FK e FB, foi testada por: 



conforme WO- & NISWANDER (1970), onde N é o numero total de 

observações e k é o niimero de alelos. Os graus de liberdade utilizrtdos em ambos os testes 

equivaleram a: 

= (k- l)(s-l), para s populações. 



3, RESULTADOS 

3.1 Razão sexual na natureza 

Quatro amostragens foram realizadas em Águas Belas (ABE) em 1992 e 1993, 

enquanto na população do IPH acompanhou-se a população durante esse mesmo pendo, 

conforme descrito no item 2.2. "Arnostragens". 

Na %abda 3.1 encontram-se, comparativamente, os números de individuos 

capturados em ABE e número de hdividuos capturados, marcados e l i m o s  para o PH, 

com relação ao sexo nos respectivos períodos de captura e observação. 

Tabela 3.1 : Números de individuos capturados por sexo; em ABE e IPH, w m  r e m  ao 
período e ano de captura. 

local ABE IPH 
Ano 1992 1993 1992 1993 
Amomas I I1 III IV 1 I1 rn N 
Machos 33 52 63 58 53 42 29 36 
F b e a s  12 14 16 2 õ  14 5 4 7 
Total 45 66 79 83 67 47 33 43 
M&s mai ~ u n  mar mai mai W mar mai 

2 9,80 21,88 27,96 13,12 27,70 29,13 18,94 19,56 
P <  0.01 0.001 0.001 0.001 0.001 0.001 0.001 0.00 1 

Observando esta tabela nota-se que em todas as amostras coleta&, no IPH e 

ABE, o número de heas capturadas foi sempre inferior estatisticamente ao número de 

machos. A proporç& sexual variou no IPH, entre 4: 1 e 8: 1, enquanto que em ABE, ficou 



entre 4: 1 e 2: 1, (p 0,001). Isso se deveu, talvez, não a um desvio na proporção sexual 

primária, mas a um dimorfismo comportamental entre os sexos. No campo, empiricarnente 

se observa que os machos se deslocam mais ativamente na área, explorando-a para sua 

alimenta@o e reprodução, enquanto as Erneas voam mais frequentemente em meio a 

vegetação em busca das plantas para oviposição. 

Na população do IPH seguiu-se a fluhiação no nUmero de indivíduos no intervalo 

de tempo de 1992 e 1993, através do método de captura-marcação-recaptura, sendo as 

observações realizadas semamimente, as quais foram reunidas em quatro amostras como 

em ABE. 

3.2 Abundância e extinqões: caracteristicas demográficas e flutuaqbes 

As temperaturas baixas do inverno fazem com que as popda@es de Dgm hlia se 

extingam. Logo que a temperatura w m e p  a subir e as plantas hospedeiras a se 

desenvolverem, as populações iniciam seu restabelecimento, provavelmente por indivíduos 

migrantes de outras populações de locais mais protegidos. 

Sem dúvida, mesmo apresentando uma alta tolerância ao calor e a baixa umidade 

no verão, Dryas idia sofre com as temperaturas baixas do inverno. Na Figura 3.1, pode- 

se ver claramente as flutuqões no numero de individuos ao longo do tempo, no IPH, bem 

como as flutuações na propor* sexud em cada semana de captura, note que o número 

de machos foi sempre superior ao número de fêmeas, sendo essa diferença estatisticamente 

significante (p < 0,001). Essa mesma população extinguiu-se no início do invmo, 



Junha Malo Maio Junho M ~ P  Maio 

1992 

Águas Belas 

1992 1993 

Inst . -de Pesq. Hidráulicas 

Figura 3.1: Variaçso no número de machos e fêmeas capturados para Aguas 

Belas e Instituto de Pesquisas Hidráulicas no pdodo de estudo. O número de 

machos foi sempre maior do que o número de fêmeas (p < 0,001). 



permanecendo ausente nas amostragens ate o mês de novembro e aumentando 

gradativamente até atingir o pico máximo, o que ocorreu no outono (abril, maio). D. juiza 

sofre contrações e expansões peribdicas em suas populações. As populqões estudadas, 

tanto no IPH como em ABE, extinguiram-se no período de julho a outubro, reaparecendo 

no mês de novembro e permanecendo em baixos ntimeros nos meses de dezembro a 

fevereiro, restabelecendo-se então até atingir seu maior tamanho (abril-maio). O declinio 

no número de indivíduos inicia w m  os primeiros dias frios que chegam no final do outono. 

Embora as populações não sejam estaticas, como sugerem os números do censo da 

talpela 3.1, estamos certos de que estes são uma boa estimativa da dinâmica destas 

populafles e refletem a abundância (nos periodos favoráveis) e w raridade nas épocas 

desfavorhveis (extinws), como mostram trabalhos anteriores (GARCIGS, 1983; HAAG, 

1988). 

~sí;abela 3.2, aparecem os dados relativos a distribuição das recapturas por sexo, 

com relação a populagão do IPH. Como se pode notar, as maptwsts foram pouco 

frequente's, em ambos os sexos (11,8% e 13,8%, respectivamente machos e fheas).  

Quarenta e três machos foram recaphirados pelo menos uma vez., enquanto que somente 7 

t"emeas foram recapturadas uma vez. 

Tabela 3.2: Distribuição das recaphiras, por sexo, no IPH, no período de maio e junho de 
1992. 

F t E C m  MACHOS FEMEAS TOTAL 

2 6 6 
TOTAL 362 94 456 



Do total de 362 machos capturados 319 (88,12%) não foram recapturados, 

enquanto que das 94 Tmeas, 87 (92,55%) também não o foram. Neste mesmo período a 

longevidade málrima observada foi para um macho com uma sobrevivência de 37 dias, e 

uma Emea com 14 dias. 

Entre as quatro medidas t o d a s  das asas, e descritas no item 2.4.1. "Medindo 

asas", foi escozhido o comprimento das asas direita e esquerda e o perimetro, para a 

realkçáo da análise morfológica. Uma vez que existe um alto grau de simetria entre as 

medidas das asas direita e esquerda, evidenciada pela correlação sirncativa, (Tabela 3 -3) 

(p 0,001), optou-se por utilizar apenas os dados relativos a asa direita de cada indivíduo. 

Tabela 3.3: Correlação entre as medidas tomadas das asas direita e esquerda dos 
indivíduos coletados em Águas Belas. Acima da diagonal 
encontram-se os valores da correlação para as remeas e abaixo da 
mesma, para os machos. 

ACd BCd ABe ACe BCe ABd 
ACd - 0,8679 0,9 168 0,9698 0,s 177 0,93 74 
BCd 0,7067 - 0,8923 0,8662 0,9339 0,8978 
ABe 0,8044 0,8530 - 0,932 1 0,8877 0,9829 
ACe 0,8224 0,7779 0,9471 - 0,805 1 0,9273 
BCe 0,701 5 0,9188 0,8605 0,7775 - 0,88 15 
ABd 0,8 1 14 0,8587 0,8791 0,93 19 0,8484 - 



Através desta tabela podemos ver que o menor valor de r (coeficiente de 

correlaç3o) encontrado foi de 0,70 15, entre as medidas BC da asa esquerda e AC da asa 

direita e o maior valor encontrado foi de 0,9829 entre as medidas AB da asa esquerda e 

AB da asa direita; ambos eshtisticamnte si@cantes ao nível de p < 0.00 1 (em todas as 

correlações o tamanho amostral foi o mesmo). 

Os pontos de referência dentro da área da asa adotados para a realização das 

medidas estão descritos na figura 2.2; ( as letras d e e minúsculas referem-se a asa direita 

ou esquerda). 

33.1 Compafouido tamanhos no tempo 

A tabela 3.4, mostra os resultados da d s e  da vmibcia bifatoríai, envolvendo o 

sexo e o período & runostragern, para o comprimento âas asas (em parti& como já 

referido, para a asa direita, uma vez que para a asa esquerda o resultado foi o mesmo). 

Tabela 3.4: Aniilise da variância bifiatoriai (sexo e período de amostragem) 
em relação ao comprimento da asa direita (dados trwnsformados 
para Iogaritmo natural). 

FONTE GL SQ QM F PROB 
SEXO í 0,08923 0,08923 38,19 <0,0001 

'L 

I 
I.' 

* .  
\d 



O que deve ser salientado nessa tabela é que existe diferença estatisticamente 

significante entre os sexos (p < 0,0001); entre os períodos a diferença também foi 

estatisticamente significafie (p < 0,000 1). Todavia não se detectou interago entre sexo e 

período (p > 0,0992). Na seqüência, realizou-se uma anáiise da variância unifátorial, para 

cada sexo separadamente, desta vez levando em conta apenas o período de coleta; os 

resultados simplificados encontram-se na tabela 3.5. 

Tabela 3.5: Sumário da anhlise da vaiiancia unifatorial da distribuição das medidas de 
comprimento das asas, por sexo, agrupadas segundo o período de coleta. 

SEXO FONTE GL SQ QM F PROB 
MACHOS PER~ODO 3 0,391 27 0, I3042 54,05 <0,000 1 
FÊMEAS PERÍODO 3 0,17637 0,05879 28,12 <0,0001 

Fica claro, portanto, que o período tem grande in€iu&cia sobre o tamanho das asas 

dos individuos de ambos os sexos, (p < 0,0001). Foi aplicado o teste de Duncan, onde as 

m a a s  das amostras são agrupadas segundo sua semelhanga, para discrhúw quais as 

medias diferiam estatisticamente, encontrando-se que, para os machos, as amostras 1 e IV 

não & diferentes do ponto de vista estatístico, Cp 0,05), porém diferem das demais 

amostras com as quais foram comparadas, conforme o esquema a seguir: 

Amostras 

Médias 



Foi possível detectar-se uma tendência a diminui@o da média a medida que o 

inverno vai chegando, tomando-se a média de marp de 1993 como representativa do final 

do v& e a de junho de 1992 como a do início do inverno. 

Para as remeas, as amostras I e U, e I e IV não diferem estatisticamente entre si 

com relação aos seus valores médios, entretanto diferem sig&ativrunente da amostra DI. 

A mesma tendência ao decréscimo, do verão para o inverno, detectada nos machos, 

ocorreu também aqui, como mostra o esquema ribaixo: 

Amostras 

Medias 

As médias, limites s~ipiores e inferiores, desvio padrão e o coeficiente de 

h - o ,  bem como o tamanho (n) de cada mostra, para o comprimento das asas, para 

d o s  e heas ,  nos quatro periodos de coleta são listados na tabela 3.6, na unidade 

original em que foram medidos, em centímetros. 



Tabela 3.6: Média, limite superior (L$) e inferior (LI), desvio padrão (DP) e 
codciente de varia* (CV) estimados para a comprimento da asa 
direita de machos e h e a s  nas respectivas amostras. 

SEXO AMOSTRA n LI LS &DIA DP CV 
MACHOS I 

I1 
III 
rv 

Q b m d o  as medias nas diferentes amostras, constatamos que os sexos &em 

' I  c .  dores medios. Conforme podemos notar nesta tabela, o período que se rd.bu a 
c 

amostra Muenciou o tamxnho das asas; tadavia e3sa m&iencati * a -  morreu de maneira 

s e d h t e  nos dois sexos, o que indica que não M m o  entre a d v e I  sexo e o 

período. 

Através do mesmo tipo de anáiise da variancia bfitord, desta vez envolvendo o 

perímetro das asas e o sexo dos indivíduos, (Tabela 3-71, foi possível confirmrtr que as 

diferenças encontradas entre os sexos, quanto ao comprimento de suas asas, são 

v&cadas também para a estimativa da área da asa, o pehetro. 



Tabela 3.7: Ad i se  da varihciã bifatorial da distribuição das medidas do 
perímetro das asas, agrupadas segundo o sexo, período de coleta e a 
interação entre estes. 

FONTE GL SQ QM F PROB 
SEXO 1 0,09029 0,09029 29,12 <0,0001 

0 que deve ser salientado nà Tabela 3.7, e a diferença detectada entre os sexos, 

que foi estatisticamente significate Ip < 0,001). O outro fator analisado, a época na qual 

coletou-se as amostras, também teve xelqão significativa com a média do &ter em 

questão, sendo possível distinguir m estações do ano de cada amostra, através da média 

obtida para o perimetro das asas. Essas diferenças podem estar refietindo variações 

devidas a componentes ambientais tais como a temperatura e umidade do ar e abundância 

e a qualidade da planta hospedeira, hvorecendo o desenvolvimento de aduitos mais ou 

menos vigorosos. Entretanto, não se detectou qualquer influência difere& (hterago) 

do período subre os sexos. Na ~ ~ a ,  realirnu-se uma d s e  da vadncia unifsttorial, 

para cada sexo separadamente, levando em conta agora, apenas o período da coleta; os 

resultados, sumahdos, encontram-se na tabela 3.8. 

Tabeh 3 -8: Sumário da antilise da vwiBncia unifatoria1 da distribuição das medidas do 
perímetro da asa direita agrupadas segundo o periodo de coleta. 

- - 

SEXO FONTE GL SQ QM F PROB 

MACHOS PERÍODO 3 0,39043 0,1301 46,60 <0,0001 



Observando esta tabela, fica claro que o periodo tem forte infiuencia sobre o 

perímetro das asas de ambos os sexos. Para discriminar quais as médias eram diferentes, 

foi aplicado o teste de Duncan, encontrando-se que, para os machos, d o  há diferença 

estatística entre as médias das amostras I e IV, porém, estas diferem das demais com as 

quais foram comparadas, @ < 0,05), conforme o esquema abaixo: 

Amostras 

Médias 

Para o peritnetro, também foi possivel detectar uma tendzncia à diminuição da 

média, de acordo com a queda na temperatura, i.e., a medida que a população vai 

chegado ao inverno, de maneira semelhante ao que ocorreu com o comprimento das asas. 

Quanto As ismeas, as medias dois amostras I e IV não são diferentes do ponto de vista 

mst ico ,  (p > 0,05), porém diferem das medias das demais amostras, conforme o 

esquema abaixo: 

Amostras I1 

A mesma tendbcia ao decréscimo, do verão para o inverno, detectada nos machos 

quanto ao comprimento e ao gehetro das asas, ocorreu também nas fêmeas. 

Com o perimetro estimado a partir das medidas tomadas de cada asa, obteve-se um 

padrão semelhante ao apresentado pelo comprimento. O perímetro é um estimador da área 



da asa e como acontece com as medidas lineares, o perimetro da asa direita está 

fortemente correlacionado w m  o da asa esquerda, para ambos os sexos, a correlação foi 

estatisticamente significate (p 0,001). As midias, limites inferiores e superiores, desvio 

padrão, coeftciente de variação, bem como O tamanho (n) de cada amostra, para o 

perímetro da asa direita, para machos e fêmeas, nos quatro penodos de coleta, são listados 

na tabela 3.9, na unidade original de medida (cm). 

Tabela 3.9: Media, limite inferior (LI), limite superior (LS), desvio padrão @P) e 
coeficiente de varia* (CV), estimados para o m e t r o  das asas de 
machos e fêmeas nas respectivas amostras. 

.- 

SEXO AMOSTRA n Li Ls MÉDJA DP L CV 

MACHOS I 
II 
m 
Iv 

FÊMEAS I 
II 
111 
IV 

Através dessa tabela podemos mostrar que os machos são em média, maiores do 

que as f"meas, também com relagão ao perímetro de suas asas. Aqui, as fêmeas 

apresentaram uma maior varia@o em seu tamanho, o que podemos constatar pelo desvio 

padrão para essa característica. 



3.4 Sobre o polimorfismo, freqüenciois gênicas e genotipicois 

Testes prkvios foram feitos para a escolha da parte mais adequada do corpo da 

borboleta para as análises isoenzirnáticas. Como pode ser visto na Figura 3.2, que 

apresenta os padrões isoenzimáticos de tórax e abdômen de borboletas para três sistemas 

enzimaticos (MDH, AAT e a-GPDH), o tórax apresenta uma série de bandas 

secundárias, enquanto, no abdômen, observa-se zonas de atividade enzimática bastante 

claras e defmidas. Devido a estes resultados, como já referido em 2.4.2.1 

" H o m o g e n ~ o  das amostras", realizou-se todas as análises eletroforéticas com 



fim 3.2: P a d r h  eletrofi,r&icos obtidos empregando t6m e tibd8mens de indMduos 
adultos de Dyw iulia. Nas fotos são mostrados géis dos &mas MDH, 
M T  e a-GPDH, respectivamente. C: m o l e  (Dmqhila wilJhtmi, 
linhagem São Pedro 15). 1 a 8 tórax, 9 a 16 abdhens, note a presença de 
~ ~ q u a a d o f o i u s a d o t h x .  



Entre os nove locos estudados, apenas três (a-Gpúhl, M&2 e Pgml), mostraram- 

se monomó~cus, sendo os demais p o h b r h s .  Entre os cinco sistemas &tiws 

analisados, somente a-GPDH apresentou um único loco, os demais exibiram atividade 

determinada por dois ou mais locos. 

O sistema das esterases apresentou um grande nbero  de locos, incluindo genes 

responsáveis pela síntese de enzimas com atividade sobre a-naftil acetato, caracterizadas 

pela form@o de bandas de coloração cinza-escuro, e aqueles que determinam enzimas 

com atividade sobre o P-& acetato e que formam bandas de cor vermeiho-escuro. 

Dentre os locos que apresentavam atividade P-esterásica, dois foram escolhidos para a 

ardise, devido ao fato de apresentarem bandas bastante intensas e encontrarem-se 

presentes em todos os indivíduos analisados. Estl, responsável pela sintese de isoenzimas 

de forte intensidade, foi previamente estudado por W G  (1992), enquanto que M, 

embora com bandas não tão intensas, foi detectado em todos os individuos analisados. 

Além disso, com relação aos lwos responsáveis pela shtese de enzimas com atividade 

sobre a-naftil acetato, alguns indivíduos apresentaram bandas intensamente coradas, 

geralmente módicas, prbximas ao ponto de aplicaqão; esse padrão coincidiu com 

indivíduos que foram congelados logo ao emergirem da pupa, o que pode estar indicando 

a existência de processos regulatorios ontogeneticus. Na Figura 3.3 é apresentado um gel, 

mostrando padrões de esterases de indivíduos da poph@io de ABE, e o eletroferograma 

esquemático representando os fenbtipos isomzimiticos nos locos estudados. O número de 

alelos detectados para o loco Esfí foi três, sendo que os alelos lGtll e ~ s r í ~  são raros. 

No loco Es12 foram detectados quatro delos, sendo mais comum 



Figura 3.3: (A) Padrões eletroforLItiws do sistema das esterases, com a kdiação dos 
dois locos Wsados e os respectivos aleios a d i t a  do gel. Para o l c o  -1 
observa-se nas aplicações 7, 12 e 14, individuos heteroigotos ~ s t l " ~  ; e 
indivíduos homozigotos para o genótipo E~t1'~ nas demolis aplicações. Para 
o loco M, indiMduos das apzicaçáoes 17 e 18 apresentam genótipo ~ s f 2 ~ ~ ,  
demais Estf2. Controles (C) Dmmphila wiJl~sfroPti -em São Pedro 15. 
(6) Represmtq2io esquemitica dos -tipos obtidos neste sistema para os 
dois locos, A esquerda encontra-se o paârflo e a mobiliâaâe relativa das 
bandas do controle em cm e i &reita a dos delomorfbs de Esrl e IW2, 
d i d o s  em D. itilia. 



o de10 E s 1 2 ~  , os demas aparecendo em baixa freqüência. A presença de duas bandas nos 

heterozigotos dos locos de EST sugere que as enzimaç codificadas pelos mesmos sejam 

moléculas monoméricas. Na tabela 3.10 são apresentados os genotipos encontrados para 

Estl e Esf2 bem como o número de individuos para cada genótipo e as respectivas 

freqüências gênicas, para cada amostra realizada em ABE. 

Tabela 3.10. Número de indivíduos para cada genótipo e freqüências gênicas para Esfl 
e Esdl nas respectivas amostras. 

 OCO AMOSTRA GEN~TPO ALELO N 
1.1 1.2 1 . 3 2 . 2 2 . 3 2 . 4 3 . 3  1 2 3 4 

Esil I - - - 39 2 - 1 - 0,950,05 - 42 
I1 1 - - 61 4 - - 0,02 0,95 0,03 - 66 
III - 2 - 71 4 - 2 0,Ol 0,94 0,05 - 79 
IV 1 - - 75 7 - - 0,Ol 0795 0,04 - 83 

EsrL I - - - 4 1 2  - - - 0798 0,02 - 43 
n 1 4 1 39 5 1 2 o,o7 0,83 o,og o,ol 53 
III - - 1 68 2 - - 0,Ol 0,97 0,02 - 71 
IV 1 7 - 63 1 1  - - 0,05 0,88 0,07 - 82 

No sistema enzimático da a-glicerofosfato desidrogenase (a-GPDH), foi detectado 

somente um loco e este mostrou-se monomórfico nas quatro amostras. A doemima 

produzida apresenta duas bandas secundárias de migraçáo mais módica e intensidade 

decrescente em dirwo ao p610 positivo (Figura 3.4). 

O s i s t a  enzimática das malato desidrogenases-NAD' dependente apresentou 

duas zonas de atividade enzhnática, uma com migração antidica determinada pelo loco 

Mal e outro de migração catódica determinada pelo loco M . 2 .  Para o loco Mal 

foram detectados três aielos enquanto que para o loco M&2, somente dois alelos 



(Figura 3.5). As aloenzimas do loco M&l apresentaram duas ou três imemimas 

secundárias de miga@o mais rápida e intensidade decrescente em dxreqão ao indo. Os 

heterozigdos apresentaram três bandas principais, sugerindo que as enzimas tanto de 

Mal quanto de MzZ sejam moIéculas diméricas. Na Tabela 3.11 são apresentados o 

número de individuos detectados para cada genótipo, a freqüência gênica, bem como o 

total de individuos analisados por amostra, para o sistema da d a t o  desidrogams+~AD', 

(MDH-NAD+). 

Tabela 3.1 1 : Número de indivíduos para cada genótipo e fiequências gênicas para Mdkl e 

Mdlt2, nrts respectivas amostras. 

Loco AMOSTRA GENÓTIPO ALEm N 



Figura 3.4: Padrão eletroforétiw do sistema a-glicerofosf'ato desidrogemse (a-GPDH). 

(A) Aphcqiks 1, 10 e 20 controles (Drosqkila wilZiston~), demais 

indivíduos homoigotos para o único ale10 detectado a-~pdhl'.' .@) 

Rep-0 e s q u d c a  do único h6tipo encontrado para este loco e sua 

mobilidade relativa; a esquerda da figura encontra-se o padrão do controle 

(C). 



Figura 3.5. (A) Pa* el~ofo&icos para o sistema m h á t i c a  das mafato desi- 
(MDH-NAIf), com indicação das locos e alelos a direita do gel. C: cuntroles; 
quanto ao loco -1: indivíduo8 das aplic8- 1, 2, 5,  7, 10 a 15, 18 a 20 
p&ipo M&I= , indivíduos 3,4,9,17 ge&+ h4dh11' e indivíduo da apliação 
8, genóíipo MhlU . WVO ao loco W h 2 :  posição 12, genbttp ~ h 2 "  ;M 
individuos c m q m d e m  ao p&@0ucai2 =. @) Repmmtação q u e d i c a  dos 
fen- obtidos para os dois IOCOS deste sistana. A esquerda mcatm+~ o 
padrão e a mobilidade das bandas do mie (C) e a direita a dos alelos 
de Uclkl e MA2 âe D. iulia. 



No sistema enzimático das fosfoglicomutases (PGM), Figura 3.6, também foram 

detectados dois Iows. O loco Pgml apresentou dois alelos, embora o alelo pgnr12 tenha 

sido encontrado fixado em três das quatro amostras analisadas (mostras I, III e rv). 

O loco Pp22 foi polimiirfico, tendo-se detectado a presença de quatro alelos, dois dos 

quais apareceram em freqüências relativamente altas, enquanto os demais, foram raros. Os 

heterozigotos para Pgm2 apresentaram um padr8;o de duas bandas sugerindo uma enzima 

monomerica. Na tabela 3.12, seio apresentados os genótipos encontrados para Pgml e 

Pgm2, oi fiequência g&ica e o número de indivíduos para cada amostra. Pode-se notar que 

o alelo de pgm12, apareceu somente em uma única amostra numa freqüência muito baixa, 

carmkrkmdo-se como um loco monomhiiw. 



Tabela 3.12: Numero de indíviduos para cada genotipo de Pgml e Pp2 e freqiiências 

gbcas,  nas respectivas amostras. 



Figura 3.6. Padrão eletroforético obtido para o sistema das fosfogliwmutasc (PGM). (A) 
posições 1, 10 e 20 controles; quanto ao loco Pgml; posições: todos 
indivíduos wrrespondm ao genótipo ~gm1l . l .  Com relação à Pgm2: 
posições 2,3, * i  5,  e 19 correspondem ao genótipo ~gmZ? ' ; posiçdos 7 8, 
e 18, genótipo ~ ~ r n 1 l . l  ; posifles 4, 5,  13, 14, 16 e 17 gsnótipo ~ g r n Z ' . ~  ; 
posiçóes 6 e 12 correspondem ao genótipo ~gm2". @) Representação 
ssqusmstica dos fenótipos obtidos neste sistema para os dois locos; i 
esquerda encontra-se o padrão do controle (C) e sua mobilidade relativa; a 
direita os alelomorfbs de Pgml e Pgm2 e suas mobilidades relativas, 
detectadas em D. iulia. 



No sistema da aspartato aminotransferase (AAT) também chamado de glutamato 

oxaloacetato transaminase (GOT), (Figura 3.7), foi encontrada atividade de dois locos, 

ambos poIimÓrficos. O loco Aatl apresentou três alelos, com o alelo ~atl '  sendo o mais 

frequente, enquanto que o loco Aat2 apresentou um maior número de alelos (cinco no 

total), o mais comum foi o alelo ~at2' .  Os demais aielos de Aat2 apareceram em baha 

freqikhcia (Tabela 3.13). Os heterozigotos de ambos locos formam um padriio de t rês  

bandas, sugerindo estnrturas dirnéricas para estas m o l h h s .  



A a t  i 

A % t  2 

. . . . . . . . - - 

Figusa 3.7. MO dcirofi&ico obtido para o sistarra da aqarbio amimhdaase 
(AAT). (A) Poições 1, 10 e 20 mntmles, cornrdafio ao locoilabl: osições P - 6 c 14 correspondem ao gmótipo A a f l e p o q  12 m o  &I1 , h s  
indirdmios mespotdem ao genátipo A&la , com %&#o ao loco M 2 :  
poação 4 c o r r q m d e  ao gmÓ@o &2'.' ; posição 5 g h i i p o  , 
posiçõa 3, 9 e f 8, @tipo ~ a f l ~ .  (3) Representaçgo e s w t i c a  d a s  
Mtipos obtidos neste sistema; A mqumla mcwrtra-se u padrão Bo codrole 
(C) e slra mobiEirh4 &i% ã direita a d o s  aldmrfPs d o s  dois bcos pata 
AAT ariali sado s rm D. &&a. 



Tabela 3.13: Número de indivíduos para cada genotipo e freqüencias gênicas para cada amostra, para os locos Aail e Aat2. 

 OCO AMOSTRA GENOTIPO ALELO N 



Para comparar as amostras w m  relação, as freqüências dos genótipos, aplicou-se o 

teste A (lmbda) (SHIELDS & HEELER, 1979) devido aos valores esperados e 

observados terem sido muito baixos, invalidando assim a aplicação do teste do x2 de 

Pearson. Através deste teste pode-se mostrar que, no caso de Marhl, P p 2 ,  Aatl e Gt.2, 

as amostras são diferentes, i.e., são heterogêneas quanto as freqüências de determinados 

genótipos. Quando as amostras são combinadas em antes e depois do inverno apenas Ekt2 

mostrou-se diferente. No caso de MdkZ, P~gntl, Aaí2 Estl e a - G - l  não houve 

diferenças sigdicativas, quando as quatro amostras são tratadas como uma única, nem 

quando estas são separadas em: antes e depois do inverno, sendo por isso consideradas 

homogêneas. 

Na tabeia 3.14 são mostrados os valores de A estimados para todos os locos, 

agrupando-se as quatro amostras, e separando-as em antes e depois do inverno, quando a 

população daaparecai. Quando o teste 6 feito levando-se em conta o número de deios, 

observa-se o mesmo padrão apresentado quando o teste é feito com a fiequência dos 

genótipos. 



Tabela 3.14. Valem de Iambda caldado para  todo^ os looo$ agupmdwe as quatro smwtm~, e sepwanbas em e depois do uivemo. 
-- 

A = Calculado I m d o  em omta: 1. a i  quatro amostras; 2. as amoatrss anta do inverno (1992); e 3. as mMr&i d@s do inverno (1993), *: 0,05; **: 0,Ql; ***: 0,001. 

b Alrtcars 
1.1 1.2 1.3 1.4 2.2 2.3 2.4 2.5 3.3 4.4 4.5 5.5 

I Mdh 1 5 - 40 - 
n I - 6s - 
IEl 9 - 62 6 
W 2 - 7% 1 

Mdh2 I - 29 - 
n 1  - 6s - 
III - 77 - 
IV - 81 - 

Pgm 1  I 17 - 
I1 44 - 1 
111 43 - 
I V  66 - 

PsM I 1 3 9  - 2 1 0 -  1 
H 17 8 - 2 1 9 -  I 
1n 19 17 - - 8 - 
w 15 38 - - 13 - 

Aatl I - 2 - 3 4 2 -  
I1 - 65 - 
III 2 - - 75 2 
IV - 82 1 

Aat2 I - 2 - 2 - 29 5 
n - 8 1  - 2 - 53 2 
IIl I - 7 - 1 4  1  - 6 2 1 2  
IV - 9 - 4 - 69 1 

Estl I - 39 2 1  
I1 1 - 61 4 
111 2 - 71 4 - 2 
N 1 - 75 7 

Est2 I 4 1 2 -  
U 1 4 1 - 3 9 5 1  - 2 
1n 1 - 68 2 
IV 1 7 - - 63 11 - 

&@h I 45 
I1 66 
n~ 79 
IV 83 

A 
1 2 3 

A, AT A, AT n, AT 

4,361 3,841' 
43,77 22,457** 

9,1816 9,210a* 

NS NS NS 

NS NS NS 

1 
27,450 23,209** NS 

NS 

8,268 7,115* NS 
NS 

NS NS NS 

Ns 

19,729 Ns 13,815*** I_ 12,868 4,210** 

NS NS NS 



3.4.1 Eqd'brio de Hardy-Weinberg para nm e dois locos 

M d o  ao fato de os valores observados e esperados para as freqüências 

genotipicas terem sido muito baixos, o que inviabilizou a aplicação do teste de %', 

comparou-se a fiequência de heterozigotos observados com a esperada através da 

equação de BAILEY (1974), sendo possivel deste modo detectar o desvio em relação ao 

equili'brio de Hardy-Weinberg para as freqüências genotípicas. Na Tabela 3.15 são 

mostrados os valorm dos desvios do equiiíío de Hardy-Weinberg calculados para os 

sistemas investigados para Dryas iulia, em todas as amostras. 

Pgm2 foi o único loco no qual o valor do desvio foi si@cante; na amostra I esse 

valor fbi igual a -2,796 @<0,01) e na amostra I1 equivaleu a -4,472 @<0,001), 

expressando urna carência de genótipos heterozigotos nestas duas amostras. Na arno- 

m, embora o valor continue indicando uma falta de heteroigotos, este a o  foi 

estatisticamente sigdicante, enquanto que na mostra TV o valor expressa um leve 

ex- de heterozigotos. Os demais locos analisados, exceto os locos M&I na mostra 

III, Aat2 e Est2 rias amostras II e IV mostraram uma Carência de heterozigotos, todavia 

os valores não são estatisticamente simcantes. 



Tabela 3.15: Valores das heterozigosidades por loco por indivíduo E& (obtida), & 
(esperada) em panmixia e desvios do equilíbrio de Hardy-Weinberg, 
calculado para todos os locos estudados. 

Loco Amostras K H, d Si@&cia 
M&i I 0,11 0,113 -0,042 N S  



3.4.2 Medidas da variabilidade genética 

A variabilidade genética intrapopulacional foi estimada por três diferentes medidas: 

A: niimero médio de alelos por low, P: proporção de locos polimbrhs, e E: 

heterozigosidade mkdia por loco por individuo. 

Na Tabela 3.16 encontram-se o numero de aielos por loco por amostra para a 

população local de D. iuZia de ABE, o número efetivo de aielos, bem como a média e o 

desvio padrão para este parbetro. Biologicamente, o número efetivo de delos, (L) é o 

número de alelos que é responsável pela heterozigosidade observada na pop&@o. - 
Tabela 3.16: Número de alelos por loco, (A) número efetivo de aleios, (&) estimativa da 

média e variância do numero de alelos por loco, para as quatro amostras da 
popuhç2io de D. iuZia de ABE. 

Amostras 
Lows I II m IV Média A VariBncia A 

A A , A A , A % A A ,  
M&l 2 1,l 2 1,0 3 1,2 3 1,O 2,s 0,58 
M& 1 1,O 2 1,0 1 1,O 1 1,O 125 0,50 
P w ~  1 1,O 2 1,O 1 1,0 1 1,O 1J5 0,50 
pgn~z 4 2,2 4 2,2 2 I ,9  2 2,O 3,OO 1,15 
Aatl 3 1,l 1 1,O 3 1,l 2 1,0 2,25 0,96 
Aat2 4 f ,3 4 1,2 5 1,4 4 1,2 4,25 0,50 
l i31 2 1,l 3 1 , l  3 1,l 3 1,l 2,75 0,50 
-2 2 1,O 4 t,4 3 1 1  3 1,3 3,00 0,82 

a-Gpdh 1 1,o 1 l,o 1 1,o 1 1,o 1,OO 0,OO 
Total 20 23 22 20 2,36 

Media deA 2,22 2,56 2,44 2,22 2,36 
VarianciadeA 1,20 1,24 1,33 1 ,o9 1,05 

O número médio de aielos por loco foi 2,36, o que significa que há cerca de dois 

alelos por loco em D. adia, por amostra. A amostra que apresentou maior número médio 

de aielos por loco foi a mostra II, com 2,56. O loca que apresentou o maior número de 



alelos foi o Aat2, com uma média de 4,25 para as quatro amostras; enquanto que O loco 

com menor número de alelos foi o de a-glicerofosfato desidrogenase com apenas um ale10 

nas quatro amostras. 

Através da análise da variancia pode-se constatar que as diferenças obtidas quanto 

ao número médio de alelos por loco entre as quatro amostras são estatisticamente 

significantes ao nivel de 1%. A p e w  das amostras I e TV não serem diferentes 

estatisticamente, das diferem das amostras I1 e 111, que por sua vez não são diferentes 

entre si, como pode ser visto pelos resultados do teste de Duncan ao nivel de 5%, 

confome o esquema abaixo: 

Amostras 

Médias 

A proporçb de looos polimórílcos estimada para a população de D. hZiu de ABE 

variou entre 55 e 66%, com uma média de 63,1%. A amostra que apresentou o menor 

valor para este parâmetro foi a amostra II (iverno) n qual esse valor equivaleu a 55%, as 

demais amostras apresentaram valores de P iguais a &,O% (Tabela 3.1 7). 

Tabela 3.17. Heterozigosidade média por low por indivíduo e proporção de locos 
polim~rfocos para os 1 ~ 0 s  analisados nas quatro amostras para D. iulia em 
ABE. 

Ams MQkl M 2  Pgtnl Pgm2 Aatl Aat2 Esfl Est2 &p& P 



O valor de lii& entre os diferentes locos analisados variou de 0,00 nos locas de 

M&2, Pgml e a & -  para todas as mostras e em Aaíl na amostra IT a 57,6% em Pgm2 

na amostra TV (Tabela 3.17). A ausência de polimo~smo em M&2, Pgml e a-G@l 

p i e  ser devida a funqio desempenhada por essas e m h s ,  não suportando modikaç5es 

em sua estrutura. O grau de heterozigosidade média obsemuia por loco por indivíduo foi 

igual a 9,7% na amostra I, 7,6% na amostra II, 10,3% na amostra III e 122 % na mostra 

IV, sendo estes valores bastante baixos, dependendo da época do ano. Quando dsour ios  

este parhetro, podemos notar que nos locas Mal, Aati e Pgm2 ocorre uma diminuiçiio 

na heterozigosidade obsemada h medida que o inverno se aproxima, i.e., i medida que a 

temperatura cai. 

3.43 Estatística F 

Ainda que a estatística F tenha sido originalmente apresentada para a &se da 

estmhiraçáo espacd das populaç&s, resolveu-se aplid-la no caso presente, pois as 

quatro amostras tomdas no tempo podem ser tratadas como quatro amostras de locais 

diferentes. A Tabela 3.18 apresenta os dados relativos a esta análise. Como se pode ver, 

para o componente FIs , apenas os locos Pgml e Esr2 foram si&cantes (p < 0,OS); 

levando-se em conta todos os locoq o FIs d o  6 si&cantemente difhente de zero. Já 

para o componente FST todos OS vaiom calculados foram negativos e baixos (r& 

sign%canta), sugerindo que as quatro amostras podem ser tratadas como umri única, o 

que biologicamente corresponde a r e s l i d e .  



Tabela 3.18: Valores de FsT, FIS e FIT para as quatro amostras de D~yas  iulia em M E .  

Mdh2 - - - - - 
Pgml - - - - - - 
P w 2  -0,2355* 15,1406 -0,0037 + 0,5649 6 
Aatl -0,0323 0,2848 0,0017 + 0,0340 5 
Aat2 -0,1169 3,7303 -0,0456 4- 0,0766 7 
Est I -0,0770 1,6186 -0,0075 + 0,0703 5 
E ~ t 2  -0,2470* 16,6555 -0,0079 + 0,24 1 O 6 

(*) P < 0,05; (+) Valores negativos; (-) Low monombrfico. 



A variwo encontrada no tamanho das asas anteriores para a população local de 

DF iulia de Águas Belas, para ambos os sexos, sugere uma iduência marcante das 

wndifles climáticas sobre este caráter (Tabela 3.5). Na realidade o efeito primário da 

mudança c M i c a  pode ter sido sobre a qualidsede das plantas hospedeiras (SING, 1972; 

GILBERT & SINGER 1975). Como se sabe a variação sazonal tem efeitos consideráveis 

sobre a fisiologia v e g d  (TAIS k ZEIGW 1991). W m s e  tambh que as phtas 

variam seu wnteúdo de &a ou, longo do dia e sazonalmente, dependendo da temperatura 

e insoIaqáo (fIAWSON & HITZ, 1982). Embora as evidências sejam ainda pouw 

extensas, jb existem dados bastante convincentes de que, dependendo da qualidade da lua 

e do fotoperíodo, plantas ~~ e phtdas aumentam o tumado do pecíolo, o peso 

seco do d e ,  reduzem a h foliar e a quantidade de radicações e ainda apresentam 

notável redução na quantidade de clorofila (SMTH, 1982). Entre ris variáveis cbáticas, 

a temperatura é unia das principais, e governa tanto a distribuição como a adaptação dos 

vegetais. O espectro e o conteúdo das proteínas pelas plantas é frequentemente alterado a 

temperaturas pri,xhas ou abaixo daquela limite para o desenvolvimento. Outrossim tem 

sido observado que com a queda da temperatura o nível de ATP disponível nos tecidos 

vegetais baixa; e em Passzjiora e k l i s  foi observado um acúmulo de rilanina com o 

resí+iarnento. Isto sugere que produtos fmais da via glicolítica são acumulados nas folhas a 

b k  temperaturas. Além disso tem sido relatado que com a queda da tem-a ocome 

perda de íons em algumas espécies de PmszJiora (G- & 
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PATTERSON, 1982).Durante as condições climAticas de inverno, quando a temperatura é 

baixa, o céu nublado e h6 elevada umidade no ar, o desenvolvimento dos insetos toma-se 

mais lento. Nestas condições, o requerimento de itens alimentares dos predadores, 

frequentemente aumenta, o que constitui-se em fator adicional para a redugo nas 

populações de presas (borboletas por exemplo). Deste modo, condições vigentes durante 

o inverno e mesmo logo após, podem influenciar as populações de borboletas, mantendo- 

as em baixos números (GILBERT & SINGER, 1975). Além da iduência indireta exercida 

pelas condições climáticas adversas sobre as lamas, hh que considerar também a iduência 

da parte da planta onde foram depositados os ovos. Em Dtym iulia, h a s  alimentadas 

com folhas imaturas e brotos (meristemas) podem diferir marcadamente daquelas 

a h n t a 8 a s  com folhas maduras (veihas) (obs.pessoal; BENSON, 1978; THOMPSON & 

PELLMYR, 1991).No campo tem sido observado que D. alia parece escolher para 

ovoposigão, além das gawihas secas, aquelas folhas maduras e mais velhas. Esta seleção 

feita pela h e a ,  por uma parte de planta para ovoposição tem grandes e importantes 

consequências e v o l u c i o ~ s .  

Aplicando-se o teste de Duncan, ao comprimento das asas, foram agrupadas as 

mostras com medias semeihantes, de forma que, para os machos obteve-se igualdade nas 

amostras de outono dos dois anos consecutivos (maio de 1992 e 1993), com medias no 

valor de 3,34 cm e 3,38 cm, respectivamente. Entretanto, estas mostraram-se 

sigdÍcativamente diferentes da amostra de inverno, realizada em junho de 1992 com 

média igual w 3,18 cm e a do h a l  do verão, em março de 1993 com média igual a 3,58 cm 

(p < 0,05). Para as f'emeas obtevsw uma tendência semelhante, p o r h  as amostras I e II 



de inverno e outono de 1992, com médias de 3,05 cm e 3,14 cm, respectivamente, não 

foram diferentes estatisticamente, o mesmo aconteceu com as amostras I e IV, ambas 

realizadas no outono, com médias de 3, I4 cm e 3,19 cm, dos anos de 1992 e 1993 

respectivamente. Além dos efeitos sazonais registrados acima e que são semelhantes nos 

dois sexos (não há interação) um aspecto fundamental a destacar é o fato de que os 

machos são sempre maiores do que as Fmeas, o que havia sido detectado por HAAG 

(1 992) para ABE e outras localidades, o que parece indicar que o dimofismo sexual nesta 

espécie mostra-se, de modo geral contrhio a maioria de outros grupos de insetos (veja-se 

por exemplo a citação a Darwin na página 30 da Introdução) 

Com relação ao perímetro das asas a tendência encontrada foi semelhante 

(Tabelas 3.7 e 3.81, indicando uma diminuição dos valores i medida que a temperatura cai 

e a população se aproxima do inverno. A existência dessas diferenças nas dimensões das 

asas revela que as amostras não sãto homogêneas quando tomadas no tempo (Tabelas 3.4, 

3.5 e 3.6). A amostra do final do v d o  (março/I992) apresentou os maiores valores 

médios, enquanto que a amostra de inverno, apresentou os menores. Foi destacado por 

HAAG & ARA~JO (1994) a dificuldade de se explicar as diferenças encontradas apenas 

em base das plantas hospedeiras usadas pelas larvas, uma vez que em todas as localidades 

amostradas por eles, com apenas uma exce@o (Turvo), a principal fonte de alimento para 

os estágios imaturos foi Pass~flora suberosa. Além disso essa espécie confere uma alta 

taxa de crescimento para D. iulia ~ É R I C O  & ARAÚJO, 199 1). No caso da populaçáo de 

ABE, a única planta hospedeira usada por D. iulia é P. suberosa, a qual é muito 



abundante no local. Desta forma uma possível fonte de variação fica controlada, 

permanecendo a variável "condições climáticas" como um conjunto heterogêneo. 

A natureza efetiva dos agentes climato~ógicos pode ser apreciada pela mase da 

variância. Mesmo com poucas variáveis rnorfológicas pode-se reconhecer o padrão 

imposto pelas referidas condições sobre o fenotipo dos indivíduos da população. Do ponto 

de vista de uma "hmenêutica biológica" a mais bbvia conclusão obtida pela d i s e  do 

tamanho, foi a de que o cumprimento das asas de ambos os sexos, bem como 

possivelmente para outras variáveis não medi&, respondem prontamente à ação dos 

agentes climhticos e estzi resposta é vdcada  mesmo em popuioições com sobreposição de 

gerirções como é o caso de D. iulia. GRANT k GRANT (1 993) suiientaram que quando o 

clima muda entre a t a ç k s  ou anos, mudanças ecológiw nas popuiaçtks &a 

fiequentemente observadris. Convh salientar que a expressão fenotípica potacial de um 

dado genbtipo em reheo a todas as condiç6~s ambientais sob ris q u i s  uma espécie pode 

sobreviver, tem sido descrita como norma de + (MA% 1977). Certas normas siio 

bastante restritas, indicando a presença de um mecanismo genético-homeostático bem 

damvohido, enquttnto outras podem ser amph. 

HAAG (1992) sugeriu quatro possibilidades para a manutenção das diferenqas 

entre os locais, quando analisou individuos provenientes de seis pontos geogrSws 

diferentes no Estado. Essas possib&dades são tomadas aqui para tentar enteder as 

diferenças no tempo. Porém como argumentarei &te, a diferença observada m e  os 

locais pode ser devida a influência da época da coleta, e não uma adaph$o imediata 8s 



condições locais como bem salientaram GOULD & LEWONTIN (19791, ou seja, não 

devido a influência do locd per se. 

Com reja* a primeira possibilidade, esta invoca a tradicional explica@o 

baseada nos efeitos de extingo e recoionização postulados para os heiiconineos das 

regiões subtropicais. FlW@es nas condições dos ambientes podem tomar o habitat 

temporariamente inadequado para os organismos, assim popuíaç6es como as de D. iecIia, 

amghente distribuidas, poderiam persistir atravbs de um "equiiíírio" entre extinçb local 

e -10-o. Todavia seria necessário, wmo salienta o referido trabalho, locoilizar os 

refiigios onde as populações se nuterim durante o inverno, e de onde os indivíduos se 

dispersariam colonizando outras áreas. Esta hipótese no entanto perde sua força tendo em 

vista o que foi constatado no presente trabalho: (1) a regdaridade nas fluhia@es de 

tamanho e perímetro das risris conforme as estuqões do mo (Tabela 3.6 e 3.9) e (2) a 

regularidade mas freqüências de alguns parhetros gerais como P e H @ribela 3.17). Além 

do mais, estudos cmhidos com amostras únicas no tempo, @em levar a conclustíes 

enganosas por desconsiderar a variabilidade existente ao longo do tempo dentro das 

populações (VIA, 1990). 

Na segunda e terceira possibiiidades, que talvez sejam mais proviveis no presente 

caso, seria a de que o tamanho das asas de certos insetos esteja relacionado h estabilidade 

do habiiat e a fhtores climhtims (GREENWOOD, 1988), ao fotoperíodo (ZERA e cols., 

1983) e a temperatura (TAYLOFL, 1981; WOLDA, 1988). Foi verificado que em 

zunbierrtes indveis no tempo, como ocorre em florestas decíduas, Ectopsocus briggisi e 

G q h p s m t s  cmciatus (Psocoptera) apresentaram formas aladas, enquanto em fiorestas 



não caduciflilias a predominhcia foi de formas braquipteras possivelmente devido a 

wnstincia iia disponibilidade de recursos alimentares. Observações sistemáticas realizadas 

em campo mostraram que ABE caracteriza-se por um ambiente instável no tempo, embora 

com miã regularidade anual. A instabilidade e decorrente da temperatura e das condições 

clidticas vigentes ao longo do ano. A medida que as estações vão se sucedendo a 

luminosidade (fotoperiodo) diminui w m  a aproximação do inverno e a temperatura cai 

para próximo de 4°C podendo ser ate mais baixa, o que determina alterqões nas 

condiqi3es fisiológicas das plantas hospedeiras (Pass~jiora &rosa, a mais abundante no 

lod), e certamente nos estágios imaturos (hvais) de D.iuJza. Tendências sazonais rn 

performmce de larvas podem acumpdw o padrão encontrado para o conteiido de água 

e nitrogenio nos tecidos das plantas hospedeiras. Por exemplo a eficihcirt de asidagão 

(digesti'blidade aproximada) para lepidbpteros, em b&da na Finlândia, declinou de W ?  

no verão para 10-1 5% no outono-hemo; paralelo aa declinio no conteúdo de água de 

72% para 57% e o conteúdo & nitroghio diminuiu de 3% para rmos que I%, isto é, a 

melhor performanee h a l  foi observada quando a planta apresentava os maiores 

conteúdos de hgua e nitrogênio ( S C D E R  & FEENY, 1979; SCRIBER & SLANSKY, 

1981). Em insetos holometábolos especficarnente, mas também em outros organismos, 

alguns ktores ambientais são moais importantes em um estágio da história de vida do que 

em outro (ATC-Y, 1970; GILBERT & STPJGEFL, 1975). 

A quarta possibilidade, a competi* por recursos alimentares, seria o fator 

respodvel pela diferença observada no tamanho das asas de machos e fêmeas. Embora 

com fieqühcia se observe na natureza muitos individuos alimentando-se ao mesmo tempo 



em uma planta de Lanrana camma, esta interação parece estar longe de ser agonistica, 

uma vez que em locais com densidade elevada dessa espécie, podem ser visto 

agrupamentos w m  cerca de cem indivíduos (GARCIAS, 1983). Estes grupos 

("panapaná") também podem ser vistos em bancos de areia úmida, em riachos nas bordas 

de florestas, onde foram registrados mais de 60 indivíduos tomando água e sais ao sol. Em 

nenhum momento pareceu existir qualquer manifestação de hostilidade ou disputa pelo 

recurso alimentar. Entretanto ROSENBERG & ENQUIST (1991) mostraram que em 

borboleta territorial (Limenitis widerneyerii), machos grandes alcançam maior sucesso na 

defesa e mmutenqão de áreas contendo sítios de oviposição. Nesta espécie, os indivíduos 

com maior tamanho de asas foram frequentemente vitoriosos. A diferença entre os locais, 

relativo ao tamanho das asas observados por M G  & ARAUJO, (1994) pode ser 

perfeitamente explicada se for levado em considerqlio a época na qual foi r d í d a  a 

coleta ,i. e., a temperatura média de cada estação. 

Resta-nos então tentar expíicrtx não ã diferença entre os I h s  que talvez não 

exista, mrts a diferença encontrada entre os sexos, que por ser consistente em todos os seis 

locais estudados no referido trabalho pode ter uma base genética, o mesmo aconteceu em 

uma população mostrada em Santa Maria (obs. pessoal). Deste modo tem-se que 

postular ser esta diferença uma adaptação antiga no tempo, característica da espécie 

(Seleçiio sexual?). 

Como bem salientou HAAG (1992) a dispersão parece ser umrt estratdgia 

importante no modo de vida de D. iulia, a que pode ser constatado pda simples 

observação de seus hábitos, e pelo monomorfismo vedado dentro da espécie quanto ao 



padrão de coloração das asas através de toda sua distribuição geográfíca. Amostras 

sistemáticas realizadas na natureza, revelaram um desvio na proporção sexual, 

favorecendo os machos, o que talvez seja devido ao comportamento das Emeas que voam 

baixo escondidas entre a vegetação a procura de planta hospedeira, ficando deste modo, 

invisíveis aos predadores e aos coletores. Todavia esse dimorfismo comportamental não 

pode ser visto como conseqüência de uma poligamia exclusiva dos machos como desejou 

crer HAAG (1992). Tem sido sugerido baseado em evidências circunstanciais, que as 

Emcas também sejam polighicas (obs. pessoal; GARCIAS, 1983; MOREK4, 

comunicação pessoal). 

Uma vez que os machos apresentam uma envergadura maior, devem ter uma 

maior capacidade de v6o. Deste modo voando distbcias maiores teriam seu valor 

adaptativo aumentado, o que os possibilitaria atuarem como agentes de dispersão de seus 

genes. Em Drosophila melaptog~tsier ambos, v60 e produção de ovos, dependem da 

mesma reserva de energia e a disper- reduz a f-didade, tendo conseqühcias 6bvias 

para o "fitness" dos dispersantes (ROFF, 1986). Todavia, não se pode deixar de 

argumentar, que a dispersão é arriscada, no sentido de que pode aumentar o risco de 

predação . 

Pode-se, com base em fatos conhecidos, apresentados a seguir e nos dados 

obtidos da morfometria, enumerar algumas hipóteses, tentando expticar o pohor6smo de 

tamanho de asas em Drym iulia. 

Talvez o maior tamanho das asas observado nos machos esteja relacionado não 

somente ao vôo de longas distâncias, mas também a duração do vôo dentro de seu "home- 



range" a procura de recursos trófiws e principalmente de Temeas para cópula. Inicialmente 

devemos supor que o sucesso reprodutivo dos machos seja proporcional a quantidade de 

tempo gasto na tentativa de reproduzir-se, i. e., a procura por Emeas receptivas. Enquanto 

tenta reproduzir-se, um macho deve voar mais tempo, como elegantemente foi mostrado 

por HARDER (1 985). O tamanho das asas em BoPnbus spp., foi o caráter morfológico 

mais importante na explicqão da variação no tempo de v60, logo, machos devem 
jl. ~D 

apresentar um tamanho que 'Sossibilite gastar mais tempo na procura por femeas, 
++(,h - L ,,C' @d"y 

percorrendo uma maior hea, maxllnizando seu deslocamento. Conseqüentemente, embora 
L- -./-----d 

for  a u + t o  LaA, 

machos menores gastem menos tempo alimentado-se, o número de vezes que o flizem 

aumenta e a distância percorrida em vôo diminui. 

Como o sucesso reprodutivo é suposto ser proporcional ao tempo gasto por um 

macho tentando reproduzir-se, o peso ótimo para os machos, previsto pela hipótese acima 

é sempre menor do que o peso das femeas, o que realmente ocorre na natureza (peso 

médio das fêmeas: 0,18 mg s2 = 0,0021, n= 20; peso médio dos machos 0,15 mg, s2 = 

0,00047, n= 48). Ai& do mais, em muitas espécies, machos podem reduzir sua 

assimüaqão de energia enquanto tentam reproduzir-se (KEISS, 1989); desta forma machos 

grandes terim vantagem sobre os menores, pois como acontece entre algumas espécies de 

mariposas os machos podem estar sendo selecionados pela maximkqão da distância que 

podem voar. Assim, possuir asa de maior comprimento é uma vantagem intrassexud, 

avaliada em temos de seu efeito na taxa de fertilização, supondo que o carater tenha 

igual sobrevivência em termos de seleção natural (PARKER, 1970; REISS, 1989). Esta 



hipótese pode ser uma explicação para o aparente paradoxo, de que os machos mesmo 

sendo em média d o r e s  do que as fZmeas, pesam em média menos do que estas. 

Reprodução e longevidade em lepidópteros são geralmente tidos como limitados 

pelas reservas de nitrogênio acumulado durante a alimentação da larva e estocadas nos 

corpos gordurosos (PIANKA e cols., 1977). O maior gasto com esforço reprodutivo nas 

Temeas destes insetos e o investimento de nutrientes nos ovos; estes nutrientes são 

derivados em vários graus da alimentação da larva e do adulto. Entretanto, conforme foi 

elegantemente demonstrado por BOGCiS & GILBERT (1979), h e a s  de ,hmus 

plexippus, Heliconius hecale e H. erato, incorporam nutrientes provenientes do macho via 

espermatoforo. Estes nutrientes são secreções de glândulas sexuais acessórias e são 

constihiídos por um complexo de proteinris, hidratos de &no, diglicerideos, 

trigiicerideoq esteróis e fosfolpideos (BOGGS, 1 98 1 ; MARSECALI,, 1982; THORNHEL 

& GMThNE, 1986). 

Estes achados sugerem que tais substâncias podem contribuir não somente para a 

vitelogênese, mas também para a mamiten* somfica da fêmea; desta forma, proteína é 

um fator limitante na produgo de ovos pelos insetos. Em Colzm q p .  (THORNHILL & 

GWYNNE, 1986) e em fZmeas da mosca varejeira Callzphora erythrocephla 

(STRANGEWAY-DIXON, 1959), a ingestão aumentada de proteínas resultou em grande 

número de ovos depositados. Investirrdo esses compostos ricos em energia, os machos 

I;"apro O' podem prover as remeas, permitindo n estas gastarem menos tempo p 6 % r & i l  por 

recursos alimentares, expondo-se menos à predaçáo, maximizando deste modo o tempo de 



Tal i n v h e n t o  deve, através da seleção sexual, afetar a evolução das diferengas 

entre os sexos, quanto ao comportamento, ecologia e assim por diante. MARSHALL 

(1982) demonstrou que em Colzas philociice, onde os machos significante 

investimento, as fêmeas copulam preferencialmente com machos grandes. Fêmeas de D. 

idia podem estar discriminando parceiros para cópula, de modo que machos grandes 

sejam favorecidos, pelo investimento potenciai que estes representam. Com relação ao 

tamanho d o r  das asas pode-se citar também como exemplo Drosophidu melanogrrsfer: 

na qual os machos maiores o b t h  mais fatilmente acesso As h e a s  (PARTRDGE e cols., 

Outra possibilidade apropriadamente destacada por EkAG (1 992), seria a de que 

o maior tamanho dos machos, aliado a sua colora@o fortemente alaranjada e brilhante, os 

tomasse mais a p o ~ c o s ,  atraindo para si a ãten@o e o aprendizado do preâado. 

enquanto que as fêêeas, por apresentarem uma coloração mais opaca, diado ao 

comportamento de voar em meio h veg-, o que as torna relsttivrunente d t o i s ,  

estariam menos expostas a predação. As f"&neas sofiern innuências do efeito da grande 

cobertura vegetal, i-e., uma densa cobertura vegetal tende a reduzir a quantidade de luz 

(radiaqAo solar), que alcança o solo, pela absorção e sombreamento das folhas. Além disso 

a temperatura neste ambiente é mais  baixa do que em locais com luz solar direta 

(HOVANITZ, 1940), sugerindo que esses fatores concorram para que o pigmento das 

asas das fèmeas seja mais escuro e opaco, justamente para absorver a radiação solar, 

enquanto que os machos, mais claros e bdhantes, refletem mais luz. Além disso, as cores 

a p o d i c a s  dominantes em borboletas impalathveis, em particular, da região Neotropical 



go: b j a  je.g., fundo de cor laranja e detalhes em preto nos complexos miméticos 

laranja e tigre), vemelho e negro (manchas vermelhas em fundo de cor negra, nos 

gêneros: B m ,  Parides e Helicmius) (PAPAGEORGIS, 1975; De VRIES, 1987; CHAI, 

1988). 

Asas mais longas capacitariam a seus portadores, melhores chances de escape h 

predação. Uma outra altanativa que pode ser invocada para explicar o dimorfismo sexual 

de comprimento das asas, serla a sei+ smA, stricto sem, na qual as Temeas estariam 

escolhendo, para wpuia, machos com asris de maior tamanho. 'Li stem alguns custos e 

bedcios diretos decorrentes desta escolha. Os bendcios podem incluir: seguranqa na 

f k t h q á o  e maior conteúdo nutnciond do ejaculado (espermatoforo). Todavia os custos 

desta escolha incluem tempo, ener* risco & predqão e competição com outras h e a s  

(ROSENQVIST & BERGLUNG, 1992). Tem sido mostrado que em espécies onde 

ocorre mmmento preferend para o tamanho, a razão PmlPf (peso das machos dividido 

pelo pem das fEmeas ) é previda ser muita próximo a unidade e exceder aquehs espécies 

onde o cniaamento é deatbrio relativo ao tamanho (REIS$, 1989). A relação PmlPf, 

~~ para D. ierlia, foi igual a 0,83. Em anfibios, nas espeCies onde ooom 

cruzamento aleatório d v o  ao tamanho o vdor para esta rdaçb foi i@ oi 028 p 

Eleutker&fylus altammuni-, 0,771 para Bsrfo mericarms e em d o s ,  0,78 para 

CleauIiqpuLh pnrihim. Entretanto, espécies que apresaum mmmnto 

preferencial para o tamanho, nem sempre mostra& dores maiores de PrnIPf do que 

aquelas nas qwis o cruzamento e aleatório relativo ao tamanho. Como exemplo podemos 

citar a mosca Scaprophaga stercormia, o d e  não há cruzamento pr&encial para o 



tamanho, a relação PmlPf, equivaleu a 1,29, mostrando que os machos são muito maiores 

do que as e e a s  (REISS, 1989). Novamente desconhecemos o que realmente ocorre com 

D. isrlia na natureza; uma saída seria capturar wais em cópula, medir o tamanho das asas 

e pesar ambos e observar o que ocorre. Pode-se argumentar que a caractenstica que está 

sob ação da seleção natural é a escolha das fEmeas. Esta escolha leva, entre os machos, ao 

desenvolvimento da seleção sexual. Esta consideração pode levar-nos a mudar o enfoque 

da questão sobre: quais são os machos mais "populares" e porque , para: por que e para 

qual característica as fêmeas d o  direcionando sua escolha. Estudos experimentais seriam 

importantes neste caso, devido a poderem mostrar diretamente quais características dos 

machos são usadas pelas fêmeas na discriminação dos parceiros para &pula 

(KIRKPATRICK, 1987; REYNOLDS & GROSS, 1990). 

Urna evidência indireta de seIe!çáo sexual vem das próprias medidas tomadas de 

ambos os sexos extraidos das quatro amostras. Podese notar que a varihcia na medida 

para o perímetro das asas dos machos(que é uma ehmiva  da área da mesmas) é menor 

7 
que a variância encontrada nas medidas do perimetro das asas das fêmeas (tabela 3.9). Isso 

pode estar indicando que existe uma pressão na dirqão de uma menor variâricia na área 

das asas para os machos. É possível que as Emeas estejam escolhendo machos com asas 

maiores e que exista um btimo para esta variável. Além disso, BOGGS (1 98 1 ) demonstrou 

para D. íulia que a medida que aumenta o tamanho corporal, aumenta significantemente 
* 

também a proporção de reservas nitrogenadas destinadas a reproduqão. Em Heliconius 

kewia~oni onde ocorre "pupd mating", há sugestão de que a seleção favoreça um maior 

tamanho de asas e um menor tamanho do corpo em machos @EINERT e cols., 1994). 



Deste modo, possuir asas maiores, seria a prova de que possuem uma maior resistência ou 

autonomia e capacidade de vôo. Esta tendência na redução da variância foi constante nas 

quatro amostras deste trabalho e como salientou WULD (1988), a redução na v&cia, 

inthwxmente revela uma direção. AIém disso, indivíduos de tamanho maiores são 

flivorecidos pela seleção natural intraespecífica seja porqiie conseguem melhor acesso aos 

recursos alimentares ou por fugir a predago e como conseqüência deixam uma maior 

prole do que seus parentes menores (BROWN & MAURER, 1986). Havendo uma 

relação do coqrlmento das asas w m  a capacidade de vôo pode-se invocar que a selqão 
AVCI 4 ~ i ~  S Q L E G ~ O  EJ4flUaL 

sponsável por este fato. Com rela@o ao perímetro do tnbgdo inscrito na 

área da asa, pode-se perceber a mesma tendência. O perlmetro 6 um estimador da área da 

asa, e como já foi visto, os machos são em méâia maiores do que as Temeas (Tabela 3.9). 

Todavia mesmo d o  maiores apresentam menor vai@o quando comparados com as 

f " C  (veja coluna do CV nesta mesma tabela). Podemos alimar, que o d c i e n t e  de 

variação está a grosso modo relacionado ao valor uhptdvo, i.e., a variabilidade de uma 

característica morfblógica está inversamente relacionada ao seu efeito sobre a - 
e v@ 

0 tec ---- 
sobreviv&cia e reprodugo. Parece qu% área da asa nos machos é mais importante para 

sua sobrevivhcia e reprodução do que para as &e%. Todavia a correlaqão inversa entre 

variabilidade e aptidão d a m h i m  não s i w c a  necessariamente que uma característica 

posicionada decrewmte de variabilidade, esteja em uma posiqáo de efeito crescente sobre I 
o sucesso reprodutivo (som, 1982). 

A carga da asa (massa do cor@ kea da asa) 6 menor nos machos, uma vez que 

o peso destes e em média menor do que o peso das fêmeas. Este fkto fhvoresce a bipbtese 



de que machos maiores devem apresentar wrno conseqüência maior resistência e 
Ak 

capacidade de vôo; e machos com maior área de asa teriam vantagem sobre os menor#. 

Como as três hipóteses lidam com a associaçgo entre tamanho das asas e 

resistência, autonomia e capacidade de vôo, é possível que se esta associação for 

verdadeira estas formas de seleção estejam ocorrendo concomitantemente na natureza. 

Certamente quando ocorre um aumento de tamanho, este ocorre em resposta a pressão de 

seleçeio, resultando em uma ou mais vantagens (STANLEY, 1973). 

Quando comparamos as freqüências genodpicas observadas nos dois momentos, 

antes e depois do iwerno, i.e., antes e depois da severa redução da população, através da 

estatística A (lambda) (SHIE;LDS & EEELER, I979), encontramos diferenga significante 

para os loms M&l, Pgm2, Gotl e Esr2, @,OS < p 0,01), o que sigdca que a 

populaçZo dif;eriu em suas &eqüências genotipicris de um momento para outro, embora 

aquela estatística não teste equih'brio genético e sim associação de duas ou mais 

categorias. Isso talvez deveu-se ao efeito das condições clirmhticas, diado ao fluxo gênico 

entre populações vizinhas. Para os demais sistemas, as diferenças não foram 

estatisticamente significantes. A mesma tendência foi verificada para a distribuição das 

freqüências alélicas, i-e., os mesmos locos que se mostraram si@cmtes para as 

freqüências genotipicas aqui também o foram. Em relação ao equilíbrio de Hardy- 

Weinberg, apenas o loco Pgm2, mostrou-se fora do equiiíirio nas amostras I e II, embora 

na amostra IV tenha atingido quase o limite da significbcia (Tabela 3.15). 

Coincidentemente utilizando-se o procedimento proposto por WEIR (1990 p. 86), foi 

possível detectar que na amostra I cada heterozigoto individualmente não foi responsávael 



pelo desequi l i i ,  embora o heterozigoto ~gnrl'.' tenha contribuido decisivamente para o 

desequiiíbrio. 39 na amostra I1 ambos os heterozigotos ~ g r n l ' . ~  e ~ g n o l ' . ~  , estavam 

sigdcativamente desequibdos. Embora o presente trabalho tenha sido conduzido de 

modo a desc~ever o comportamento da variab'idade genética ao longo do tempo, 

evitando-se assim dgmw limitações referidas por SCHAAP (1 980) não foi possível -- 

distinguir um efeito fortuito de um efeito sist&ico. 

Aaalisou-se tmhém, onde foi possivel, eqdííio para dois locos 

simultaneamente (Btl vs Dt2; Pgml vs Pgm2 e Aatl vs Aat2); em nenhum destes casos 

a matriz p é t i c a  indicou qualquer desequilii'brio de l i g q b  ( m e  que por esta 

úi tba express2lo quer se designar assahç& entre 1 ~ s ) .  HAAG e mh., (1993) referem 

um desequiriio para o sistema mimático das fbsfogiiconni~ e para a mesma 

populaçZo aqui estudada. l d e h m t e  compamdo-se as mobilidades relativa das bandas 

não foi possível tratá-las como um mesmo loco, apesar de terem sido repddas as mesmas 

condições de migmçEo. O desqdí'bno de li- relatado foi entre os locos de Wfl e 

iupl (p < 0,Ol). Este desequiiíírio não pode ser corroborado neste tnbaiho devido ao 

fato da má m I u ç b  eletroforética por nós &da utilizado as mesmas condiç&s de 

migraçb e revelaçiio u t i i i i  por aqueles autores. Inclusive máiises de progênie de 

cnizamentos controlados não nos permitiram confirmar o controle genético das 

ma$mas & LAP proposto por HAAG e cols., (1993). Assim, nHo pudemos c o n h m  

o desequili'brio de enwntmdo anteriormente. 

A enPma fosfo@comutase cataha a transferência de um grupo fosfato entre a 

posiçiío 1 e 6 de uma molécula de glicose. Esta iaterconversão de giicost+l-fosfato e 



glicuse4fosfato pela fosfoglicomutase é importante passo na produção e gasto de 

reservas energeticas dos organismos. Observou-se por exemplo, que o tempo que uma 

boholeta pode voar continuamente é afetado pelo genótipo do loca Pgm (GOULSON, 

19931, o que indica uma participação de forma vital na fisiologia do vôo, por parte de 

PGM, tornando-a uma enzima suscetivel a seleção. 

A variabilidade genética ao nível de alozimas, estimada empregando-se os três 

parhetros usuais, wmo descrito em 3.4.3 "Medidas da Variabilidade Genética" mostrou 

uma tendência semelhante QueIa encontrada para o tamanho das asas. Valores mais 

elevados nas estaçtíes hvoráveis, e menores nas esta@íes desfavoráveis. A 

heterozigosidade média por loco por individuo, que é o parhetro mais representativo da 

real variabilidade da popdaqh, oscilou entre 9,7% na primeira amostra (maio11992, Aial 

de outono), 7,6% na segunda (junhoI1992, início de inverno), 10,3% na terceira (março 

11993, fid do verão) e 122% na quarta mostra (maio11993, ijnai do outono).Estes 

valores observados, 8companhm o aumento da populago, em épocas favorhveis, uma 

vez que o maior valor observado para H o c o m  justamente na época do maior tamanho 

popdacional. Em geral, os componentes do valor adaptativo tais como taxa de 

crescimento, eficiência fisiolugica e fecundidade aumentam com a hetefozigosidade 

individuai (MITTON, 1993). Todavia não se pode a k n a r  que o decréscimo no número de 

individuos seja causado pelo decréscimo em H, uma vez que ambos N e H diminuiram 

com w queda da temperatura nos meses frios do ano. 

A proporção de Iwos polim6rficos que é um estimador grosseiro da 

variabilidade, @or não levar em considerwo, nem o número de alelos presentes em cada 



loco nem sua fiequência) variou de 55% na segunda amostra a 66% nas demais. Na 

Tabela 3.17, são mostrados os parhetros que medem a variabilidade genética 

powionai ,  - 0 . .  
os por amostra e por sistema d t i c o  analisado. O niimero 

médio de alelos por loco, variou de 2,22 alelos na primeira e quarta mostra, 2,56 alelos 

na segunda, e 2,44 na t e r d a  amostra. Este parâmdro representativo do polimorfisrno 

potencial, uma vez que a freqüência alélica mesmo baixa, poderá aumentar no fbhiro, 

podendo ser ainda indi-O do efeito do fundador na população. Por outro lado, podese 

v d c a r  na mesma M a ,  que o número efetivo de alelos foi menor, e em alguns casos 

muito menor, indicando que a heterozigosidade encontrada puderia ser explicada levando- 

se em conta um número menor de alelos com hquências sidares. Reduções na 

heterozigosidade em muitos locos individuais têm sido obsedo,  especialmente em 

eventos de reduções severas no número de indivíduos (UBERG, 1992). Todavia, 

"bottleriecks", apresentam efeitos muito maiores sobre w diversidade alélica do que sobre a 

heterozigosidade (NH e wls., 1975; BRYANT, 1983; LEBERG, 19921, isto devido ao 

crescirnenio rápido, posterior ao "efeito gargdo de garrafa" na popula@o, como ocorre 

em D. dia. Essas indicaqlks fornecidas pela análise de locos particulares sugerem que o 

polirnorfismo detectado em P p 2 ,  em D. irdia, esteja sob ação da seleção do tipo 

balanceadora, no sentido de, em de temidas  condiçries ambientais, aumentar a 

resistência e a capacidade de vôo, daqueles indivíduos portadores de uma m m b ' i o  

adequada de alelos, e consequentemente sua aptidão em dispersar; mantendo assim o 

polimoho neste 1000. 



Por outro Iado, Pgm2 foi o iinico loco no qual foi verificado uma carência de 

heterozigotos, estatisticamente simcante no nível de p 0,01 e p 0,001, na primeira e 

segunda amostra respectivamente. Além disso, neste sistema encontrou-se os mais altos 

valores de heterozigosidade (Tabela 3.15 e 3,17), contrariando a ailrmação de GILESPIE 

& KOJIMA (1 968), LEWONTIN ( 2  973), de que enzimas envolvidas na produção de 

energia apresentam, em geral heterozigosidade mais baixa. Entretanto, observações mais 

detalliadas de populwes naturais não corroboram essas primeiras afirmações. 

ConsequQicias bioquímicas, fisiológicas e ecológicas do polimo~srno nos locos 

das fosfoglicomutases, fosfoglicose isornerases e glioose-6-fosfato desidrogensses em PG I 
G6 F 3  

Colias philodice eripkye e C, eurytheme, tem revelada que heterozigotos apresentam a 

mais aita &ciência catalítica em baixas temperaturas. Este fato foi correlacionado com a 

vantagem do heterozigoto no período inicial do vao, pela marihã (WATT,1977; 1983; 

WATT e cols., 1983; 1985). Em geral, os genótipos heterozigotos para estes locos são 

mais \metmmente &cientes em uma ampla gama de temperaturas do que os 
r ' h  d 
homozigotos, apresentando também uma grande viabilidade. Além disso, estimativas 

diretas do sucesso reprodutivo têm apoiado a vantagem do genbtipo heterozigoto. 

Naquelas espécies, a proporção de machos heterozigotos voando na natureza varia entre 

40% e 56%, porém 67% a 85% das f"meas copulam com machos heterozigotos 

(CARTER & WATT, 1988; MITTON, 1 993). 
)a - _, - - - --- 

Talvez isto esteja ocorrendo também com D. iulia, pois o vôo e um componente 

critico do valor adaptativo, uma vez que é importante na procura de recursos tróficos para 



o adulto, procura de parceiro para &pula, escape a predação e procura de local para 

ovoposição. 

Os valores de FST, encontrados por HAAG e cols., (1 9931, sugerem uma ausência 

de subdivisão, quando mostras espacialmente separadas foram comparadas. No caso 

presente, o equivalente da separação espacial é a separação no tempo; de modo análogo, 

os valores de FST nã0 foram signtficativos (Tabela 3.18), mostrando que as quatro 

amostras apresentam uma continuidade. Quanto ao compongnte Frs aqueles autores 

encontraram para o total das amostras, um valor numdrico igual a 0,1322; no presente 

caso o valor numérico 01vWo com base em seis locos (três vezes maior do que o nhnero 

de locos usado por aqueles autores) equivaleu a 0,1192. Como se pode perceber os 

dores s50 muito p r 6 h o s ,  ambos não signtfidw)~. 

HAAG (1992), encontrou uma tendência de aumento do comprimento das asas, 

em relação ao aumento do &ciente de endommmento, para progênies cujo f era 

difemnte & zero (f # O), o que sugere um paradoxd efeito benaco do endocnmmento, 

que seria o de expor aielos d-tais ou deletérios (recessivos letais), aumentando 

assim o poder da sele@o natural para removê-los. 

Entretanto, é sabido desde muito tempo, que a redução na heterozigosidade 

produzida pelo inbreedhg em plantas e snimais domesticados, é acompanhada por um 

aumento na variabilidade morfoogica (JMITTON, 1978; EANES, 1978), indicando que 

uma &a heterozigosidade individual aumenta a homeostase no desmvoivimento, 

resultando em uma aumentada cadh@o.  Desta forma, indivíduos homozigotos são 

menos variáveis morfologicamente do que heterozigotos. Aparentemente, a seIWo 



natural, pela remwo de individuos morfologicamente extremos, favorece a 

heterozigosidade em muitos locos enzimátiws, não necessitando que aielos letais estejam 

iigaâos ao d t e r  "comprimento de asa". 

Alelos raros foram detectados nas quatro amostras, em quase todos os sistemas 

enzimáticos estudados em D. iulia, todavia, estes pouco contribuíram para os valores de 

heterozigosidade encontrados. Na realidade flutuações climáticas temporais podem 

efetivamente erodir a variação, porem, esta é contrabalanpda, na natureza, pela muta@o. 

Quando d s a m o s  os dados do teste A (lambda), ande são comparadas sts 

freqüências genotipicas das quatro amostras, nota-se que no caso de M&l, o valor da 

diférença obtido é igual a 43,77 @ < 0,001), o que indica uma heterogeneidade quando 

são agrupadas as quatro amostras (Tabela 3.14). A diferença persiste quando agrupamos 

as duas mostras de 2992 (A= 4,36 p < 0,05), e as duas amostras de 1993 (A= 9,18 p < 

0,Ol). Entretanto para Pgm2, o valor do teste foi igual a 24,45 (p < 0,01), porém não 

o c o m m  diferenças nas amostras antes do inverno quando contrashâas com as amostras 

posteriores ao inverno. Em Aafl ocorreu o mesmo que para Pp2 (A= 8,268, p < 0,05), 

enquanto que em Aafl e &tl não houveram diferenças; já em Esf2 o valor do teste foi 

igual a 19,73, p < 0,001, entretanto, não foi verificada qualquer diferença nas amostras de 

1992, esta somente ocorreu entre as amostras de 1993 cujo valor de A= 12,87 foi 

estatisticamente s i d c a n t e  (p < 0,Ol). Estes valores podem estar indicando uma perda 

casual de genbtipos portadores de aielos raros, uma vez que estes encontram-se em baixa 

freqüência, outra possibilidade seria a migração (entrada e saída) de indivíduos entre 



popdqões vizinhas, o que confirma a idéia de que a disperdo e uma estratégia 

importante na história de vida de D. iulza. 

Pode-se sintetizar os resultados da presente Disssertação afirmando que a 

população de ABE revelou uma forte possibilidade de seleção sexual intersexo com as 

fêmeas escolhendo machos cujo tamanho e área de asa está próximo a um valor ótimo. 

Quando a wmpara@o foi feita w m  os dados de HAAG & ARAUJO (1994), 

para a mesma épocoi do ano (maio) não houve diferençsis. Por outro lado, os resultados 

quanto a morfologia dsrados tempohemte, mostraram-se heterogêneos e neste 

particular msmeiham-se aos achados para alguns sistemas enzimkticos como por exemplo 

Pgm2 e Bt2. Entretanto k a c i l  a a n á k  conjunta dmtes dois tipos de informações na 

ausência de outros dados sobre d v e i s  ecolbgicas e genéticas. Como mostrou 

LEWONTIN (1984) a comparaç30 estrita entre d v e i s  quantitativas (morfologicas) e 

variáveis qualitativas (freqüências gêmw e genotipicas) não é recomendada, pois 

pornem pressuposições &entes. Empincmente, de um certo modo, isto fbi mostrado 

por TURNER e cols., (1979). 
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