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"Vida devotada a atividade criado
ra em ciência é vida feliz. Nenhum outro mo
do de vida é igual ou superior em felicida
de. ... Eu creio que o trabalho cientifico,
juntamente com outras formasde trabalhocria
dor, é o principal propulsor da evolução do
espírito humano. A evolução do espírito huma
no dá significado à evolução humana e à evo
lução universal".

Theodosius Dobzhansky (1970).
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IT. INTRODUÇÃO

"Voltei, e vi que sob o sol a corrida não é
dos velozes, nem à batalha é dos fortes, nem Oo
alimento E dos prudentes, nem mesmo a riqueza
é dos entendidos, nem tampouco o privilégio é
dos hábeis; tudo é questão do momento e das
circunstâncias" — Eclesiastes.

Na sua essência, evolução é o que Darwin chamou,em

"A Origem", de "descendência com modificação". Sendo a seleção

natural a força orientadora da evolução, sua ação sobre a es

trutura genética das populações faz­se pela perpetuação dife

rencial e não casual das variantes genéticas, de tal forma que

os genótipos melhor adaptados às condições ambientais deixarão

maior descendência, pelo que, sua frequência aumentarã progres

sivamente com o transcurso das gerações.

O corolário da seleção natural é o valor adaptativo

que, para Knight e Robertson (1957) é, para o individuo, sim

plesmente o número de descendentes na próxima geração, e para

o genótipo, conforme Fisher (1930), a expectativa de descendên

cia.

O conceito de valor adaptativo, também chamado de va

lor seletivo e aptidão darwiniana, pode ser considerado para

genes isolados, grupos de genes, genótipos inteiros e mesmo pa

ra uma população. A sua medida é sempre relativa, genes, genó

tipos ou populações são comparados entre si, sendo o resultado

dessas medidas válidos somente para determinada situação em de

terminado momento. Dobzhansky (1968),em "On some fundamental

concepts of Darwinian biology",afirma que "um alto valor adap

tativo em certa localidade ou região geográfica, em um dado

tempo, pode tornar­se maior ou menor no futuro ou em uma loca

lidade diferente". Assim, um valor adaptativo por si não tem
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sentido, seu sentido aparece quando comparado com o comporta
mento reprodutivo dos demais representantes da população.

Estimativas do valor adaptativo são de suma importâãn

cia, especialmente quando se quer definir o modo de ação da se

leção natural. Segundo Seager e col. (1982), o propósito cen

tral da genética de populações é identificar o mecanismo de

ação da seleção natural e medir sua intensidade.

Vários são os modelos para estimativas do valor adap
tativo e, de acordo com Mettler e Gregg (1973), grande parte

do conhecimento atual desenvolveu­se de modelos simples, basea

dos nas frequências alêélicas a partir de um único loco gênico.

Para um loco gênico com dois alelos, as frequências dos 3 genó

tipos em dois momentos diferentes permitem a obtenção de valo

res que podem ser considerados como medidas do valor adaptati­

vo, designados por Wo, Wi E W,, representativas da adaptação
dos 3 genótipos.

Segundo Falconer (1981), quando um gene está sujeito

à pressão de seleção, sua frequência na progênie não é a mesma

que nos pais, pois pais de diferentes genótipos passam seus ge

nes desigualmente para a próxima geração. Desta maneira a sele

ção causa uma mudança nas frequências gênicas e, consequente

mente, tambêm nas frequências genotipicas, operando pela redu

ção da viabilidade ou fertilidade, ou ambas.

A força da seleção ê expressa como coeficiente de se

leção, S , que é a redução proporcional na contribuição gaméti

ca de um genótipo particular, comparado com um genótipo padrão,

usualmente o mais favorecido. A contribuição do genótipo mais

favorecido éê considerada como 1 e a do genótipo desfavorecido,

l­s. Esta relação expressa o valor adaptativo de um genótipo

em relação a outro, podendo assim ser chamada de valor “adapta
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tivo relativo. Estas relações podem ser representadas da seguin

te maneira:

Genótipos

Valor Adaptativo

Valor Adaptativo Relativo
—=E­= l­s, = l­s

Wo 1 Wo 2

Encontra­se, nos trabalhos de Prout (1965, 1969,

1971a,b), o desenvolvimento de uma teoria metodológica adequada

para estimativas de valores adaptativos. No primeiro desses tra

balhos o autor demonstrou que, ao se estimar valores adaptati

vos totais a partir de frequências genotipicas obtidas em um de

terminado período do ciclo biológico, podem ser obtidas estima

tivas falsamente dependentes da frequência, se Oo processo sele

tivo não estiver completado no momento da amostragem, mesmo que

os valores adaptativos reais sejam constantes. Segundo Seager e

col. (1982), tentativas de um entendimento geral do modo e da

intensidade da seleção natural têm seguido 2 abordagens: uma

indireta, baseada na distribuição das frequências alélicas em

populações naturais de espécies vivas e outra direta, através

do estudo da depressãopor endocruzamento, caso em que são estu

dadas frações do genoma, em vez de genes especificos. Estes es

tudos demonstraram, em geral, uma relativa redução do valor

adaptativo nos homozigotos, como citado por Lewontin (1974),

sendo que essa redução, segundo Temin (1966), pode ser atribuí­

da a poucos genes letais e estéreis, com grandes efeitos.

O estudo de populações, como feito por Sved e Ayala

(1970) com Drosophila pseudoobscura e vários outros investigado

res com diversos organismos, permite medidas do valor adaptati

vo de indivíduos homozigotos, com um todo. Os resultados mos­
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traram que os níveis de seleção natural são muito maiores que

aqueles demonstrados em estudos de componentes individuais do

valor adaptativo.

Tracey e Ayala (1974) consideram que os valores adap

tativos dos genótipos de um único loco são multiplicativos.

Seager e col. (1982), em um grande experimento de cerca de 200

caixas de populações, mediram o valor adaptativo de D. melano­

gaster homozigotas para os cromossomos II,III e ambos, mostran

do uma interação sinergistica negativa, pois os resultados in

dicaram que o valor adaptativo de moscas homozigotas para am

bos os cromossomos não ê muito diferente do valor adaptativo

de moscas homozigotas somente para um desses cromossomos. Gal

lo e Salceda (1978) obtiveram resultados semelhantes, com cro

mossomos de outras procedências geográficas.

Sobre a natureza da função do valor adaptativo exis

te uma variedade de modelos. Segundo Seager e col. (1982), os

principais são os seguintes:

1­ Modelo Multiplicativo (Sved e col. 1967), segundo

o qual não há interação sinergística entre os diferentes locos;

o valor adaptativo de um genótipo, quando considerados muitos

locos, é simplesmente o produto dos valores adaptativos de ge

nótipos de cada um dos locos.

2­ Modelo Limiar (King, 1967), segundo o qual, além

de um certo grau de homozigocidade, aumentos posteriores de lo

cos em homozigose, cada um com pequeno efeito no valor adapta­

tivo, não impõe uma redução a mais no valor adaptativo.

3­ Modelo Sinergistico (Sved e col., 1967), uma al

ternativa intermediária segundo a qual a função do valor adap

tativo é continua, mas ocorrem interações sinergísticas entre

os locos, com pequenos efeitos no valor adaptativo, assim co
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mo, com o aumento do número de locos em homozigose a taxa de

redução do valor adaptativo decresce assintoticamente, até um

valor minimo.

Chaud­Netto e Kerr (1978), Corradi (1979) e Carvalho

(1979) empregaram o modelo de efeitos multiplicativos na formu

lação de índices de medida do valor adaptativo, com base res

pectivamente em 3, 3 e 5 componentes do valor adaptativo. Os

índices propostos mostraram­se eficientes para comparação de

machos haplóides e diplóides de Apis mellifera, no primeiro ca

so, para quantificação da eficiência reprodutiva de fêmeas de

Drosophila hydei de diferentes idades, no segundo caso e, fi

nalmente, no terceiro caso, para expressar o grau de adaptação

de 6 espécies de Drosophila a 6 tipos de alimentos.

Prout (197la,b) observou que pode­se evitar estimati

vas espúrias do valor adaptativo com a decomposição da seleção
total em componentes parciais que cubram praticamente todo O

ciclo biológico. Como um método eficiente para definir o modo

de ação da seleção natural, este autor propõe a decomposição

da seleção total em componentes precoces e tardios, prévios e

posteriores ao momento da amostragem, Ou a utilização de fre­
quências genotípicas em estados prê­selecionados, como amos

tras de zigotos.

Clark e col. (1981) recomendam que as estimativas ex

perimentais do valor adaptativo deveriam ser fracionadas em

componentes de viabilidade, seleção sexual e seleção gamética,
devendo ser também parcelada a contribuição da epistasia.

Segundo Dobzhansky (1977), o desenvolvimento não é

um acréscimo gradual de caracteres unitários; redes mais ou me

nos complexas de reações de desenvolvimento intervém, entre os

genes nas células sexuais e as caracteristicas dos organismos
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adultos. Os genes interagem, sendo os resultados dessas intera

ções dificilmente previsíveis. As adaptações dos portadores de

um dado genótipo são produtos emergentes das interações epista

ticas dos genes que constituem seu genótipo.

Conforme Hiraizumi (1961), O valor adaptativo de um

organismo é o resultado de muitos componentes e mesmo O cara

ter mais trivial pode contribuir para o valor adaptativo atra

vês de uma ou mais das muitas vias bioquímicas do desenvolvi

mento. Como este autor afirma, as interrelações entre estas

vias são excessivamente complexas, de modo que os caracteres

podem ser agrupados em categorias, mesmo se as interrelações

entre os componentes de uma categoria não forem compreendidas.

Para Dobzhansky (1977) a seleção é, via de regra, di

rigida no sentido da manutenção ou do realce do ajustamento

darwiniano e este é uma função da viabilidade, da fecundidade,

da rapidez do desenvolvimento, da eficiência sexual, entre ou

tros fatores. Por consequência, uma resposta adaptativa a um

dado ambiente pode ser conseguida por meios completamente dife

rentes.

Para predizer a dinâmica do processo evolutivo, ê

indispensável conhecer como a seleção atua ao longo de todo O

ciclo biológico, isto é, a seleção total. Nesse sentido

Bundgaard e Christiansen (1972), em estudo de um polimorfismo

do cromossomo IV em populações de D. melanogaster, dividiram a

seleção total que atua sobre um gene autossomico em 3 componen

tes seletivos parciais, a seleção sexual, a fecundidade e a

viabilidade.

De acordo com Hiraizumi (1961), os principais compo

nentes do valor adaptativo são a taxa de desenvolvimento e a

fertilidade, nas fases pré­adulta e adulta, respectivamente.
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Para Ehrman e Parsons (1977), quando estudados em relação a ou

tros componentes do valor adaptativo envolvendo todo o ciclo

vital, a velocidade de acasalamento é o componente mais impor

tante nos drosofilídeos.

Há um número relativamente grande de trabalhos, prin

cipalmente com Drosophila melanogaster e D. pseudoobscura, com

resultados nem sempre concordantes, abordando os componentes

fertilidade, fecundidade e viabilidade.

A seleção sexual e a fecundidade são componentes do

período adulto que condicionam a fertilidade e a capacidade

de produzir descendentes. A viabilidade, ou probabilidade de

. sobrevivência até a fase adulta, é outro componente da seleção

total que atua sobre a distribuição genotipica dos zigotos,

que por sua vez determina a distribuição genotípica observada

nos adultos.

Segundo Simmons e Crow (1977), tem sido muito discu

tido o efeito de mutações que afetam a viabilidade, tendo sen

tido supor que mutações que diminuam sua probabilidade de so

brevivência até o estágio adulto prejudiquem também a habilida

de da mosca em encontrar um macho e reproduzir­se.

Temin (1966) não encontrou correlação significativa

entre viabilidade e fertilidade, mas Polivanov e Anderson(1969)

obtiveram evidências de que a viabilidade e a fertilidade es

tão igualmente sujeitas às pressões seletivas. Também Anderson

e Watanabe (1974) concluíram que o efeito de determinados ca

riótipos na fertilidade é, ao menos, tão pronunciado quanto

seu efeito na viabilidade. Watanabe e Oshima (1973) estudaram

a viabilidade de homozigotos para cromossomos II de D. melano

gaster em conjunção com à produtividade de machos e fêmeas sepa

radamente, encontrando uma correlação positiva entre produtivi
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dade e viabilidade, para machos mas não para fêmeas.

Diversos estudos indicamque a viabilidadenão é O com
ponente mais importante da seleção total e que, além do mais,

não está correlacionada com outros componentes do valor adapta

tivo, como a fertilidade (Sved e Ayala, 1970; Sved, 1971; Sea

ger e col., 1982).

Em seus estudos com Drosophila pseudoobscura, Sved e

Ayala (1970) sugerem que a magnitude da viabilidade e da ferti

lidade são diferentes para cromossomos diferentes e que prova

velmente ambas são importantes; todavia, diferençasna fertili­

dade, definida como sucesso de acasalamento dos machos e fecun

didade das fêmeas, têm mostrado maiores efeitos no valor adap

tativo do que diferenças na viabilidade. Esses resultados são

consistentes com os trabalhos de Knight e Robertson (1957),

Prout (1971) e Bundgaard e Christiansen (1972), todos com D.

melanogaster, de Marinkovic e Ayala (1975a,b) com D. pseudoobs

cura e de Brittnacher (1981) com D. melanogaster e D. pseudo

obscura.

Seager e col. (1982) estudaram o valor adaptativo de

D. melanogaster em caixas de populações, nas quais a competi­

ção por recursos limitados de espaço vital e alimento pode con

tribuir para diferenças no valor adaptativo. Os autores consi­
deraram a viabilidade como componente "precoce" e a fertilida

de como componente "tardio" (cf. Prout, 1971) e mostraram que

a fertilidade dos homozigotos foi menor que sua viabilidade na

maioria das populações, confirmando que a fertilidade contri

bui consideravelmente, mais que a viabilidade, na variação do

valor adaptativo.

Bundgaard e Christiansen (1972) trabalhando com popu

laçoes de D. pseudoobscura demonstraram, pela comparação entre
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a composição inicial da população e a da população adulta aca

salada, que a fecundidade e a viabilidade são componentes rela

tivamente triviais e que O componente seletivo responsável pe

la maior fração de mudanças nas frequências genotípicas por ge

ração é O SuUCesso

Simmons

sunto, concluíram

que a viabilidade

de acasalamento.

e Crow (1977), em uma revisão sobre este as

que a fertilidade tem um papel muito maior

na frequência de cromossomos portadores de

mutações. Estes autores sugeriram que novas mutações com efei­

tos na viabilidade têm maiores efeitos também na fertilidade

e, como consequência, sua taxa de eliminação é determinada es

sencialmente pela fertilidade. Mutações que afetam a viabilida

de e a fertilidade ocorreriam independentemente, mas os mutan­

tes de fertilidade teriam maior impacto. Concluiram ainda que

os dados da literatura em geral suportam a hipótese de que Ou

tros componentes do valor adaptativo, particularmente a ferti­

lidade e a competição pelo acasalamento, são mais importantes

que a viabilidade pré­adulta.

Diversos estudos com diferentes espécies de Drosophi

la indicam que correlações entre viabilidade ovo­adulto e esti

mativas do valor adaptativo total não são significativamente

diferentes de zero, como os realizados por Mourão e col.(1972)

com 15 diferentes populações de D. willistoni cada uma homozi

gota para um cromossomo II selvagem, por Vartanian (1973) com

populações experimentais de D. melanogaster e D. pseudoobscura,

Tracey e Ayala (1974) com linhagens homozigotas para cromosso­

mos selvagens de D. melanogaster, Sved (1971,1975) efetuando

estimativas da heterose e do valor adaptativo em D. melanogas­

ter, e ainda por Seager e col. (1982), no experimento citado

anteriormente, realizado com D. melanogaster. Esses resultados
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mostram, conforme já ressaltado por Sved (1971), que deve­se

ter considerável precaução na extrapolação dos resultados de

medidas de viabilidade para estimativas do valor adaptativo to

tal de Drosophila.

O assunto valor adaptativo e sua medida são comple

xos e as opiniões muitas vezes discordantes. A complexidade se

amplia quando são considerados componentes do valor adaptativo.

Na sua grande maioria os trabalhos são feitos com espécies de

Drosophila, no entanto, encontra­se na literatura trabalhos

realizados com outros organismos.

Spector (1956, cf. Wills, 1981) coletou da biblio

grafia 289 estimativas de herdabilidade de mais de 20 componen

tes do valor adaptativo de animais domêsticos ­ galinhas e pe

rus, bovinos e suínos. Wills (1981) listou esses componentes

simplesmente no que lhe pareceu ser a ordem decrescente da im

portância para o valor adaptativo. O caso de bovinos pareceu

mostrar uma tendência de aumento da herdabilidade com a dimi
nuição da importância para o valor adaptativo. O exercício de

Wills, representa uma tentativa, ao que parece a única, de clas
sificar componentes do valor adaptativo quanto a sua importân

cia. Seu mérito E, no minimo, despertar a reflexão para Oo pro

blema da importância relativa dos componentes do valor adapta
tivo para o valor adaptativo total.

A literatura éê ampla e dela foi tomada uma amostra

que caracteriza a questão da quantificação do valor adaptativo

como um problema amplamente aberto. Os trabalhos variam com a

espécie de Drosophila, os procedimentos experimentais e os com

ponentes do valor adaptativo considerados. Consequentemente va

riam as conclusões, pois cada qual está associada ao experimen

to especifico realizado. Assim, elas mais se completam que se

FS
AVAVAV

2 3 4 5 6 7 unesp ”. 12 13 14 15 16 17 18



excluem, correspondendo, conforme Dobzhansky (1977), a respos
tas adaptativas diferentes a condições ambientais diferentes.

Para Oo presente trabalho foi idealizado um procedi­

mento experimental de modo a permitir a medida de numerosos

componentes do valor adaptativo de Drosophila relacionados com

a atividade sexual, com à sobrevivência e com a reprodução das

fêmeas e suas progênies, cobrindo praticamente todo o ciclo

biológico.

Para este estudo escolheu­se Drosophila prosaltans.

Segundo Dobzhansky e Spassky (1954), D. prosaltans ocupa Pposi

ção talvez única entre as espécies de Drosophila. De ampla dis

tribuição geográfica, da Costa Rica ao Sul do Brasil e Para

guai (cf. Bicudo, 1973), é no entanto, no todo, uma espécie ra

ra, ocorrendo aparentemente restrita a alguns nichos ecológi

cos especializados.
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IT. MATERIAL E MÉTODOS

No presente trabalho foram utilizadas 3 linhagens de

Drosophila prosaltans, pertencentes ao estoque do Departamento

de Biologia do Instituto de Biociências, Letras e Ciências Exa

tas de São Josê do Rio Preto. As linhagens, procedentes de El

dorado (RS, Brasil), Palmar (Costa Rica) e Sangre Grande (Tri

nidad Tobago), são designadas respectivamente por BR, CR e

TR. As linhagens BR e TR são homozigotas para o arranjo padrão

em todos os braços cromossoômicos e a linhagem CR é homozigota

para o arranjo determinado pela inversão PXLa, no cromossomo X

e para o arranjo padrão nos demais cromossomos (Bicudo, 1967,

1973).

De cada linhagem foram utilizados 50 casais. Machos e

fêmeas virgens foram mantidos separados até 9 dias de idade.

Grupos de cinco casais foram postos em caixas de plástico

transparente, medindo 9 cm de comprimento, 6 cm de largura e 3

cm de altura, e observados durante uma hora. Anotou­se para

cada caixa o número de casais que copularam, o tempo até o iní

cio de cada cópula e a duração de cada cópula.

Após a hora de observação os machos foram descartados

e as fêmeas foram postas individualmente em tubos. Diariamente

cada fêmea foi transferida para um novo tubo, até morrer. Após

a transferência da fêmea, eram contados os ovos depositados em

cada tubo e acompanhado seu desenvolvimento; tambêm diariamen­

te, para cada tubo, eram anotados os números de pupas e de ima

gos. A não ocorrência de progênie (larvas) permitiu separar as

fêmeas em inseminadase não­inseminadas. Destas, também a cada

dia, foram contados os ovos depositados. A partir de certo mo

mento as fêmeas inseminadas depositaram ovos que não se desen­

volveram, mas continuaram a ser contados até a morte das mos
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Os procedimentos experimentais permitiram a obtenção

dos seguintes dados:

A­ para cada linhagem:

1­ o tempo de pré­cópula, considerado como o tempo de

corrido entre o início da observação e o início da cópula;

2­ o tempo de cópula absoluto, considerado como o tem

po em que cada macho permaneceu sobre a fêmea;

3­ o tempo de cópula relativo, dado pelo tempo de cóô

pula como percentual do tempo de pré­cópula somado ao tempo de

cópula;

4­ Oo tempo para à ocorrência da primeira cópula em ca

calxa;s

5­ a frequência de acasalamentos;

6­ a taxa de mortalidade, consideradacomo a frequência
mortes em cada semana.

B­ para cada fêmea:

l1­ a longevidade, em dias;

2­ a duração do tempo de oviposição absoluto, dado pe

intervalo, em dias, entre o início e o têrmino da deposição

OVOS;

3­ o tempo de oviposição relativo, dado pelo tempo de

oviposição absoluto como percentual da longevidade;

4­ a produtividade total de ovos;

5­ a produtividade de ovos por dia, dada pela razao en

tre a produtividade total de ovos e o tempo de oviposição abso

luto.

C­ para a progênie de cada fêmea:

l­ os números de ovos, de pupas e de imagos;
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2­ as viabilidades ovo­pupa, pupa­imago e ovo­imago,

dadas respectivamente pelas razões entre o número de pupas co

mo percentual do número de ovos depositados no periodo em que

houve produção de progênie, o número de imagos como percentual

do número de pupas e o número de imagos como percentual do nu

mero de ovos;

3­ a duração dos tempos de pupação e de emergência de

imagos, dadas pelos intervalos, em dias, respectivamente, en

tre a formação da primeira e da última pupa, e a emergência do

primeiro e do último imago.

Os acasalamentos foram observados em caixas já descri

tas, a oviposição e a progênie em tubos convencionais, a 2509C.

O meio de cultura utilizado tinha a seguinte composição:

AGUA. cacececceececece. 1000

Danana...c.ccecercoecoe. 800

agar­agar..c.icccceo. 18

fermento Fleishmann. 25

Xarope KarO.. coca ceceeeceeeececoesroe. 25

solução alcoólica de Nipagin a 10%. 8

ácido propiônico....l.0l0c0.0e.o.
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III. RESULTADOS

Os resultados desse trabalho correspondem à análise

diária de 150 fêmeas de Drosophila prosaltans, 50 de cada uma

de 3 linhagens de diferentes origens geográficas, medindo­se

23 componentes do valor adaptativo, relativos à sobrevivência

e à reprodução, durante toda a vida de cada mosca. Nesse estu

do diário foram utilizados mais de 8.000 tubos de cultura, ten

do sido contados 12.341 ovos, 3.740 pupas e 3.328 imagos. As

moscas das linhagens BR e CR foram estudadas quase simultanea­

mente, por um período correspondente a 79 e 88 dias, respecti

vamente, e as da linhagem TR durante 106 dias.

A tabela 1 contém os números relativos ao .acasalamen

to, à inseminação e à produção de progênie. As frequências de
acasalamentos foram de 40% para a linhagem BR, 64% para CR e

76% para TR. Esses percentuais são significativamente diferen

tes (Xº=14,00; P<0,01). As frequências de inseminação eviden
ciam, para as 3 linhagens, um sucesso nos acasalamentos supe

rior a 90%. Das 86 fêmeas inseminadas, apenas uma da linhagem

BR não produziu progênie, tendo os ovos se desenvolvido, no mãá

ximo, até a fase de pupa.

As médias de longevidade das fêmeas não­inseminadas e

inseminadas são apresentadas na tabela 2. Observa­se que a lon

gevidade das fêmeas inseminadas foi maior que a das não­insemi

nadas para as linhagens BR e CR e menor para TR. Exceto para a

linhagem BR (E 7=2,17; P<0,05), os valores de t indicam que
as diferenças entre fêmeas inseminadas e não­inseminadas não

são significativas. Verifica­se ainda que O valor da longevida
de média das 50 fêmeas foi menor para a linhagem BR, sendo apro

ximadamente iguais os de CR e TR. As variações entre as linha
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gens são significativas para fêmeas não­inseminadas (F=5,31; P

< 0,01) e para o total (F=6,44; P<0,01), mas não para fêmeas

inseminadas (F=0,68; P> 0,05).

À vista do valor de F, significativo para a longevida

de das 50 fêmeas, as médias das 3 linhagens foram comparadas

pela diferença honestamente significativa de Tukey. Com o va

lor de W obtido (Wo, 01713,2), pode­se esquematizar os resulta­
dos do seguinte modo:

BR CR TR

45,0 58,5 58,6

A longevidade da linhagem BR é significativamente di

ferente das de CR e TR mas as médias dessas 2 linhagens não

diferem entre si.

As distribuições das frequências percentuais

meas não­inseminadas e inseminadas, de acordo com a longevida­

de, medida em semanas, são apresentadas na figura l1. As figu

ras podem estar refletindo diferenças genéticas, mas também

efeitos da inseminação ou da atividade reprodutiva na expres

são da variabilidade interlinhagem. As fêmeas da linhagem BR

sobreviveram até a 10º semana, as de CR até a 12âã e as de TR

atê a l4º semana (figura 2).
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Tabela l. Números de fêmeas em relação a acasalamento,

inseminação e produção de progênie.

acasalamento inseminação progênie
linhagem

­ + ­ + = +

BR 30 20 19 1 18

CR 18 32 30 30

12 38
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Tabela 2. Longevidade,em dias, de fêmeas nao­inseminadas e insemi
nadas (F para homogeneidade das médias; t para diferen
ça entre médias; *:P <0,05;**:P< 0,01).

nao­inseminadas

N X+S.
x

31 3,8

20 4,2

7,6

FS
AVAVAV

4 5 6 7 unesp ”. 12 13 14 15 16 17 18



[E —)
9 1 5 9 13 1 5 9 13

Figura l. Frequencias percentuais (ordenada) de femeas não­inseminadas
(acima) e inseminadas (abaixo) das tres linhagens, de acordo
com a longevidade em semanas (abscissa).
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nao­inseminadas

insemíinadas

Figura 2.

4 5

12 14

Ogivas dos percentuais de mortalidade (ordenada)

semanal (abscissa) de femeas das linhagens BR'
(=.—­.­) e TR (———).
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IILT.l. Atividade sexual.

A atividade sexual foi analisada considerando­se seus

componentes frequência de acasalamentos (tabela 1), tempo de prê­

cópula, tempo para a ocorrência da primeira cópula em.cada cai

xa de observação e tempos de cópula, absoluto e relativo. As mê

dias desses componentes são apresentadas na tabela 3.

As medias do tempo decorrido até o início da primeira

cópula foram calculadas para 10 caixas de observação das linha

gens BR e CR e 9 de .TR, devido a não ocorrência de acasalamen

tos em uma destas. Verifica­se que os casais da linhagem BR ini

ciaram a cópula em cerca de 23 minutos, tempo quase duas vezes

maior que os casais das linhagens CR e TR (F=4,92; P <0,01).

Para o tempo de cópula absoluto o valor de F também é

significativo (F=7,36; P <0,01). Os acasalamentos completaram­

se em menor tempo para BR e CR. No entanto, a linhagem TR, que

apresentou cópula mais prolongada, mostrou a maior frequência

de acasalamentos (cf. tabela 1). Para os tempos de pré­cópula e

os de cópula relativos os valores de F não são significativos.

A tabela 4 contém os valores dos coeficientes de cor
relação e as equações da regressão dos tempos de cópula sobre

os de pré­cópula. Essas correlações e às retas de regressão es

tão representadas graficamente na figura 3.

Apenas para à linhagem BR a correlação é significati­

va; entretanto se for excluído o ponto correspondente ao segun

do maior tempo de pré­cópula e maior tempo de cópula a correla

ção torna­se não significativa (r=0,378; t,17571,69; P >0,05).
As análises das regressões mostram que a dependência

do tempo de cópula absoluto em relação ao tempo de prêé­cópula é

significativa somente para BR (F=4,99; P <0,05); no entanto, es
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te resultado deve ser interpretado com cautela, pois, se tam

bêm for excluído o ponto citado para o cálculo da correlação,

a equação da regressão é alterada (Y=15,634 + 0,078X; F=2,84;

P > 0,05). À vista desse resultado, os valores de F para a sig

nificância das regressões foram não significativos para as

três linhagens, demonstrando independência do tempo de cópula

absoluto em relação ao tempo de prê­cópula. As três retas de

regressão não diferem quanto à inclinação (F=2,86; P>0,05),

mas sim quanto à intersecção (F=7,74; P<0,01).

Foram efetuadas análises de correlação a fim de se

verificar associação entre o tempo de cópula relativo e o tem

po gasto na atividade sexual (tempo de prêé­cópula somado ao

tempo de cópula absoluto). Os valores de r são negativos e sig

nificativos para BR (r=­0,778; t, 975,26; P<0,01) e para CR (r=
­0,667; 4,83; P<0,01). Esses resultados indicam que quanto307
maior o tempo em que os casais permanecem na caixa de acasala­

mento, supostamente em atividade sexual (corte ou cópula), me

nor é o tempo de cópula relativo, com exceção da linhagem TR

para a qual o valor de r, embora tambêm negativo, não é signi.

cativo (r=­0,278; tz =1,73; P >0,05).
Essas correlações estão representadas graficamente

na figura 4. Verifica­se que as linhagens BR e CR apresentam

pontos que se destacam do conjunto, como o maior tempo gasto

nas atividades de pré­cópula somado ao tempo de cópula para BR,

e o menor tempo de cópula relativo para CR. Se esses pontos fo

rem excluídos, as correlações tornam­se mais fortes; para BR,

r=­0,879(t,,=8,46; P<0,01) e para CR, r=­0,745 (t,976,01; P<
0,01). Esses resultados reforçam a hipótese de uma associação

negativa entre as duas variáveis, nessas duas linhagens.

Uma possivel explicação para esses resultados se
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apoiaria na suposição de que, com um período maior de exposi

ção dos casais para um possível contato, os estímulos desenca

deados pela sequência de atitudes da corte atingiriam um deter

minado limiar que levaria os machos a liberarem o semen mais

rapidamente, diminuindo assim o tempo de cópula relativo.
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Tabela 3. Tempos (X+Sz) de pré­cópula e de cópula, em minutos
(F para homogeneidade das médias; **:P<0,01).

linhagem
cópula

pre­cópula la cópula
absoluto relativo

22,7+3,6 18,4+0,9 42,6+2,2

12,9+1,8 16,9+0,8 43,8+2,9

14,0+0,8 23,1+1,5 46,8+3,0

4,92** 7,36** 0,53

5 6

EV
AVAVAY

7 unesp ”. 12 13 14 15 16 17 18



Tabela 4. Analisesde correlação e de regressao entre tempos de
prê­cópula em X e de cópula absoluto em Y (t parasig
nificância de r; F para significância de b;*:P< 0,05).

linhagem
correlação regressão

r t equação

0,466 2,23* Y=14,157+0,156X

­0,138 0,76 Y=17,975­0,042X

­0,302 1,90 Y=28,652­0,199X

2 3 4 5 6
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Figura 3. Retas de regressão para os tempos de pre­cópula, em abscissa e de cópula, em ordenada. (&: pontos teori
COS; —————­: sen PD).
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Figura 4. Correlações entre tempo de pré­cópula somado ao de cópula (abscissa) e o de có
pula relativo (ordenada).
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IIL.2. Produtividade e viabilidade.

Os dados apresentados nesse capítulo referem­se a pro

dutividade total e semanal de ovos, de pupas e de imagos e aos

valores das viabilidades ovo­pupa, pupa­imago e ovo­imago.

A tabela 5 mostra os números de ovos produzidos pelas

fêmeas não­inseminadas e inseminadas durante todo o periodo de

oviposição, os números de imagos e as frequências percentuais

de imagos relativas ao número de ovos produzidos pelas femeas

inseminadas.

As fêmeas inseminadas BR produziram 53% dos ovos da

linhagem, a sua progênie correspondeu a 52% dos ovos por elas

depositados e a 27% do total de ovos da linhagem. Do mesmo mo

do, para CR os percentuais foram 72%, 29% e 21% e para TR, 78%,

44% e 34%. Considerando­se o número de fêmeas naão­inseminadas e

inseminadas, de cada linhagem, parece que a inseminação atua co

mo um estimulo para a oviposição. Pode­se notar que O aproveita

mento dos ovos para a produção de progênie, na linhagem BR foi

maior, seguindo­se TR e depois CR.

Na tabela 6 os dados estão dispostos de modo a permi

tir comparar os valores da oviposição semanal das fêmeas não­

inseminadas e inseminadas. Observam­se variações quanto ao pe

riíodo de deposição dos ovos: 10 semanas para BR, 11 para CR e

14 para TR. A maior parte dos ovos foi produzida nas duas pri­

meiras semanas, em torno de 50% do total, nas 3 linhagens. A li

nhagem BR, após um decrêscimo na produtividade, apresentou uma

reativação na produção de ovos na 7º semana, em torno de 15% do

total, voltando a decrescer após esse periodo.

A tabela 7 contém os números de ovos, de pupas e de

imagos produzidos em cada semana. Os números de ovos correspon
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dem à soma dos ovos das semanas em que os ovos postos deram

progênie. Por exemplo, se uma fêmea produziu ovos por 3 sema

nas, mas aqueles depositados no 10º dia não resultaram em pro

gênie, estes não foram considerados. A tabela 7 refere­se, as

sim, ao período aqui denominado de produção de progênie, carac

terística que também varia entre as linhagens, e em cada linha

gem. A linhagem CR produziu progênie durante 3 semanas, BR du
rante 5 e TR durante 7 semanas.

A figura 5 mostra as distribuições das frequências

dos valores apresentados nas tabelas 6 e 7, que evidenciam

variabilidade existente entre as linhagens. Para CR e TR, a

produção de progênie concentrou­se na là semana e para BR foi

alta nas 2 semanas seguintes à inseminação. Verifica­se,

ainda, que o padrão de oviposição semanal foi constante para as

fêmeas de mesma linhagem, independente da inseminação, e diver

so entre as linhagens.

As médias da fecundidade são apresentadas na tabela

8. As médias de ovos referem­se somente aos ovos produzidos no

periodo com progênie. Os 6 valores de F, de homogeneidade de

médias, são significativos, tanto os referentes às 3 médias de

cada linhagem, como os referentes às 3 médias de ovos, de pu

pas e de imagos. Verifica­se que as fêmeas BR apresentaram

maior fecundidade e que, embora a média de ovos produzidos pe

las fêmeas CR seja maior que a de TR, a produção de pupas e de

imagosfoi semelhante. Esses resultados mostram que para a produ

tividade final essas 2 linhagens são equivalentes, no entan

to em CR ocorre um grande desperdício de ovos, que pode ser

o resultado de seleção na fase larval.

A tabela 9 contém os coeficientes de correlação en

tre número de ovos, de pupas e de imagos. Todos os valores de
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r, da ordem de 0,8 ou mais, são significativos, indicando uma

forte associação entre essas variáveis (figura 6).

As médias das viabilidades ovo­pupa, pupa­imago e ovo

—­imago são apresentadas na tabela 10. Os valores de F para a ho

mogeneidade das 3 médias de cada linhagem são todos significati
vos.

Os resultados das viabilidades ovo­pupa e ovo­imago

mostraram, para BR, maior eficiência no aproveitamento dos ovos

para a produção de progênie e menor para CR, como jãá mostrado

com os percentuais analisados na tabela 5.

Os valores de F para comparação dos 3 tipos de viabi

lidade entre as linhagens indicam diferenças significativas pa

ra as viabilidades ovo­pupa (F=15,67; P<0,01) e ovo­imago (F=

14,56; P<0,01), mas não para a viabilidade pupa­imago (F=2,11;

P > 0,05), que foi superior a 85% nas 3 linhagens. Parece pois

que, durante o desenvolvimento, a pressão de seleção foi maior

nos ovos e nas larvas. Este fato é bastante evidente na linha

gem CR, na qual somente 44% dos ovos atingiram a fase de pupa e

desses, 86% completaram o desenvolvimento.

Foram feitas análises de correlação entre os valores

da viabilidade ovo­imago e os da produtividade de ovos, total

e diária, e de imagos. Os valores de r, apresentados na tabela

11, são significativos somente para a correlação entre viabili­

dade ovo­imago e produtividade de imagos, indicando que a via

bilidade cresceu com o aumento da produtividade de imagos, não

estando este aumento, entretanto, associado com a produtividade

de ovos.

As correlações significativas estão representadas gra

ficamente na figura 7. Verifica­se, na linhagem CR, pontos que

se destacaramdo conjunto, correspondentes aos valores &da menor:
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e maior viabilidades; excluidos estes pontos a correlação tor

na­se mais forte, com r=0,778 (t 2 760,31; P<0,01), reforçando
a indicação de uma associação positiva entre essas variaveis.
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Tabela 5. Produtividade total de ovos e de imagos, de

fêmeas nao­inseminadas (NL) e inseminadas(DL).
Em parênteses, números de fêmeas.

;
­

; imagos
linhagem femeas imagos

J

100 ovos

NI (28) —

1(19) 1293

NI (16)

1(30)

NI (12)

1(37)
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?

Tabela 6. Produtividade semanal de ovos, de fêmeas não­
inseminadas (NI) e inseminadas (1).

semana

2237 2488
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Tabela 7. Produtividade semanal de ovos no periodo com progê
nie, de pupas e de imagos, das fêmeas inseminadas.

BR (N=19) CR(N=30) TR(N=37)

ovos pupas imagos ovos pupas imagos > pPpupas imagos

686 613 552 1365 — 688 608 912 832

721 585 528 810 268 223 117 110

312 164 129 434 80 71 | 102 90

151 55 49 ­ ­ 73 68

99 35 35 é 36

2

10

2609 1036
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Inseminadas Nao­Inseminadas

——

1 9 11 13 l 3 5 7 9 11

Figura 5. Frequencias (ordenada) de ovos (branco), de pupas (pontilhado) e de imagos (hachurado) produzi­
dos por semana (abscissa), como percentuais dos totais de ovos (preto corresponde a numeros
iguais de ovos e de imagos).



Tabela 8. Produtividade (X+S) de ovos no período com progê
nie, de pupas e de imagos, das fêmeas inseminadas
(F para homogeneidade das médias; **:P <0,01).

linhagem pupas imagos

BR 98,5+7,1 76,4+7,6 68,0+7,0

74,6+8,2 34,5+5,7 30,1+5,2

52,1+4,2 33,8+3,1 31,0+2,9

11,65** 17,93** 16,81**
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Tabela 9. Análises de correlação entre números de ovos, pu
pas e imagos (t para significância de r;**:P<0,01).

OVOS X pupas pupas x imagos Ovos x imagos
r t r t r t

0,838 6,25** 0,983 21,84** 0,790 5,34**

0,842 8,43** 0,995 49,75%** 0,828 7,89**

0,788 6,68** 0,988 30,88** 0,795 7,57**
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120 180

Figura 6. Correlações entre números de ovos em abscissa, e
de pupas (círculos brancos) e de imagos (círculos
pretos), em ordenada.
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Tabela 10. Viabilidade (X+S) ovo­pupa, pupa­imago e ovo­
imago (F para homogeneidade das médias;*:P <
0,05; **:P <0,01).

linhagem OVO­pupa pupa­imago Oovo­imago

BR 76,0+4,7 — 85,6+5,0 67,3+4,9 3,54*

CR 44,1+4,1  85,5+2,1 38,3+4,0 —53,68**

65,2+3,2 91,5+1,3 59,3+2,9 43,07**

15,67** 2,11 14,56**
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Tabela 11. Correlações entre viabilidade ovo­imago e produti
vidade de ovos, total e diária, e de imagos (t pa
ra significância de r;**:P< 0,01).

imagos

linhagem diária

r t r t

0,199 0,84 0,061 0,25 0,696 4,00**

0,061 0,32 0,168 0,90 0,519 3,21*%*

0,059 0,35 0,110 0,66 0,528 3,68**
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Figura 7. Correlações entre numero de imagos (abscissa) e viabilidade ovo­imago (ordenada).
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IIIT.3. Tempos de oviposição, de pupação e de emergência de ima

gos.

Para cada fêmea das 3 linhagens foram calculados os

tempos de oviposição, absoluto e relativo, e os de pupação e

de emergência de imagos. O tempo de oviposição relativo é um

percentual cujo complemento para 100% corresponde aàao período

pos­reprodutivo. É conveniente lembrar que os tempos de .pupa

ção e de emergência de imagos referem­se ao intervalo de tempo

durante o qual formaram­se pupas e emergiram imagos. As linha

gens foram comparadas quanto a esses valores, procurando­se

também investigar a existência de associação entre os tempos

de oviposição ea produtividade de ovos, diária e total.

As médias dos tempos de oviposição, de pupação e de

emergência de imagos, são apresentadas na tabela 12. O tempo

de oviposição absoluto foi crescente na sequência BR, CR, TR,

“contudo as diferenças não são significativas. Já as variações

observadas quanto aos tempos de oviposição relativo (F=5,41; P

< 0,01), de pupação (F=10,34; P< 0,01) e de emergência de ima

gos (F=10,99; P< 0,01), são significativas. Verifica­se que os

tempos de pupação e de emergência de imagos da linhagemCR foram

quase a metade dos respectivos tempos de BR e TR; no entanto,

para os tempos de oviposição absoluto e relativo os valores de

BR e CR foram semelhantes.

Foram feitas análises de correlação entre as variá­

veis descritas acima. Os valores de r, são apresentados na ta

bela 13 e algumas dessas correlações são mostradas nas figuras

8 all.

A correlação entre longevidade e tempo de oviposição

absoluto (figura 8) é positiva e significativa nas 3 linhagens,
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como se poderia esperar, pois uma maior longevidade deve possi

bilitar maior tempo disponível para a oviposição. Entre longe

vidade e tempo de oviposição relativo a correlação é também po

sitiva e significativa, mas somente para a linhagem TR (figura

9).

Os valores der para o tempo de oviposição absoluto

e o tempo de pupação são positivos e signifcativos para as li

nhagens BR e TR, mas não para CR. Quando se considera o tempo

de oviposição absoluto e o tempo de emergência de imagos, a

correlação é positiva, mas significativa apenas para TR. À vis

ta dessas considerações, os resultados das análises de correla

ção tornam­se aparentemente inesperados ou discordantes, deven

do por isso ser interpretados com cautela, quanto a estarem re

fletindo variabilidade entre as linhagens (figuras 10 e 11).

A correlação entre tempos de pupação e de emergência

de imagos é positiva e quase perfeita nas 3 linhagens, com va

lores de r não inferiores a 0,9.

A tabela 14 contém os valores médios do tempo de ovi

posição absoluto e relativo e da produtividade de ovos, total

e diária, das fêmeas não­inseminadas, inseminadas e do total

de fêmeas de cada linhagem.
Os tempos de oviposição absoluto e relativo foram

maiores para as fêmeas inseminadas do que para as nao­insemina

das, mas quando comparadas por teste t, as diferenças entre as

médias não são significativas.

Para o tempo de oviposição absoluto, das fêmeas inse

minadas ou não, os valores de F não são significativos, demons

trando homogeneidade entre as linhagens. Quanto ao tempo de

oviposição relativo o valor de F não é significativo para  fê

meas não­inseminadas mas sim para as inseminadas (F=5,41; P<
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0,01). Observa­se ainda, para as 50 fêmeas de cada linhagem,

que os valores são crescentes na sequência BR, CR, TR para o

tempo de oviposição absoluto (F=5,04; P<0,01), e na sequência

CR, BR, TR para o relativo (F=5,01; P<0,01). Esses resultados

podem suportar a hipótese de que à inseminação evidencia varia

ções existentes entre as linhagens, que não são detectadas ou

não se manifestam quando as fêmeas não são inseminadas.

A produtividade total de ovos das fêmeas inseminadas

foi maior quea das não­inseminadas, nas 3 linhagens, especial
mente em BR e CR; entretanto os 3 valores de t para as diferen

ças entre médias, ao contrário do que seria esperado, não são

significativos. Isto decorre dos elevados valores das variân­

cias, que resultam em coeficientes de variação da ordem de 90%

para fêmeas não­inseminadas e 40% para as inseminadas. Na 1i

nhagem BR, por exemplo, o número de ovos por fêmea variou de O

a 240, entre as não­inseminadas.

A produtividade diária das fêmeas inseminadasfoi maior

que a das naãao­inseminadas. O valores de t para as diferen

ças entre médias são significativos, com exceção ao da linhagem

TR. As diferenças observadas entre as linhagens para a produti

vidade diária das fêmeas não­inseminadas (F=3,27; P<0,05) e

das inseminadas (F=7,46; P<0,01) são significativas.

A produtividade de ovos das 50 fêmeas de cada linha

gem, tanto a total como a diária, foram crescentes na sequência

TR, CR, BR. Os valores de F para à homogeneidade dessas médias

são significativos (F=4,17; P<0,05 e F=5,84; P<0,01).

À vista dos valores de F, todos significativos, as

“médias das 3 linhagens, para os tempos de oviposição e produti

vidade de 50 fêmeas, foram comparadas pela diferença honesta

mente significativa de Tukey:
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a­ tempo de oviposição absoluto: Wo, o5=10,4

b­ tempo de oviposição relativo: Wo os71211,4
,

c­ produtividade total de ovos: Wo 057225
,

TR CR

produtividade diária de ovos: W9 057078 1,5 2,5
.

,

Das 4 diferenças significativas 3 são entre as

gens BR e TR e apenas uma entre CR e TR.

A tabela 15 contém os resultados das análises de cor

relação entre tempo de oviposição absoluto e produtividade de
ovos, total e diária. Os valores de r para a correlação entre

o tempo de oviposição absoluto e a produtividade diária das fé

meas não­inseminadas (figura 12) são positivos e significati

vos para as linhagens BR e CR.

Para as fêmeas inseminadas das 3 linhagens, a corre

lação entre essas duas variáveis é negativa e significativa

(figura 13). Se, de cada linhagem, for excluido o ponto corres

pondente ao menor tempo de oviposição e a maior produtividade

diária, as correlações tornam­se menores, com os seguintes va

lores: para BR, r=­0,442(t, =1,97; P> 0,05), para CR, r=­0,559
(t.,57=3,54; P <0,01) e para TR, r=­0,601 (t3,=4,36; P <0,01).27

Esses resultados demonstram que a produtividade diã

ria das fêmeas não­inseminadas, com exceção da linhagem TR, au

mentou com a duração do periodo de oviposição. Em contraste,

para as fêmeas inseminadas, essa produtividade decresceu com

o aumento do tempo de oviposição."

Quando se considera a correlação entre tempo de ovi

posição absoluto e produtividade total (figura 14), os valores
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de r são positivos e significativos para as fêmeas não­insemi

nadas das 3 linhagens, indicando que quanto maior o período de

deposição de ovos, maior a produtividade total. Verifica­se

também esta correlação nas fêmeas inseminadas da linhagem TR;

no entanto, para as linhagens BR e CR os valores de r não são

significativos. Também nesse caso há diferenças entre as linha

gens, possivelmente em decorrência da inseminação.
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Tabela 12. Tempos (KX+Sz,) de oviposição, de pupação e de emergeên
cia de imagos, em dias, de N fêmeas (F para homogenei
dade das médias; **:P<0,01).

oviposição
'

emergência
linhagem pupaçao de

absoluto relativo imagos

34,5+2,8 65,7+2,7 21,4+1,6 20,5+2,0

37,1+3,6 60,1+3,6 12,1+1,2 11,2+1,2

45,14+4,4 73,0+2,3 21,9+1,9 21,8+1,9

1,84 5,41** 10,34** 10,99**
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Tabela 13. Análises de correlação entre longevidade e tempos de oviposição
(absoluto e relativo), de pupação e de emergência de imagos  (t
para significância de r;*:P <0,05;**:P <0,01).

variaveis

tos E35

longevidade x oviposição absoluto

x oviposição relativo

oviposição absoluto x pupação

x emergencia

pupação x emergência

6,24**

0,42

0,03

0,52

14,82**

31,74**

4,85**

2,71**

2,55%**

99,80**
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Figura 8. Correlações entre longevidade (abscissa) e tempo de oviposição absoluto(or
denada).
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110” 20 50 80

Figura 9. Correlações entre longevidade (abscissa) e tempo de oviposição
(ordenada), absoluto (a esquerda) e relativo (à direita), da
linhagem TR.
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15

Figura 10. Correlações entre tempo de oviposição, em abs
cissa e, em ordenada, tempo de pupação (acima)

e de emergencia de imagos (abaixo), da linha
gem BR.
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Figura 11. Correlações entre tempo de oviposição, em
abscissa e, em ordenada, tempo de pupação
(acima) e de emergência de imagos (abaixo),

da linhagem TR.
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Tabela 14. Números médios (X+S­) do tempo de oviposição, em dias, e da produtividade de
ovos, de fêmeas nao­inseminadas (NI) e inseminadas (TI) (t para diferença entre
médias;.F para homogeneidade das médias;*:P <0,05;**:P <0,01).

tempo de oviposição produtividade de ovos

absoluto t relativo total t diária

0,2

0,4

0,2

+ 3,6 1, 56,7+5,6 72,2 + 12,1 2,1
1,

2,8 65,7 + 2,7 103,6 + 7,0 3,3

2,5 60,1 + 3,6 84,1 + 8,2 2,6 +
(+

|+

5,1 47,4 + 7,2 60,2 + 12,4 1,5 + 0,2
3,6 60,1 + 3,6 87,0 7,6 3,1 + 0,5
3,0 55,0 + 3,7 76,3 6,9 2,5 + 2,4

+

+
+

8,2 61,3

4,4 73,0

3,7 70,0

8,0 55,4 1,3 + 0,2
2,3 58,3 1,6 + 0,1
2,8 57,6 1,5+ 0,11

+
1

+
+

0,91 0,46 3,27*

5,41** 13,38** 7,46**

5,01** 4,17%** 5,84**
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Tabela 15. Análises de correlação entre tempo de oviposição
absoluto e produtividade de ovos, diária e total,
das fêmeas não­inseminadas (NI) e inseminadas(TI)
(t para significância de r;**:P< 0,01).

diaria total

linhagem
t t

3,17%** 13,03**

3,05** 1,65

3,36%** 6,39*+*t

3,57%** 0,31

0,71 4,71**

4,52%* 3,67**
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100

Figura 12. Correlações entre tempo de oviposi
ção absoluto (abscissa) e produti­
vidade diária de ovos (ordenada),

das femeas nao­inseminadas ([): 5
pontos).
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Figura 13. Correlações entre tempo de oviposição absoluto (abscissa) e produtividade diária de ovos
(ordenada), das fêmeas inseminadas.
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70 o 50
:

100 TOO

Figura l4. Correlações entre tempo de oviposição absoluto (abscissa) e produtividade total de ovos (ordena­
da), das fêmeas não­inseminadas (Q) e inseminadas (O). O quadrado corresponde a 7 pontos em
BR e a 5 pontos em CR.
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IILI.4. Índices de adaptação.

Os componentes parciais do valor adaptativo estudados,

referentes à sobrevivência e à reprodução das fêmeas e às respec

tivas progênies, cobrem praticamente todo o ciclo biológico, Ppo

dendo ser contados como 23 para cada linhagem. Esse numero eleva

do de variáveis permitiu ampla comparação das 3 linhagens, com

base na variabilidade das fêmeas de cada uma delas. Mostram­se co

mo material precioso e suficiente para justificar a sua composi

ção em indices, denominados aqui de "indices de adaptação".

Dos 23 componentes referidos, 5 correspondem à ativida
­de sexual das fêmeas de cada linhagem, 5 à cada uma das 50 fe

meas de cada linhagem, os quais se desmembram em 10 ao serem con

siderados separadamente para fêmeas não­inseminadas e insemina

das, e 8 componentes são relativos à progênie de cada fêmea in

seminada.

Para a comparação das linhagens, quanto aos componen

tes da atividade sexual, como o número de moscas não é O mesmo

para as 3 linhagens, foram utilizadas médias ponderadas das mé

dias das linhagens. Para a frequência de acasalamentos utilizou­

se a média das frequências das 3 linhagens. Abaixo estão relacio

nados esses componentes, seguidos dos números das tabelas das me

dias das 3 linhagens, em parênteses, e dos valores das médias

ponderadas:

1­ frequência de acasalamentos (1) 60,0

2­ tempo de prê­cópula |
(3) 27,2

3­ tempo para ocorrência da 12 (3) 15,5

4­ tempo de cópula absoluto (3) 19,8

5­ tempo de cópula relativo (3) : 44,8

Para a comparação das linhagens, quanto aos componen
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tes das fêmeas não­inseminadas e inseminadas, utilizou­se a mê

dia das médias das 50 fêmeas, inseminadas e não, das 3 linha

gens, para cada componente. Como para a atividade sexual, estão

relacionados esses componentes, seguidos dos números das tabe

las das médias das 3 linhagens, em parênteses, e dos valores

das médias das médias.

1­ longevidade ( 2)

2­ tempo de oviposição absoluto (13)

3­ tempo de oviposição relativo (13)

4­ produtividade de ovos total (13) cs 72,7

5­ produtividade de ovos diária (13) : 2,2

Para a comparação das linhagens, em relação aos compo

nentes considerados para a progênie de cada fêmea, foram também

utilizadas médias ponderadas das médias de cada componente, de

cada linhagem. Abaixo, como nos casos anteriores, estão relacio

nados os 8 componentes de progênies:

1­ número de ovos com progênie ( 8)

número de pupas ( 8)

número de imagos (8) : 38,9

viabilidade ovo­pupa (10) 60,2

viabilidade pupa­imago (10) : 88,1

viabilidade ovo­imago (10) 53,7

tempo de pupação (11) : 18,4

tempo de emergência de imagos (11) : 17,8

Em relação aos valores das médias das linhagens foram

obtidos percentuais de cada componente, para cada linhagem no

caso da atividade sexual, ou para cada fêmea e respectiva progê

nie nos demais casos. Os percentuais de cada componente, para ca

da fêmea de cada linhageme respectiva progênie, constamdo Apên
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A tabela 16 contém, para cada linhagem, as médias dos

percentuais de cada componente da atividade sexual. Verifica­

se que à linhagem TR apresenta os valores mais elevados para 4

dos 5 componentes analisados: frequência de acasalamentos e tem

pos de pré­cópula e de cópula, absoluto e relativo. A linhagem

CR apresenta os menores valores para os tempos de prê­cópula,
de ocorrência da primeira cópula e o tempo de cópula absoluto,

enquanto a linhagem BR apresenta os menores valores para fre

quência de acasalamentos e tempo de cópula relativo.

Dos resultados da análise de variância, constata­se

que as variações entre as linhagens são significativas apenas

quanto aos tempos para a ocorrência da primeira cópula (F=4,91;

P <0,05), e de cópula absoluto (F=7,37; P<0,01).

A tabela 17 mostra as médias dos percentuais de cada

componente analisado para fêmeas não­inseminadas e inseminadas.

Como já observado em relação aos parâmetros absolutos, também

em relação às médias dos percentuais, exceto no caso da longevi

dade das fêmeas TR, os valores das fêmeas inseminadas são maio
res que os das não­inseminadas. Os valores de t, para as dife

renças entre médias de fêmeas não­inseminadas e inseminadas,

são significativos somente para a longevidade (t=2,17; P<0,05)

e produtividade diária de ovos (t=3,20; P<0,01) na linhagem BR

e produtividade diária de ovos (t=2,50; P<0,05) na linhagem CR.

A não significância das diferenças entre os valores de fêmeas

não­inseminadas e inseminadas, que são grandes em alguns casos,

deve ser atribuída aos valores altos das variâncias das distri

buições de cada uma dessas variáveis, como observado anterior

mente.

Verifica­se que os valores correspondentes à fêmeas
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não­inseminadas e inseminadas são concordantes, isto é, as fe

meas da linhagem BR, inseminadas ou não, apresentam os maiores

valores de produtividade e as da linhagem TR, os menores  (tabe

la 17). Do mesmo modo, para o tempo de oviposição absoluto, os

maiores valores são apresentados pelas fêmeas da linhagem TR e

os menores pelas da linhagem BR; para o tempo de oviposição re

lativo os maiores valores são apresentados pelas fêmeas da 1i

nhagem TR e os menores pelas da linhagem CR.

Somente para os maiores valores da longevidade, pare

ce não haver a mesma concordância. Enquanto o maior valor é

contrado nas fêmeas não­inseminadas da linhagem TR, para as

seminadas o maior valor ocorre na linhagem CR. Todavia esses

lores são muitos próximos, entre 105 e 111. Quanto aos menores

valores da longevidade há concordância, pois ocorrem ambos na

linhagem BR.

Dos valores de F, apresentados na tabela 17, conclui­

se que as diferenças observadas entre as linhagens são signifi

cativas, para as fêmeas não­inseminadas, somente quanto à variá

vel longevidade (F=5,31; P<0,01), e para as fêmeas inseminadas

quanto às variáveis tempo de oviposição relativo (F=5,31; P <

0,01) e produtividade, tanto a total (F=13,35; P< 0,01) como a

diária (F=7,46; P<0,01).

Análoga às tabelas 16 e 17, a tabela 18 contém as mé

dias de percentuais dos componentes considerados para as progê

nies. Dos 8 componentes estudados, a linhagem BR apresenta os

maiores valores para 5 deles e a linhagem TR para os outros 3,

viabilidade pupa­imago e tempos de pupação e de emergência de

imagos. Contrariamente, à linhagem CR correspondem os menores

valores em todos os 8 componentes, excluído o número de ovos

com progênie. Exceto para a viabilidade pupa­imago, os demais
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valores de F, de comparação das médias das 3 linhagens, são sig
nificativos ao nível de 1%.

A partir das médias dos percentuais obtidos para cada

componente (tabelas 16, 17 e 18) foram calculados os "indices

de adaptação", admitindo­se que:

1­ Para à atividade sexual:

a) quanto maior a frequência de acasalamentos, maior a eficácia

da linhagem, no sentido de maior número de fêmeas ter chance de

produzir progênie; e

b) para os quatros componentes de tempo relacionados com a cópu

la, quanto menor o valor, maior a eficácia da linhagem por com

pletar a cópula mais rapidamente.

2­ Para as fêmeas, quanto maiores a longevidade, oO

tempo de oviposição (absoluto e relativo) e a produtividade de

ovos (total e diária), maior a eficácia da linhagem, no sentido

de maior permanência no ambiente e maior produção de descendên

cia.

3­ Para à progênie de cada fêmea, quanto maior a pro

dutividade de ovos com progênie, de pupas e de imagos, e quan

to maior a viabilidade (ovo­pupa, pupa­imago e ovo­imago), bem

como os tempos de pupação e de emergência de imagos, maior a

eficácia da linhagem pela maior produção de descendência.

Com base nas premissas acima foram calculados, admi

tindo­se ainda efeito multiplicativo dos diferentes componentes,

quatro indices: de atividade sexual (AS'), de fêmeas não­insemi

nadas (NI') e inseminadas (1I') e de progênies (P'), utilizando­

se os valores das médias de percentuais das tabelas 16 a 18.

Assim, O indice AS' de cada linhagem foi obtido trans

formando­se inicialmente as frequências percentuais em deci

mais, as quais foram multiplicadas sucessivamente, utilizando­
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se seus inversos, exceto para a frequência de acasalamentos. Pa

ra os Indices NI', I1I' e P', oO procedimento consistiu na multi

plicação sucessiva das médias de percentuais, transformadas em

decimais.

Admitindo­se ainda O efeito multiplicativo dos compo

nentes do valor adaptativo considerados, calculou­se para cada

linhagem um índice de adaptação, com valor absoluto dado por

W'= (AS')(NI')(I1')(P'). Em seguida, tomou­se o maior valor como

unidade e os demais como decimais desse, obtendo­se valores re

lativos de W'. Os resultados desse procedimento estão contidos

na tabela 19.

Verifica­se, em relação à atividade sexual, que a 1i

nhagem CR apresenta o valor de AS'. três vezes maior que O de

BR e praticamente igual ao da linhagem TR, enquanto o Índice

AS' desta é cerca de duas vezes e meia maior que o de BR.

Enquanto os valores de NI' das 3 linhagens são muito

próximos, os de I' das linhagens BR e CR são também aproximada­

mente iguais mas cerca de o dobro do valor apresentado pela 1i
nhagem TR.

Em relação aos valores de P', as diferenças são as

mais acentuadas: O valor de P' da linhagem BR é cerca de 70 ve

zes maior que o da linhagem CR e aproximadamente 11 vezes maior

que o da linhagem TR, enquanto esta apresenta um P' da ordem de

6 vezes maior que o da linhagem CR.

Essas considerações podem ser resumidas como se segue:

AS' CR> TR> BR

NI' TR > BR>CR

I' BR> CR > TR

P' : BR>TR>CR

Abaixo mostra­se a ordem de grandeza dos quatros Indi
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ces nas 3 linhagens:

BR P'> I' >AS'> NT'

CR I1'> AS'>NI'> P'

TR AS'> 1'> P'> NT'

A linhagem BR apresenta um valor de W' cerca de 30 ve

zes maior que o da linhagem CR e cerca de 8 vezes maior que fe)

da linhagem TR, cujo W' é cerca de 4 vezes maior que o da linha

gem CR.

Como deve estar claro, para cada fêmea, inseminada ou

não, foram medidos 5 componentes do valor adaptativo e 8 para

as progeênies das inseminadas. Com esses valores foram calcula

das as médias das tabelas 17 e 18. Dos mesmos valores, para ca

da fêmea não­inseminada, foi calculada uma média designada como

o NI" de cada fêmea. Do mesmo modo, para cada fêmea inseminada

e sua progênie foram calculados um I" e um P". A tabela 20 con

tém, para cada linhagem, as médias dos NI", I" e P". Contém

ainda O valor de W" absoluto, dado por W'"= (NI") (I1")(P") e de

W" relativo, tomado o maior valor como unidade como foi feito

no caso de W'.

Os passos que levaram a obtenção do Índice W' de cada

linhagem permitiram compará­las em relação aos 23 componentes

do valor adaptativo. Por outro lado, os passos que levaram à ob

tenção dos valores de W" permitiram descrever a variabilidade

intralinhagem em relação aos valores de seus 3 componentes, is

to é, NI", I" e P". Os resultados da análise de variância indi

cam heterogeneidade dos valores de NI" e P", mas não dos de I".

Constata­se também que as variações entre as linhagens são sig

nificativas apenas quanto aos valores de IT" (F=3,19; P<0,05) e

P" (F=14,25; P< 0,01).

Quanto a NI", observa­se o maior valor para a linha
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gem TR, seguindo­se BR e depois CR. Para I" o maior valor

responde à linhagem BR, seguindo­se CR e depois TR; para P" a

sequência é BR, TR e CR. Essas observações podem ser resumidas

do seguinte modo:

TR > BR > CR

TI" : BR>?CR>TR

P" : BR>TR>CR

Abaixo, mostra­se também, para cada linhagem, as rela

ções entre os 3 Indices:

CR I" CNI" >P"

TR : I">P">NI"

As distribuições das frequências dos valores de NI",

I" e P" estão representadas na figura 15. Há diferenças acentua

das entre as linhagens, como também entre as 3 distribuições de

cada linhagem.

Nas 3 linhagens, os valores de I" e P" estão positiva

mente correlacionados: r=0,661 para BR (t,=3,63; P <0,01), r=

0,533 para CR (t,873,41; P<0,01) e r=0,656 para TR (t3757=5,21;
“P<0,01). Essas correlações, embora altamente significativas es
tão longe de perfeitas; no entanto fica clara a tendência de a

maiores valores de I" corresponderem maiores valores de P". A

figura 16 representa essas correlações.

Os Indices de adaptação W' (tabela 19) e W" (tabela

20) devem ser correspondentes. De fato, a correlação entre eles

é altamente significativa, r=0,836 (t,=4,03; P<0,01). Nota­se,
na figura 17, que representa essa correlação, que o ponto cor

respondenteàs progêniesda linhagem BR afasta­se da tendência dos

demais; excluído esse ponto, a correlação torna­se virtualmente

perfeita, r=0,980 (tt =12,06; P< 0,01). A similaridade dos dois
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conjuntos de valores corrobora à propriedade dos procedimentos

utilizados.

As linhagens foram comparadas ainda quanto à contri

buição de cada um dos 23 componentes do valor adaptativo para o

valor adaptativo total W'. A contribuição de cada componente

foi considerada como a sua respectiva média de percentuais, cal

culada como percentual da soma das médias de todos os 23 compo­

nentes.

A figura 18 contém as distribuições dos percentuais

dos 23 componentes, em ordem crescente de seus valores para a

linhagem BR e mantendo­se à mesma sequência para as linhagens

CR e TR. Verifica­se que as linhagens diferem claramente quanto

à contribuição de cada componente das diferentes frações.

Para comparar as linhagens quanto à contribuição con

siderada acima, foram feitas análises de correlação, sendo obti

dos os seguintes resultados: entre BR e CR r=­0,027 (t,,7=0,12;
P >0,05), entre BR e TR r=­0,536 (t.7=2,91; P<0,01) e entre CR

e TR r=­0,119 (t.,=0,55; P>0,05). A correlação negativa das 1i
nhagens BR e TR mostra, para muitos componentes do valor adapta

tivo, valores opostos.É o caso, por exemplo, dos seis últimos

percentuais, de valores máximos em BR e mínimos em TR. Na figu

ra 19, representação gráfica desta correlação, verifica­se que

os pontos relativos a produtividade de ovos, total e diária,

afastam­se da tendência dos demais. Se estes pontos forem ex

cluídos, a correlação torna­se mais forte, com r=­0,756 (t1 9=
5,03; P< 0,01), reforçando à indicação de efeitos opostos dos

diferentes componentes nas 2 linhagens.

Do mesmo modo foram calculadas, a contribuição de ca

da componente para as frações atividade sexual, fêmeas não­inse

minadas e inseminadas e progênies,e a contribuição de cada uma
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dessas frações para o valor adaptativo total, de novo W'.

As distribuições dos percentuais de cada componente

para as frações atividade sexual, fêmeas não­inseminadas e inse

minadas e progêniessão apresentadas na figura 20. Verifica­se

diferenças acentuadas entre as 3 linhagens. Também na figura 21,

que apresenta os percentuais de cada fração para o valor adapta

tivo total, as diferenças entre as linhagens são marcantes. A

ordem de grandeza dessas contribuições é concordante com aquela

obtida para os Índices de adaptação AS', NI', I' e P' (cf. pâági

na 64).

Esses resultados mostram que a contribuição de cada

componente do valor adaptativo, bem como das frações que corres

pondem a diferentes momentos do ciclo biológico, para o valor

adaptativo total é distinta entre as linhagens, evidenciando es

tratégias diferentes de adaptação aos seus ambientes.
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Tabela 16. Percentuais (X+S) dos componentes da atividade se
xual (F para homogeneidade das médias; *:P <0,05;**:
P <0,01).

Componente

frequência de
acasalamentos

tempo de prê­
cópula

tempo para a
ocorrência da

primeira cópu
la

tempo de cópu
la absoluto

tempo de cópu
la relativo
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Tabela 17. Percentuais (X+8.) dos componentes da sobrevivência e da produ
tividade de fêmeas, não inseminadas (NI) e inseminadas (1) (F

para homogeneidade das médias; t para diferenças entre mê
dias; *:P<0,05;**:P< 0,01).

Conponente BR

longevidade
NI

I

t

tempo de oviposição
absoluto

NI

I

tempo de oviposição
relativo

NI

TI

produtividade — de
ovos total

NT

TI

t

produtividade de
ovos diaria

NI

74,7+ 7,0
97,1+ 6,7

2,17*

77,1+10,0
94,8+ 7,7

1,26

91,9+ 9,0

106,5+ 4,4
1,21

99,2+16,7
142,5+ 9,6

1,91

89,7+ 9,4
149,7+18,4

3,20**

104,74 7,7
110,7+ 6,7

0,58

62,5+14,1
101,9+10,0

1,06

76,9+11,7
97,4+ 5,9

1,72

82,9+17,1
119,6+10,4

1,95

69,3+10,8
142,7+22,8

2,50*

111,2+14,1

107,6+ 7,8
0,23

115,6+22,5
123,8+12,1

0,34

99,4+13,0
118,3+ 3,9

1,90

76,2+16,2
80,2+ 5,9

0,30

59,8+ 9,0
72,6+ 6,5

1,05

0,46

13,35**
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Tabela 18. Percentuais (X+S) dos componentesdas progênies das fe
meas inseminadas (F para homogeneidade das médias; **:P
< 0,01).

Componente

Ovos com progenie

PUpas

imagos

viabilidade ovo­pupa

viabilidade pupa­imago

viabilidade ovo­imago

tempo de pupação

tempo de emergência

1 2 3 4 5 6
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Tabela 19. Indices de adaptação da atividade sexual (AS'), de
fêmeas naão­inseminadas (NI'!) e inseminadas (1'), de

progênies(P') e total (W').

linhagem
W'

absoluto relativo

4,581 1,000

0,149 ­ 0,032

0,539 0,118
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Tabela 20. Índices de adaptação (X+ S—) de femeas nao­inseminadas (NI") e inseminadas
(I"), de progênies(P") e total (W") (F para homogeneidade das médias;*:P <
0,05; **:P <0,01).

NT" I " Pp" W"

x+ts, Xx+S, FF x+S. absoluto relativo

0,877+0,09 11,03** 1,182+0,04 0,73 1,344+0,09 — 12,15** 1,393 1,000

0,833+0,11 10,56** 1,145+0,06 1,02 0,791+0,07 7T,7L** 0,754 0,541

0,924+0,13 — 5,71** 1,005+0,05 1,95 0,995+0,05 4,50**t 0,924 0,663

0,13 3,19* 14,25**
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Figura 15. Frequências percentuais (ordenada) das médias das médias dos
Índices de adaptação N", I" e P" (abscissa).
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0,700 1,400 1/44
2,100 9,050

Figura 17. Correlação entre os Índices de adaptação de W' (abscissa)
W" (ordenada), das linhagens BR (símbolos brancos), CR ( im
bolos pretos) e TR (símbolos hachurados). Círculos para
meas nao­inseminadas, quadrados para femeas insemíinadas

triangulos para progenies.
x
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adaptativo das fraçoes atividade sexual ([3]), fêmeas nao­insemi
nadas ([)) e inseminadas (N), e progenies (EM), para o valor
adaptativo total.

frequência de acasalamentos
longevidade
tempo de oviposição absoluto
produtividade de ovos diária

oviposição relativo
copula absoluto
oviposição absoluto
copula relativo

longevidade
viabilidade pupa­imago
produtividade de ovos total
tempo de pre­cópula

cm 1 2 3

13. tempo de oviposição relativo
14. tempo de emergencia de imagos
15. tempo de pupação
l6. viabilidade ovo­imago
17. viabilidade ovo­pupa
18. número de ovos com progenie
19. produtividade de ovos total
20. tempo para a ocorrência da 12 cópula
21. produtividade de ovos diária
22. número de pupas
23. números de imagos
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Figura 19, Correlação entre percentuais das contribuição dos com
ponentes do valor adaptativo das linhagens BR (abscis
sa) e TR (ordenada), para o valor adaptativo total

(produtividade de ovos, A: total, B: diária).
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Figura 20. Percentuais (ordenada) da contribuição dos componentes do valor adap
tativo para as frações progenies(P!), fêmeas inseminadas (1), ativida
de sexual (AS) e fêmeas não­inseminadas (NI), do valor adaptativo(Nu
meros da abscissa como na figura 18).
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IV. DISCUSSÃO

A adaptação dos organismos a seus ambientes é a con

sequência fundamental do processo evolutivo. Qualquer ambiente

exerce uma pressão seletiva contínua sobre os organismos, mode

lando sua adaptabilidade. Em consequência, formas diferentes

sobrevivem e se reproduzem a rítmos diferentes por apresenta

rem traços morfológicos, fisiológicos e etológicos adequados

aos ambientes nos quais vivem. As populações geralmente têm re

servas de variabilidade genética suficientes para responder às

exigências da seleção, de tal forma que genótipos melhor adap

tados às condições ambientais transmitem seus genes para a pró

xima geração em frequências maiores que os demais genótipos.

A essência do conceito de seleção natural é, portan­

to, a eficácia reprodutiva dos diferentes genótipos presentes

na população. Deste modo, a situação de adaptação ou não ex

pressa­se qualitativamente, enquanto o grau de adaptação é de

terminado pela quantificação da harmonia entre organismos e am

bientes.

A quantificação da adaptação pode ser feita por meio

de 2. parâmetros que refletem a habilidade de uma população

sobreviver e reproduzir­se em um dado ambiente. Um deles é O

valor adaptativo, medida da eficiência reprodutiva dos portado

res de um genótipo em relação aos portadores de outro tomado

como referência; é portanto uma medida comparativa, um genóti

po não tem baixa ou alta aptidão em abstrato, o valor adapta

tivo é função do ambiente e dos outros genótipos com os quais

ele compete (Dobzhansky, 1973).

O segundo parâmetro é o estado­de­ser­adaptado,

racterizado pelos mesmos componentes do valor adaptativo;
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entanto, são medidas diferentes da adaptação das populações;

enquanto as estimativas do valor adaptativo são relativas,

do estado­de­ser­adaptado são absolutas.

Medidas diretas do valor adaptativo são difíceis

serem obtidas, particularmente quando se considera o valor

adaptativo de indivíduos, menos difíceis são as medidas de

seus componentes separadamente. Feito isso, o valor adaptativo

total pode ser estimado pela combinação dos valores de seus

componentes.

A singularidade deste trabalho foi dissociar o valor

adaptativo em um grande número de componentes, 23 ao to

do, abrangendo praticamente todo o ciclo biológico, contra ape
nas alguns em outros trabalhos, também com espécies de Droso­

phila. Dentre esses, a maioria analisa apenas um componente,

geralmente fecundidade, fertilidade ou viabilidade (Moree e King,.

1961; Polivanov e Anderson, 1969; Bortolozzi, 1971; Anderson e

Watanabe, 1974; Pyle, 1976; Mitchell, 1977; Mitchell e Simmons, 1977,

Simmons e col., 1979 e Brittnacher, 1981), ou no máximo 2, frequentemente

fertilidade ou fecundidade e viabilidade, encontrando­se ainda

entre os pares de componentes analisados o tamanho populacio

nal e a habilidade competitiva, a produtividade e a viabilida

de, a longevidade e a fecundidade, a taxa de crescimento popu

lacional e a capacidade de carga do meio e, ainda, a fertilida

de e a taxa de desenvolvimento ou o comportamento sexual

(Maynard Smith, 1956; Hiraizumi, 1961; Temin, 1966; Sved e Aya

la, 1970; Rose e Charlesworth , 1980a e b; Mueller e Ayala,

1981; Turner e Anderson, 1982 e Rose, 1983).

Estudos de 3 a 5 componentes do valor adaptativo

acrescentam, aos já indicados, a mortalidade, o número e a bio

massa, O tamanho efetivo da população, a taxa intrínseca de
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crescimento e a seleção sexual ou zigótica (Tantawy e Vetuhkiv,

1960; Bundgaard e Christiansen,1972; Gallardo­Romero e col., 1974; Ma
rinkovic e Ayala, 1975 a e b; Pyle e Gromko, 1977; Carvalho,

1979; Corradi, 1979; Petit e col., 1980; Giesel e zZzettler,1980;

Tucicê e col., 1981; Polivanov, 1981; Yamazaki, 1984 e Yamazaki

e Hirose, 1984). Salceda e Gallo (1975) analisaram o maior nume

ro de componentes do valor adaptativo, 9 ao todo, dentre os re
lacionados acima.

Estimativas do valor adaptativo total, ainda de espêé

cies de Drosophila, foram realizadas por poucos autores, dentre

eles Sved e Ayala (1970), Sved (1971), Mourão e col. (1972), Var

tanian (1973), Tracey e Ayala (1974), Sved (1975), Seager (1979,

cf. Ayala, 1982), Wilton e Sved (1979), Polivanov (1981), Clark

e col. (1981) e Seager e col. (1982).

Nesse trabalho, o pequeno número de organismos estuda

dos, 50 fêmeas por linhagem, é compensado pelo elevado número

de componentes analisados e a quase total abrangência do ciclo

biológico. Este é mais um ensaio de enfoque da adaptação do que

o estudo do material biológico em si, que poderia ter sido tan

to outras espécies de Drosophila como outros organismos adequa

dos às condições experimentais. Ao mesmo tempo, a diversifica

ção geografica do material biológico foi um elemento que mos­

trou uma heterogeneidade de respostas,reflexo da diversidade ge

nética.

O confronto com resultados da literatura mostra

cordâncias e discordâncias, como deveria ser esperado. No

prio material estudado, linhagens de uma mesma espécie, as

cordâncias são numerosas.

O estudo da atividade sexual evidenciou marcante

versidade entre as linhagens quanto a componentes relevantes pa
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ra o sucesso de cruzamento, como a frequência de acasalamentos,

o tempo para a ocorrência da primeira cópula e o tempo de cópu

la absoluto (tabelas 1 e 3).

A frequência de acasalamentos em situações experimen­

tais é determinada pelo número, tempo de exposição e idade dos

casais (Spiess, 1968; Spiess e Spiess, 1969). Neste estudo os

casais tinham 9 dias de idade, na qual as 3 linhagens apresen­

tam alta frequência de acasalamentos (Buzini, 1973). Os percen

tuais obtidos (tabela 1), embora diferentes dos encontrados por

Buzini (1973) em um estudo de velocidade de cruzamento e dura

ção de cópula dessas mesmas linhagens, são equivalentes aos ob

tidos por essa autora, isto é, a linhagem TR apresenta maior

frequência de acasalamentos que a CR e a desta é superior à da
linhagem BR. São equivalentes também os resultados relativos a

duração de cópula (tabela 1) e, sob este aspecto, a linhagem TR

é a menos eficiente. Se a duração de cópula constitue uma vanta

gem para os indivíduos que a completam mais rapidamente (Kaul e

Parsons, 1965 e Parsons e Kaul, 1966), a linhagem TR estaria em

desvantagem em relação à outras. Entretanto, esta desvantagem

seria compensada pela alta frequência de acasalamentos desta 1i

nhagem (tabela 1).

Outro aspecto da atividade sexual é a correlação nega

tiva entre o tempo de cópula relativo e o tempo de exposição

dos casais atê a conclusão da cópula (figura 4). Ao permanece

rem maior tempo juntos, os estímulos desencadeados pela sequên­

cia de atitudesdos casais durante a corte atingiriam um limiar

que levaria o macho a liberar mais eficientemente o sêmen, di

minuindo o tempo de cópula relativo, pois como considerado por

Mac Bean e Parsons (1967), a duração de cópula é determinada qua

se inteiramente pelo macho, devendo ser uma expressão da propor
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ção de esperma transferido.

Diversidade entre as linhagens e também concordâncias

e discordâncias com outros autores revelam­se ainda quanto às

discutidas relações entre os componentes longevidade, insemi­

nação e fecundidade.

Billewics (1953) e Maynard Smith (1958), ambos con

forme Lamb (1978), verificaram maior sobrevivência de fêmeas

virgens de D. melanogaster e D. subobscura, em relação às inse

minadas. Malick e Kidwell (1966) obtiveram esses mesmos resul

tados para D. melanogaster, discordantes de seus resultados,

nesta mesma espécie, em um trabalho posterior, no qual esta re

lação não foi encontrada (Kidwell e Malick, 1967). À vista dis

so, Lamb (1978) argumenta que as interrelações entre essas va

riâáveis são complicadas e que as confirmações para esses dados

não são suficientes.

Corradi (1979) verificou em D. hydei que fêmeas em

atividade reprodutiva, mantidas juntas com machos, apresentam

longevidade maior que fêmeas sem atividade reprodutiva. Verifi

cou ainda que a ausência de atividade reprodutiva, além de di

minuira longevidade, diminui também a taxa de mortalidade das
fêmeas.

Neste estudo, as fêmeas inseminadas da linhagem BR

apresentaram longevidade maior que as não­inseminadas, mas pa

ra as outras 2 linhagens as diferenças não são significa­

tivas (tabela 2). As inconsistências entre estes resultados e

os da literatura devem ser devidas aos procedimentos experimen

tais utilizados ou ainda à diversidade entre as espécies de

Drosophila estudadas.

Fisher (1930) propôs os conceitos de valor reprodu­

tivo e de esforço reprodutivo. Cada indivíduo tem um valor re

FS
AVAVAV

2 3 4 5 6 7 unesp ”. 12 13 14 15 16 17 18



85

produtivo, ou seja, uma espectativa de descendência. A quanti­

dade de energia que O organismo destina ao processo de reprodu

ção caracteriza o seu esforço reprodutivo. Segundo este autor,

é importante saber qual mecanismo fisiológico divide apropria

damente os nutrientes destinados às gonadas e ao resto do or

ganismo, e também que circunstâncias ambientais e da história

da vida poderia tornar mais proveitosa a destinação de recur

sos à reprodução.

Vários autores indicam que a fecundidade superior

das fêmeas inseminadas está certamente relacionada à ação de

alguma secreção das paragônias do macho, presente no ejaculado,

que seria absorvida pela fêmea, conforme os resultados obtidos

em D. melanogaster e D. funebris (Chen e Diem, 1961; Leavy,

1966; Chen e Buhler, 1970 e Baumann, 1974). Este aumento da fe
cundidade das fêmeas inseminadas foi também observado

prosaltans, principalmente para as linhagens BR e CR (tabela

14). A secreção das paragônias agiria como um fator estimulan

te para à produção de ovos ou provendo as fêmeas de recursos

adicionais para O esforço reprodutivo decorrente da insemina

ção. Talvez seja este, também, o fator responsável ou de algu

ma maneira relacionado com a variabilidade genética intra e in

terlinhagens que se expressa somente em fêmeas inseminadas (fi

guras 1 e 14, tabelas 14 e 15).

Ficou claro também, para as 3 linhagens, a associa

ção negativa entre longevidade e produtividade de ovos (tabe

las 2 e l14). Esta associação foi também constatada por Lamb

(1964) em D. melanogaster. Lints e Lints (1969, 1971), traba

lhando com D. melanogaster, não confirmaram que fêmeas mais

produtivas vivem menos, mas de acordo com Lamb (1978), às con

clusões desses autores são devidas ao tipo de procedimento ex
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perimental, principalmente pela manipulação do ambiente pre­

adulto.

As di ferenças na longevidade das fêmeas, observadas

neste trabalho, devem ser consequência do esforço reprodutivo,co

mo também poderia ser um mecanismo de ajustamento das linha

gens, pois as menos produtivas manter­se­iam mais tempo no am

biente, regulando assim o tamanho populacional.

Lints e Lints (1969, 1971) mostraram que em D. mela

nogaster o aumento da duração da vida é acompanhado por aumen­

to dos períodos de oviposição e pós­reprodutivo e retardamento

da idade da produção máxima de ovos. Em D. prosaltans  verifi

cou­se nas 3 linhagens que longevidade e tempo de oviposição

aumentam conjuntamente, mas não o periodo pós­reprodutivo (ta

belas 2 e 14). Estes resultados sugerem que genes ou complexos

gênicos determinantes da longevidade, também interagem com ge

nes responsáveis por outros componentes do valor adaptativo.

A linhagem TR apresentou maior período fértil, mais

que o dobro em relação à linhagem CR, maior frequência de aca

salamentos, quase o dobro em relação à linhagem BR e, no entan

to, juntamente com a linhagem CR, à menor fecundidade e produ

tividade de imagos. Também esta última, com maior velocidade

de cruzamento (menor tempo de pré­cópula), menor tempo para

iniciar a primeira cópula, frequência de acasalamentos supe

rior à da linhagem BR, tem baixa fecundidade e a menor produti

vidade de imagos (tabelas 2 e 8). Estes resultados se contra­

poem à observação de Fulker (1966) de que linhagens com menor

velocidade de cruzamento gastam menor tempo para iniciar o pri

meiro cruzamento e consequentemente deixam maior número de des

cendentes, mas corroboram a afirmação de Dobzhansky (1977) de

que a seleção pode promover o estabelecimento de variantes ge
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néticas com algumas características desvantajosas que são com

pensadas por vantagens em outras caracteristicas. Assim, sendo

o valor adaptativo uma composição, um produto de vantagens e

desvantagens, as caracteristicas vantajosas referentes à ativi

dade sexual talvez sejam também outro mecanismo de ajustamento

das linhagens CR e TR.

Das 17 análises de correlação entre os componentes

do valor adaptativo, somente 6 foram discordantes entre as 1i

nhagens (figura 4 e tabelas 13 e 15). Destas, 4 revelaram dife

renças marcantes entre a linhagem TR e as linhagens BR e CR.

Essas diferenças correspondem à diferentes estratégias de adap

tação, pois uma resposta adaptativa pode ser conseguida por

meios completamente diferentes (Dobzhansky, 1977).

Idealizado um procedimento experimental que possi­

bilitou medir 23 componentes do valor adaptativo, abrangendo

praticamente todo o ciclo vital, Oo passo seguinte foi ideali

zar uma forma de análise dos dados que permitisse compo­los em

indices que pudessem ser medidas do valor adaptativo total. Op

tou­se por um modelo de efeitos multiplicativos dos diferentes

componentes, como fizeram Chaud­Netto e Kerr (1978), Corradi

(1979) e Carvalho (1979).

“Com manutenção em laboratório, em meio de cultura e

temperatura constantes. por mais de 10 anos e admitindo como

cerca de 3 semanas o tempo de geração, as 3 linhagens estive

ram submetidas a pressões de seleção praticamente constantes e

iguais por cerca de 200 gerações. Deste modo, as estimativas

dos componentes do valor adaptativo e dos índices de adaptação

devem ser uma boa medida da plasticidade evolutiva da espécie.

Os indices de adaptação W' (tabela 19) e W" (tabe­

la 20) revelam à linhagem BR como à mais eficaz. Embora as li
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nhagens CR e TR tenham mostrado maior eficácia para os compo

nentes das frações atividade sexual (tabela 16) e fêmeas não­

inseminadas (tabela 17), os componentes das frações fêmeas in

seminadas (tabela 17) e progênies (tabela 18) são responsáveis

pelo índice de adaptação superior da linhagem BR. Como observa
do na apresentação dos resultados, esta linhagem é superior às

outras 2 quanto a 5 componentes da fração progênies, todos eles

relativos à produtividade e viabilidade, componentes importan­

tes na transmissão de genes às futuras gerações.

Considerando que D. prosaltans é uma espécie rara e

de ocorrência espacial irregular (Dobzhansky e Spassky, 1954),

admite­se que as diferentes populações apresentem especializa

ções que influencian sua biologia reprodutiva e consequentemen­

te sua estrutura genêtica. Assim, a diversidade genética, das

linhagens (tabela 20) e entre as linhagens (tabela 20 e figura

15), está certamente relacionada com o grau de adaptação decor

rente da variabilidade genética e da procedência geográfica

das linhagens.

Wills (1981) atribuiu uma ordem de importância para

os componentes do valor adaptativo, a partir de uma listagem
de componentes feita por Spector (1956) para aves domésticas,

bovinos e suínos. Neste trabalho, pela forma de análise dos da

dos, foi possível estabelecer uma ordem de importância dos com

ponentes, que não foi a mesma para as 3 linhagens (figura 18).

Considerando contribuição menor como os valores corresponden­

tes aos 8 menores percentuais, intermediária os corresponden

tes aos 8 seguintes e maior como a contribuição dos 7 percen

tuais mais elevados de cada linhagem, verifica­se algumas con

cordâncias, dentre as muitas discordâncias, quanto a importâãn

cia relativa dos componentes do valor adaptativo para o valor
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adaptativo total.

Ressalta o fato de, entre os 7 componentes mais impor

tantes, não haver um que coincida para as 3 linhagens. Um úni

co componente, a produtividade diária de ovos das fêmeas não­

inseminadas, tem importância similar nas 3 linhagens, sendo pe

quena a sua contribuição para o valor adaptativo total.

Alguns componentes tem contribuição concordante em 2

linhagens, como o número de ovos com progênie e a produtivida­

de de ovos, total e diária, das fêmeas inseminadas das linha

gens BR e CR e O tempo de oviposição absoluto e a frequência

de acasalamentos das linhagens CR e TR. Esses componentes es

tão entre os mais importantes para o valor adaptativo total

desses pares de linhagens. Com menor importância estão o tem
po de oviposição relativo das fêmeas não­inseminadas em BR e

CR e os números de pupas e de imagos das linhagens CR e TR.

Considerando­se cada linhagem e cada fração do valor

adaptativo (figura 20) verifica­se que a grandeza da contribui

ção de cada componente, para cada fração, é algumas vezes con

cordante e outras contrastante entre as mesmas 2 linhagens.

Para a fração atividade sexual, os componentes de maior e menor

importância são concordantes nas linhagens CR e TR e notadamente

contrastantes com a linhagem BR. Para a fração fêmeas insemina

das o componente com maior grau de importância é O mesmo nas

linhagens BR e CR, sendo o de menor importância na linhagem

TR.

Resume­se a seguir a contribuição relativa dos com

ponentes extremos de cada linhagem, para cada fração do valor adap
tativo total.
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Fração Contribuição BR CR TR

Atividade
sexual

maior

Fêmeas
nao­inseminadas

Fêmeas
inseminadas

Progenies

tempo para a
ocorrencia da

18 copula

frequência de
acasalamentos

produtividade
diaria de ovos

tempo de ovipo
sição absoluto

produtividade
total de ovos

tempo
posição
luto e
víidade

de ovi
abso

longe

número de pu
pas e de ima
gos

viabilidade

pupa­imago

frequência de
acasalamentos

tempo para a
ocorrência da
12 copula

tempo de
posição
luto

oví
abso

tempo
posição
tivo

de ovi
rela

produtividade
total de ovos

produtividade
diária de
ovos

numero de ovos
com progenie

tempo de emer
gencia de ima
gos

frequencia de
acasalamentos

tempo para a
ocorrencia da

12 copula

longevidade

tempo
posição
tivo

de oví

rela

longevidade

produtividade
total de ovos

tempo de emer
gencia de ima
gos

numero de
ovos com pro
genie

Independentemente da linhagem e da fração considera

das, destacaram­se como mais importantes, pelas variações de

seus valores nas 3 linhagens, a frequência de acasalamentos e a

produtividade de ovos diária, de pupas e de imagos.

As 3 linhagens mostraram estratégias adaptativas di

versas, reflexo da variabilidade genética e da diversidade de

ambientes e de oportunidades a que estiveram expostas.

O método de quantificação do valor adaptativo total,

nos Indices de adaptação W' e W", mostrou­se adequado e eficaz.

Os resultados obtidos possibilitam prever

aplicado a outras espécies, de Drosophila ou não, deverãâ

que o

trar situações as mais variadas.
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V. RESUMO E CONCLUSÕES

Este trabalho é uma avaliação do valor adaptativo to

tal de 3 linhagens de Drosophila prosaltans, do Brasil (BR),

da Costa Rica (CR) e de Trinidad Tobago (TR). De 50 fêmeas de

cada linhagem, foram feitas observações da atividade sexual e,

diariamente até a morte das moscas, da atividade de oviposi
ção e desenvolvimento dos ovos.

Para cada linhagem, foram medidos 5 componentes da

atividade sexual (frequênciade acasalamentos, tempos de pré­

cópula, para a ocorrência da primeira cópula e de cópula, abso
luto e relativo), 5 relativos a fêmeas inseminadas, ou não
(longevidade, tempo de oviposição, absoluto e relativo, e produ

tividade de ovos, total e diária), e 8 sobre suas progênies

(número de ovos com progênie, de pupas e de imagos, viabilida

de ovo­pupa, pupa­imago e ovo­imago e tempo de pupação e de

emergência de imagos), totalizando 23 componentes do valor

adaptativo.

Foram observadas diferenças entre as linhagens quan

to a 15 dos 23 componentes do valor adaptativo, porêm, entre as

fêmeas de cada linhagem foram encontradas diferenças para os

23 componentes estudados, consequência de variabilidade genêéti

ca, intra e interpopulacional.

Nas 3 linhagens foram observadas correlações positi

vas, do tempo de oviposição com a longevidade e com a fecundi­

dade, diária das fêmeas inseminadas e total das não­insemina

das, como também do número de imagos com o número de ovos e

com à viabilidade ovo­imago. Por outro lado, verificou­se au

sência de correlação do número de ovos com a viabilidade ovo­

imago e do tempo de prê­cópula com o de cópula.

Com as medidas dos 23 componentes foram calculados
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indices de adaptação, de efeitos multiplicativos, abrangendo

as frações do valor adaptativo total, relativa à atividade se

xual, às fêmeas inseminadas e não, e às progênies. Os valores

obtidos para as linhagens BR, TR e CR foram 1,000, 0,118 e

0,032 respectivamente, quando incluida a atividade sexual. Ex

cluída essa fração, os valores são, do mesmo modo, 1,000,

0,663 e 0,541. Os valores das 4 frações variaram entre as li

nhagens, significando que contribuem diferencialmente para fe)

valor adaptativo total de cada linhagem. A importância dos di

ferentes componentes de cada fração também variou nas 3 linha­

gens. Assim, por exemplo, a contribuição da frequência de aca

salamentos foi elevada em CR e TR e baixa em BR, observando­se

o contrário quanto ao tempo para a ocorrência da primeira cópu

la. A contribuição da fecundidade foi grande para as linha

gens BR e CR, e pequena para TR.

As 3 linhagens mostraram estratégias de adaptação di

versas, reflexo da diversidade genética e da procedência geo

gráfica. Embora os valores dos indices de adaptação tenham si

do o maior e o menor para as linhagens continentais, estas fo

ram mais semelhantes entre si que em relação à linhagem insular.

O método de quantificação do valor adaptativo total,

nos indices de adaptação propostos, mostrou­se adequado e efi

caz. Os resultados obtidos possibilitam prever que o mesmo mê

todo aplicado à outras espécies, de Drosophila ou não, deverá

mostrar situações as mais variadas.
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VI. SUMMARY AND CONCLUSIONS

This work is an evaluation of the total fitness of

three strains of Drosophila prosaltans, from Brazil (BR), Cos
ta Rica (CR) and Trinidadand Tobago(TR). From each strain, 50

females were observed for sexual activity, and daily until the

death of the flies, for oviposition and egg development.

For each strain, five components of sexual activity

were measured (mating frequency, duration of the pre­copula,

absolute and relative duration of the copula and the time

before the first copula), five relative to females, inseminated

or not (longevity, absolute and relative duration of the

oviposition period, and the total and daily number of eggs),

and eight relative to their progenies (number of eggs with

progeny, of pupae and imagines, egg­pupa, pupa­imago and egg

imago viability, and duration of the pupation and imagines

emergency period), for a total of 23 fitness components.

The differences between the strains for 15 fitness

components and among females of each strain for the 23 fitness

components are attributed to intra and interpopulational

variability.

In all the three strains a positive correlation was

observed between duration of the oviposition period and

longevity or fecundity, daily for inseminated and total for

non­inseminated females, as well as between number of imagines

and number of eggs or egg­imago viability. On the other hand,

the number of eggs and egg­imago viability as well as the

duration of pre­copula and copula are not correlated.

The measures of the 23 fitness components were used
for the calculation of adaptation indices with multiplicative

FS
AVAVAV

2 3 4 5 6 7 unesp ”. 12 13 14 15 16 17 18



effects, including the four fractions of the total fitness:

sexual activity, inseminated and non­inseminated females and

their progenies. The index values were 1.000, 0.118 and 0.032,

respectively, for the BR, TR and CR strains when the four

fractions are computed and 1.000, 0.663 and 0.541 when the

sexual activity fraction is excluded. The four fraction values

varied among the strains, which means different contributions

for the total fitness of each strains. The components values

of each fraction also varied among the strains. The mating

frequency, for instance, was high in the CR and TR strains but

low in the BR, the reverse being observed for the time before

the first copula. While the strains BR and CR have had a high

fecundity, that for the TR strain was low.

The three strains have shown different adaptation

strategies which shouldbe due to their genetic diversity and

geographic origin. Although the adaptation indices values were

the highest and the lowest for the continental strains, they

were more silimar to each other than to the island strain.

The quantification of total fitness in the adaptation

indices proposed have shown to be appropriate and efficient.

The results here obtained allow the anticiíipation of a variety

of outcomes for other species of Drosophila or other organisms.
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VIII. APÊNDICE

Os dados deste apêndice correspondem aos componentes

do valor adaptativo, apresentados como os percentuais de médias

mencionados na página 60, referentes à atividade sexual, fêmeas

não­inseminadas e inseminadas,e progênies,das 3 linhagens estu
dadas.

VIIL.l. Atividade sexual.

A: tempo de prê­cópula.

B: tempo de cópula absoluto.

tempo de cópula relativo.

D: tempo para a ocorrência da primeira cópula.

VIII.2 e VIIL.3. Fêmeas não­inseminadas e inseminadas.

longevidade

tempo de oviposição absoluto.

tempo de oviposição relativo.

produtividade de ovos total.

produtividade de ovos diária.

VIII.4. Progênies.

A: número de ovos com progênie.

número de pupas.

número de imagos.

viabilidade ovo­pupa.

viabilidade pupa­imago.

viabilidade ovo­imago.

tempo de pupação.

tempo de emergência de
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VIIL.l. Atividade sexual
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VIII.2.
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VIII.4. Progênies
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