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Resumo 

Drosophila maculifrons pertence ao grupo guaramunu e habita áreas de 

matas do Brasil, principalmente nos domínios da Mata Atlântica das regiões sul, 

sudeste e centro-oeste. Já D. ornatifrons pertence ao grupo guarani e tem sido 

encontrada em todas as regiões do Brasil, porém em pequeno número amostral. 

Apesar da grande quantidade de dados citogenéticos e moleculares para estas 

espécies (principalmente relacionados a análises filogenéticas), não existe nenhum 

estudo comparativo entre características morfológicas utilizando populações 

naturais. Assim, para quantificar a diferenciação e identificar alguns padrões 

populacionais de variação morfológica nestas espécies, este trabalho teve como 

objetivo analisar a morfologia do edeago e das asas de sete populações de D. 

maculifrons e quatro populações de D. ornatifrons por meio da morfometria 

geométrica de amostras coletadas em áreas de floresta ombrófila mista e floresta 

estacional semidecidual. Os resultados mostraram que houve diferenciação 

significativa para o tamanho e a forma das asas entre as populações para as duas 

espécies. As populações de D. ornatifrons apresentaram maior distância de 

Procrustes entre si do que as de D. maculifrons. Esta variação pode estar 

relacionada com aspectos ecológicos das mesmas, com D. ornatifrons possuindo 

uma maior especificidade ecológica, o que dificulta a sua ocorrência e captura, e D. 

maculifrons sendo mais generalista e sendo, portanto, mais facilmente encontrada 

quando comparada com D. ornatifrons. Para o edeago não houve diferenciação 

morfológica significativa para a forma em D. ornatifrons. Em D. maculifrons foram 

observadas diferenças significativas para a forma do edeago entre as populações 

amostradas, principalmente entre as localizadas no sul e sudeste do Brasil. Estas 

diferenças observadas para os dois marcadores morfológicos corroboram que a 

diferenciação nos caracteres da genitália masculina sofrida pelos indivíduos nem 

sempre é acompanhada por igual diferenciação na morfologia do restante do corpo. 

Apesar da asa e do edeago terem apresentados resultados diferentes quanto ao 

padrão de diferenciação interpopulacional para as duas espécies, a evolução e a 

divergência morfológica entre as populações de D. ornatifrons e de D. maculifrons 

parecem estar ligadas provavelmente a exploração diferencial de nichos por estas 

espécies e/ou relacionadas a diferença de temperatura entre os locais de coleta.  

Palavras-chave: Drosophila ornatifrons, Drosophila maculifrons, Mata Atlântica, 

fragmentação de habitat, diferenciação morfológica. 
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Abstract 

Drosophila maculifrons belongs to the guaramunu group and in habits forests 

in Brazil. It can be found mainly in the Atlantic Forest domains of the south, southeast 

and central-west regions. On the other hand, D. ornatifrons belongs to the guarani 

group and has been collected all over Brazil, but in small number sample. In spite of 

the great amount of cytogenetics and molecular data for these species (mainly 

related to phylogenetic analyses), there is no comparative study using morphological 

characters in natural populations. Thus, in order to quantify and identify some 

patterns of morphological variation in populations of these species, this work aimed 

to analyze the aedeagus and wing morphology in seven populations of D. 

maculifrons and four populations of D. ornatifrons using geometric morphometry of 

samples collected in areas of ombrophylous mixed forest and semideciduous 

seasonal forest. Our results showed that there was statistically significant variation 

for wing size and shape among the populations for both species. Drosophila 

ornatifrons populations had greater Procrustes distance among each other than the 

distances among D. maculifrons populations. This variation in the wing morphology 

detected among populations of both species could be related to their ecological 

features. It is possible that D. ornatifrons have a narrower ecological specificity, which 

hinder its occurrence and capture, and D. maculifrons is probably more generalist 

and, therefore, suffer less environmental pressure when compared to D. ornatifrons. 

Regarding the aedeagus, there was no morphological differentiation for shape in D. 

ornatifrons, while in D. maculifrons it was detected statistically significant differences 

among sampled populations, mainly between those located in the south against 

those from the southeast regions of Brazil. The differences detected for these two 

morphological markers in the patterns of variation corroborated that the differentiation 

in the genital characters is not always followed by similar differentiation in the 

morphology of the rest of the body. Despite wing and aedeagus of D. maculifrons and 

D. ornatifrons have depicted different results in the populational analyses, the 

evolution and morphological divergence among populations of these species seems 

to be linked to differential niche exploitation and/or to differences in the temperature 

in the sampled localities. 

 

Key-words: Drosophila ornatifrons, Drosophila maculifrons, Atlantic Forest, habitat 

fragmentation, morphological differentiation. 
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1. Introdução 

 

Desde o surgimento da biologia evolutiva, a variação morfológica na natureza 

e a evolução do tamanho e forma de caracteres morfológicos tem sido temas 

centrais de investigação cientifica. Uma variedade de agentes não mutualmente 

exclusivos, tais como barreiras ambientais, fluxo gênico, processos históricos e 

sistemas de acasalamento, podem alterar a estrutura genética de populações 

(DONNELLY & TOWNSON, 2000; GERLACH & MUSOLF, 2000; TIEDEMANN et al., 

2000). O entendimento de como esses fatores influenciam ao longo do tempo a 

dinâmica das populações é essencial para a Biologia Evolutiva. Estudos de 

diferenciação populacional podem ser baseados tanto em marcadores morfológicos 

quanto moleculares, utilizando estatísticas derivadas da genética de populações e 

filogeografia (AVISE, 2000).  

De acordo com Monteiro e Reis (1999), a morfometria pode ser definida como 

o estudo estatístico das mudanças e variações no tamanho, ou também como a 

análise e mensuração de um componente complexo multidimensional chamado 

forma (MORAES, 2003). Muito usada na biologia evolutiva, pois proporciona a 

interpretação e comparação dos padrões de variação de caracteres quantitativos 

(BLACKITH & REYMENT, 1971; CAVALCANTI & LOPES, 1990). O estudo da 

morfometria tem interessado diferentes áreas do conhecimento por diversos motivos. 

Os taxinomistas utilizam para mensurar diferenças entre espécies, criando 

referencias para comparações, os ecólogos discutem que a forma e o tamanho de 

um organismo devem caracterizar aspectos de sua evolução e os geneticistas se 

preocupam em estimar a herdabilidade de caracteres morfométricos, quantificando e 

separando as influencias genotípicas do ambiente sob o fenótipo de uma população 

(PERES, et al., 1995).  

Estudos com marcadores moleculares necessitam da utilização de 

equipamentos e reagentes que apresentam custos relativamente altos para a sua 

realização. Neste sentido, a utilização da técnica da morfometria é vantajosa devido 

ao baixo custo, necessitando apenas dos instrumentos para a digitalização de 

imagens, e a velocidade da obtenção de dados e o material pode ser facilmente 

obtido tanto de exemplares frescos quanto secos (LYRA et al., 2010). Assim, a 

morfometria geométrica se apresenta como uma técnica que permite, com menor 

custo e tempo, diferenciar espécies com um alto grau de confiança, atuando como 
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mais uma ferramenta de análise muito eficiente (CALLE et al., 2008).  

Os marcadores morfológicos podem ser úteis no fornecimento de ideias 

alternativas em estudos populacionais, proporcionando uma boa avaliação de como 

a variação genética está distribuída entre as diferentes entidades, devido às 

características morfológicas estarem geralmente sob controle poligênico 

(FALCONER, 1989; GARNIER et al., 2005). Segundo Mackay (2004), num contexto 

moderno, os estudos da variação morfológica devem envolver a análise simultânea 

de fatores genéticos e de fatores ambientais que causam variação intraespecífica e 

divergência interespecífica. 

Um marcador morfológico bastante usado em estudos de evolução em insetos 

é a asa. A asa de Drosophila é um excelente modelo pois apresenta elevados níveis 

de homologia entre espécies, que é aplicável a muitos pontos de referência através 

de um grande número de espécies (DEBAT et al., 2003). O desenvolvimento da asa 

tem sido amplamente estudado e é relativamente bem compreendido (DE CELIS, 

2003) e apresenta altos níveis de plasticidade fenotípica em relação a diferentes 

fontes de variação ambiental (WEBER, 1990; DAVID et al., 1994; MONTEIRO & 

REIS, 1999; MORIN et al., 1999; CARREIRA et al., 2008; SOTO et al., 2008a). Além 

disso, existe evidência de que os diferentes aspectos da morfologia da asa (tanto o 

tamanho quanto a forma) são alvos da seleção natural (POWELL, 1997; GILCHRIST 

et al., 2004). Assim, os insetos são um excelente sistema para se estudar este tipo 

de variação morfológica, dado que respondem, de maneira geral, rapidamente as 

perturbações ambientais.  

O estudo quantitativo da forma é realizado por meio de técnicas 

morfométricas. A forma é definida pela configuração de marcos anatômicos e, 

segundo Richtsmeier e colaboradores (2002), as mensurações extraídas das 

estruturas em que se busca estudar a forma contém informações combinadas de 

tamanho e conformação. A conformação representa as propriedades geométricas de 

uma configuração de pontos que são invariáveis para mudanças de escala, rotação 

e translação (SLICE et al., 2011), e o tamanho aborda as propriedades em relação 

às grandezas e dimensões.  

A morfometria geométrica tem como objetivo representar e descrever a 

geometria das formas estudadas, além de localizar claramente as regiões onde 

ocorrem as modificações e, reconstruir graficamente tais mudanças que ocorrem na 

forma (FORNEL, 2005). Essas descrições baseiam-se em pontos de referência, 
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denominados marcos anatômicos (do inglês landmarks). Tais marcos caracterizam-

se como pontos de correspondência presentes em cada objeto, que coincidem entre 

e dentro das populações estudadas (DRYDEN & MARDIA, 1998). Dessa forma, são 

pontos morfológicos considerados homólogos e que se repetem nos objetos de 

estudo. A homologia neste caso é considerada um mapeamento de pontos, onde o 

importante é relacionar ponto a ponto, e não parte a parte, sendo um ponto uma 

estrutura mais facilmente definida que uma parte estrutural (BOOKSTEIN, 1991). As 

coordenadas das configurações sobrepostas são transformadas em variáveis da 

forma, denominadas deformações parciais (BOOKSTEIN, 1991; ROHLF, 1996). 

Esses pontos de referência em estruturas homólogas, sejam de duas ou três 

dimensões, são as variáveis que capturam as informações sobre a geometria das 

estruturas estudadas. Segundo Fornel (2005), a vantagem da utilização de 

coordenadas está na inclusão das informações acerca de suas posições relativas, o 

que, após a realização das análises uni ou multivariadas, possibilita a reconstrução 

da forma. 

Outro marcador morfológico amplamente utilizado no gênero Drosophila é a 

terminália masculina. Em espécies de Drosophila, ela é formada por um conjunto de 

apêndices diversos que podem servir como elementos de diferenciação específica. 

O estudo comparativo desses elementos facilita ao sistemata o estabelecimento das 

relações entre grupos de espécies (BREUER & PAVAN, 1954). A grande 

diferenciação nos caracteres da genitália masculina sofrida pelas moscas nem 

sempre é acompanhada por igual diferenciação na morfologia do restante do corpo 

(VILELA, 1983).  

O edeago de insetos, que é o órgão copulador intromitente da genitália 

masculina (MAGGENTI et al., 2005), é uma das principais características 

diagnósticas para a identificação de espécies de Drosophila, sendo que as fêmeas 

desse gênero muitas vezes são indistinguíveis morfologicamente (VILELA, 1983). 

Em abelhas, o edeago também é utilizado para a identificação das abelhas machos, 

sendo muito difícil diferenciar espécies sem extrair a genitália (RICHARDS, 1968). 

Durante séculos, características morfológicas externas, comportamentais e a 

distribuição geográfica dos espécimes eram os únicos dados disponíveis aos 

taxonomistas, os quais descreviam e delimitavam as espécies de acordo com a 

observação destas características. Atualmente, este já não é mais o caso (HEY, 

2001; COOK et al., 2010). No gênero Drosophila, bem como outros insetos, o 



 

 

 

4 

edeago é um órgão importante para fins taxonômicos (SILVA & SENE, 1991; 

KULLIKOV et al., 2004; FRANCO et al., 2006). 

O edeago apresenta evolução muito rápida e divergente quando comparada 

com outras características morfológicas (EBERHARD, 1985; GARNIER et al. 2005, 

SOTO et al., 2007). Essa evolução rápida dos traços genitais, particularmente 

aqueles que são específicos do macho, faz com que este tipo de característica seja 

importante para a identificação de espécies em grupos de animais com fecundação 

interna (EBERHARD, 1993; ARNQVIST, 1997), tais como coleopteros (besouros e 

carabídeos), libélulas, aranhas, morcegos, lepidosaurias, entre outros. Essa 

diferenciação da morfologia genital, além de estabelecer um caráter diagnóstico para 

várias espécies, pode acabar gerando um isolamento reprodutivo entre populações 

(PAULSON, 1974; SOTA & KUBOTA, 1998; NAGATA et al., 2007).   

No entanto, os mecanismos e processos envolvidos na divergência da 

genitália do macho não são muito bem compreendidos, sendo uma questão de 

debate entre os biólogos evolutivos (HOSKEN & STOCKLEY, 2004). Há três 

hipóteses principais para explicar a rápida evolução da morfologia genital: chave e 

fechadura, pleiotropia e a hipótese de seleção sexual. A hipótese chave-fechadura 

(DUFOUR, 1844) considera que a genitália masculina evoluiu como uma 

característica específica da espécie, a fim de encaixar corretamente no órgão genital 

feminino. Esta teoria prevê, tanto para a variação fenotípica quanto para a variação 

genotípica, baixos níveis de variação no desenvolvimento da genitália masculina 

(SHAPIRO & PORTER, 1989; ARNQVIST, 1997), uma vez que os traços genitais 

deverão estar sob forte seleção de estabilização (POMIANKOWSKI & MÖLLER 

1995; ARNQVIST, 1997). 

A hipótese da variação pleiotrópica (MAYR, 1963) assume que características 

morfológicas genitais e não-genitais são geneticamente correlacionadas às 

mudanças das frequências alélicas em locos pleiotrópicos. Esses fatores que afetam 

a morfologia geral e morfologia genital podem acarretar em uma evolução rápida e 

até mesmo eventual de traços genitais (MAYR, 1963; EBERHARD, 1990, 1996).  

A hipótese de seleção sexual (EBERHARD, 1993) prediz que há uma 

correlação entre a variação morfológica e o sucesso reprodutivo, sendo que aqueles 

indivíduos machos que apresentem um determinado tipo de morfologia terão 

vantagens reprodutivas durante a competição com outros machos. Segundo Fisher 

(1930), as fêmeas tendem a escolher machos com características morfológicas que 
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favorecem assim o sucesso na fertilização (ARNQVIST, 1997). 

Não obstante a importância da morfologia genital na taxonomia, estudos 

abordando as causas e as consequências da variação morfológica intraespecífica 

são relativamente escassos (ARNQVIST, 1997; HOSKEN & STOCKLEY 2004). Além 

disso, o estudo da evolução genital pode ser ainda mais complicado, não só por este 

processo ser influenciado pela seleção natural e sexual, mas também porque sua 

expressão fenotípica pode ser influenciada por fatores ambientais (SOTO et al., 

2007, 2008b), como ocorre com outras características morfológicas (ANDRADE et 

al., 2005). Portanto, os estudos que abordam a variação intraespecífica, divergência 

interespecífica e hibridização podem proporcionar uma abordagem útil para entender 

as bases genéticas subjacentes e os processos evolutivos envolvidos na morfologia 

genital (ARNQVIST, 1997; HOSKEN & STOCKLEY, 2004; SOTO, et al. 2007).  

No caso do edeago, a determinação de um número adequado de marcos 

anatômicos homólogos e que sejam confiáveis é impossibilitado pela sua estrutura 

tridimensional. Contudo, pelo fato dele ser um órgão quitinoso e achatado, a sua 

forma e tamanho pode ser efetivamente descrito em duas dimensões quando 

colocado sobre uma lâmina e analisado por meio de Descritores Elípticos de Fourier 

(KUHL & GIARDINA, 1982), resolvendo assim o problema de quantificação da forma 

(LIU et al., 1996). Neste tipo de análise, as diferenças nas coordenadas x e y do 

contorno do órgão estudado são plotados separados como funções do comprimento 

do arco por meio de uma análise de Fourier. Assim, o contorno pode ser decomposto 

em uma soma enviesada de funções de seno e co-seno, designados de harmônicas 

(KUHL & GIARDINA, 1982; FERSON et al., 1985; ROHLF, 1990).  

Segundo Galindo-Real e Câmara (2005), as florestas pluviais do litoral, as 

matas sulinas mistas com araucárias, as florestas estacionais decíduas e 

semidecíduas interioranas e os ecossistemas associados, incluindo manguezais, 

restingas, campos de altitude, enclaves de campos e cerrados e as matas montanas 

da região nordeste, conhecidos como brejos e chãs, pertencem a Mata Atlântica.  

A Floresta Ombrófila Mista contem os dois únicos gêneros de coníferas 

nativas do Brasil, Podocarpus e Araucária, e diversos gêneros de lauráceas e 

representantes de outras famílias. Se distribui-se quase que continuamente sobre o 

Planalto Meridional, cobrindo o estado do Rio Grande do Sul e o interior de Santa 

Catarina e Paraná, com diversas interrupções nas áreas mais elevadas dos estados 

de São Paulo, Rio de Janeiro e Minas Gerais. A menor altitude na qual cresce está 
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em torno de 500m e apenas 2 a 4% da área original dessas florestas ainda estão 

razoavelmente preservadas (Câmara, 1991). As florestas estacionais decíduas e 

semidecíduas são compostas por arvores perenifólias e caducifólias e possuem 

características altamente variáveis. Estão localizadas, a oeste das florestas 

ombrófilas densas ou mistas, no interior. Originalmente, estendiam-se do Rio Grande 

do Sul a Minas Gerais, com extensões que alcançavam o interior da Bahia e do 

Piauí. Seus solos eram extremamente férteis, como as “terras roxas” dos estados 

sulinos. Essas florestas foram quase que completamente eliminadas, sendo muito 

pouco estudadas antes de sua destruição em larga escala, sabendo muito pouco 

sobre sua composição primitiva. 

A família Drosophilidae é um grupo importante de insetos que tem sido 

estudado extensivamente por meio de análises morfométricas (BITNER-MATHÉ et 

al., 1995; BITNER-MATHÉ & KLACZKO, 1999a,b; SISODIA & SINGH, 2001; 

FANARA et al., 2004; MORAES et al., 2004; PRADO et al., 2004; FRANCO et al., 

2006; MORAES & SENE, 2007; DEBAT et al., 2008; FRANCO et al., 2008; DEBAT et 

al., 2009; KLINGENBERG, 2009; SOTO et al., 2010; KOKUDAI et al., 2011; 

RICHMOND et al., 2012; MATEUS et al., 2013; SOTO et al., 2013). Esta família é 

composta atualmente por cerca de 3800 espécies, distribuídas ao longo de mais de 

60 gêneros. Cerca da metade do número total de espécies descritas pertencem ao 

gênero Drosophila, que tem uma distribuição ampla e dispersa (WHEELER, 1982). 

Algumas espécies são endêmicas de certas regiões, enquanto outras são 

cosmopolitas, sendo que, muitas desta última categoria, dispersaram-se pelo mundo 

devido à sua capacidade de associação ao homem (TIDON-SKLORZ & SENE, 

1999).   

No Brasil, os primeiros registros sobre a fauna drosofiliana foram realizados 

por Duda 1925 (apud TIDON-SKLORZ & SENE, 1999). Após 1940, muitos trabalhos 

relacionados à fauna brasileira de Drosophila foram publicados (PAVAN & CUNHA, 

1947; DOBZHANSKY & PAVAN, 1950; PAVAN, 1950, 1959), incluindo a primeira 

“Relação de Espécies Brasileiras” (MOURÃO et al., 1965). Posteriormente, outros 

autores analisaram a fauna drosofiliana em domínios morfoclimáticos do Brasil, 

visando compreender melhor a distribuição geográfica das espécies mais comuns 

(SENE et al., 1980; VAL et al., 1981; VILELA et al., 1983). O gênero Drosophila 

contém 15 subgêneros (POWELL, 1997), entre eles podemos distinguir os 

subgêneros Drosophila e Sophophora como os mais importantes, cuja sistemática 
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permanece controversa e incompleta. O maior grupo de Drosophilidae habitando a 

região Neotropical é o subgênero Drosophila, onde se inclui pelo menos 25 grupos 

de espécies (VAL et al., 1981).  

Malogolowkin (1953) e Throckmorton (1975) subdividiram o subgênero 

Drosophila em dois clados principais, a seção radiação virilis-repleta, contendo 15 

grupos de espécies, e a seção quinaria-tripunctata (também conhecida como a 

radiação immigrans-Hirtodrosophila). O clado immigrans-tripunctata, segundo dados 

conjuntos de Remsen e O'Grady (2002), Perlman e colaboradores (2003), Katoh e 

colaboradores (2007) e Robe e colaboradores (2010a), engloba atualmente 308 

espécies (BÄCHLI, 2013), divididas em 17 grupos: bizonata, calloptera, cardini, 

funebris, guarani, guaramunu, guttifera, histrio, immigrans, macroptera, pallidipennis, 

pinicola, quinaria, rubrifrons, sticta, testacea e tripunctata. Dentre estes 17 grupos, 

nove são Neotropicais, incluindo os grupos guarani e guaramunu. 

As espécies destes dois grupos, guarani e guaramunu, pertenciam a dois 

subgrupos de mesmo nome dentro de um único grupo, anteriormente denominado 

de grupo guarani. Porém, recentemente estes subgrupos foram elevados a categoria 

de grupos (ROBE et al., 2010b) uma vez que dados citogenéticos e moleculares 

mostraram que espécies do subgrupo guaramunu apresentam maior similaridade 

com espécies do grupo tripunctata do que com espécies do subgrupo guarani 

(KASTRITSIS, 1969; KASTRITSIS et al., 1970; YOTOKO et al., 2003; ROBE et al., 

2005; ROBE et al., 2010b).  

Moscas do gênero Drosophila, em ambientes naturais, são insetos altamente 

sensíveis a pequenas modificações do ambiente como temperatura e umidade, que 

podem afetar parâmetros vitais, tais como viabilidade, fertilidade, tempo de 

desenvolvimento e outros fatores que influenciam a taxa de aumento e  

sobrevivência  da  população  (SENE  et  al., 1980;  TIDON-SKLORZ &  SENE, 

1992; BALANYA et al., 2006; TORRES e MADI-RAVAZZI, 2006). Segundo 

Dobzhansky e Pavan (1950), a maior parte do território brasileiro é de áreas tropicais 

que apresentam duas estações bem definidas, seca e úmida. Isto reflete nas 

mudanças no ambiente, no tamanho das populações naturais e também na 

diversidade de espécies ocupando um determinado habitat. Estudos a respeito da 

utilização de drosofilídeos como bioindicadores têm avançado no decorrer dos 

últimos anos, principalmente como indicadores da qualidade e diversidade do 

ambiente (PARSONS, 1991; AVONDET  et  al,  2003; FERREIRA & TIDON, 2005; 
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TORRES & MADI-RAVAZZI, 2006, DA MATA et al, 2008; PENARIOL & MADI-

RAVAZZI, 2013). Este tipo de estudo só é possível pois estes insetos possuem a 

capacidade de refletir mudanças ecológicas devido ao fato de espécies distintas 

apresentarem exigências diferentes em relação à qualidade do ambiente 

(FERREIRA & TIDON, 2005; MATEUS et al., 2006). 

A diminuição da diversidade biológica é considerada um problema ecológico 

atual devido à perda de cobertura vegetal natural por campos de pastagem, 

instalações urbanas e outros fatores antrópicos, resultando em pequenos 

fragmentos florestais isolados uns dos outros (PRIMACK & RODRIGUES, 2001). 

Além da perda da biodiversidade, a limitação do fluxo gênico e a diminuição do 

tamanho populacional são resultados do processo de fragmentação de habitats, que 

podem levar a endogamia e a perda de variabilidade genética, restringindo a 

capacidade da população de responder a novas condições ambientais (CASWELL, 

2001). A alta sensibilidade de Drosophila em relação às variáveis bióticas e 

abióticas, fatores este que interferem na dinâmica populacional desses organismos, 

faz com que este gênero se torne um excelente modelo para estudos ambientais, 

pois possuem uma grande diversidade na maior parte do ecossistema e existe a 

facilidade de coleta desses indivíduos no ambiente natural (PARSONS, 1991; 

FOOTE & CARSON, 2004). 

Alguns trabalhos referentes à composição da assembleia de Drosophila tem 

relatado a ocorrência de algumas espécies dos grupos guarani e guaramunu em 

diversos domínios morfoclimáticos brasileiros, remanescentes de áreas naturais com 

indicativos de baixa ação antrópica (MEDEIROS & KLACZKO, 2004; TIDON, 2006; 

GOTTSCHALK et al., 2007; DÖGE et al., 2008; DOS SANTOS et al., 2010; 

HOCHMÜLLER et al., 2010; CAVASINI et al., in press). Uma delas, Drosophila 

maculifrons, pertence ao grupo guaramunu (ROBE et al., 2010b) e habita áreas de 

matas do Brasil, ocorrendo principalmente nos domínios da Mata Atlântica das 

regiões sul, sudeste e centro-oeste (GOTTSCHALK et al., 2008).  Já D. ornatifrons, 

pertence ao grupo guarani (ROBE et al., 2010b) e tem sido encontrada em todo o 

Brasil (GOTTSCHALK et al., 2008). Apesar da grande quantidade de dados 

citogenéticos e moleculares para estas espécies (principalmente relacionados a 

análises filogenéticas), não existe nenhum estudo comparativo entre características 

morfológicas utilizando suas populações naturais. Pelo fato de suas recentes 

alterações taxonômicas e por elas ocorrerem em áreas de remanescentes florestais, 
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elas se tornam objetos relevantes para estudos populacionais, ecológicos e 

evolutivos, podendo ser importantes fontes de informação sobre o estado de 

conservação da fitofisionomia a que estão associadas. 

Assim, a variação morfológica das asas e edeagos das populações de D. 

maculifrons e D. ornatifrons de diferentes domínios fitofisionômicos foram analisadas 

com o intuito de quantificar a diferenciação e identificar os padrões de variação 

populacional e obter resultados sobre a história evolutiva destas espécies. 
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2. Objetivos 

 

2.1 Geral:  

 

Analisar a variação morfométrica da asa e do edeago de populações naturais 

das espécies Drosophila maculifrons e D. ornatifrons, com o intuito de avaliar a 

variação morfológica e tentar determinar padrões que podem estar relacionados com 

aspectos populacionais, ecológicos e evolutivos destas espécies por meio destes 

marcadores morfológicos.   

   

2.2 Objetivo Específico: 

 

- Caracterizar as populações naturais de Drosophila maculifrons coletada nas 

regiões sul e sudeste do Brasil e as populações naturais de D. ornatifrons coletadas 

na região sul do Brasil, por meio da variação morfológica da asa e do edeago, com o 

intuito de determinar padrões determinantes correlacionados com a variação 

genética e com a variação ambiental. 
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3. Material e Métodos 

 

Os materiais e métodos específicos utilizados neste trabalho estão descritos 

a seguir nos capítulos correspondentes a cada artigo científico. 
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4. Resultados 

 

Os resultados obtidos neste trabalhos estão descritos a seguir em dois 

capítulos correspondentes a artigos científicos a serem publicados em revistas com 

Qualis igual ou superior a B1 na área de Biodiversidade da CAPES. 
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4.1. Capítulo I 

 

Variação morfológica em caracteres sistemático-taxonômicos de populações 

naturais de Drosophila maculifrons (Diptera: Drosophilidae) 

 

Trava, B.M.; Santos, K.; Machado, L.P.B. e Mateus, R.P. 

 

4.1.1. Introdução 

 

A biologia evolutiva tem como um dos objetivos entender os mecanismos 

relacionados com a evolução da morfologia, e as relações deste caráter com o 

ambiente. Diversos trabalhos tem abordado como a variação genética e/ou 

ambiental tem influência sobre características morfológicas (CARROLL, 2000; 

IMASHEVA et al., 1995; GILCHRIST et al., 2000; CARROLL, 2008; HOFFMANN & 

SHIRRIFFS 2002; CARREIRA et al. 2006; SOTO et al. 2007, 2010; SOTO, 2012; 

como exemplos). Estudos de diferenciação populacional são geralmente baseados 

em marcadores moleculares, através de estatísticas derivadas da genética de 

populações e filogeografia (AVISE, 2000). No entanto, os marcadores morfológicos 

podem ser úteis fornecendo ideias alternativas em estudos populacionais, provendo 

uma boa avaliação de como a variação genética está distribuída entre as diferentes 

entidades, devido às características morfológicas estarem geralmente sob controle 

poligênico (FALCONER, 1989; GARNIER et al., 2005). Em um contexto moderno, os 

estudos da variação morfológica devem envolver a análise simultânea de fatores 

genéticos e de fatores ambientais que causam variação intraespecífica e divergência 

interespecífica (MACKAY, 2004).  

Dois marcadores morfológicos tem se mostrado muito importantes em 

estudos de variação intra e interespecífica em insetos. Um deles é a asa, e segundo 

Kunkel (2004), Comstock (1893) foi o primeiro a difundir o uso da venação em asa 

para estudos de classificação tradicional de insetos. A partir da década de 1970, as 

asas de insetos começaram a ser utilizadas por diversos autores para estudos 

morfométricos em sistemática e filogenia (PLOWRIGHT & STEPHEN, 1973; ROHLF, 

1993; GUMIEL et al., 2003; KLINGENBERG, 2003). A asa da Drosophila é um órgão 

que possui muitos pontos de referência homólogos entre espécies (DEBAT et al., 
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2003) e seu desenvolvimento é muito estudado e bem compreendido (DE CELIS, 

2003). Sabe-se que possui altos níveis de plasticidade fenotípica em relação às 

diferentes fontes de variação ambiental (WEBER, 1990; DAVID et al., 1994; MORIN 

et al., 1999; CARREIRA et al., 2006; SOTO et al., 2008a), e há evidencias de que a 

variação no tamanho e na forma da asa são alvos da seleção natural (POWELL, 

1997; GILCHRIST et al., 2000, 2004; HUEY et al., 2000). 

O outro marcador morfológico que tem se mostrado importante é a terminália 

masculina. Em Drosophila ela é formada por um conjunto de apêndices com 

diversas estruturas que podem servir como elementos de diferenciação 

interespecífica. O estudo comparativo desses elementos tem facilitado ao sistemata 

o estabelecimento de relações entre grupos de espécies (BREUER & PAVAN, 1950, 

1954). O edeago de insetos, que é o órgão genital intromitente masculino 

(MAGGENTI et al., 2005), tem apresentado evolução muito rápida e divergente 

quando comparada com outras características morfológicas, sendo considerado um 

dos padrões mais difundidos de evolução animal (EBERHARD, 1985; GARNIER et 

al., 2005; SOTO et al., 2007, 2008b).  

Segundo Bächli (2013), cerca de 3800 espécies pertencem a família 

Drosophilidae (Diptera), distribuídas ao longo de mais de 60 gêneros, com cerca de 

metade do número total de espécies pertencendo ao gênero Drosophila. Este gênero 

contém 15 subgêneros (POWELL, 1997) e tem uma distribuição ampla e dispersa 

(WHEELER, 1982). O maior grupo, desta família, que habita a região Neotropical é o 

subgênero Drosophila, onde se inclui pelo menos 25 grupos de espécies (VAL et al., 

1981). Malogolowkin (1953) e Throckmorton (1975) subdividiram o subgênero 

Drosophila em dois clados principais, a seção radiação virilis-repleta, contendo 15 

grupos de espécies, e a seção quinaria-tripunctata (também conhecida como a 

radiação immigrans-Hirtodrosophila). O clado immigrans-tripunctata, segundo dados 

conjuntos de Remsen e O'Grady (2002), Perlman e colaboradores (2003), Katoh e 

colaboradores (2007) e Robe e colaboradores (2010a), engloba atualmente 308 

espécies (BÄCHLI, 2013), divididas em 17 grupos: bizonata, calloptera, cardini, 

funebris, guarani, guaramunu, guttifera, histrio, immigrans, macroptera, pallidipennis, 

pinicola, quinaria, rubrifrons, sticta, testacea e tripunctata. Dentre estes 17 grupos, 

nove são Neotropicais. O conhecimento da riqueza da família Drosophilidae ainda é 

incompleto, especialmente na região Neotropical. Segundo Medeiros e Klaczko 

(2004) e Döge e colaboradores (2008), cerca de 40% das espécies brasileiras de 
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Drosophila ainda não foram descritas, e até mesmo a distribuição geográfica de 

diversas espécies também ainda não foi determinada (DÖGE et al, 2006, 2008; DA 

MATA et al., 2008).  

Estudos de populações são importantes por possibilitar inferências sobre a 

distância genética, a diversidade genética, o fluxo gênico, além de permitir a 

avaliação dos níveis de endogamia. Fatores que têm sido relacionados à extinção de 

espécies e tem maior importância em populações pequenas e isoladas, nas quais os 

efeitos da deriva genética, da endogamia e do fluxo gênico restrito são 

pronunciados. O processo de perda de habitat implica, quase invariavelmente, na 

diminuição do tamanho populacional das espécies. As populações menores são 

afetadas diferenciadamente por processos ligados às aleatoriedades ambientais, 

demográfica e genética além da perda de flexibilidade adaptativa (BRITO & 

FERNANDEZ, 2000). 

A enorme biodiversidade da Mata Atlântica foi influenciada em grande parte 

devido a grande variação latitudinal, as diferenças de altitude e seus diversos 

regimes climáticos. Os climas, atualmente, variam de regimes sub-úmidos com 

estações secas, no Nordeste, até ambientes de pluviosidade extrema, em alguns 

locais da serra do Mar. Outro fator foi a história geológica e climática da região como 

um todo. Na era Cenozóica, falhas de grande profundidade criaram diferenças no 

relevo, influenciando diretamente os biomas. Além disso, no Pleistoceno, houve 

períodos de clima frio e seco alternados com períodos interglaciais quentes e 

úmidos. Nos períodos mais frios e secos, e também mais longos, a floresta 

fragmentou-se em manchas separadas por áreas de cerrado ou caatinga. Quando 

alterações na temperatura e na umidade permitiam, as florestas expandiam-se 

novamente. Nos períodos frios, as florestas de araucária podem ter coberto grandes 

áreas, como evidenciam pequenas partes isoladas desse tipo de floresta que ainda 

restam. Nas situações climáticas mais favoráveis, as florestas pluviais 

provavelmente ocuparam áreas maiores e chegaram a conectar-se com a Floresta 

Amazônica. Com isso, grande diversidade de condições ecológicas, associada às 

sucessivas retrações e expansões das diferentes formações florestais, contribuiu 

para a enorme diversidade biológica e para o grande número de espécies 

endêmicas que persiste, apesar do desmatamento extremo. 

Dentro deste contexto, um trabalho de levantamento da ocorrência das 

espécies Drosophila ornatifrons, grupo guarani, e D. maculifrons, grupo guaramunu, 
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foi iniciado recentemente, objetivando a sua posterior utilização em estudos de 

variação intraespecífica, tanto morfológica quanto molecular, e também como fontes 

de informação sobre o estado de conservação do bioma Mata Atlântica a que elas 

estão associadas. Drosophila maculifrons pertence ao grupo guaramunu e é 

endêmica da América do Sul, habitando remanescentes de Mata Atlântica do sul, 

sudeste e centro-oeste do Brasil (GOTTSCHALK et al., 2008). Ela foi estudada 

quanto a variação citogenética (SALZANO, 1955; KASTRITSIS, 1969; KASTRITSIS 

et al., 1970) e alguns trabalhos tem focado em análises filogenéticas moleculares 

(YOTOKO et al., 2003; ROBE et al., 2005; HATADANI et al., 2009; ROBE et al., 

2010a, 2010b), porém não existe nenhum estudo comparativo utilizando 

características morfológicas em suas populações naturais. Assim, este trabalho é o 

pioneiro neste sentido e quantificou a diferenciação morfológica e identificou alguns 

padrões populacionais para estas variações nesta espécie. Para tanto, foram 

realizadas coletas em populações naturais das regiões sul e sudeste do Brasil, em 

áreas de Mata Atlântica de Interior, incluindo as fitofisionomias Floresta Ombrófila 

Mista (FOM) e Floresta Estacional Decidual e Semidecidual (FES). Foram realizadas 

análises comparativas da morfologia das asas e do edeago por meio da morfometria 

geométrica. Assim, obtivemos informações que podem contribuir para o 

entendimento de aspectos ecológicos e da história evolutiva desta espécie, e 

também sobre o estado de conservação do bioma Mata Atlântica. 

 

 

4.1.2. Material e Métodos  

 

Neste trabalho foram realizadas coletas de amostras de D. maculifrons de 

sete populações naturais localizadas no sul e sudeste do Brasil (Figura 1). Indivíduos 

de cada população foram coletados a partir de armadilhas abertas, contendo isca de 

banana, laranja e fermento biológico, distribuídas no chão dentro da mata, e 

utilizando rede entomológica para captura, de acordo com o método descrito por 

Dos Santos et al. (2010). As moscas capturadas foram transferidas para tubos 

contendo meio de cultura e transportadas para o laboratório. As moscas foram 

triadas e identificadas por meio de chave de identificação e análise da genitália do 

macho (FREIRE-MAIA & PAVAN, 1949; VILELA & BÄCHLI, 1990). Após a 

identificação das espécies pela forma do edeago, foram montadas 400 lâminas das 
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asas direita e 408 lâminas de edeago dos machos adultos de Drosophila maculifrons 

de todas as populações amostradas, conforme descrito na Tabela 1. 

 

Preparação das lâminas  

 

- Asas 

A asa direita de cada indivíduo foi removida e montada em lâminas. As 

imagens das asas foram capturadas usando um microscópio estereoscópico (Stemi 

2000 C, Zeiss) com aumento de 2,5X com câmera 5 MP acoplada. Foram obtidos 

nove marcos anatômicos do tipo I e um do tipo II utilizando o programa tpsDig 2 

(ROHLF, 2005). Segundo Bookstein (1991), a utilização do marco Tipo I tem sentido 

mais desenvolvimentista e evolutivo, mas geralmente marcos de referência de Tipo II 

também podem ser utilizados pois são funcionalmente equivalentes (O'HIGGINS, 

2000). Os dez marcos anatômicos estão localizados nas intersecções de veias ou 

onde a veia encontra as margens da asa (Figura 2). Todas as marcações foram 

realizadas duas vezes para reduzir o erro de medição (ARNQVIST & 

MARTENSSON, 1998).  

 

- Edeago 

A preparação dos edeagos para as análises foi realizada a partir de 

modificações da técnica descrita por Kaneshiro (1969). Os dois últimos tergitos do 

abdômen de cada macho foram extraídos com uma microagulha e transferidos a um 

microtubo com Hidróxido de Potássio (KOH) a 10% e deixado em repouso por 12 

horas. Após esse período a peça foi lavada em água destilada e colocada em outro 

microtubo contendo o corante diluído de Gage (quatro partes de fucsina ácida para 

uma parte de ácido acético glacial), também repousando por aproximadamente 12 

horas. A peça foi lavada novamente em água e colocada em uma lâmina escavada 

contendo glicerina para a separação dos demais apêndices (hipandrium e 

epandrium), deixando somente o edeago. Em seguida, o edeago foi colocado no 

centro de uma lâmina e sobre ele foi adicionada uma gota de bálsamo do Canadá. 

Esta lâmina continha duas lamínulas fixadas nas suas extremidades, formando uma 

base de apoio para a movimentação do edeago na lâmina durante captura de 

imagem. Sobre o edeago e o bálsamo foi colocada uma lamínula maior. O edeago é 

uma estrutura tridimensional, complexa e muito pequena. Devido a sua morfologia 
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rígida foi possível, mediante toques suaves na lamínula, posicioná-lo em vista lateral 

ou frontal. Assim, correções da posição foram realizadas cuidadosamente com o 

objetivo de posicionar o edeago na lâmina em vista lateral, o edeago foi então 

fotografado num aumento de 400x utilizando um microscópio (Primo Star, Zeiss) com 

câmera 5 MP acoplada. Após a captura, as imagens foram editadas no programa 

Adobe Photoshop CS6 para criação de arquivos de contorno em preto e branco 

(Figura 3) para análise no pacote de programas SHAPE v1.3 (IWATA & UKAI, 2002). 

 

Análises morfométricas 

 

- Asa 

As análises morfométricas das asas foram realizadas utilizando o programa 

MorphoJ (KLINGENBERG, 2011). O tamanho da asa foi estimado pelo tamanho do 

centróide, que é calculado a partir do centro de gravidade de cada asa por meio da 

raiz quadrada da soma dos quadrados das distâncias de cada um dos marcos 

anatômicos (DRYDEN & MARDIA, 1998). Diferenças de tamanho e forma da asa 

foram testadas por Análise de Variância Univariada (ANOVA) de forma populacional 

(utilizando as amostras das sete populações individualizadas) e também após a 

separação das amostras populacionais em dois grupos, FOM (Sul) e FES (Sudeste), 

com base na latitude e no tipo de vegetação onde as populações estão inseridas. 

Para a obtenção da variação na forma, os dez marcos anatômicos foram 

superpostos segundo o método de quadrados mínimos (BOOKSTEIN, 1996; 

DRYDEN & MARDIA, 1998), onde as coordenadas x e y foram transladas, 

proporcionalizadas e rotacionadas, a fim de retirar o efeito de posição, tamanho e 

sentido (MONTEIRO & REIS, 1999). Sem esses três efeitos as diferenças 

observadas são referentes somente a variação da forma das estruturas. Após, foram 

obtidas as distâncias de Procrustes entre as populações e foi realizada a análise das 

variáveis canônicas (CVA). Esta última fornece uma descrição das diferenças entre 

grupos específicos na diferenciação da forma mesmo quando é utilizada em análises 

discriminantes realizadas a partir de amostras com observações repetidas, e com 

base em um grande número de características originais correlacionadas 

(KHATTREE & NAIK, 2000). Os resultados foram apresentados como distâncias de 

Procrustes e os seus respectivos graus de significância (P < 0,05). Foi realizada 

ANOVA de Procrustes, resultando em valores de soma de quadrados (SS) e 
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quadrados médios (MS) (KLINGENBERG & MCINTYRE, 1998). Todas estas 

análises foram realizadas no programa MorphoJ (KLINGENBERG, 2011). Além 

disso, a correlação entre a distância de procruste e a distância geográfica linear foi 

calculado pelo teste de Mantel (1967), através do programa TFPGA versão 1.3 

(Miller, 1997). A significância da correlação entre as duas matrizes foi testada 

utilizando 999 permutações aleatórias da matriz de similaridade, gerando uma 

distribuição nula de coeficientes de correlação, sendo considerado significativo se o 

resultado for igual ou superior a 95%. 

 

- Edeago 

Para análise morfométrica do edeago foi utilizado o programa SHAPE v1.3. 

Com este pacote de programas é possível avaliar o contorno de formas baseadas 

em Descritores Elípticos de Fourier (DEFs), originalmente propostos por Kuhl e 

Giardina (1982), que delineia qualquer tipo de forma com um contorno bidimensional 

fechado. As imagens bidimensionais foram utilizadas para obter os Componentes 

Principais (PC), e contagens com base numa matriz de variância-covariância criada 

a partir dos coeficientes dos DEFs, utilizando 25 harmônicas. Estes PCs são 

considerados comparáveis às medições contínuas de características morfológicas e 

foram usados como tal em análises estatísticas subsequentes. Como os coeficientes 

de Fourier são normalizados com base na primeira elipse harmônica, o tamanho é 

desconsiderado na análise estatística. 

Após a determinação dos PCs, estes foram submetidos ao teste de 

normalidade de Shapiro-Wilk (W). Os PCs que apresentaram distribuição normal 

foram analisados por meio de Análise de Variância (ANOVA), e aqueles que não 

apresentaram tal distribuição foram analisados utilizando o teste não paramétrico de 

Kruskal-Wallis. Estes testes foram aplicados para verificação da existência ou não 

de diferenciação morfológica entre as populações analisadas. Quando diferenças 

estatisticamente significativas foram encontradas na ANOVA, o teste Post Hoc de 

Tukey foi realizado, determinando entre quais pares de populações ocorreu tal 

diferenciação. Estas análises foram realizadas no programa Statistica 7.0 

(STATSOFT, 2004). 

A análise de agrupamento CLUSTER foi realizada pelo programa PAST 3.01 

(KHATTREE & NAIK, 2000) para verificar a existência de estruturação morfológica, 

utilizando as populações como agrupamentos, o que resulta num dendograma. 
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A existência de estruturação morfológica, sem a existência de qualquer tipo 

de agrupamento a priori, foi determinada por meio da análise de agrupamento no 

programa MCLUST versão 4.2, utilizando os valores de PC. Este programa é um 

pacote do programa R (FRALEY & RAFTERY, 2006) que possui um algoritmo de 

classificação que combina uma classificação hierárquica aglomerativa, baseada em 

modelos de classificação, com base na probabilidade de classificação, com 

algoritmos de Expectativa-Maximização (EM) por Máxima Verossimilhança de 

modelos de mistura multivariada Gaussiana. Este algoritmo testa dez modelos que 

diferem em hipóteses sobre a forma e volume, baseado no Critério de Informação 

Bayesiana (BIC), resultando em um gráfico que demonstra o número de 

agrupamentos existentes. Os modelos testados foram: "EII": distribuição esférica, 

volume igual; "VII": distribuição esférica, volume desigual; "EEI": distribuição 

diagonal; volume e forma iguais; "VEI": distribuição diagonal; volume variável e 

forma igual; "EVI": distribuição diagonal; volume igual e forma variável; "VVI": 

distribuição diagonal; volume e forma variáveis; "EEE": distribuição elipsoidal; 

volume, forma e orientação iguais; "EEV": distribuição elipsoidal; volume e forma 

iguais; "VEV": distribuição elipsoidal; forma igual; "VVV": distribuição elipsoidal; 

volume, forma e orientação variáveis. Além disso, ele também permite reclassificar 

os indivíduos dentro dos agrupamentos detectados sem a classificação a priori. 

Cada individuo é atribuído a um grupo com uma probabilidade de incerteza.  

 

 

4.1.3. Resultados 

 

4.1.3.1.  Análise das Asas 

 

Variação no Tamanho e na Forma 

Para análise da variação no tamanho das asas foi utilizado o centróide, que é 

a variável de tamanho que não se correlaciona com a forma e não apresenta 

dependência alométrica. Houve diferença significativa no tamanho das asas entre as 

sete populações de D. maculifrons (F=84,48; p<0,0001) (Tabela 2). Quando as 

amostras foram analisadas separando as de Floresta Ombrófila Mista, daquelas da 

Floresta Estacional Semidecidual (D. maculifrons FOMxFES), também houve 

diferença significativa para o tamanho (F=228,86; p<0,0001 - Tabela 2). 
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Na análise da forma das asas, também foi observada diferença significativa 

entre todas as populações (F=4,64; p<0,0001 – Tabela 2). Quando as populações D. 

maculifrons foram analisadas separadas por diferentes fitofisionomias (D. 

maculifrons SxSE) também foram encontradas diferenças significativas (F=8,47; 

p<0,0001 - Tabela 2).  

 

Distâncias de Procrustes 

O maior valor de distância de Procrustes observado entre as populações de 

D. maculifrons (Tabela 3) foi entre as populações do Parque Municipal das 

Araucárias/PR e Matão/SP (0,0150) e a menor foi entre Cajuru/SP e Chapecó/SC 

(0,0034), ambas significativas (p < 0,001 e p = 0,0120, respectivamente). As únicas 

distâncias que não foram significativas foram entre Matão/SP e Sertãozinho/SP 

(0,0075; p=0,18) e entre Matão/SP e Canguçu/RS (0,0096; p=0,3240). De uma 

maneira geral, os valores de distância de Procrustes entre as populações de D. 

maculifrons foram menores que os obtidos para D. ornatifrons (ver Capítulo 2 a 

seguir).  

 

Análise das Variáveis Canônicas 

A análise das variáveis canônicas para as populações de D. maculifrons, as 

populações estão se divergindo de acordo com distribuição geográfica (Figura 4), 

mostrou que aquelas localizadas na Floresta Ombrófila Mista e as da Floresta 

Estacional Semidecidual foram separadas de forma distinta de acordo com os 

valores da CV1. Quando avaliadas as populações individualmente, os valores 

médios de CV1 e CV2 representaram 72,6% da variância total da forma entre as 

populações, onde CV1 representou 56,3% da variância e CV2 representou 16,2% da 

variância (Figura 5 - A). A Região Intervenal D (IVRD) é a porção da asa que 

demostrou maior diferenciação entre os indivíduos de D. maculifrons coletados na 

região de Floresta Estacional Semidecidual - FES e as coletadas em Floresta 

Ombrófila Mista, a distribuição de cada população no espaço das Variáveis 

Canônicas mostrou que, para CV1, Cajuru/SP, Sertãozinho/SP e Matão/SP (FES) 

apresentaram IVRD maior (pelo deslocamento do posicionamento dos marcos 4, 5, 6 

e 7) e região proximal mais ampla (mudança do marcos 1, 8, 9 e 10) quando 

comparadas com Parque das Araucárias/PR (FOM) (Figuras 5 – D e E).  Para CV2, 

Sertãozinho/SP, Matão/SP e Canguçu/RS apresentaram os marcos 3, 4, 9 e 10 
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numa posição mais distal, e os marcos 1, 5, 6 e 7 em posição mais proximal do que 

as demais populações.  

 

Teste de Mantel 

O teste de Mantel não foi significativo (r=0.3328; p=0,9240) entre as matrizes 

de distâncias de procrustes e geográficas. 

 

4.1.3.2.  Análise dos Edeagos 

 

Variação da forma do edeago de Drosophila maculifrons 

Na análise da forma, incluindo as sete populações de D. maculifrons, onze 

PCs foram eficazes e descreveram 92,14% da variação total (Figura 6), sendo que 

os quatro primeiros descreveram mais de 70% da variação. Grande parte da 

variação da forma descrita pelo PC1 ocorreu na região do nariz e da cabeça. Para 

PC2, a variação está associada à largura do tronco e a posição relativa do nariz com 

o tronco. Para PC3, a variação ocorreu principalmente na base do tronco e na 

posição do nariz. E para PC4, a maior parte da variação ocorreu na cabeça. 

A análise da normalidade dos dados mostrou que os PC1 a PC6, e os PC8 e 

PC9 apresentaram valores seguindo a distribuição normal, portanto foram 

analisados por meio da ANOVA. Já os PC7, PC10 e PC11 não apresentaram 

distribuição normal e foram, portanto, analisados pelo teste não paramétrico Kruskal-

Wallis. A ANOVA revelou que existe diferença significativa para a maioria dos PCs, 

com exceção do PC8 (Tabela 4). O teste de Kruskal-Wallis resultou em diferenças 

significativas para PC7 (H=19,57086; p=0,0033), mas não para PC10 (H=6,079433; 

p=0,4144) e PC11 (H=5,270583; p=0,5096).  

Análises pareadas a posteriori (teste Post Hoc de Tukey), avaliando 

principalmente as diferenças significativas para os PCs que representaram a maior 

parte da variação encontrada para a forma do edeago na ANOVA (PC1 a PC4), 

mostraram que a população do Parque Municipal das Araucárias-PR foi a que 

apresentou a maior diferenciação com relação às demais, seguida das populações 

de Cajuru-SP, Sertãozinho-SP e Salto São Francisco-PR (Tabela 5). Já para o teste 

de Kruskal-Wallis, a análise pareada evidenciou que a diferença encontrada foi 

devido a diferença significativa entre as populações do Parque Municipal das 

Araucárias-PR e as de Salto São Francisco-PR (p=0,004961). 
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Análise de agrupamento CLUSTER  

Análise de agrupamento CLUSTER, realizada utilizando todos os indivíduos 

de D. maculifrons amostrados, resultou no dendograma da Figura 7. Porém, a 

reclassificação das amostras não mostrou um padrão consistente com a 

reclassificação dentro das populações amostradas, havendo no geral um 

espalhamento das amostras dentro dos sete agrupamentos. Isto demonstra que não 

há um padrão morfológico de estruturação das amostras por meio da análise de 

CLUSTER. 

 

Análise de agrupamento MCLUST  

A análise de agrupamento MCLUST, realizada para verificar a existência de 

estruturação morfológica nos edeagos de D. maculifrons sem uma suposição a priori 

da existência de qualquer agrupamento, resultou em três modelos que melhor 

explicaram a dispersão dos dados para a forma. Este modelos foram: "EEI" – 

distribuição diagonal, volume e forma iguais; "EVI" – distribuição diagonal, volume 

igual e forma variável, e; "VEI" – distribuição diagonal, volume variável e forma igual. 

De acordo com esses modelos, apenas um agrupamento foi reconhecido a partir da 

variabilidade morfológica total dos edeagos analisados (Figura 8). Desta forma, 

nenhum indivíduo foi alocado com classificação incerta dentro do único agrupamento 

gerado. 

 

 

4.1.4. Discussão  

 

As populações de Drosophila maculifrons apresentram diferenças 

significativas para o tamanho e para a forma de suas asas e para a forma de seus 

edeagos. Este resultado corrobora o poder taxonômico destes caracteres 

morfológicos, o que já havia sido demostrado para outras espécies de Drosophila 

(SHORROCKS, 1972), inclusive para espécies crípticas. Neste último caso é 

esperado encontrar uma alta semelhança morfológica, porém, quando são utilizados 

métodos morfométricos algumas diferenças morfológicas podem ser detectadas e 

podem permitir a discriminação entre elas (MORAES et al., 2004a, 2004b). 

Variações no tamanho e na forma da asa estão associadas com o modo de 
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exploração do ambiente (FITZPATRICK, 1985). 

A análise intraespecífica da asa demostrou que há diferenças significativas 

para a heterogeneidade da forma e tamanho entre as populações desta espécie, 

permitindo inclusive reconhecer diferentes formas da asa em compartimentos 

distintos. A Região Intervenal D (IVRD) é a porção da asa que demostrou maior 

diferenciação entre os indivíduos de D. maculifrons coletados na região de Floresta 

Estacional Semidecidual - FES e as coletadas em Floresta Ombrófila Mista. Estes 

resultados também foram obtidos por Cavicchi e colaboradores (1985) para D. 

melanogaster, uma espécie cosmopolita e encontrada geralmente associada a 

atividades humanas, o qual demonstrou que a parte posterior da asa exibe resposta 

plástica para a variação na temperatura do ambiente. Porém no teste de Mantel não 

houve relação estatisticamente significativa em relação a distância geográfica. 

Ainda dentro das análises das asas, as populações de D. maculifrons 

apresentaram menor distância de Procrustes entre si do que as de D. ornatifrons 

(Capítulo 2 a seguir). Análises filogeográficas para estas duas espécies mostraram 

uma baixa variabilidade molecular para genes do DNA mitocondrial analisados, com 

evidências de expansão populacional do sul para o sudeste do Brasil (CENZI-DE-RÉ 

et al., in press; GUSTANI, 2013). Assim, a variação morfológica encontrada para as 

duas espécies, e mais acentuada para D. ornatifrons, pode ter mais relação com 

aspectos ecológicos do que com questões históricas. 

Com relação a forma do edeago, a análise de agrupamento sem uma 

suposição de ocorrência de agrupamento a priori, realizada pelo CLUSTER mostrou 

que não há um padrão na distribuição do agrupamento e o MCLUST, resultou no 

agrupamento de todos os edeagos das populações amostradas em um único grupo. 

Portanto, estas análises mostraram que não há diferenciação na forma dos edeagos 

de todas as populações de D. maculifrons amostradas. Porém, as ANOVA e o teste 

Post Hoc de Tukey mostraram que há diferenças significativas para a forma entre as 

populações amostradas, principalmente entre as localizadas em FOM, e as 

encontradas em FES, fato também observado para os resultados da asa descritos 

acima. A diferença entre os resultados do CLUSTER e o MCLUST e a ANOVA pode 

ser devido a sensibilidade diferencial intrínseca de cada teste, mostrando que há 

uma diferença significativa populacional, mas trata-se da mesma espécie com 

morfologia do edeago bem conservativa. Estudos tem demonstrado que há variação 

no tamanho e na forma do edeago de diversas espécies de Drosophila devido a 
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influência da temperatura e do tipo de substrato larval (ANDRADE, et al., 2005; 

SOTO, et al., 2007, 2008b), como também mudança no tamanho da asa em D. 

melanogaster devido as mudanças sazonais, mostrando uma relação entre 

características morfológicas e variáveis ambientais (SEVENSTER & VAN ALPHEN, 

1993). 

A genitália masculina apresenta uma evolução rápida e divergente, sendo 

considerado um dos padrões mais difundidos de evolução animal (EBERHARD, 

1985). Segundo Arnqvist (1997), há três hipóteses principais para explicar a 

evolução deste órgão: a hipótese chave e fechadura (DUFOUR, 1844), a hipótese 

de pleiotropia (MAYR, 1963) e a hipótese de seleção sexual (FISHER, 1930). Além 

dessas hipóteses, o estudo da evolução genital pode ser ainda mais complicado, 

não só por ser influenciada pela seleção natural e sexual, mas também porque sua 

expressão fenotípica pode ser influenciada por fatores ambientais como ocorrem 

com outras características morfológicas (ANDRADE et al., 2005). As variações 

morfométricas, entre e dentro dos grupos de organismos, também tem a formação 

de sua estrutura afetada devido a fatores epigenéticos e ambientais (ATCHLEY et 

al., 1992), sua expressão fenotípica também pode ser resultante de um controle 

poligênico integrado, que é alterado durante a cladogênese e a evolução dos grupos 

(FALCONER, 1989).  

O clima da região do PMA, segundo a classificação de Köppen, é do tipo Cfb, 

sem estação seca definida. A temperatura média do ar do mês mais quente é 

próxima a 20,9 °C e a média do mês mais frio 8,4 °C. Os índices de precipitação 

médios apontam 93,9 mm para o mês mais seco e 202,6 mm para o mais chuvoso, 

com um mínimo de oito e máximo de 16 dias por mês de chuva (Cordeiro & 

Rodrigues 2007). A precipitação média está entre os 1300 e 1400 mm/ano 

(GOLFARI, 1971). Já, segundo Conceição e colaboradores (2009), as áreas 

coletadas no sudeste apresentam um clima tropical úmido, caracterizado pelo verão 

chuvoso e pelo inverno seco. No verão a temperatura média é aproximadamente 

25ºC e no inverno é de aproximadamente 19ºC. E a precipitação média está em 

torno de 1300 mm/ano.  

Grande parte da divergência entre populações de D. maculifrons foi entre 

aquelas localizadas em região de FES e a população do Parque das Araucárias, 

localizada em FOM. Este resultado, além dos fatores temperatura e umidade, pode 

ser devido ao fato de a FES ser um dos mais ameaçados ecossistemas florestais 
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brasileiros, pois foi o tipo florestal com uma rápida e extensa área degradada do 

estado de São Paulo (RIBEIRO et al. 2009). Esta devastação ocorreu principalmente 

devido a expansão das fronteiras agrícolas no inicio do século XX, por possuir solos 

de maior fertilidade em regiões que favoreciam à agricultura (DURIGAN et al. 2000).  

O conhecimento de que o acesso a novos recursos ecológicos pode promover 

a diversificação tem sido importante para o pensamento evolutivo (SCHLUTER, 

2001; DRÉS & MALLET, 2002; DIECKMANN et al., 2004). Um estudo comparativo 

envolvendo diversos grupos como sapos, aves, peixes, Lepidoptera e Drosophila 

apresentou evidência crítica ligando a divergência ecológica ao isolamento 

reprodutivo (FUNK el al., 2006).  Em conclusão, a evolução e a divergência 

morfológica entre as populações de D. maculifrons parecem estar ligadas 

provavelmente a exploração diferencial de nichos para esta espécie e/ou 

relacionadas a diferença de temperatura e umidade entre os locais de coleta 

analisados em Florestas Ombrófila Mista e Floresta Estacional Semidecidual. Desse 

modo, a morfometria geométrica da asa e do edeago demonstram ser eficientes 

como marcadores para evidenciar a sensibilidade desta espécie a variações 

ecológicas e ambientais.  
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Figura 1. Mapa das localidades de coleta de Drosophila maculifrons no sul, FOM (estrelas) e sudeste 
FES (círculos) do Brasil. 1. Canguçu-RS; 2. Chapecó-SC; 3. Parque Municipal das Araucárias, 
Guarapuava-PR; 4. Salto São Francisco da Esperança, Guarapuava-PR; 5. Matão-SP; 6. 
Sertãozinho-SP; 7. Cajuru-SP. 
 

 
Figura 2. Imagem da asa direita de Drosophila maculifrons mostrando a posição dos marcos 
anatômicos do tipo I (2 a 10) e do tipo II (1). IVRC = região intervenal C; IVRD = região intervenal D; 
de acordo com Birdsall et al. (2000). 
 

 
 

Figura 3. Vista lateral de edeago de Drosophila maculifrons, evidenciando a área do contorno da 
porção do órgão considerada nas análises e as denominações das suas respectivas partes. 
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Figura 4. Distribuição da forma das asas de Drosophila maculifrons da região sul, principalmente 
Floresta Ombrófila Mista (em vermelho), e da região sudeste, Floresta Estacional Semidecidual (em 
azul), no espaço das Variáveis Canônicas (CV1 e CV2), com base na matriz W de componentes 
uniformes e escores de deformações parciais.  
 

  
 
Figura 5. Distribuição das asas de Drosophila maculifrons no espaço das Variáveis Canônicas (CV1 e 
CV2), com base na matriz W de componentes uniformes e escores de deformações parciais. Entre 
parênteses estão representadas as porcentagens da variância da forma para cada CV. Os gráficos 
inseridos abaixo do eixo X e à esquerda do eixo Y representam diferenças da forma ao longo de cada 
eixo indicado como vetores que mostram o deslocamento dos pontos de referência a partir da forma 
média. 
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Figura 6. Contorno de reconstrução da variação na forma do edeago a partir das sete populações de 
Drosophila maculifrons descritos por cada componente principal eficaz (PC). A sobreposição de linhas 
na primeira coluna são áreas de variação do edeago. As colunas restantes fornecem uma 
visualização sem sobreposição destes mesmos contornos. 
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Figura 7. Análise de agrupamento realizado pelo CLUSTER para verificar a existência de 
agrupamentos morfológicos relacionado com as variáveis da forma (modelos descritos na seção 
Material e Métodos) dos edeagos de Drosophila maculifrons. Azul escuro=CANG; Rosa=CHAP; 
Azul=SSF; Roxo=PMA; Verde=SER; Vermelho=CAJ; Verde escuro=MAT. 



 

 

 

43 

 
 
 
 
 
 
 
 

 
Figura 8. Análise de agrupamento realizado pelo MCLUST utilizando dez modelos (símbolos 
referentes as linhas no gráfico) para verificar a existência de agrupamentos morfológicos relacionado 
com as variáveis da forma (modelos descritos na seção Material e Métodos) dos edeagos de 
Drosophila maculifrons. BIC = Critério de Informação Bayesiana. Number of componentes = número 
de agrupamentos. 
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Tabela 1. Quantidade de asas direita e edeagos analisados de Drosophila maculifrons, por localidade 
amostrada. 

Localidade 
D. maculifrons 

Asas Edeagos 
Canguçu-RS 5 5 
Chapecó- SC 100 100 
Parque das Araucárias – PR 101 100 
Salto São Franscisco – PR 71 75 
Cajuru – SP 99 100 
Matão – SP 8 17 
Sertãozinho – SP 16 11 
Total 400 408 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Tabela 2. Análise de variância (ANOVA) para as diferenças intraespecíficas no (a) tamanho (tamanho 
do centróide) e (b) na forma da asa para sete populações de Drosophila maculifrons. *P<0.0001; d.f. 
= graus de liberdade; SS = soma dos quadrados; MS = quadrados médios. 

Fonte de Variação Fator de variância SS MS d.f. F 
(a) Tamanho      
D. maculifrons Grupos 2670656,382706 445109,397118 6 84,48* 
 Resíduos 4178318,524446 5269,001922 793  
D. maculifrons SxSE Grupos 1526439,625067 1526439,625067 1 228,86* 
 Resíduos 5322535,282082 6669,843712 798  
(b) Forma      
D. maculifrons Grupos  0,01445136 0,0001505350 96 4,64* 
 Resíduos 0,41125279 0,0000324127 12688  
D. maculifrons SxSE Grupos 0,00447117 0,0002794481 16 8,47* 
 Resíduos 0,42123298 0,0000329913 12768  

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
Tabela 3. Distâncias de Procrustes entre as sete populações de Drosophila maculifrons. CAJ= 
Cajuru/SP; CAN = Canguçu/RS; CHA = Chapecó/SC; MAT = Matão/SP; PMA = Parque Municipal das 
Araucárias-Guarapuava/PR; SER = Sertãozinho/SP; SSF = Parque Municipal São Francisco da 
Esperança-Guarapuava/PR. *P<0,05 ; **P<0,01. 

Populações CAJ CAN CHA MAT PMA SER 
CAN 0,0108* ---     

CHA 0,0034* 0,0104* ---    

MAT 0,0098* 0,0096 0,0114* ---   

PMA 0.0072** 0,0139* 0,0060** 0,0150** ---  
SER 0.0095** 0,0127* 0,0109** 0,0075 0,0139** --- 
SSF 0.0038* 0,0124* 0,0039* 0,0115** 0,0052** 0,0102** 

 
 
 
 
 



 

 

 

45 

Tabela 4. Análise de Variância (ANOVA) para a forma do edeago de sete populações de Drosophila 
maculifrons. d.f. = graus de liberdade; SS = soma dos quadrados; MS = quadrados médios. *p<0,05; 
**p<0,01; ***p<0,001. 

Fontes de Variação d.f. SS MS F 
PC1     

Intersecção 1 0,002029 0,002029 1,760179 
Populações 6 0,028759 0,004793 4,158271*** 
Erro 401 0,462224 0,001153 

 Total 407 0,490982 
  PC2 

    Intersecção 1 0,008824 0,008824 10,149510** 
Populações 6 0,047465 0,007911   9,099440*** 
Erro 401 0,348620 0,000869 

 Total 407 0,396085 
  PC3 

    Intersecção 1 0,002804 0,002804 4,470631* 
Populações 6 0,021247 0,003541 5,646686*** 
Erro 401 0,251479 0,000627 

 Total 407 0,272726 
  PC4 

    Intersecção 1 0,001853 0,001853 4,088633* 
Populações 6 0,009705 0,001617 3,568628** 
Erro 401 0,181750 0,000453 

 Total 407 0,191455 
  PC5 

    Intersecção 1 0,001278 0,001278 5,491764* 
Populações 6 0,008905 0,001484 6,377793*** 
Erro 401 0,093319 0,000233 

 Total 407 0,102224 
  PC6 

    Intersecção 1 0,000131 0,000131   0,728190 
Populações 6 0,014675 0,002446 13,557260*** 
Erro 401 0,072343 0,000180 

 Total 407 0,087018 
  PC8 

    Intersecção 1 0,000007 0,000007 0,062902 
Populações 6 0,000558 0,000093 0,794478 
Erro 401 0,046905 0,000117 

 Total 407 0,047462 
  PC9 

    Intersecção 1 0,000074 0,000074 0,885053 
Populações 6 0,001292 0,000215 2,574613* 
Erro 401 0,033534 0,000084 

 Total 407 0,034826 
   

 
 
 
 
Tabela 5. Teste Post Hoc de Tukey para a forma do edeago entre pares das sete populações de 
Drosophila maculifrons. * = P<0,05; ** = P<0,01. Em negrito estão destacados os quatro primeiros 
Componentes Principais (PC), que representaram mais de 70% da variação encontrada para os 
edeagos. 

Populações CAN CHA PMA SER MAT CAJ 
CAN ---     PC3*e PC5* 

CHA  ---    PC3** 
 

PMA  
PC1**, PC2**, 
PC3** e PC6** 

---  PC1* PC1**e PC6* 

SSF PC4* e PC5** PC5**e PC6** 
PC1*, PC2**, 

PC5** e PC6** 
PC2**, PC5** 

e PC6** 
 PC3*e PC6** 

SER PC4* PC2** PC2** ---  PC2**e PC6** 
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4.2. Capítulo II 

 

Morfometria da asa e do edeago de Drosophila ornatifrons (Diptera: 

Drosophilidae) 

 

Trava, B.M.; Machado, L.P.B. e Mateus, R.P. 

 

4.2.1. Introdução 

 

A utilização de drosofilídeos tem contribuído amplamente para o 

desenvolvimento das mais diversas áreas da biologia, e a variação morfológica na 

natureza e evolução do tamanho e formato de órgãos tem sido temas centrais de 

investigação (IMASHEVA et al., 1995; CARROLL, 2000; GILCHRIST et al., 2000; 

CARROLL, 2008; HOFFMANN & SHIRRIFFS 2002; CARREIRA et al. 2006; SOTO 

et al. 2007a, 2010; SOTO, 2012; como exemplos).  

Em moscas do gênero Drosophila existe uma grande variação com relação à 

sobrevivência, ao tamanho do corpo, o tempo de desenvolvimento e a ovoposição, e 

essas diferenças quantitativas provavelmente evoluíram como adaptações à 

exploração dos diversos recursos disponíveis na natureza (FANARA et al., 1999). 

Em estudos de variação clinal, tem sido dado mais ênfase com relação ao tamanho 

do corpo, medido por meio da razão entre o comprimento da asa e a sua área, o 

peso e o tamanho do tórax (AZEVEDO et al., 1998; IMASHEVA et al., 1995, como 

exemplos). Além do tamanho, caracteres morfológicos também podem variar na 

forma.  

A asa de Drosophila tem sido considerada um modelo apropriado para 

estudos de evolução morfológica em populações naturais por diversos motivos 

(BITNER-MATHÉ & KLACZKO, 1999a, 1999b; HUEY et al., 2000), entre eles está o 

fato de serem estruturas articuladas, facilitando seu manuseio, e tem sido 

demonstrado que são ferramentas úteis para estudos de morfometria geométrica 

(PAVLINOV, 2001). Alguns estudos tem encontrado evidências da seleção natural 

sobre a forma da asa em populações naturais (WEBER, 1990; GILCHRIST & 

PARTRIDGE, 2001), e outros tem revelado alta herdabilidade da forma (BITNER-

MATHÉ & KLACZKO, 1999a, 1999b; MORAES et al., 2004a). Porém, a maior parte 

dos trabalhos tem estudado as alterações na forma da asa em Drosophila 
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considerando o aspecto do desenvolvimento embrionário (GARCIA-BELLIDO & DE 

CELIS, 1992; GARCIA-BELLIDO, 1997), e apenas alguns poucos estudos tem 

examinado a variação quantitativa na forma da asa em populações naturais.  

Outro método da morfometria geométrica que tem sido utilizado é o contorno 

de estruturas, muitas vezes, quando não existem marcos anatômicos homólogos 

precisos e facilmente identificáveis (ROHLF, 1990; McLELLAN & ENDLER, 1998; 

MONTEIRO & REIS, 1999). A análise do contorno do edeago é capaz de revelar 

mudanças na forma, como curvatura e rugosidade, que não são capturados por meio 

de métodos que utilizam de marcos anatômico, sendo, portanto, uma análise 

aplicada com sucesso na forma deste órgão reprodutor importante (SOTO, et al., 

2007a; FRANCO et al., 2008). Os Descritores Elípticos de Fourier (DEF) têm sido 

efetivamente aplicados com sucesso à análise biológica de diversas formas em 

animais (ROHLF & ARCHIE, 1984; FERSON et al., 1985; BIERBAUM & FERSON, 

1986; DIAZ et al., 1989; LIU, et al., 1996; LAURIE, et al., 1997). 

A espécie Drosophila ornatifrons pertence ao grupo guarani e tem sido 

encontrada em fragmentos florestais em todo o Brasil (GOTTSCHALK et al., 2008). A 

Floresta Ombrófila Mista (FOM) concentra-se, principalmente, no Planalto Meridional 

Brasileiro, na região sul do Brasil, nos estados do Rio Grande do Sul, Santa Catarina 

e Paraná, também na Província de Missiones na Argentina, sucedendo também em 

refúgios situados nas Serras do Mar e da Mantiqueira (IBGE, 1992; Klein, 1960). 

Hueck (1972) afirma que a Floresta Ombrófila Mista ocorre principalmente nos três 

estados da região sul, sendo o estado do Paraná a apresentar a maior extensão 

desta unidade fitoecológica. A Floresta Ombrófila Mista ocupava, no Paraná, 37% da 

superfície desse Estado (MAACK, 1981) abrigando uma grande diversidade de 

espécies. Porém desde o século XVIII, vem sofrendo uma intensa destruição, que se 

acentuou no começo do século passado até a década de sessenta. Atualmente, 

somando os três Estados da região sul, restam cerca de 10% de florestas 

manejadas e apenas 2% de florestas originais dessa fitosionomia (KOCH, 2002). 

Segundo dados de Britez e colaboradores (2000) e Castella & Britez (2004), no 

estado do Paraná resta menos de 1% de composições da FOM em estádio 

avançado de sucessão florestal.  

Os estudos que abordam a variação intraespecífica, divergência 

interespecífica e hibridização podem proporcionar uma abordagem útil para entender 

as bases genéticas subjacentes da morfologia genital e os processos evolutivos 
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envolvidos (ARNQVIST, 1997; HOSKEN & STOCKLEY, 2004; SOTO et al., 2007a). A 

técnica de morfometria geométrica tem sido usada em estudos de diversas áreas, 

devido à interpretação e comparação dos padrões de variação dos caracteres 

quantitativos (CAVALCANTI & LOPES, 1990). Assim, o presente trabalho teve como 

objetivo determinar o nível de diferenciação morfológica de populações naturais de 

D. ornatifrons, amostradas na região sul do Brasil, utilizando a morfometria 

geométrica da asa e do edeago como marcador, tentando entender a origem e a 

distribuição desta variação.  

 

 

4.2.2. Material e Métodos  

 

Neste trabalho foram realizadas coletas de amostras das populações naturais de 

Drosophila localizadas no sul e sudeste do Brasil, porém D. ornatifrons só foi 

encontrada na região sul (Figura 1). Indivíduos de cada população foram coletados a 

partir de armadilhas abertas, contendo isca de banana, laranja e fermento biológico, 

distribuídas no chão dentro da mata, e utilizando rede entomológica para captura, de 

acordo com o método descrito por Dos Santos e colaboradores (2010). As moscas 

capturadas foram transferidas para tubos contendo meio de cultura e transportadas 

para o laboratório, onde foram triadas e previamente identificadas por meio de chave 

de identificação e análise da genitália do macho (FREIRE-MAIA & PAVAN, 1949; 

VILELA & BÄCHLI, 1990). Após a identificação das espécies pela forma do edeago, 

foram montadas 43 lâminas de asas direita e 56 lâminas de edeago dos machos 

adultos de Drosophila ornatifrons de todas as populações amostradas (Tabela 1). 

 

Preparação das lâminas  

 

- Asa 

Após a identificação das espécies pela forma do edeago, a asa direita de 

cada indivíduo foi removida e montada em lâminas. As imagens das asas foram 

capturadas usando um microscópio estereoscópico (Stemi 2000 C, Zeiss) no 

aumento de 2,5X com câmera 5 MP acoplada. Foram obtidos nove marcos 

anatômicos do tipo I e um do tipo II utilizando o programa tpsDig 2 (ROHLF, 2005). 

Segundo Bookstein (1991), a utilização do marco Tipo I tem sentido mais 
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desenvolvimentista e evolutivo, mas geralmente marcos de referência de Tipo II 

também podem ser utilizados pois são funcionalmente equivalentes (O'HIGGINS, 

2000). Os dez marcos anatômicos estão localizados nas intersecções de veias ou 

onde a veia encontra as margens da asa (Figura 2). Todas as marcações foram 

realizadas duas vezes para reduzir o erro de medição (ARNQVIST & 

MÅRTENSSON, 1998). 

 

- Edeago 

A preparação dos edeagos para as análises foi realizada a partir de 

modificações da técnica descrita por Kaneshiro (1969). Os dois últimos tergitos do 

abdômen de cada macho foram extraídos com uma microagulha e transferidos a um 

microtubo com Hidróxido de Potássio (KOH) a 10% e deixado em repouso por 12 

horas. Após esse período a peça foi lavada em água destilada e colocada em outro 

microtubo contendo o corante diluído de Gage (quatro partes de fucsina ácida para 

uma parte de ácido acético glacial), também repousando por aproximadamente 12 

horas. A peça foi lavada novamente em água e colocada em uma lâmina escavada 

contendo glicerina para a separação dos demais apêndices (hipandrium e 

epandrium), deixando somente o edeago. Em seguida, o edeago foi colocado no 

centro de uma lâmina e sobre ele foi adicionada uma gota de bálsamo do Canadá. 

Esta lâmina continha duas lamínulas fixadas nas suas extremidades, formando uma 

base de apoio para a movimentação do edeago na lâmina durante captura de 

imagem. Sobre o edeago e o bálsamo foi colocada uma lamínula maior. O edeago é 

uma estrutura tridimensional, complexa e muito pequena. Devido a sua morfologia 

rígida foi possível, mediante toques suaves na lamínula, posicioná-lo em vista lateral 

ou frontal. Assim, correções da posição foram realizadas cuidadosamente com o 

objetivo de posicionar o edeago na lâmina em vista lateral, o edeago foi então 

fotografado num aumento de 400x utilizando um microscópio Primo Star da Zeiss 

com câmera 5 MP acoplada. Após a captura, as imagens foram editadas no 

programa Adobe Photoshop CS6 para criação de arquivos de contorno em preto e 

branco (Figura 3) para análise no pacote de programas SHAPE v1.3 (IWATA & UKAI, 

2002). 

 

Análises morfométricas 
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- Asa 

As análises morfométricas das asas foram realizadas utilizando o programa 

MorphoJ (KLINGENBERG, 2011). O tamanho da asa foi estimado pelo tamanho do 

centróide, que é calculado a partir do centro de gravidade de cada asa por meio da 

raiz quadrada da soma dos quadrados das distâncias de cada um dos marcos 

anatômicos (DRYDEN & MARDIA, 1998). Diferenças de tamanho e forma da asa 

foram testadas por Análise de Variância Univariada (ANOVA).  

Para a obtenção da variação na forma, os dez marcos anatômicos foram 

superpostos segundo o método de quadrados mínimos (BOOKSTEIN, 1996; 

DRYDEN & MARDIA, 1998), onde as coordenadas x e y foram transladas, 

proporcionalizadas e rotacionadas, a fim de retirar o efeito de posição, tamanho e 

sentido (MONTEIRO & REIS, 1999). Sem esses três efeitos as diferenças 

observadas são referente somente a variação da forma das estruturas. Após, foram 

obtidas as distâncias de Procrustes entre as populações e foi realizada a análise das 

variáveis canônicas (CVA). Esta última fornece uma descrição das diferenças entre 

grupos específicos na diferenciação da forma mesmo quando é utilizada em análises 

discriminantes realizadas a partir de amostras com observações repetidas, e com 

base em um grande número de características originais correlacionadas 

(KHATTREE & NAIK, 2000). Os resultados foram apresentados como distâncias de 

Procrustes e os seus respectivos graus de significância (P < 0,05). Além disso, foi 

realizada ANOVA de Procrustes, resultando em valores de soma de quadrados (SS) 

e quadrados médios (MS) (KLINGENBERG & MCINTYRE, 1998; KLINGENBERG et 

al., 2002). Todas estas análises foram realizadas no programa MorphoJ 

(KLINGENBERG, 2011). Também foi realizada a correlação entre a distâncias de 

procrustes e distâncias geográficas lineares pelo teste de Mantel (1967), utilizando o 

programa TFPGA versão 1.3 (Miller, 1997). A significância da correlação entre as 

duas matrizes foi testada em 999 permutações aleatórias da matriz de similaridade, 

gerando uma distribuição nula de coeficientes de correlação, sendo considerado 

significativo se o resultado igual ou superior 95%.  

A análise de agrupamento CLUSTER, técnica multivariada utilizada para 

discriminar e classificar grupos por meio da separação de indivíduos de uma 

população em duas ou mais classes, resultando num dendograma, foi realizada no 

programa PAST 3.01 (KHATTREE & NAIK, 2000). 
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- Edeago 

Para análise morfométrica do edeago foi utilizado o programa SHAPE v1.3. 

Com este pacote de programas é possível avaliar o contorno de formas baseadas 

em Descritores Elípticos de Fourier (DEFs), originalmente propostos por Kuhl e 

Giardina (1982), que delineia qualquer tipo de forma com um contorno bidimensional 

fechado. As imagens bidimensionais foram utilizadas para obter os Componentes 

Principais (PC), e contagens com base numa matriz de variância-covariância criada 

a partir dos coeficientes dos DEFs, utilizando 25 harmônicas. Estes PCs são 

considerados comparáveis às medições contínuas de características morfológicas e 

foram usados como tal em análises estatísticas subsequentes. Como os coeficientes 

de Fourier são normalizados com base na primeira elipse harmônica, o tamanho é 

desconsiderado na análise estatística. 

Após a determinação dos PCs, estes foram submetidos ao teste de 

normalidade de Shapiro-Wilk (W). Os PCs que apresentaram distribuição normal 

foram analisados por meio de Análise de Variância (ANOVA), e aqueles que não 

apresentaram tal distribuição foram analisados utilizando o teste não paramétrico de 

Kruskal-Wallis. Estes testes foram aplicados para verificação da existência ou não 

de diferenciação morfológica entre as populações analisadas. Quando diferenças 

estatisticamente significativas foram encontradas na ANOVA, o teste Post Hoc de 

Tukey foi realizado, determinando especificamente em quais pares de populações 

ocorreu tal diferenciação. Estas análises foram realizadas no programa Statistica 7.0 

(STATSOFT, 2004). A análise de agrupamento CLUSTER foi realizada no programa 

PAST 3.01 (KHATTREE & NAIK, 2000) para ver a existência de estruturação 

morfológica, resultando num dendograma. 

A existência de estruturação morfológica, sem a existência de qualquer tipo 

de agrupamento a priori, foi determinada por meio da análise de agrupamento no 

programa MCLUST versão 4.2, utilizando os valores de PC. Este programa é um 

pacote do programa R (FRALEY & RAFTERY, 2006) que possui um algoritmo de 

classificação que combina uma classificação hierárquica aglomerativa, baseada em 

modelos de classificação, com base na probabilidade de classificação, com 

algoritmos de Expectativa-Maximização (EM) por Máxima Verossimilhança de 

modelos de mistura multivariada Gaussiana. Este algoritmo testa dez modelos 

(descritos na seção Material e Métodos do Capítulo I desta dissertação) que diferem 

em hipóteses sobre a forma e volume, baseado no Critério de Informação Bayesiana 
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(BIC), resultando em um gráfico que demonstra o número de agrupamentos 

existentes. Além disso, ele também permite reclassificar os indivíduos dentro dos 

agrupamentos detectados sem a classificação a priori. Cada individuo é atribuído a 

um grupo com uma probabilidade de incerteza. 

 

 

4.2.3. Resultados 

 

4.2.3.1.  Análise das Asas  

 

Variação do Tamanho e na Forma 

Para análise da variação no tamanho das asas foi utilizado o centróide, que é 

a variável de tamanho que não se correlaciona com a forma e não apresenta 

dependência alométrica. A análise de variância (Tabela 2) mostrou que houve 

diferença significativa no tamanho das asas entre as cinco populações de D. 

ornatifrons, coletadas na região Sul (F=18,62; p<0,0001). Na análise da forma das 

asas, também foi observada diferença significativa entre todas as cinco populações 

(F=3,05; p<0,0001).  

 

Distância de Procrustes 

O maior valor de distância de Procrustes observado entre as populações de 

D. ornatifrons (Tabela 3) foi entre as populações de Canguçu/RS e Salto São 

Francisco/PR (0,0176), e a menor foi entre Canguçu/RS e Parque das Araucárias/PR 

(0,0112), ambas significativas (p<0,001 e p<0,05, respectivamente). Este resultado 

está de acordo com o observado na Figura 4, onde as amostras de Canguçu/RS e 

Salto São Francisco/PR apresentaram-se mais distantes dentro do eixo da variável 

canônica 1 (CV1) do que as amostras de Canguçu/RS e Parque das Araucárias/PR. 

Distância de Procrustes significativa também foi observada entre as populações de 

Salto São Francisco/PR e o Parque Municipal das Araucárias (0,0114; p<0,001). As 

demais não apresentaram valores significativos (Tabela 3). 

 

Teste de Mantel 

O teste de Mantel mostrou que não há correlação significativa entre as 

matrizes de distância de procruste e geográfica (r=0.3806; p=0,8300). 
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Análise das Variáveis Canônicas 

A análise das variáveis canônicas para as populações de D. ornatifrons 

(Figura 4) mostrou que os valores médios de CV1 e CV2 representaram cerca de 

84,21% da variância total da forma, onde CV1 representou 57,93% da variância, e 

CV2 representou 26,28% da variância (Figura 4 - A). A distribuição de cada 

população no espaço das Variáveis Canônicas mostrou que, para CV1, as amostras 

de Salto São Francisco/PR apresentaram valores positivos e ficaram mais afastadas 

das amostras das demais populações analisadas, Parque das Araucárias/PR, 

Chapecó/SC e Canguçu/RS, que apresentaram principalmente valores negativos 

para CV1. Esta diferenciação provavelmente deve ser devido principalmente a asa 

de Parque das Araucárias/PR, Chapecó/SC e Canguçu/RS apresentarem uma maior 

IRVD (delimitada pelos marcos 4, 5, 6 e 7) do que o Salto São Francisco/PR (Figura 

4 – D e E). Além disso, nesta comparação, Salto São Francisco apresentou maior 

diferenciação com relação a Canguçu/RS do que com as demais, o que concorda 

com os dados das Distâncias de Procrustes (Tabela 3). Com relação a CV2, 

Chapecó/SC e Canguçu/RS apresentaram a região proximal mais ampla 

(distanciamento do posicionamento dos marcos 1, 8, 9 e 10) e a parte distal da IVRC 

mais larga (pelo distanciamento dos marcos 3 e 4) do que Parque das Araucárias/PR 

e o Salto São Francisco/PR (Figuras 4 – B e C).  

 

Análise de agrupamento CLUSTER  

Análise de agrupamento CLUSTER, realizada com todos os indivíduos de D. 

ornatifrons amostrados, resultou no dendograma da Figura 5, onde pode ser 

observada a reclassificação das amostras agrupando todos os indivíduos de 

Chapecó-SC com a maioria dos indivíduos de Salto São Francisco-PR, e todos os 

indivíduos de Canguçu-RS com a maioria dos indivíduos do Parque Municipal das 

Araucárias-PR.  

 

 

4.2.3.2.  Análise dos Edeagos 

 

Variação da forma do edeago de Drosophila ornatifrons 

Na análise da forma, incluindo as quatro populações de D. ornatifrons, seis 
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Componentes Principais (PC) foram eficazes e descreveram 95,57% da variação 

total (Figura 6), sendo que os três primeiro PCs descreveram mais de 80% da 

variação. Grande parte da variação da forma descrita pelo PC1 ocorreu na região da 

cabeça, associada com a largura desta parte do edeago, e no comprimento do nariz, 

afetando a forma da base do tronco. Para o PC2 a variação ocorreu em grande parte 

associada com o grau de curvatura entre o nariz e a cabeça. Já para o PC3, a 

variação ocorreu principalmente com relação ao comprimento da base do tronco até 

a cabeça (Figura 6). 

Porém, a ANOVA para PC1 e PC3 a PC8 (PCs com valores seguindo a 

distribuição normal), e o teste de Kruskal-Wallis para PC2 (PC que apresentou 

desvio da distribuição normal) mostrou que todas estas diferenças morfológicas 

entre as populações de D. ornatifrons não foram significativas (Tabela 4). 

 

Análise de agrupamento CLUSTER  

Análise de agrupamento CLUSTER, realizada utilizandos todos os indivíduos 

de D. ornatifrons amostrados, resultou no dendograma da Figura 7, onde pode ser 

observado que a reclassificação das amostras não mostrou um padrão consistente 

com a reclassificação dentro das populações, havendo no geral um espalhamento 

das amostras dentro dos quatro agrupamentos. Isto demonstra que não há um 

padrão morfológico de estruturação das amostras por meio da análise pelo 

CLUSTER. 

 

Análise de agrupamento MCLUST  

A análise de agrupamento MCLUST, realizada para verificar a existência de 

estruturação morfológica nos edeagos de D. ornatifrons sem uma suposição a priori 

da existência de qualquer agrupamento, resultou em três modelos que melhor 

explicaram a dispersão dos dados para a forma. Este modelos foram: "EEV" – 

distribuição elipsoidal, volume e forma iguais; "VEV" – distribuição elipsoidal, forma 

igual, e; "VVV" – distribuição elipsoidal, volume, forma e orientação variáveis. De 

acordo com esses modelos, foram reconhecidos quatro agrupamentos para a 

variabilidade morfológica total dos edeagos analisados (Figura 8). Dentro destes 

agrupamentos, o maior número de indivíduos de Canguçu-RS e Salto São 

Francisco-PR foram agrupados no grupo 2, e a maioria dos indivíduos de Chapecó-

SC e Parque das Araucárias-PR foram reclassificados ao grupo 3 conforme mostra a 
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Tabela 5. 

 

 

4.2.4. Discussão  

 

As amostras populacionais de Drosophila ornatifrons apresentaram diferenças 

significativas com relação ao tamanho e a forma de suas asas pela análise de 

variância. Estes resultados corroboram o poder taxonômico deste caráter 

morfológico, que já havia sido demonstrado para outras espécies de Drosophila 

(SHORROCKS, 1972), inclusive para espécies crípticas. Neste último caso é 

esperado encontrar uma alta semelhança morfológica, porém, quando são utilizados 

métodos morfométricos algumas diferenças morfológicas podem ser detectadas e 

podem permitir a discriminação entre elas (MORAES et al., 2004a, 2004b). 

A análise intraespecífica das asas demostrou que as diferenças significativas 

para a heterogeneidade da forma e tamanho entre as populações de D. ornatifrons 

podem ser particionadas, permitindo inclusive reconhecer diferentes taxas de 

desenvolvimento da asa em compartimentos distintos. Neste sentido, a Região 

Intervenal D (IVRD) foi a porção da asa que melhor discriminou os indivíduos de D. 

ornatifrons coletados no Parque das Araucárias/PR e Canguçu/RS daqueles 

coletados no Salto São Francisco/PR e na análise de agrupamento CLUSTER ouve 

uma aproximação entre as amostras do PMA e CAN e um afastamento dos 

indivíduos de SSF. Estes resultados estão de acordo com os obtidos para duas 

outras espécies de Drosophila endêmicas da América do Sul, D. buzzatii e D. 

koepferae, que são espécies cactofílicas que utilizam tecidos de cactos em 

decomposição como sítios de oviposição e alimentação larval (revisão em MANFRIN 

& SENE, 2006). Soto e colaboradores (2008a) observaram uma resposta plástica da 

IVRD relacionada com a criação de diferentes linhagens destas moscas em 

diferentes tipos de cactos hospedeiros naturais.  

Já os dados de análise de variância para a forma do edeago evidenciaram 

que as variações morfológicas detectadas entre as populações amostradas de D. 

ornatifrons não são significativas. Portanto, não podemos considerar que houve 

diferenciação morfológica para a forma do edeago nesta espécie considerando esta 

análise. Por outro lado, quando foi aplicada a análise de agrupamento por meio do 

programa CLUSTER, não ouve um padrão consistente de agrupamento e através do 
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programa MCLUST, foram identificados quatro agrupamentos distintos. Porém, a 

reclassificação das amostras para essas duas análises, não mostraram um padrão 

consistente com a reclassificação dentro das populações amostradas, havendo no 

geral um espalhamento das amostras dentro dos quatro agrupamentos. Isto 

demonstra que não há um padrão morfológico de estruturação das amostras por 

meio da análise pelo CLUSTER e MCLUST. Estas análises nesta espécie, ANOVA, 

CLUSTER e MCLUST, devem ser consideradas com cautela devido ao tamanho 

reduzido de amostras.  

Em condições ambientais heterogêneas, variações fenotípicas na asa podem 

ocorrer principalmente devido a dois fatores, a temperatura e/ou a utilização 

diferencial de recursos. Este tipo de observação tem sido detectado em alguns 

trabalhos, onde foram demonstradas a ocorrência de variações no tamanho e na 

forma de acordo com estações climáticas (TANTAWY, 1965; KARI & HUEY, 2000) e 

com a exploração de diferentes recursos, tais como diferentes cactos hospedeiros 

(CARREIRA et al., 2006). Porém, resultado diferente foi encontrado para a variação 

no edeago, não ocorrendo diferenciação entre as populações de D. ornatifrons. Isto 

corrobora a ideia de que a diferenciação nos caracteres da genitália masculina 

sofrida pelos indivíduos nem sempre é acompanhada por igual diferenciação na 

morfologia do restante do corpo (VILELA, 1983). 

Em um estudo paralelo utilizando a espécie D. maculifrons, que é 

filogeneticamente próxima a D. ornatifrons (capítulo 1 desta dissertação), foi 

evidenciado que há diferenças significativas para o tamanho e para a forma das 

asas e para a forma de seus edeagos nesta espécie.  Estudos recentes (GUSTANI, 

2013; CENZI-DE-RÉ et al., in press) mostraram que D. ornatifrons e D. maculifrons, 

que são espécies próximas relacionadas filogeneticamente, apresentam baixa 

variabilidade molecular em genes do DNA mitocondrial, com evidências de expansão 

do sul para o sudeste do Brasil. Então, como as diferenças nos resultados entre as 

duas espécies podem ser explicadas?  

No caso de D. ornatifrons, todas as amostras analisadas são provenientes 

áreas de ocorrência de Floresta Ombrófila Mista (Mata de Araucária), o que pode ter 

sido um fator importante para a observação de ausência de diferenciação 

morfológica para o edeago. No caso de D. maculifrons (Capítulo 1 desta 

dissertação), nas localidades do sul do Brasil onde ela foi coletada ocorre a 

presença de Floresta Ombrófila Mista (Mata de Araucária), e no sudeste ocorre 
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Floresta Estacional Semidecidual (Mata Atlântica de Interior). Estas duas 

fitofisionomias são bem diferenciadas, principalmente quanto ao padrão de chuvas, 

temperatura e umidade (GALINDO-LEAL & CÂMARA, 2003; RIBEIRO et al., 2009), 

fatores que podem ter levado a maior diferenciação morfológica do edeago entre 

suas populações.  

Diferentes estudos mostram que o ambiente onde as espécies se 

desenvolvem tem grande influência na sua morfologia. Por exemplo, a utilização de 

espécies de diferentes cactos hospedeiros tem alterado de forma significativa o 

tamanho e a forma do edeago e das asas em espécies do cluster D. buzzatii (SOTO, 

et al., 2007a, 2008a, 2008b, 2010; SOTO, 2012), mostrando que a divergência e a 

evolução dessas espécies estão relacionadas à historia do uso de diferentes sítios 

de ovoposição (HASSON, et al., 1992; FANARA, et al., 1999; SOTO, et al., 2007b, 

2008c). Além disso, também foi demonstrado nestes drosofilídeos cactofílicos que os 

sistemas sensoriais, o tempo de desenvolvimento, a ovoposição e a forma de 

sobrevivência podem acelerar a divergência quando associadas à mudanças de 

cacto hospedeiro como novo recurso (FANARA & HASSON, 2001; MARKOW & 

O’GRADY, 2005; McBRIDE, 2007). Essa mudança de hospedeiro pode ter como 

consequência a evolução de isolamento sexual entre populações (COYNE & ORR, 

2004; ETGES et al., 2006).   

Os elementos do clima como a luminosidade, o vento e a água, são 

complexamente relacionados, tornando o clima um fator determinante da vegetação, 

pois influencia diretamente a disponibilidade de água e temperatura do ambiente e 

recursos (PIANKA, 1994). Dados de levantamento de fauna sugerem que um dos 

fatores determinantes para a captura de D. ornatifrons somente na região sul deste 

trabalho seja a ocorrência de umidade alta e temperatura amena, visto que a maior 

frequência de indivíduos desta espécie é observada em áreas mais úmidas da Mata 

Atlântica do sul e sudeste do Brasil (MEDEIROS & KLACZKO, 2004; GOTTSCHALK 

et al., 2007; DÖGE et al., 2008; DOS SANTOS et al., 2010; HOCHMÜLLER et al., 

2010; CAVASINI et al., in press), e em florestas de galeria do Cerrado (TIDON, 

2006). Ela tem sido raramente coletada ou está ausente na Floresta Amazônica 

(MARTINS, 1987; ACURIO & RAFAEL, 2009), na fitofisionomia Floresta 

Semidecídua da Mata Atlântica (MEDEIROS & KLACZKO, 2004), no Cerrado stricto 

sensu (TIDON, 2006), em manguezais (SCHMITZ et al., 2007), em áreas de restinga 

(BIZZO et al., 2010), em matas de Floresta Ombrófila Densa do litoral (MEDEIROS & 
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KLACZKO, 2004), e no Pampa gaúcho (POPPE et al., 2012). 

A baixa frequência de indivíduos de D. ornatifrons na fitofisiomia Floresta 

Semidecídua da Mata Atlântica, um ambiente com baixa umidade relativa, também 

foi evidenciada nas coletas para este trabalho e para o de Gustani (2013), realizadas 

quatro vezes entre setembro de 2010 e novembro de 2012, em cada uma de três 

áreas distintas no sudeste do Brasil. Mesmo utilizando metodologia de coleta mais 

adequada para captura de espécimes da “radiação” tripunctata (MEDEIROS & 

KLACZKO, 2004; DOS SANTOS et al., 2010), e em períodos mais úmidos, nenhum 

indivíduo de D. ornatifrons foi coletado, enquanto espécimes de D. maculifrons foram 

capturados em abundância nestas mesmas áreas. Ainda, regiões de mata mais 

propícias para a captura desta espécie muitas vezes apresentam baixa frequência 

de indivíduos (como indicado pelo pequeno número amostral deste trabalho - Tabela 

1), sugerindo que além dos fatores abióticos (temperatura e umidade), fatores 

ecológicos ainda não identificados também parecem ser importantes para a 

ocorrência de D. ornatifrons. Estudos sobre anurofauna de florestas brasileiras 

mostra registro de menor riqueza de espécies de anuros em FES, quando 

comparada a taxocenoses de Floresta Ombrófila (HADDAD & SAZIMA, 1992; 

TOLEDO et al., 2003; BERTOLUCI et al., 2007; ZINA et  al., 2007; SANTOS et al., 

2009), possivelmente decorrente do menor grau de heterogeneidade estrutural da 

paisagem e da menor diversidade de habitats e microhabitats úmidos disponíveis às 

espécies (HADDAD & PRADO, 2005). Este estudo sobre a composição de espécies 

de anuros de áreas de Floresta Estacional Semidecídua é mais semelhante às 

registradas em áreas do Cerrado, do Pantanal e até mesmo do Pampa do que as 

encontradas na Floresta Ombrófila. Esse padrão pode ser resultado tanto da 

sazonalidade climática daquelas áreas, com estação seca bem definida, 

favorecendo a ocorrência de espécies generalistas que se reproduzem em corpos 

d´água de áreas abertas (VASCONCELOS & ROSSA-FERES, 2005; SANTOS et al., 

2007), como da distância geográfica que ocorre entre essas áreas e os centros de 

diversificação de anuros, como a Floresta Ombrófila (CARNAVAL et  al., 2009; 

SANTOS et al., 2009). 

Assim, a variação morfológica da asa observada entre as populações de D. 

ornatifrons pode estar relacionada com aspectos ecológicos das mesmas, com esta 

espécie provavelmente possuindo uma maior especificidade ecológica, o que acaba 

limitando a sua ocorrência. Por outro lado, D. maculifrons deve ser mais generalista 
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e por este motivo deve provavelmente sofrer menor pressão ambiental quando 

comparada com D. ornatifrons. Segundo Gottschalk e colaboradores (2008), 

espécies do grupo guaramunu, D. maculifrons e D. griseolineata, foram observadas 

em fungos coletados em áreas florestais e ambientes antropizados na região sul e 

sudeste do Brasil. Geralmente os drosofilídeos encontrados em áreas antropizadas 

são mais versáteis, utilizando maior fonte de recurso para alimentação e reprodução. 

Deste modo, a distribuição atual das populações desta espécie em 

fragmentos de Mata Atlântica do sul do Brasil, assim como a sua variabilidade 

genética e morfológica, pode ser resultado da combinação de fatores climáticos 

recentes e históricos, com fatores ecológicos, paleogeográficos, e também devido a 

ocorrência de possíveis refúgios.  
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Figura 1. Mapa das localidades de coleta de Drosophila ornatifrons no sul do Brasil. 1 - Canguçu-RS; 
2 - Chapecó-SC; 3 - Parque Municipal das Araucárias, Guarapuava-PR; 4 - Salto São Francisco, 
Guarapuava-PR. 
 

 

 
Figura 2. Imagem da asa direita de Drosophila ornatifrons mostrando a posição dos marcos 
anatômicos do tipo I (2 a 10) e do tipo II (1). IVRC = região intervenal C; IVRD = região intervenal D; 
de acordo com Birdsall et al. (2000). 
 
 

 
Figura 3. Vista lateral de edeago de Drosophila ornatifrons, evidenciando a área do contorno da 
porção do órgão considerada nas análises e as denominações das suas respectivas partes. 
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Figura 4. Distribuição das asas de Drosophila ornatifrons no espaço das Variáveis Canônicas (CV1 e 
CV2) com base na matriz W de componentes uniformes e escores de deformações parciais. Entre 
parênteses estão representadas a porcentagens da variância da forma para cada CV. Os gráficos 
inseridos abaixo do Eixo X e à esquerda do Eixo Y representam diferenças da forma ao longo de 
cada eixo representado como vetores que indicam o deslocamento dos pontos de referência a partir 
da forma média.  
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Figura 5. Análise de agrupamento realizado pelo CLUSTER para verificar a existência de 
agrupamentos morfológicos relacionado com as variáveis da forma (modelos descritos na seção 
Material e Métodos) das asas de Drosophila ornatifrons. 
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Figura 6. Contorno de reconstrução da variação na forma do edeago a partir das quatro populações 
de Drosophila ornatifrons descritos por cada componente principal eficazes (PC). A sobreposição de 
linhas na primeira coluna são áreas de variação do edeago. As colunas restantes fornecem uma 
visualização sem sobreposição destes mesmos contornos. 
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Figura 7. Análise de agrupamento realizado pelo CLUSTER para verificar a existência de 
agrupamentos morfológicos relacionado com as variáveis da forma (modelos descritos na seção 
Material e Métodos) dos edeagos de Drosophila ornatifrons. 
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Figura 8. Análise de agrupamento realizado pelo MCLUST utilizando dez modelos (símbolos 
referentes as linhas no gráfico) para verificar a existência de agrupamentos morfológicos relacionado 
com as variáveis da forma (modelos descritos na seção Material e Métodos) dos edeagos de 
Drosophila ornatifrons. BIC = Critério de Informação Bayesiana. Number of componentes = número 
de agrupamentos. 
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Tabela 1. Quantidade de asas direita e edeagos analisados de Drosophila ornatifrons, por localidade 
amostrada. 

Localidade Asas Edeagos 
Canguçu-RS 6 8 
Chapecó- SC 2 6 
Parque das Araucárias – PR 19 22 
Salto São Franscisco – PR 16 20 
Total 43 56 

 

 

 

 

 
Tabela 2. Análise de variância (ANOVA) para as diferenças intraespecíficas no (a) tamanho (tamanho 
do centroide) e (b) na forma da asa para quatro populações de Drosophila ornatifrons. *P<0.0001; d.f. 
= graus de liberdade; SS = soma dos quadrados; MS = quadrados médios. 

Fator de variância SS MS d.f. F 
(a) Tamanho     
Grupos 729416,842903 243138,947634 3 18,62* 
Resíduos 1070674,923177 13057,011258 82  
(b) Forma     
Grupos 0,00470481 0,0000980169 48 3,05* 
Resíduos 0,04211590 0,0000321005 1312  

 

 

 

 

 
Tabela 3. Distâncias de Procrustes entre as quatro populações de Drosophila ornatifrons. CAN = 
Canguçu/RS; CHA = Chapecó/SC; SSF = Parque Municipal São Francisco da Esperança-
Guarapuava/PR e PMA = Parque Municipal das Araucárias-Guarapuava/PR. *P<0,05; **P<0,01. 

Populações CAN CHA PMA 
CHA 0,0161 ---  
PMA 0,0112* 0,0147 --- 
SSF 0,0176** 0,0142 0,0114** 
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Tabela 4. Análise de Variância para a forma do edeago de quatro populações de Drosophila 
ornatifrons. g.l. = graus de liberdade; SS = soma dos quadrados; MS = quadrados médios.  

Fontes de Variação d.f. SS MS F p 
PC1 

     Intersecção 1 0,004126 0,004126 0,295996 0,588729 
Populações 3 0,045143 0,015048 1,079583 0,365901 
Erro 52 0,724792 0,013938 

  Total 55 0,769935 
   PC3 

     Intersecção 1 0,000047 0,000047 0,024135 0,877142 
Populações 3 0,002134 0,000711 0,367083 0,777043 
Erro 52 0,100755 0,001938 

  Total 55 0,102889 
   PC4 

     Intersecção 1 0,002212 0,002212 1,668004 0,202237 
Populações 3 0,008992 0,002997 2,259931 0,092343 
Erro 52 0,068968 0,001326 

  Total 55 0,077960 
   PC5 

     Intersecção 1 0,000851 0,000851 1,253772 0,267979 
Populações 3 0,003360 0,001120 1,649616 0,189270 
Erro 52 0,035300 0,000679 

  Total 55 0,038660 
   PC6 

     Intersecção 1 0,000019 0,000019 0,039490 0,843256 
Populações 3 0,000503 0,000168 0,339850 0,796582 
Erro 52 0,025667 0,000494 

  Total 55 0,026171 
   PC7 

     Intersecção 1 0,000038 0,000038 0,115309 0,735547 
Populações 3 0,000612 0,000204 0,612446 0,609987 
Erro 52 0,017320 0,000333 

  Total 55 0,017931 
   PC8 

     Intersecção 1 0,000003 0,000003 0,008258 0,927942 
Populações 3 0,000156 0,000052 0,170448 0,915872 
Erro 52 0,015874 0,000305 

  Total 55 0,016030 
    

 
 
 
 
 
 
Tabela 5. Total (e porcentagens) de reclassificações das amostras dos edeagos de Drosophila 
ornatifrons dentro dos agrupamentos morfológicos formados por meio de Critérios de Inferência 
Bayesiana (BIC). 

 Grupo 1 Grupo 2 Grupo 3 Grupo 4 
CAN 1 (12,5) 4 (50,0) 3 (37,5) - 
CHA - 2 (33,3) 4 (66,7) - 
PMA 1 (4,6) 5 (22,7) 14 (63,6) 2 (9,1) 
SSF 2 (10,0) 9 (45,0) 7 (35,0) 2 (10,0) 
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5. Considerações finais 

 

 Este trabalho contribuiu com dados importantes acerca dos padrões de 

diferenciação morfológica para as espécies D. maculifrons e D. ornatifrons. Os 

nossos resultados mostraram que os padrões encontrados para as asas foram 

diferentes do detectados para os edeagos, corroborando com a hipótese de que 

estas diferentes partes do corpo podem apresentar taxas e histórias evolutivas não 

congruentes. De uma maneira geral, as variações observadas para D. ornatifrons 

parecem estar relacionadas com aspectos ecológicos, tais como, exploração 

diferencial de nichos e/ou temperatura do ambiente, mas isto deve ser visto com 

cautela devido ao tamanho amostral pequeno para esta espécie. Para D. 

maculifrons, os padrões parecem estar relacionada com o local de ocorrência das 

populações, ocorrendo uma diferenciação nas populações coletadas no sul, Floresta 

Ombrofila Mista, com as populações coletadas em Floresta Estacional Semidecídua.  
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