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RESUMO

A sistematica filogenética entra no ambito do estudo da ecologia de comunidades com
a informacao necessaria que torna cada espécie Unica, ou seja, sua propria historia
evolutiva. O Pampa brasileiro € um bioma no qual se predominam os campos nativos
que esta sofrendo grande impacto antropico. A familia Drosophilidae compreende um
grupo cosmopolita de moscas acaliptradas extremamente diversas, que tém sido
extensivamente estudadas, uma vez que varias espécies sao consideradas organismos
modelos em diversas areas da biologia. No entanto, analises de diversidade filogenética
desse grupo s&o ainda inexistentes. As duas propostas filogenéticas mais abrangentes
publicadas para o grupo (Yassin, 2013; Russo et al 2013), sdo concordantes em relagéo
a muitos posicionamentos, porém apresentam divergéncias. O presente estudo teve por
objetivo comparar os resultados de analises de diversidade filogenética em
comunidades de Drosophilidae do Pampa, feitas com as duas hipoteses e compara-los
com os indices de diversidade tradicionais para o grupo. 19 pontos amostrais no Pampa,
de dados ja publicados, foram analisados. Foram realizadas anélises de MPD (mean-
parwise-distance) e MNTD (mean-nearest-taxon-distance) e comparados os resultados
obtidos com modelos nulos de diversidade. Os indices obtidos pela analise com base
nas duas propostas filogenéticas sdo fortemente correlacionados positivamente,
indicando que ambas as analises apresentam respostas muito semelhantes. Encontrou-
se que, em grande parte, os pontos amostrais ndo apresentam uma estruturacao
filogenética significativamente diferente do esperado ao acaso, exceto por dois pontos
amostrais que apresentaram padrao filogenético agrupado para MPD, em ambas as
analises, e cinco localidades, duas nao coincidentes, que apresentaram padrao
filogenético agrupado para MNTD, em ambas as analises. Os resultados suportam,
preliminarmente, que a perda de diversidade taxonémica é acompanhada da perda de
diversidade filogenética em ambientes antropizados no Pampa. Além disso, indica que
locais de campos naturais do Pampa, mesmo apresentando menor riqueza de espécies,

apresentam semelhante diversidade filogenética que locais florestais.

Palavras-chave: Drosophila. Ecologia de Comunidades. Evolucdo. Insecta. Neotropico.
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RESUMEN

La sistematica filogenética entra en el alcance del estudio de la ecologia comunitaria
con la informacion necesaria que hace que cada especie sea Unica, es decir, su propia
historia evolutiva. La pampa brasilefia es un bioma en el que predominan los campos
nativos y sufre un gran impacto antrépico. La familia Drosophilidae comprende un grupo
cosmopolita de moscas acaliptradas extremadamente diversas, que se han estudiado
ampliamente, ya que varias especies son consideradas organismos modelo en diversas
areas de la biologia. Sin embargo, los analisis de diversidad filogenética de este grupo
aun no existen. Las dos propuestas filogenéticas mas completas publicadas para el
grupo (Yassin, 2013; Russo et al 2013) estan de acuerdo con muchas posiciones, pero
presentan divergencias. El presente estudio tuvo como objetivo comparar los resultados
de los andlisis de diversidad filogenética en comunidades de Drosophilidae de la Pampa,
realizados con ambas hipotesis y compararlos con los indices de diversidad
tradicionales para el grupo. Se analizaron 19 puntos de muestra en la Pampa, a partir
de datos ya publicados. Se realizaron analisis MPD (media-parwise-distance) y MNTD
(promedio-mas cercano-taxon-distancia) y se compararon los resultados obtenidos con
modelos de diversidad nula. Los indices obtenidos por el analisis basado en las dos
propuestas filogenéticas estan fuertemente correlacionados positivamente, lo que indica
que ambos analisis presentan respuestas muy similares. Se descubrié que, en su mayor
parte, los puntos de muestra no presentan una estructura filogenética significativamente
diferente de la que se esperaba al azar, excepto por dos puntos de muestra que
presentaban un patron filogenético agrupado para MPD, en ambos analisis, y cinco
ubicaciones, dos no coincidentes, quienes presentaron patron filogenético agrupado
para MNTD en ambos analisis. Los resultados respaldan, preliminarmente, que la
pérdida de diversidad taxondmica se acompana de la pérdida de diversidad filogenética
en ambientes antropizados en Pampa. Ademas, indica que los sitios de campo natural
de Pampa, incluso con menor riqueza de especies, tienen una diversidad filogenética

similar a los sitios forestales.

Palavras clave: Drosophila. Ecologia de Comunidades. Evoluccion. Insecta. Neotropico.
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ABSTRACT

Phylogenetic systematics comes within the scope of the study of community ecology with
the necessary information that makes each species unique, that is, its own evolutionary
history. The Brazilian Pampa is a biome in which native fields predominate and are
suffering a great anthropic impact. The Drosophilidae family comprises a cosmopolitan
group of extremely diverse acaliptrated flies, which have been extensively studied, since
several species are considered model organisms in various areas of biology. However,
phylogenetic diversity analyzes of this group are still non-existent. The two most
comprehensive phylogenetic proposals published for the group (Yassin, 2013; Russo et
al 2013) are in agreement with many positions, but present divergences. The present
study aimed to compare the results of phylogenetic diversity analyzes in communities of
Drosophilidae from the Brazilian Pampa, made with both hypotheses and compare them
with the traditional diversity indices for the group. 19 sample points in Pampa, from data
already published, were analyzed. MPD (mean-parwise-distance) and MNTD (mean-
nearest-taxon-distance) analyzes were performed and the results obtained with null
diversity models were compared. The indices obtained by the analysis based on the two
phylogenetic proposals are strongly correlated positively, indicating that both analyzes
present very similar responses. It was found that, for the most part, the sample points do
not present a significantly different phylogenetic structure than randomly expected,
except for two sample points that presented a grouped phylogenetic pattern for MPD, in
both analyzes, and five locations, two non-coincident, who presented grouped
phylogenetic pattern for MNTD in both analyzes. The results support, preliminarily, that
the loss of taxonomic diversity is accompanied by the loss of phylogenetic diversity in
anthropized environments in Pampa. Moreover, it indicates that Pampa natural field
sites, even with lower species richness, have similar phylogenetic diversity than forest

sites.

Keywords: Drosophila. Community Ecology. Evolution. Insecta. Neotropic.
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1.Introducgao

1.1 Diversidade Filogenética

A diversidade bioldgica € um conceito que envolve tantas dimensdes que
nao pode de ser reduzido a uma unica medida, ou parametro (Magurran 2005;
Pavoine & Bonsall 2011; Magurran 2013). As medidas tradicionais de diversidade
incluem a riqueza de espécies, que consiste em simplesmente contar a
quantidade de espécies de uma comunidade, e diversos indices que consideram
a riqueza, dominancia e abundéancia de espécies. (Heip et al. 1998; Izsak & Papp
2000; Lean & Maclaurin 2016). No entanto, espécies ndo sdo sistema isolados,
porém componentes de grupos hierarquicos mais inclusivos, relacionados
evolutivamente, e essa dimensdo da biodiversidade nado esta incluida nas
analises mais tradicionais. A sistematica filogenética entra no ambito do estudo
da ecologia de comunidades com a informacado necessaria que torna cada
espécie unica, ou seja, sua propria historia evolutiva (Lean & Maclaurin 2016).
Afinal, as diferentes caracteristicas dos organismos de uma comunidade sao o
resultado da divergéncia de um ancestral comum que todos eles compartilham
(Webb et al. 2002; Lean & Maclaurin 2016). Filogenias fornecem informagdes-
chave que ndo sao disponiveis por listas de espécies ou taxonomia. Elas
detalham o padrao de relagbes entre as espécies. (Purvis & Hector 2000; Lean
& Maclaurin 2016). Uma comunidade é mais filogeneticamente diversa quando
as espécies que a compdem sao filogeneticamente mais distintas (Lean &
Maclaurin 2016).

Nas ultimas décadas, dados os avancos na construgcdo de hipoteses
filogenéticas, o conhecimento das relacdes filogenéticas entre as espécies tem
cada vez mais desempenhado um importante papel na elucidacédo de processos
ecoldgicos em uma comunidade, incluindo competicdo (e.g., Kembel & Hubbell
2006; Cahill et al. 2008; Bennett et al. 2013), filtro ambiental (e.g., Leibold et al.
2010; Uriarte et al. 2010), sucessao ecolégica (e.g., Szefer et al. 2017),
estabilidade ecossistémica (e.g., Cadotte et al. 2012) e produtividade (e.g.,
Cadotte et al. 2009; Cadotte 2013). No ambito da biologia da conservagao, os

dados filogenéticos trazem a informagao necessaria para a quantificagao precisa
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da histéria evolutiva dentro e entre comunidades, fornecendo informacdes-chave
para abordar os desafios de como quantificar, manejar e conservar a
biodiversidade. (Faith 1992; Hardy & Senterre 2007).

O reconhecimento de que a histdria evolutiva e as interagdes dentro de
uma comunidade sao relacionadas nao é recente, como citado por Webb et al.
(2002), o proprio Charles Darwin apresentou em “A Origem das Espécies” (1859)
varias linhas de raciocinio que expunham elementos de compreensao de que a
interacdo das espécies em comunidades € baseada em tracos fenotipicos que
estdo relacionados a suas historias evolutivas. As primeiras tentativas de
incorporar as relagdes filogenéticas no contexto do estudo de comunidades
remontam da década de 1940, destacando-se o estudo de Elton (1946), no qual
ele postulou que o pequeno numero de espécies pertencentes ao mesmo género
em uma dada localidade era evidéncia do principio de exclusdo competitiva entre
espécies mais semelhantes, por terem nichos ecoldgicos mais similares. No
entanto, o tema n&o ganhou tanto foco na comunidade cientifica até o inicio da
década de 1990.

Em 1990, Robert M. May publicou um artigo que alavancou muitos
trabalhos integrando aspectos evolutivos ao estudo de comunidades biolégicas,
tornando-se um dos classicos da literatura com respeito ao assunto. May (1990)
questionou as métricas de diversidade que dao a cada espécie 0 mesmo peso,
sem levar em consideragao o historico evolutivo que aquela espécie, ou grupo,
preserva. Como exemplo claro e drastico, o préprio autor citou um grupo de
répteis endémicos das ilhas da Nova Zelandia, conhecidos como tuataras.
Apenas duas espécies viventes sao conhecidas, Sphenodon punctatus e S.
guntheri, as unicas representantes atuais de uma ordem, outrora numerosa,
conhecida como Rhyncocephalia. A hipétese filogenética mais plausivel € que
sejam grupo-irmao de todos os Squamata, clado que compreende as cobras
(Ophidia) e lagartos (Lacertilia). Com base nisso, como considerar o peso da
tuatara em relagdo aos Squamata em um indice de diversidade? Dar a cada
especie 0 mesmo peso e entdo, considerar que uma espécie tao singular como
a tuatara acrescenta 0 mesmo que qualquer espécie de cobra ou lagarto a um
indice de diversidade, ou dar a cada clado-irmdo o mesmo peso e entao,
considerar que a tuatara tera o mesmo valor que todas as aproximadamente

6.000 espécies de cobras e lagartos juntas? Claramente, nenhuma das duas
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alternativas é razoavel, deve haver um meio-termo entre esses dois extremos
que seja admissivel, e é justamente a busca por esse equilibrio que tem levado
a elaboracéo de diversos indices que visam incorporar o componente evolutivo
em analises de diversidade de comunidades (Webb et al. 2002; Lean & Maclaurin
2016).

Faith (1992), foi o primeiro a propor um indice de diversidade filogenética
baseado no tempo de divergéncia entre as espécies, conhecido como PD
(phylogenetic diversity), que considera a soma dos comprimentos de ramo da
hipétese filogenética para as espécies de uma comunidade, sendo, portanto,
implicitamente correlacionado a riqueza. Para o calculo desse indice é
necessario conhecer o tempo de divergéncia entre as espécies e, para que haja
uma boa estimativa, geralmente é requerida a construgdo de uma arvore
filogenética baseada no sequenciamento de varios genes, que ainda € inatingivel
para muitos faxa na maioria das comunidades (Erickson et al. 2014),
especialmente em comunidades ecologicamente diversas, como nos tropicos, as
quais informacdes filogenéticas sdo ainda mais limitantes (Kress et al. 2009).

Uma abordagem alternativa € calcular uma medida de diversidade
filogenética baseada na topologia da arvore, ou seja, pode-se estimar a
diversidade filogenética de uma comunidade calculando o numero de nés da
filogenia proposta. Webb (2000) propds duas medidas de diversidade baseadas
na topologia da arvore, chamadas distancia média par-a-par (MPD, do inglés
mean pairwise distance) e a distdncia média do vizinho mais proximo (MNTD, do
inglés mean nearest taxon distance). A MPD calcula a distancia filogenética
meédia entre todas as combinagbes de pares de espécies da comunidade
amostrada, sendo assim, a MPD ndo é necessariamente diretamente
correlacionada com riqueza de espécies e é fortemente influenciada pela
presenca de espécies nos ramos mais profundos da filogenia (Swenson 2012;
Mazel et al. 2015). MNTD mede a distancia filogenética média do parente mais
préoximo de todas as espécies da comunidade amostrada, dessa forma, MNTD é
necessariamente sensivel a alteragdes em taxa proximamente relacionados e
menos sensivel a mudangas nos ramos mais profundos da filogenia (Erickson et
al. 2014). Mazel et al. (2015) demonstrou que MNTD captura informagdes acerca

da estrutura filogenética de forma semelhante a PD (Faith 2002), sugerindo que
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multiplas métricas sejam realizadas na analise de diversidade filogenética (MPD
e MNTD ou PD).

Os resultados dessas duas métricas de diversidade filogenética podem
ser comparados com um modelo nulo por meio de dois indices: o indice de
parentesco liquido (NRI, do inglés net relatedness index) e o indice do taxon
mais préximo (NTI do inglés nearest taxon index; Webb 2000). Valores positivos
de NRI indicam que a comunidade amostrada contém tfaxa mais proximos
filogeneticamente do que o esperado pelo acaso e valores negativos o contrario,
quantificando a estruturacao geral da comunidade. Ja os valores de NT| tendem
a ser positivos quando ha muitas espécies proximas filogeneticamente,
quantifica a estruturacao filogenética das relagdes terminais entre os taxa, com
menor influéncia das relagdes mais profundas (Webb et al. 2002; Vamosi et al.
2009). NRI e NTI padronizam, respectivamente, as métricas de MPD e MNTD
(Webb et al. 2002; Webb et al. 2008; Vamosi et al. 2009). Esses indices revelam
se as espeécies coexistentes em uma comunidade bioldgica sdo mais proximas
ou distantes do que o esperado pelo acaso, o que é uma informacao essencial
para o entendimento de regras de assembleia da comunidade (Kembel & Hubbel
2006; Gastauer & Meira-Neto 2014; Miazaki et al. 2015), bem como em
determinar os processos evolutivos que definiram a biodiversidade atual. (Fine
& Kembel 2011).

1.2 A Familia Drosophilidae

A familia Drosophilidae compreende um grupo cosmopolita de moscas
acaliptradas extremamente diversas, que tém sido extensivamente estudadas,
uma vez que varias espécies sdo consideradas organismos modelos em
diversas areas da biologia (Brake & Bachli 2008), com destaque para Drosophila
melanogaster. Esta incluida na superfamilia Ephydroidea, que contém duas
grandes familias, Ephydridae e Drosophilidae, e outras familias menores, tais
como Camillidae, Diastatidae e Curtonotidae. A espécie tipo dessa familia foi
descrita em 1787, Musca funebris, por Fabricius, que mais tarde foi alocada em
um novo género: Drosophila funebris (Evenhuis & Okada 1989).

O catalogo mais recentemente publicado desse grupo compreende 3962

espécies descritas distribuidas em mais de 70 géneros (Brake & Bachli 2008). O
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grupo é dividido em duas subfamilias, Steganinae, que compreende 28 géneros
e 697 espécies e Drosophilinae, com um numero consideravelmente maior,
compreendendo 43 géneros e 3265 espécies. A base de dados online, TaxoDros,
lista atualmente aproximadamente 4500 espécies de Drosophilidae (Bachli
2015), dessas, 963 espécies pertencentes a 29 géneros de Steganinae e 3497
pertencentes a 48 géneros de Drosophilinae.

O numero de espécies dentro da subfamilia Drosophilinae também esta
distribuido de maneira desuniforme, visto que o género Drosophila compreende
aproximadamente 2000 espécies, ou seja, mais de 50% de todas as espécies da
subfamilia. Isso ocorre em consequéncia de dois motivos: primeiramente devido
ao sucesso radiativo das espécies do género, especializadas em grande
diversidade de nichos, e da subsequente rapida diversificagao evolutiva (Markow
& O’Grady 2005; 2006) e, em segundo lugar, devido a tendéncia e falha humana
de acabar utilizando o grupo maior e mais conhecido como um “cesto de
bugigangas”, no qual as espécies dificeis e incertas de agrupamento acabam
sendo todas “jogadas” dentro (O’'Grady & DeSalle 2018).

Devido a grande diversidade de espécies em apenas um género,
taxonomistas inseriram uma variedade de categorias adicionais para facilitar a
organizacado dos grupos. Dentre essas, se destacam os “grupos de espécies’,
que abrangem espécies proximamente relacionadas e com tragos fenotipicos
semelhantes, propostas pela primeira vez por Sturtevant (1942). Outro termo
comum € “radiacao”, que se refere a um nivel hierarquico taxonémico que reune
varios grupos de espécies relacionados, proposto pela primeira vez por
(Throckmorton 1962).

Diversos estudos sugerem que o género Drosophila é parafilético
(Throckmorton 1975; DeSalle & Grimaldi 1991; Remsen & O’Grady 2002). Yassin
(2013) concorda que o género Drosophila ndo é monofilético e que é necessaria
uma revisao do grupo para resolver conflitos entre a sistematica tradicional e
novos dados moleculares. Varias propostas foram feitas para esse
realinhamento do género, porém ainda nao foi chegado a um consenso. Van der
Linde et al. (2007) propuseram a divisdo do género em diversos géneros
menores, correspondentes as radiagdes propostas por Throckmorton (1975), no
entanto essa divisdo nao foi amplamente aceita. Ja O’'Grady et al. (2008) e

O’Grady & Markow (2009) pontuaram que, apesar da evidente parafilia do
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género Drosophila, nenhum dos géneros propostos tem suporte estatistico
suficiente com respeito a monofilia e posigao filogenética. Além disso, a falta de
caracteres diagnosticos torna esses grupos impossiveis de serem distinguidos,
exceto por métodos moleculares (Thomas & Hunt 1993; O’'Grady & Markow
2009).

Throckmorton (1962) foi o primeiro a propor uma hipétese abrangente de
relagdes filogenéticas de Drosophilidae. Ele dividiu a familia em 4 radiagbes:
Steganinae, Scaptodrosophila, Sophophora e Drosophila, sendo que as ultimas
trés radiagdes sao subgéneros dentro do género Drosophila. A radiagao
Drosophila é ainda dividida em trés partes principais: Uma radiacdo contendo o
grupo funebris de espécies e taxa relacionados; A radiacao virilis-repleta e a
radiagdo immigrans-Hirtodrosophila. A radiagdo immigrans-Hirtodrosophila é
subdividida em Hirtodrosophila do Velho Mundo e a radiagéo tripunctata. A
delimitacdo destas radiagbes nao era comprometida com o conceito de
monofilia, portanto algumas representam grupos parafiléticos. Além disso, ele
nao seguiu algum algoritmo cladistico explicito e, portanto, seu estudo é de dificil
reprodutibilidade. Ainda assim, varias de suas conclusdes foram sustentadas por
diversos estudos mais atuais € a nomenclatura dessas radiagdes € ainda
amplamente utilizada (e.g. Thomas & Hunt 1993; O’Grady & Markow 2009;
Remsen & O’Grady 2002; Yassin 2013).

Um marco no estudo das relagdes filogenéticas de Drosophilidae é o trabalho
de Grimaldi (1990), baseado na analise de 218 caracteres morfolégicos. Ele
manteve a divisdo da familia em duas subfamilias e dividiu cada uma em duas
tribos. Suas analises também apontaram a parafilia do género Drosophila, no
entanto ele buscou resolver essa parafilia sugerindo que alguns subgéneros de
Drosophila (Scaptodrosophila e Hirtodrosophila) deveriam ser reconhecidos
como géneros independentes.

Os primeiros estudos filogenéticos de Drosophilidae com dados moleculares
deram-se utilizando apenas um gene (e.g., DeSalle 1992; Pélandakis & Solignac
1993; Russo et al. 1995), sendo seguidos por trabalhos de multiplos genes (e.g.,
Remsen & O’Grady 2002; van der Linde et al. 2010; Yassin et al. 2010) e
culminando em trabalhos com o genoma completo de algumas espécies
(Drosophila 12 Genomes Consortium 2007). A maioria deles tem focado em
propor hipoteses filogenéticas dentro de grupos de espécies. Uma revisdo de
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familia, proposta por Yassin (2013), com dados morfolégicos e moleculares, e
uma analise de uma supermatriz de dados moleculares (aproximadamente 9000
pb nucleares), de Russo et al. (2013), envolvendo 358 espécies (14 géneros, oito
subgéneros, 57 grupos de espécies e 65 subgrupos) sdo os dois estudos mais
abrangentes e recentes da familia Drosophilidae. Os proximos paragrafos
consistirdo em uma comparagao das topologias apresentadas por esses dois
estudos (Figura 1, retirada de O’Grady & DeSalle 2018). Para facilitar a
comparacgao, as linhagens foram numeradas de | a IX.

Em sua recente revisdo da familia Drosophilidae, Yassin (2013) incluiu 30
géneros em Steganinae e 43 em Drosophilinae. Seu estudo consistiu na analise
molecular de um subconjunto de géneros e espécies na familia e posterior
analise de 37 caracteres morfolégicos dentro da topologia gerada. O resultado
de sua anadlise trouxe alteragbes significativas no entendimento das relagdes
filogenéticas dentro da familia: dois géneros (Cladochaeta e Diathoneura) foram
transferidos para Ephydridae, o grupo irmao de Drosophilidae. Seu trabalho
também incluiu diversos géneros, especialmente dentro da subfamilia
Steganinae, que jamais haviam sido analisados em estudos moleculares. Houve
também significativas alteracdes dentro do género Drosophila. Varios géneros
de Drosophilidae foram sinonimizados com o género Drosophila (Apacrochaeta,
Sphyrnoceps e Palmophila), enquanto outros, como o grupo de drosofilideos
havaianos, foram removidos e colocados dentro do género Idiomyia, conforme
sugerido por Grimaldi (1990). A revisao de Yassin (2013) também delimitou cinco
subgéneros dentro de Drosophilidae: Sophophora, Dorsilopha, Drosophila,
Siphlodora e Dudaica, estabelecendo também quais grupos de espécies
constituem cada subgénero.

Yassin (2013) propde que a subfamilia Steganinae € um grupo
monofilético e irmao da subfamilia Drosophilinae, enquanto Russo et al. (2013)
sugerem que dois géneros de Steganinae (Leucophenga e Phortica) sejam
irméos de Chymomyza (que pertence a subfamilia Drosophilinae) e que o género
Scaptodrosophila seja parafilético em relagdo todos os outros Drosophilidae
considerados. O’'Grady & DeSalle (2018) comentam que esse resultado de
Russo et al. (2013) diverge de qualquer outro estudo prévio e sugerem que pode
ter sido o resultado do uso de um grupo externo muito distante. De forma

interessante, o género Scaptodrosophila, considerado anteriormente um
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subgénero de Drosophila, n&o é considerado monofilético em ambas as analises.
Essas relacdes estdo expressas nas linhagens I-ll, que formam a ramificacéo
mais primitiva em relagéo a todas as outras linhagens (Il — 1X), linhagens essas
que compdem o maior grupo dentro de Drosophilidae, contendo o género
Drosophila, e espécies alocadas em outros géneros (Zaprionus, Zygothrica,
Lordiphosa, etc.).

Em ambas hipoteses, a linhagem Il inclui o subgénero Sophophora (de
Drosophila) e o género Lordiphosa. E irma das linhagens IV-IX. A linhagem IV
contém o subgénero Dorsilopha (de Drosophila, representado por D. busckii) e
0 género Styloptera (analisado apenas por Yassin 2013), sendo irma das
linhagens V-IX em ambas as analises. As linhagens V e VI sdo um grupo
heterogéneo de varios géneros. No estudo de Yassin, a linhagem V é irma de VI-
IX, e a linhagem VI é parafilética (Vla e VIb), sendo que VIb é irma de VII. Em
Russo et al. (2013), as relagdes dos taxa nas linhagens V e VI sao levemente
diferentes, provavelmente devido a reduzida amostra de taxa do estudo de
Yassin (2013). A linhagem VII, em ambas analises, corresponde a nova
delimitacdo do subgénero Drosophila (Yassin 2013) que corresponde em grande
parte a radiacdo immigrans-tripunctata de Throckmorton (1962; 1975) o que é
suportado também por outros estudos (Russo et al. 2013). A linhagem VIII
contém as espécies de Drosophilidae havaianas e € grupo irmao da linhagem
IX, que, por sua vez, foi definida por Yassin (2013) como a nova delimitagdo do
subgénero Siphlodora de Drosophila, correspondente em grande parte a

radiacao virilis-repleta (Throckmorton 1962; 1975).
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Figura 1. Propostas filogenéticas de (A) Yassin (2013) e (B) Russo et al. (2013)
para os grandes clados de Drosophilidae. Os numeros romanos indicam as
linhagens referidas no texto. Azul: radiagao virilis-repleta (1X); Verde: immigrans-
tripunctata (VII); Vermelho: Drosdfilas havaianas (VIIl); Rosa: Dorsilopha (1V).
Laranja: Sophophora (lll). Extraida de O’Grady & DeSalle (2018).
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1.3 Estudos de assembleias de Drosophilidae no bioma Pampa.

Os primeiros registros de espécies de Drosophilidae no Brasil foram feitos
por Duda (1925) e Dobzhansky & Pavan (1943), em estudos com genética
populacional de Drosophilidae, especialmente do grupo willistoni. Desde entéo,
diversos estudos a respeito de assembleia de Drosophilidae em varios tipos de
ambientes tém sido realizados no Brasil, como por exemplo, Floresta Atlantica
(e. g., Toni et al. 2007), Caatinga (e. g., Malogolowkin 1951; Rohde et al. 2013),
Cerrado (e. g., Tidon 2006; Chaves & Tidon 2008) e Pantantal (Val & Marques
1996).

O Pampa, em territorio brasileiro, ocupa a regido sul, compreendendo 63%
da area geografica do estado do Rio Grande do Sul, no extremo sul do Brasil, e
2,07% do territério brasileiro (Brasil, 2019). Na América do Sul, os pampas e
campos sao compartilhados por Brasil, Uruguai e Argentina, estendendo-se por
uma area de aproximadamente 750 mil Km2 (Brasil, 2019). E um bioma no qual
se predominam os campos nativos, porém também conta com a presencga de
matas ciliares, restinga, matas de encosta, matas de pau-ferro, formacgdes
arbustivas, butiazais, banhados, afloramentos rochosos, etc (Brasil, 2019). A
introdugéo de monocultura e pastagens com espécies exoticas € uma ameaca a
biodiversidade nativa e descaracterizagao das paisagens naturais do Pampa
(Brasil, 2019). Estima-se que, em 2008, apenas 36,03% restavam da vegetacao
nativa do Pampa (CSR/IBAMA, 2010).

Diversos estudos inventariaram a fauna de Drosophilidae do Pampa em
diferentes fitofisionomias. Hochmdller et al. (2010), Garcia et al. (2012) e Poppe
et al. (2012), amostraram areas com diferentes graus de urbanizagdo e
encontraram diferengas significativas na composi¢cao entre comunidades de
ambiente urbano e florestal, sendo que espécies exoéticas sdo mais abundantes
em area urbana e, segundo o resultado de Poppe et al. (2012), o ambiente
urbano apresentou menor diversidade de espécies. Esses resultados reforgam
os impactos causados pela urbanizacdo e aumento das areas agricolas no Rio
Grande do Sul. Poppe et al. (2013) e Poppe et al. (2015) analisaram as

flutuacbes sazonais de comunidades de Drosophilidae em resposta a
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temperatura, demonstrando dados importantes relativos a sensibilidade das
comunidades, especialmente no cenario atual de mudancas climaticas. Poppe
et al. (2014), em coletas em trés diferentes fitofisionomias naturais do Pampa
(campo aberto, interior e borda de mata) encontrou uma alta diversidade de
Drosophilidae, revelando uma fauna caracteristica da regidao, especialmente de
espécies do género Rhinoleucophenga, e reforgando a necessidade de maior
area de unidades de conservagao do Pampa. Da Silva et al. (2005) analisou a
dindmica populacional de Zaprionus indianus na regido, espécie exotica
introduzida recentemente no ambiente, trazendo a luz um entendimento maior a
respeito das respostas populacionais a introdugdo de uma espécie invasora,
tanto da espécie invasora como das nativas.

As moscas da familia Drosophilidae tém tido um papel de destaque em
todas as areas da biologia, desde o inicio dos estudos de T. H. Morgan com esse
grupo, ha mais de um século, até a atualidade, com mais de 30 espécies de
Drosophilidae com genoma completamente sequenciado. Os avangos
decorrentes do estudo desse grupo sdo bem conhecidos, especialmente para D.
melanogaster, sendo que poucos grupos de organismos receberam tanto
atencao quanto este. O presente trabalho constitui a primeira tentativa, até onde
se tem conhecimento, de uma investigacéo de diversidade filogenética da familia

Drosophilidae.
2. Objetivos
2.1 Objetivo geral
Investigar a diversidade filogenética de Drosophilidae do bioma brasileiro
Pampa e comparar os indices de diversidade filogenética com os indices de
diversidade de espécies tradicionalmente aplicados para estas comunidades.
2.2 Objetivos especificos
Obter o conjunto regional de espécies de Drosophilidae atraidas por isca

de banana fermentada encontradas no bioma brasileiro Pampa em diferentes

fitofisionomias.
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Construir duas hipoteses filogenéticas para o conjunto regional de
espécies do Pampa, com base nas propostas de Yassin (2013) e Russo et al.
(2013).

Obter o padrao filogenético (aleatdério, agrupado ou disperso) para
diferentes comunidades de Drosophilidae do Pampa.

Comparar indices de diversidade filogenética (MPD e MNTD) obtidos para
0 mesmo conjunto de dados (conjunto regional de espécies e ocorréncia em
cada localidade) com duas diferentes propostas filogenéticas para a familia
Drosophilidae (Yassin 2013; Russo et al. 2013).

Comparar os indices de diversidade filogenética de Drosophilidae do
bioma brasileiro Pampa para diferentes fitofisionomias com os indices

tradicionais de diversidade (Shannon, equitabilidade e riqueza).

3. Materiais e Métodos

3.1 Area de estudo

A delimitacdo da cobertura do bioma Pampa foi considerada conforme o

estabelecido oficialmente pelo Ministério Do Meio Ambiente (MMA 2019) e

representado na Figura 2.
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Figura 2. Mapa da cobertura do Pampa, apresentando as diferentes

fitofisionomias do bioma, segundo Ministério do Meio Ambiente (MMA 2019). A.

Mapa do Brasil. B. Ampliagdo do mapa do estado do Rio Grande do Sul. (imagem
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acessivel em
http://www.mma.gov.br/estruturas/sbf_chm_rbbio/_arquivos/mapas_cobertura_v

egetal.pdf (editada pelo autor).

3.2 Coleta de dados

3.2.1 Levantamento bibliografico e sele¢éo de inventarios faunisticos para

analise

Foi realizado um levantamento bibliografico de inventarios faunisticos de
Drosophilidae da regidao do Pampa. Nao foram considerados estudos focais que
lidam apenas com algumas espécies-alvo, como estudos com taxonomia,
genética ou outros aspectos especificos de sua biologia, coletas esparsas, etc.,
limitando-se aqueles que buscaram inventariar a diversidade de Drosophilidae
em uma determinada localidade de maneira ampla. Destes, foram selecionados,
como base de dados para as analises do presente estudo, os inventarios que
atendessem aos seguintes critérios:

)] Publicados apés o ano 2000, para garantir a homogeneidade no
esforco de identificacdo taxondmica das espécies, ja que em estudos
mais antigos € menos comum que espécies cripticas sejam
diferenciadas por andlises de terminalia, por exemplo, deixando um
maior nimero de espécies presentes na comunidade ndo detectadas.

i) Que utilizaram como método de coleta armadilhas com atracdo por
isca de banana fermentada (Tidon & Sene 1988), uma técnica
padronizada e comum em estudos de comunidades de Drosophilidae.
Outras iscas e métodos nao foram incluidos, pois o objetivo €&

assegurar-se que a mesma guilda esteja sendo considerada.

Foram encontrados seis inventarios de espécies de Drosophilidae publicados
que atendem aos critérios. Juntos, eles compreendem 19 pontos amostrais no
Pampa (Tabela 1), sendo que, para a presente analise, cada qual foi considerado

individualmente. Os pontos amostrais estéo representados na Figura 3.
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Tabela 1. Inventarios faunisticos de Drosophilidae publicados ap6s o ano 2000
até a presente data (Julho de 2019), de ocorréncia no Pampa, utilizando isca de
banana fermentada, considerados nas analises do presente estudo. As siglas
utilizadas n&o representam, necessariamente, as siglas utilizadas nos originais.

Sigla Localidade Ambiente Coordenadas Referéncia
CAU Cruz Alta Area urbana 28°37°407S; 53°36'21"W Hochmiiller
et al. (2010)
CAR Cruz Alta Mancha florestal 28°34°117S;563°36’53"W Hochmiller
em é&rea rural et al. (2010)
JBO Jardim Botanico = Mancha florestal 30°3.091' S, 51°10.709' W Garcia et
de Porto Alegre  em é&rea urbana al.(2012)
PGK Parque Gabriel =~ Mancha florestal 30°6.219' S, 51°12.159'W  Garcia et al.
Knijnik, Porto em area de (2012)
Alegre média
urbanizagéo
MSA Morro Santana, Mancha florestal 30°3.848' S, 51°7.377' W Garcia et al.
Porto Alegre em area de (2012)
baixa
urbanizagéo
SLU Sao Luiz Area urbana 28°24°3907S, 54°57'371"W Poppe et
Gonzaga al.(2012);
Poppe et al.
(2016)
SLR Séo Luiz Mancha florestal  28°22’51.27S,55°00°'8.62"W  Poppe et al.
Gonzaga em area rural (2012)
BOC Bossoroca Campo aberto 28°45’01”S 54°56’55"W Poppe et al.
(2016)
BOB Bossoroca Borda de mancha 28°45’01”S 54°56’55"W Poppe et al.
florestal (2016)
BOI Bossoroca Interior de mancha 28°45'01”S 54°56°55"W Poppe et al.
florestal (2016)
HBI Horto Botéanico Restinga 31°47'48" S 52°15'45" W Mendes et
Irméo Teodoro al. (2017);
Luis, Capéo do Duarte et al.

Ledo

(2008)
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Figura 3. Mapa da cobertura do Pampa (MMA 2019) indicando os pontos
amostrais considerados neste estudo (Tabela 1). Imagem acessivel em
http://www.mma.gov.br/estruturas/sbf _chm_rbbio/_arquivos/mapas_cobertura_v
egetal.pdf (editada pelo autor).

Hochmdiller et al. (2010) amostraram no municipio de Cruz Alta, municipio a
altitude de 432m, em uma regiéo de transi¢ao entre Mata Atlantica e Pampa. As
coletas foram feitas em dois locais, uma area urbana classificada como média
urbanizagdo (CAU), de acordo com os critérios apresentados por Ruszczyk
(1986/1987); e uma mancha florestal em area rural (CAR), caracterizada como
floresta estacional semidecidual. Em CAU foram realizadas dez coletas mensais
entre abril e dezembro de 2007. Em CAR foram realizadas cinco coletas entre
maio de 2008 e fevereiro de 2009.

Garcia et al. (2012) coletaram na cidade de Porto Alegre, localizada no norte
do Pampa, proximo a Mata Atlantica, e que compartilha algumas caracteristicas
com esse bioma. As coletas foram realizadas em trés pontos no municipio, que
representam trés diferentes graus de urbanizagdo: Jardim Botéanico (JBO),
Parque Gabriel Knijnik (PGK) e Morro Santana (MSA), que sao fragmentos
florestais inseridos em uma matriz de alta, média e baixa urbanizacéo,
respectivamente. Foram realizadas quatro coletas em cada localidade,
totalizando 12 coletas, uma em cada estagao, em 2008.

Poppe et al. (2012) coletaram em dois locais no municipio de Sao Luis
Gonzaga, localizado a fronteira norte do bioma Pampa e caracterizado pela

intensa atividade agricola que reduziu a vegetagdo nativa a campos abertos
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altamente degradados e fragmentos florestais de mata secundaria. As coletas
foram feitas em dois locais contrastantes: em area urbana (SLU) de média
urbanizagdo, de acordo com os critérios de Ruszczyk (1986/1987) e em uma
pequena macha florestal na area rural (SLR), localizado em uma matriz que
originalmente era composta por savana-estépica e atualmente ocupada
principalmente por agricultura. Cinco armadilhas foram utilizadas em cada coleta
e as amostras foram tomadas mensalmente de setembro de 2007 a setembro de
2008 e novembro de 2008 a janeiro de 2009. SLU também foi amostrado por
Poppe et al. (2016), em seis amostras entre dezembro de 2012 e agosto de 2014.
Uma vez que representam o mesmo ponto amostral, os resultados foram
somados para os fins da presente analise.

Poppe et al. (2016) coletaram também em um local préximo ao municipio de
Bossoroca, uma area de Pampa natural composto por um mosaico vegetacional
de campos naturais e manchas de floresta estacional semidecidual. Devido a
essa heterogeneidade ambiental, as amostras foram divididas de acordo com a
sua fitofisionomia: campo aberto (BOC), borda florestal (BOB) e interior florestal
(BOIl). Em BOC, BOB e BOI foram tomadas amostras em 12 diferentes
momentos entre abril de 2011 e agosto de 2014. Em todas as coletas foram
utilizadas dez armadilhas. Poppe et al. (2016) apresentam os mesmos dados
amostrais que Poppe et al. (2014), acrescido de algumas coletas, portanto na
presente analise foram considerados os inventarios publicados por Poppe et al.
(2016).

Mendes et al. (2017) coletaram no Horto Botanico Irmao Teodoro Luis (HBI),
localizado no campus da Universidade Federal de Pelotas, no municipio de
Capao do Ledo. A vegetagao do local € composta por um mosaico de floresta de
Restinga inserida em areas de charco e ambientes antropicos. Foram realizadas
coletas mensais entre fevereiro de 2013 e janeiro de 2014, utilizando-se de 12
armadilhas em cada. Duarte et al. (2018) amostraram na mesma localidade e os
resultados foram somados para a presente analise.

Duarte et al. (2018) coletaram em diversos locais do Pampa e algumas areas
caracterizadas como Mata Atlantica (que ndo foram aqui consideradas), em
areas periodicamente alagadas e areas nao alagadas. As coletas em areas
periodicamente alagaveis foram realizadas nos municipios de Rio Grande,

Osorio e Trés Cachoeiras. Em Rio Grande, foram amostradas cinco diferentes
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areas: Estacdo Ecoldgica de Taim (EET), Area de Protecdo Ambiental de Estrada
Velha (AEV), Area de Protegdo Ambiental de Lago Verde (ALV), Lago Biguas
(LBI) e llha dos Marinheiros (IMA), cada qual representa uma area de charco
inserida em uma matriz com diferentes graus de antropizagdo. Em Osoério, um
local foi amostrado, entre os rios Emboaba e Emboabinha, em um charco
localizado em uma regido de transigdo entre Pampa e Mata Atlantica. As areas
nao alagadas amostradas por Duarte et al. (2018) no Pampa e que foram
consideradas foram: Fragmento Florestal em S&o Nicolau (SNI), area de
transicao entre o Pampa e a Mata Atlantica rodeada por areas alteradas pela
agao antrépica, Horto Botanico Irmao Teodoro Luis (HBI), em Capé&o do Leéo,
que foi também amostrado por Mendes et al. (2017) e ja mencionado no
paragrafo anterior, e Fragmento Florestal em Cangucu (CAN), uma area
preservada utilizada principalmente para fruticultura e turismo. As amostras
foram tomadas apenas uma vez em cada localidade.

Muitas espécies da familia Drosophilidae sao cripticas e a identificagao
especifica é realizada por meio da analise morfolégica da terminalia masculina,
sendo as fémeas indistinguiveis morfologicamente (Singh 2016). Hochmuller et
al. (2010) e Garcia et al. (2012) estabeleceram isolinhagens das fémeas de
espécies cripticas coletadas na natureza e identificaram a nivel de espécie os
machos obtidos com essas isolinhagens. As fémeas que nao produziram
descendentes, foram identificadas a nivel de grupo de espécies. Ja nos estudos
de Mendes et al. (2017) e Duarte et al. (2018), o numero de fémeas néao
identificadas em cada grupo criptico foi distribuido proporcionalmente as
espécies do mesmo grupo identificadas pelos machos. Poppe et al. (2012) e
Poppe et al. (2016) identificaram as fémeas até o nivel de grupo de espécies,
porém nao realizaram a distribuicdo proporcional a quantidade de machos
coletados. Portanto, no presente estudo, para uma comparagao padronizada nas
anadlises estatisticas, esta distribuicdo proporcional das fémeas dos grupos
cripticos foi realizada para os dados de Hochmudiller et al. (2010), Garcia et al.
(2012), Poppe et al. (2012) e Poppe et al. (2016).
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3.2.2 Delimitag&o do conjunto regional de espécies do Pampa

Foi construida uma matriz de dados de abundancia das espécies de
Drosophilidae, contendo todos os inventarios considerados na presente analise,
com base nos critérios descritos nesta secao, representado o conjunto regional
de espécies do Pampa. Na maioria dos locais amostrados, ha dados das coletas
mensais ou estacionais, porém, para a presente analise, considerou-se o total
de Drosophilidae coletados em todos os momentos amostrais de cada
localidade.

As espécies do subgrupo willistoni de Drosophila existentes no Pampa (D.
willistoni e D. paulistorum) foram consideradas como um unico taxon, uma vez
que sao espécies cripticas de dificil identificacdo por morfologia, inclusive de
machos, identificaveis por analises moleculares (Burla et al. 1949; Zanini et al.
2015) e ndo ha dados da abundancia de cada uma na maior parte dos estudos
considerados. Como séo espécie extremamente proximas filogeneticamente, as
analises de diversidade filogenética ndo serao significativamente afetadas por

iSSO.

3.3 Filogenia

Para o relacionamento filogenético dos grandes grupos dentro de
Drosophilidae, duas hipéteses filogenéticas foram consideradas: a proposta
apresentada por Yassin (2013), que sera denominada Y, e a apresentada por
Russo et al. (2013), que sera denominada R. Yassin (2013) incluiu 190 espécies,
pertencentes a 33 géneros, cujas relagbes foram estabelecidas por meio de
inferéncia Bayesiana de uma supermatriz concatenada de sete genes (28S
rRNA, Amyrel, Adh, Xdh, Gpdh, Ddc e COIl) com alguns taxa sem informacgao
molecular disponivel acrescentados a filogenia a partir de dados morfolégicos.
Ja Russo et al. (2013) incluiram 358 espécies de Drosophilidae, cujos caracteres
analisados foram 9917 bp de regides nucleares codificadoras de 7 genes (Adh,
Amyrel, Ddc, Gpdh, Sod e Xdh), mas nao todos os genes foram incluidos para
todas as espécies. Essas sdo as propostas filogenéticas mais abrangentes
atualmente disponiveis para as relacdbes dos grandes grupos da familia

Drosophilidae.
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Para melhor comparagao e organizagao das duas filogenias, os grandes
grupos de Drosophilidae, em geral reconhecidos em diferentes filogenias, foram
nomeados de acordo com Yassin (2013), que reconhece nove principais
linhagens, as quais foram atribuidos no presente estudo, algarismos romanos,
de | a IX. A linhagem VIl ndo apresenta nenhum representante no presente
estudo, uma vez que se trata de uma linhagem de moscas havaianas. Como
nenhuma das duas filogenias abrange os taxa do conjunto regional de espécies
do presente estudo na sua totalidade, foi realizada uma busca por outras
propostas filogenéticas focais para resolver as relagdes terminais dentro destas
linhagens ou grupos menores, que sustentassem ou ndo a monofilia do grupo
em analise e que apresentassem as relagdes dos taxa dentro dos grupos de
espécies. As filogenias resultantes sao, portanto, uma combinacgéao “feita a mao”
de varias hipoteses, sendo que as relagdes das grandes linhagens (I a IX) foram
mantidas de acordo com Yassin (2013), na arvore Y, ou Russo et al. (2013), na
arvore R. Abusca por informacéo filogenética a partir de sequéncias moleculares
foi realizada utilizando-se o nome de cada espécie como critério de busca no
GenBank, considerando-se ainda outros estudos filogenéticos conhecidos que
fizeram uso de outros tipos de carateres, como morfologia (e.g. Grimaldi, 1987,
1990, dentre outros). Como critérios objetivos para a inclusdo de hipdteses
filogenéticas para esta analise, temos:

i) A prioridade foi dada para a filogenia com maior sobreposi¢do de
taxa com o conjunto regional de espécie e que tivesse a maior
guantidade de caracteres analisados.

i) Em caso de que houvesse duas ou mais filogenias com quantidade
de taxa em sobreposi¢cdo com o conjunto regional de espécies e
guantidade de caracteres analisados semelhantes, optou-se pela
hipotese que tivesse maior concordancia com outras hipoteses

filogenéticas para o grupo em questao.

Para a resolucéo interna das linhagens | e Il, estas estdo inteiramente
representadas em Yassin (2013) e foram assim representadas na arvore Y,
exceto pela resolucdo dentro de Rhinoleucophenga, que foi feita segundo Poppe
(2016), a unica proposta filogenética para o género. Vale salientar que as

mesmas relagdes de Yassin (2013) para as linhagens | e |l sdo sustentadas por
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Grimaldi (1990). Russo et al. (2013) apresentam as relagdes entre as linhagens
| e Il de forma diferente a de Yassin (2013), colocando Leucophenga como grupo
irmao de Chymomyza, e nao apresenta os géneros Rhinoleucophenga e Amiota.
Conforme os critérios estabelecidos, as relagbes desses dois ultimos géneros
citados foram resolvidos de acordo com Yassin (2013) e Grimaldi (1990) na
arvore R. As linhagens Ill e IV apresentam relagdes concordantes entre os
grupos de espécies, tanto em Yassin (2013) como em Russo et al. (2013) e foram
assim representadas nas arvores Y e R. A linhagem V, em Yassin (2013),
apresenta todos os faxa do conjunto regional, com excegédo das resolugdes
internas de Zygothrica, que foram tomadas com base em Grimaldi (1987), a
unica analise filogenética do grupo, cujo posicionamento do género Zygothrica é
idéntico ao apresentado por Yassin (2013). Em Russo et al. (2013), a linhagem
V carece do género Zygotrica, portanto, de acordo com os critérios
estabelecidos, foi considerado para a construcdo das relagdes internas desta
linhagem as relagdes concordantes de Yassin (2013) e Grimaldi (1987; 1990)
para Zygothrica. A linhagem VI, representada apenas pela espécie Zaprionus
indianus, esta representada nas duas propostas. A linhagem VII, denominada
radiacdo immigrans-tripunctata (Throckmorton 1975) ou subgénero Drosophila
(Yassin 2013), embora aparega como um grupo monofilético em ambas as
propostas (Yassin 2013; Russo et al. 2013), apresenta as resolugdes internas
bastante conflitantes. Devidos aos critérios estabelecidos, as relagcbes
apresentadas por Yassin (2013) e Russo et al. (2013) nao foram consideradas,
pois outros estudos apresentam uma maior sobreposi¢cao de taxa com o conjunto
regional de espécies. Sao estes: Robe et al. (2010) e Morales-Hojas et al. (2012).
Ambos apresentam uma sobreposi¢cao e quantidade de caracteres analisados
semelhantes, portanto utilizou-se do segundo critério: 0 que tenha maior
quantidade de filogenias congruentes. Neste caso, o de Morales-Hojas et al.
(2012) apresenta conflitos com a proposta de Yassin (2013), enquanto que o de
Robe et al. (2010) apresenta concordancia com a proposta de Yassin (2013).
Portanto, tomou-se a resolugdo de Robe et al. (2013) para a construgéo da
arvore desta linhagem. Para a linhagem IX, uma situacdo muito semelhante
acontece. Diversos estudos resgatam a monofilia deste grupo, conhecido como
radiagao virilis-repleta (Throckmorton 1975) ou subgénero Siphlodora (Yassin

2013). As propostas de Yassin (2013) e Russo et al. (2013) apresenta conflitos
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nas relagdes entre os grupos de espécies dessa linhagem. Seguindo os critérios,
Russo et al. (2013) apresentam uma sobreposi¢cao de taxa bastante completa e
semelhante a Robe et al. (2010) e Morales-Hojas et al. (2012), porém Russo et
al. (2013) utilizou de uma maior quantidade de caracteres, além disso, sua
topologia é quase que inteiramente concordante com Robe et al. (2010), exceto
pelo posicionamento do grupo dreyfusi. Portanto, de acordo com os critérios de
inclusdo, a resolugao de Russo et al. (2013) foi utilizada para a construgao das
relagdes internas da linhagem [X.

Considerando as resolugdes das espécies dentro dos grupos de espécies,
para o grupo melanogaster, utilizou-se as propostas filogenéticas concordantes
de Russo et al. (2013) e Lewis et al. (2005). Para o grupo saltans, as propostas
concordantes de Russo et al. (2013) e Rodriguez-Trelles et al. (1999). Para o
grupo willistoni, devido a discordancia entre estudos (Russo et al. 2013; O’Grady
& Kidwell 2002) e a inexisténcia de propostas filogenéticas que incluissem D.
parabocainensis € D. bocainensis, as relagbes filogenéticas permaneceram
incertas, considerando-se as espécies citadas como irmés, considerando que
elas sao cripticas. Para o género Zygothrica utilizou-se o trabalho publicado por
Grimaldi (1987), a unica proposta filogenética publicada para o grupo. Para o
grupo annulimana utilizou-se Tosi et al. (2007), a unica proposta publicada para
o grupo. Para o género Rhinoleucophenga utilizou-se Poppe (2016) a unica
proposta filogenética para o género. Para o subgrupo fasciola, de repleta, cujo
posicionamento foi inferido segundo Franco et al. (2017) e Silva-Bernardi et al.
(2006). O posicionamento de duas espécies do grupo ftripunctata (D.
mediosignata e D. roehrae), em ambas as filogenias, foi inferido a partir do
trabalho de Hatadani et al. (2009). Assumiu-se como sustentavel este
posicionamento, uma vez que as relagbes entre D. mediopunctata (irma de D.
roehrae), D. paraguayensis (irma de D. mediosignata) e D. cuaso (irma de D.
paraguayensis + D. mediosignata) sdo concordantes entre a filogenia proposta
por Hatadani et al. (2009) e Robe et al. (2010).

O posicionamento de algumas espécies do conjunto regional que nao
estavam representadas em nenhuma filogenia publicada foi inferido com base
no posicionamento de alguma espécie do mesmo taxon que tivesse sido incluida
na analise. E o caso de D. denieri (grupo lutzii) cujo posicionamento foi inferido

com base em D. lutzii, que aparece em Yassin (2013); D. atrata (grupo
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calloptera), com base em D. ornatipennis, que aparece em Robe et al. (2010);
D. aldrichi e D. nigricruria (ambas do subgrupo mulleri), segundo a posi¢ao de D.
mulleri, apresentada por Robe et al. (2010); D. antonietae e D. serido (ambas
do complexo buzzatii), de acordo com D. buzzatii, que aparece em Robe et al.
(2010); D. papei, do subgrupo fasciola, cujo posicionamento foi inferido segundo
a posicao de D. pictilis, espécie criptica distinguivel por pequenas variagbes
morfolégicas no formato do edeago (Bachli & Vilela 2002); D. suzukii (do
subgrupo suzukii), cujo posicionamento foi inferido a partir de D. mimetica,
apresentada em Russo et al. (2013).

As abundancias das morfoespécies do género Amiota e Leucophenga
foram somadas para as analises, uma vez que séo de identidade desconhecida.

Espécies de identidade desconhecida ou sem informacao filogenética
foram desconsideradas na construgcdo da arvore filogenética e,
consequentemente, nas analises de diversidade filogenéticas. Estas espécies
sdo, em geral, raras. Em conjunto, estas espécies excluidas das analises

representaram apenas 0,01% de todos os individuos do banco de dados.
3.4 Indices de diversidade

Foram calculados indices que avaliam a quantidade de histéria evolutiva

presente em cada unidade amostral;

i) Distancia filogenética média - MPD (do inglés, Mean pairwise
distance);
ii) Distancia filogenética média do tdxon mais proximo — MNTD (do

inglés, mean nearest taxon distance);

MPD €& ponderado pela abundancia de espécies e mede a distancia
filogenética média entre os pares de individuos (incluindo individuos
coespecificos) (Swenson 2012; Mazel et al. 2015). MNTD também é ponderado
pela abundancia e mede a distancia filogenética média entre um individuo e o
individuo mais proximamente relacionado a este, que nao seja coespecifico
(Erickson et al. 2014).

Ap06s calculado o MPD e MNTD esperado para cada amostra, o padrao

filogenético de cada comunidade foi inferido através do calculo de NRI e NTI.



35

NRI (net relatedness index) é definido como [-1 (MPD — MPD.rd)/MPD.sd)] e
NTI (nearest taxon index) como [-1 (MNTD — MNTD.rnd)/MNTD.sd)], onde
MPD.sd e MNTD.sd representam o desvio padrdo do MPD.rnd e MNTD.rnd
(MPD e MNTD aleatérios), de 100 comunidades nulas. O modelo nulo assumido
embaralha aleatoriamente os taxa na filogenia, mantendo a topologia da arvore.
Valores positivos de NRI e NTI indicam agrupamento filogenético da
comunidade, enquanto valores negativos representam dispersao filogenética.
Para corroborar a significancia da estruturacédo filogenética (agrupada ou
dispersa), foi realizado um teste de valor de P para cada amostra. Apenas
amostras com P <0.05 ou >0.95 foram consideradas significativamente

agrupadas ou dispersas, respectivamente.

Os indices de diversidade filogenética mencionados (MPD e MNTD) foram
calculados duas vezes para cada unidade amostral, cada uma das vezes

utilizando-se para a analise, uma proposta filogenética diferente (Y e R).

Foram também calculadas, para cada ponto amostral, trés medidas de
diversidade de espécies tradicionalmente utilizadas em analises de comunidade

de Drosophilidade:

i) Riqueza de espécies — S
i) indice de heterogeneidade de Shannon - H’

i) Indice de equitabilidade de Smith-Wilson - Evar

Os calculos foram feitos através do software R, utilizando o pacote

‘picante’.
3.5 Testes de correlagéo

Para avaliar a correlagdo entre os indices de diversidade filogenética
(MPD e MNTD) entre as analises realizadas com as duas diferentes propostas
filogenéticas (Y e R) e entre as métricas de diversidade tradicionais (riqueza,
Shannon e equitabilidade), foram realizados testes de correlagdo linear de

Pearson. As analises foram realizadas no software Past.
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4. Resultados

4.1 Conjunto regional de espécies do Pampa

O banco de dados construido congrega um total de 119.320 individuos
(Tabela 2), inventariados nos 19 pontos amostrais na presente analise. Estes
estdo distribuidos em nove géneros, sendo seis da subfamilia Drosophilinae
(Chymomyza, Drosophila, Hirtodrosophila, Mycodrosophila, Zaprionus e
Zygothrica) e trés da subfamilia Steganinae (Amiota, Leucophenga e
Rhinoleucophenga). O género mais abundante e diverso €& Drosophila,
representado por 64 espécies de identidade conhecida, incluidas em 21 grupos
de espécies e 38 morfoespécies de identidade desconhecida, das quais 34 néo
estdo alocadas em nenhum grupo de espécies. Chymomyza, Hirtodrosophila e
Mycodrosophila sao representados, cada um, por apenas uma morfoespécie de
identidade desconhecida. Zaprionus € representado por uma espécie de
identidade conhecida. Zygothrica € representado por 10 morfoespécies, das
quais, seis sao de identidade conhecida. Dentro da subfamilia Steganinae,
temos Amiota representados por cinco morfoespécies de identidade
desconhecida, Leucophenga, representado por uma espécie de identidade
conhecida e trés morfoespécies de identidade desconhecida, e
Rhinoleucophenga, representado por 12 espécies de identidade conhecida e
uma desconhecida. As espécies de identidade conhecida totalizam, em

abundancia, 119.207 individuos, isto é, 99,9% da abundancia total.
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Tabela 2. Abundancia de espécies por inventario considerado no presente estudo (Siglas conforme Tabela 1). A numeragao das linhagens segue
O’Grady & Markow (2018). * Espécies exaticas. # Abundancia das fémeas nio identificadas de cada grupo alocada proporcionalmente em relagéo

aos machos para fins de analises estatisticas no presente estudo. ~ Espécies que foram incluidas nas analises. ¢ Identificado em Poppe (2016)

Taxa \ Localidades CAU CAR JBO PGK MAS SLU SLR BOC BOB BOI HBI EET AEV ALV LBI IMA 0so SNI CAN

Linhagem I (Subfamilia Steganinae)

Género Amiota A. sp.1 (A~ 0 10 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
A. sp.1(B)~ 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
A-sp-1(C)” 0 0 0 0 0 2 0 1 ¢ 21 o0 o 0 0o o 0 0 0 o
A.sp.2 (A)~ 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
A-sp.2 (B) 0 0 0 0 0 0 o 0 177 P 0 o 0 0o o 0 0 0o o
Género
L. maculosa~ 0 4 0 0 0 1 33 0 2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Leucophenga
L. sp.1~ 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0
L. sp.5~ 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0
L. sp.~ 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 24 0 0 0 1 0 2
Genero R. gigantea™ 0 0 0 0 0 0o o 0o o 0 o o 0 0 0o o
Rhinoleucophenga - glgantea e . 1
R. joaquina~ 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
R. sp.2 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
R.sp.3 (R.
0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0
fulva)~ ¢
R.sp.5(R.
0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0
maculosa)™ ¢
R. sp.6 (R.
. 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
nigra) ~ ¢

R. missionera®™ 0 0 0 0 0 0 0 0 2 3 0 0 0 0 0 0 0 0 0
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Tabela 2 (continuagdo) JB SL SL BO HB EE AL SN CA
CAU CAR PGK MAS BOC BOB AEV LBI IMA 0SO
0 U R | | T \ | N
R. obesa™ 0 1 0 0 0 0 0 11 3 1 0 0 0 0 2 0 0 0 0
R. pampeana™ 0 0 0 0 0 0 0 0 2 5 0 0 0 0 0 0 0 0 0
R. punctulata™ 0 0 0 0 0 2 0 3 10 3 0 0 0 0 0 0 0 0 0
R. punctuloides™ 0 0 0 0 0 2 0 0 7 1 0 0 0 11 0 0 0 0 0
R. subradiata™ 0 0 0 0 0 0 0 1 11 6 0 0 0 0 0 0 0 0 0
R. sulina™ 0 0 0 0 0 0 0 0 0 11 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Linhagem Il (early-branching
Drosophilinae)
Género C.sp.~
0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Chymomyza
Linhagem Il (Género Drosophila,
subgénero Sophophora)
Grupo D. ananassae* ~
0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 2 0 0 0 0 0 0 0 0
melanogaster
D. kikkawai* ~ 0 1 2 0 0 15 0 0 8 4 0 0 0 0 0 0 0 0 0
D. 22 14
0 0 3 1 1 35 16 23 23 0 0 0 0 0 0 0 0
melanogaster* ~ 5 0
D simulans* ~ 11 11
1625 2245 13 450 286 38 42 2560 5006 >4 10 6 283 18 63 848 42 1 1
03 26 43 14 0 38
0 3
D. suzukii* ~ 10
0 0 0 0 0 8 0 10 20 15 0 0 44 13 9 6 12 0 0
Grupo saltans D. neosaltans~ 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 57 0 0 0 0 0 0 0 0
D. ~
prosaltans 0 o 7 1 o 0o 0 o0 ¢ 2 3% 0o o 0o 0 o0 o 0o o0
D. saltans™ 0 0 0 0 0 0 0 0 0 3* 0 0 0 0 0 0 0 0 0
D. sturtevanti™ 0 0o 4 9 9 0 0 0 st 2L 16 o0 0 0o 0 0 0 0 0
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Tabela 2 (continuagdo) CAU CAR 1BO PGK MAS SLU  SLR BOC BOB BOI HBI EET AEV ALV LBI IMA 0S0 SNI CAN
Grupo D. bocainensis™
. . 0 0 0 0 0 0 0 6 19 34 5 0 0 0 0 0 0 0 0
willistoni
D. capricorni~ 0 0 15 384 88 1 0 3 1 4 0 0 0 0 0 0 0 0 0
D. nebulosa~ 0 4 2 0 0 0 0 6 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0
> L 0 0 3 4 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
parabocamensts”
D. sgr. willistoni~ 10
86 82 61
2 91 1047 1822 62 1 64 446 47 34 0 2 0 0 39 0 0 0
0
Linhagem IV (Género Drosophila,
subgénero Dorsilopha)
i D. busckii* ~ 7 4
Grupo busckii busckil 37 85 3 0 1 120 67 522 453 19 7 0 0 0 5 1 0 0 0
Linhagem V (grupo genérico
Zygothrica)
Género H. sp.~
. . 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 3 0 0 0 0 0 0 0 0
Hirtodrosophila
Género M. sp.~
. 0 0 0 2 8 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Mycrodrosophila
Género Zygothrica Zy. dispar™ 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 2 0 0 0 0 0 0 0 0
Zy. hypandriata™ 0 0 0 0 8 0 0 0 0 19 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Zy. orbitalis™ 30
0 0 0 0 0 0 0 0 1 3 g 0 0 0 0 0 0 0 0
Zy. prodispar™ 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 3 0 0 0 0 0 0 0 0
Zy. ptilialis™ 0 0 0 0 1 0 0 0 0 7 4 0 0 0 0 0 0 0 0
2. 0 11 0 0 0 2 39 1 5 P 5 0 o 0 o 0 o o0 o
vittimaculosa™ 3
Zy.sp.1(A) 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Zy. sp.1(B) 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0
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Tabela 2 (continuacio) CAU CAR  IBO PGK MAS  SLU  SIR BOC BOB BOI  HBI  EET  AEV ALV LBl IMA 0SO  SNI  CAN
Zy. sp.2 0 0 0 0 4 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Zy.sp.3 0 0 0 0 0 0 0 0 3 5 0 0 0 0 0 0 0 0 0

Linhagem VI (Zaprionus)

& Z. indianus*~

Género nalanus 85 51 M oy 0 2 9 110 308 ¥ 10 0o 200 Y 7 2 0 0 0

Zaprionus 98 87 7 6

Linhagem VII (Género

Drosophila, subgénero

Drosophila; radiacao immigrans-

tripunctata)

Grupo calloptera D. atrata™ 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 8 0 0 0 0 0 0

— — 113

Grupo cardini . cardini 8 1 1 0 2 ] 0 92¢ 189"  57¢ 2 0 25 0 0 0 0 0 0
D. cardinoides™ 0 0 9 1 0 3 27 i 1 2 0 0 0 0 0 0 0 0 0
D. neocardini~ 0 0 2 0 2 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0
D. polymorpha™~ 10 63 10 m m 10 15

9 498 ; 184 86 o 54 90 296 ¢ 92 0 4 12 0 14 0 9 1

Grupo lutzii D. denieri~ 2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

Grupo guarani D. griseolineata™ 0 0 26 221 375 0 8 0 0 0 74 0 5 0 0 0 1 0 0
D. maculifrons™ 63

10 621 6 19 13 47 21 20" 75" 1# 9 0 0 0 0 0 0 0 0

D. ornatifrons™ 6 176 12 33 24 6 0 74 20° 272 164 0 0 o o 0 0 2 40

Grupo D.immigrans™ o011 12 g3 a5y 15 12 5 1 W0 3B 0 o 23 8 0 5 0

immigrans 93 74 4 2 2
D. pallidipennis~

Grupo patidip 15 51 0 6 O 8 55 5 53 42 2 0 0 0o o 0 0 0o o

pallidipennis

Grupo sticta D. sticta™ 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

Grupo D. 20 10

tripunctata bandeirantorum®™ 0 23# 0 2 0 2 24 24 45# o 0 0 2 0 0 0 0 0 0
D. bipunctata 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0
D. cuaso™ 0 0 0 9 1 0 0 0 0 0 3 0 0 0 0 0 0 0 0
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Tabela 2 (continuag3o) CAU CAR B0 PGK MAS SLU  SLR BOC BOB BOI  HBI  EET AEV ALV LBI IMA 0S0 SNI  CAN
D. mediopicta™ 0 4t 0 24 35 o o 2 321 g 1 0 0 o o 0 0 2 0
b 17 390 45 99 286 12¢  25* 13 149* e L2 0 0 0 0 0 0 5 25
mediopunctata™ 04# 1
. L o 0 0 0 0 2 0 0 0 0 0 13 0 52 0 0 0 0 0 0
mediosignata
D. mediostriata™ 3# 0 0 0 0 0 0 0 11# 2 3 0 0 0 0 0 0 0 0
D. mediovittata 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
D. montevidensis 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 2
D. nappae”™ 24
PP 0 3 9 46 498 0 0O 0 0 * 8 o0 0 o 0 0 0 0 0
D. " 0 52# 17 108 384 0 0 25# 13 gi 43 0 7 0 0 0 0 5 0
paraguayensis 7 3
D. roehrae™ 0 2# 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2 0 0 0 0 0 0
D. trapeza 12
pez 0 0 0 0 0 12 0 0 3# # 0 0 0 0 0 0 0 0 0
D. trifilum 0 2# 0 2 45 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
D.sp.14 3# 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Linhagem IX (Género
Drosophila, subgénero
Siphlodora; radiagao virislis-
repleta)
D. li ~
Grupo anndiimana 0 0 0 0 1 0o o0 0 o 6 o0 0 0 o 0 0 0 0 0
annulimana
D. arassari~ 53
1 23 0 0 0 1 0 0 207 o 27 0 0 0 0 0 0 0 0
D. schineri~ 0 0 0 6 1 0 0 0 0 0 32 0 0 2 0 0 0 0 0
Grupo bromeliae  D. bromelioides™ 0 0 0 0 0 1 0 0 4 1 0 0 35 0 0 0 0 0 0
D. type IV~ 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
D. piratininga™
Grupo 0 0 0 0 2 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0

canalinae
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Tabela 2 (continuacdo) CAU CAR JBO PGK MAS SLU SLR BOC BOB BOI HBI EET AEV ALV LBI IMA 0so SNI CAN
D.sp.13~ 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Grupo dreyfusi D. briegeri~ 0 0 0 0 0 0 0 0 0 21 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Unidentified 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2 0 0 0
Grupo flexa D. flexa~ 0 0 0 1 0 3 0 1 13 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0
Grupo D.
mesophragmatic ~ mesophragmatica 0 0 0 0 0 0 0 2 7 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0
. -
Grupo repleta D. aldrichi~ 0 0 0 0 0 0 4% 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
D. antonietae™ 14
0 0 0 1 0 0 o 15* 25 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
D. buzzatii™ 17¢ 20 5 1 0 iﬁ 514 895" 75% 35 3 0 12 181 2 3 62 0 3
D. hydei™ 0 4 16 0 0 813 58 140 68" 88 10 O 4 14 73 6 3 0 0
D. mercatorum™ o o 13 43 12 0 1344 0 17
10 176 . 27 - i 120 0 49 25 12 17 3 2 0
D. nigricruria™ 5 28" 0 0 0o 16" 97 38 28 E;i’ 10 0 o o 0 0 0 0
D. onca~ 12 27 14
0 574 3 3 0 <~ 0 12t 193 0 0 0o o 0 0 8 0
D paper™ 0 56 0 0 0 o o 0 0 ES 10 0 o o 0 0 0 0
D. paranaensis™ 0 0 0 0 0 3# 0 0 8# 7* 0 0 0 0 0 0 0 0 0
D. repleta™
P 0 0 0 0 0 1#1 0 0 3# 0 7 0 0 0 0 3 0 0 0
D. senei™
senel o 6" 0 o0 o © o o 1 & 0o 0o 0 o0 o0 0 o 0o o
D. serido~ 43
0 0 0 0 0 0 0 0 0 u 0 0 0 2 0 0 15 0 0
D. zottii~ 2% 0 0 0 0 4# 0 3 274 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
D. sgr. fasciola 0 0 0 0 0 0o 0 0 0 o 0 o0 0 o 0 0 0 o 2

sp.1~
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CAR JBO PGK MAS SLU SLR BOC BOB BOI HBI EET AEV ALV LBI IMA 0so SNI CAN

CAU

Tabela 2 (continuacdo)

D. virilis~

Grupo virilis

21

13

D. fuscolineata

Grupo coffeatta

Incertae sedis

D. lp_abr131

D. lp_abr132

D. lp_abr135

D. Ip_spl0

D. lp_spll

D. lp_spl2

D. Ip_sp13

D. lp_spla

D. lp_sp15

D. lp_spl6

D.lp_sp.4

D. Ip_sp.5

D. lp_sp.6

D. lp_sp.7

D.lp_sp.8

D. lp_sp.9

D. sp.1(A)

D. sp.1(B)

0

D. sp.1(C)

D. sp.2 (A)

0

D. sp.2 (B)

D. sp.3 (A)

D. sp.3 (B)
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CAR JBO PGK MAS SLU SLR BOC BOB BOI HBI EET AEV ALV LBI IMA 0so SNI CAN

CAU

Tabela 2 (continuacdo)

D. sp.4 (A)

D. sp.4 (B)

D. sp.5

D. sp.6

D. sp.7 (A)

D. sp.7 (B)

D. sp.8

D. sp.9

D. sp.10

D. sp.11

D. sp.12
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4.2 Filogenia

Ambas arvores construidas compreendem 85 taxa do conjunto regional do Pampa,
dentro de 10 géneros e 8 grandes linhagens (radiagdes). A Figura 4, representa a arvore Y,
cujas relagdes entre as linhagens | a IX representam a topologia apresentada por Yassin
(2013). A figura 5, representa a arvore R, cujas relagdes entre as linhagens | a IX

representam a topologia apresentada por Russo et al. (2013).



Leucophenga
Amiota

I R. punctulata (1)

bR punctuloides (1)

R. joaguina (1)

R subradiata (1)

R. nigra (1)

R. sulina (1)

R. missionera (1)
R filva (1)

R maculosa (1)
R. pampeana (1)
R. gigantea (1)
R. obesa (1)

II

A

Chymomyza

D. ananassae (2, 3)
D. kikenwaii (2,3)
D. suzukii (2,3)

D. melanogaster

D. simulans (2,3)

D. sturtevanti (2,4)

D. neosairans (2,4) .
D. prosaitans (2.4)

D. saitans

D. sgr. willistoni

D, capricorni

D. nebulosa

D. bocainensis (~)

D. parabocainensis (~)
D. busckii

1

IV

Mycodrosophila

Hirtodrosophila

Zy. orbitalis (5)

Zy. ptilialis (5)

Zy. hypandriata (5)
Zy. vittimaculosa (5)
Zy. prodispar (5)
Zy. dispar (5)

ol

VII

Zaprionus indianus

D. immigrans

D. sricta

D. denieri

D. pallidipennis

D. bandeirantorum (6)
D. mediopunctata (6)
D. roehrae (7)

D. cuaso (6)

D. mediosignata (7)
D. paraguayensis (&)
D. ornatifions

D. cardini

D. cardinoides(6)

D. neocardini (6)

D. polymorpha (6)
D. arrara(6)

D. nappae (g)

D. mediostriata (6)
D. mediopicta (6)

D. eriseolineata (6)
D. maculifrons (g)

aH

D. flexa(s)

D. virilis(6)
—D. briegeri (6, 8)

D. annulimana (6, 8)
D. arassari(6, 8)

D. schineri (6, 8)
p—D. bromelioides (2, 6)

i

b 1. type TV (2. 6)
= D. piratininga (2. 6)

b D.5p.13 (2,6)
D. mesophragmatica (2, 6)

D. sgr. fasciola sp.1 (9, 10)
D. papei (9.10)

D. senei(9,10)

D. onca(9,10)

D. hydei (3 g)

D. paranaensis (2, 6)
D. mercatorum(2. 6)
D. repleta(2. 6)

D. zorri (2, 6)

D. aldrichi (2, 6)

D. migricruria (2, 6)
D. antonietae(2, 6)
D. buzzatii (2, 6)

D. serido (2,6)

I
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Figura 4. Arvore segundo Yassin (2013) para a resolucdo das relagdes entre as linhagens | a IX,
compreendendo os taxa do conjunto regional de espécies (tabela 1). Vermelho, relagbes segundo
Yassin (2013). Preto, relagbes com base em outros estudos focais. (1) Poppe, (2) Russo et al.
(2013), (3) Lewis et al. (2005), (4) Rodriguez-Trelles et al. (1998), (5) Grimaldi (1987), (6) Robe et
al. (2010), (7) Hatadani et al. (2009), (8) Tosi et al. (2009), (9) Silva-Bernardi et al. (2007), (10)
Franco et al. (2017). (~) posicionamento inferido pela classificagao linneana.



II

I

=

——

L —
—

IV

VI

e R. prinictuloides (1, 2, 3)
b R punctulata (1, 2,

Leucophenga
Amiora (1,2)

3)
R. joaguina (1,2,3)
R. subradiara (1,2, 3)
R nigra(l,2.3)

R sulina (1,2,3)

R. missionera(1,2, 3)
R fulva (1,2,3)

R maculosa (1,2, 3)
R pampeanda(]_2_3)
R obesa(1.2.3)

R. g:'gameacl: 2,3)
Chymonmyza

D. ananassae

D. kikawaii

D. suzukii

D. melanogaster

D. simulans

D. sturtevanii

D. neosaltans

D. prosaltans

D. saltans

D. sgr. willistoni

D. capricorni

D. nebulosa

D. bocainensis (~)
D. parabocainensis (~)
D. busckii

Zaprionus indianus
Mycodrosophila
Hirtodrosophila

P

|

| —

VII

— =

[—
L

—

IX

Zy. orbitalis (1,2,4)
Zy. prilialis (1.2.4)

Zy. hypandriata (1, 2, 4)
Zy. vittimaculosa (1, 2, 4)
Zy. prodispar (1.2 4)
Zy. dispar (1.2, 4)

D. immigrans

D. sticta (1)

D. denieri (1)

D. pallidipennis (5)

D. bandeirantorun (5)
D. mediopunctata (5)

D. roehrae (6)

D. cuaso (5)
—ED. mediosignata \(6)
D. paraguayensis (5)

D. ornatifions (5)
D. cardini (5)

D. cardinoides (5)
D. neocardini (5)

D. polymorpha (5)
D. atrata (5)

D. nappae (5

D. mediostriata (5)
. mediopicta (5)
D. griseolineata (5)
. maculifions (5)

D. flexa
D. virilis
D. briegeri

L=

 —

| S
pr—

| S

D. annulimana (7)

D. arassari (7)

D. schineri (7)

D. bromelioides

D. type IV

D. piratininga

D.sp.13

D. mesophragmatica

D. sgr. fasciola sp.1 (8. 9)
D. papei (8,9)

_:D. senel (§.9)

=
=

D. anca (8,9)

D. hvdei

D. replera

D, zorii

D. paranaensis
D. mercatorum
D. antonietae
D. buzzatii

D. serido

D. aldrichi

-D. migricruria
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Figura 5. Arvore segundo Russo et al. (2013) para a resolugdo das relagdes entre as linhagens | a
IX, compreendendo os taxa do conjunto regional de espécies (Tabela 1). Verde, relagbes segundo
Russo et al. (2013). Preto, posicionamento com base em outros estudos focais. (1) Yassin (2013),
(2) Grimaldi (1990) (3) Poppe (2016), (4) Grimaldi (1987) (5) Robe et al. (2010), (6) Hatadani et al.
(2009), (7) Tosi et al. (2009), (8), Silva-Bernardi et al. (2007), (9) Franco et al. (2017). (~)

posicionamento inferido pela classificagao linneana.
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4.3 Diversidade filogenética

Os indices de diversidade de espécies e de diversidade filogenética (MPD e MNTD),
assim como os padrdes filogenéticos de cada comunidade analisada sdo mostradas na
Tabela 3, utilizando-se a topologia da arvore filogenética Y (Figura 4), e na Tabela 4,
utilizando-se a topologia da arvore filogenética R (Figura 5). A correlagdo entre os
resultados de ambas as analises e os indices de diversidade tradicionais para o grupo
encontram-se na Tabela 5.

Comparando-se as duas filogenias utilizadas, os padrdes filogenéticos encontrados
para cada comunidade foram totalmente concordantes para MTD, com as comunidades
JBO e MAS apresentando padrédo agrupado e as demais nao diferindo significativamente
do padrao aleatério. Para MNTD os padroes também foram concordantes na maior parte
dos casos, mas ocorreram algumas discordancias: o padrao filogenético para PGK e IMA
foi agrupado com a filogenia Y e aleatério com a filogenia R, enquanto para JBO e MAS foi
aleatdrio com a filogenia Y e agrupado com a filogenia R. Houve concordancia nos demais
casos, com SLR, LBl e OSO tendo padréao agrupado e as demais nao diferindo
significativamente do padrao aleatdrio. Os testes de Pearson mostraram correlagoes
positivas bastante fortes entre MPD e MNTD tomadas a partir das filogenias Y e R (Tabela
5). Pode-se observar como os valores entre de NRI e NTI variam apenas ligeiramente,
mesmo Nnos casos em que apresentam padrbes distintos (e.g. MNTD de PGK e JBO,
Tabelas 3 e 4). Portanto, ambas as filogenias tenderam a evidenciar os mesmos padroes
filogenéticos para as unidades analisadas.

Das 18 amostras analisadas (desconsiderando EET, por ndo serem aplicaveis
métricas de diversidade filogenética), 15 apresentaram NRI positivos e apenas 3 NRI
negativos. 14 apresentaram NTI positivos e 4 apresentaram NTI negativos. Dessa forma,
temos uma predominancia. Nenhuma comunidade apresentou estrutura filogenética
dispersa. A unidade amostral mais préxima de ter uma estrutura filogenética dispersa foi
SNI, dados os valores de NRI e NTI negativos com ambas as filogenias.

Comparando os resultados obtidos das métricas de diversidade filogenética, com as
métricas de diversidade mais tradicionais nas analises de comunidades de Drosophilidae,
observamos que ha uma correlagao positiva significativa entre a riqueza de espécies e
MPD, dados os valores da correlagéo de Pearson (Tabela 5). Porém, essa correlagao nao
ocorre para entre riqueza e MNTD. Entre o indice de heterogeneidade de Shannon e os
indices de diversidade filogenética, as correlagbes se mostraram significativamente

positivas para MPD e significativamente negativas para MNTD. Ja o indice de equitabilidade
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(Evar) né&o apresentou correlagdo significativa com MPD, mas foi significativamente
correlacionado positivamente com MNTD. Observa-se também que Riqueza e Shannon
sédo fortemente relacionados positivamente e ambos sdo relacionados negativamente ao

indice de equitabilidade (Evar).
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Tabela 3. indices de diversidade de riqueza e equitabilidade de espécies (Riqueza, Shannon e Evar) e indices de diversidade filogenética
(MPD e MNTD) analisados com base na topologia da arvore filogenética Y.

S H’ Evar MPD obs Média MPD NRI P MNTD obs Média MNTD NTI P
aleatério aleatério
CAU | 32 2.63 0.18 9.48 11.17 +£151 1.12 0.17 4.49 3.53+0.89 -0.74 0.79
33 3.02 0.13 12.09 12.44 + 0.99 0.35 0.38 257 2.70+0.33 0.49 0.34
CAR .
JBO | 35 2.74 0.13 9.30* 12.10 +1.36 2.05 0.04 2.08 2.79+051 1.46 0.07
PGK | 32 2.91 0.13 10.54 12.43+1.27 1.47 0.06 2.25* 2.83+0.39 1.78 0.04
MAS | 30 2.76 0.11 9.78* 12.16 +1.33 1.78 0.05 2.10 3.04 £ 051 1.37 0.09
sLul | 39 2.71 0.08 10.81 12.12 +1.24 1.05 0.15 1.95 2.54 +0.43 1.35 0.11
SLR | 24 2.67 0.16 11.38 11.98 £1.23 0.49 0.33 2.37* 3.20 £ 0.56 1.69 0.03
BOC | 40 2.96 0.14 12.65 12.29+1.18 -0.31 0.66 1.88 2.52+0.35 1.45 0.09
BOB | 65 3.48 0.17 12.56 12.60 + 0.95 0.04 0.49 1.81 1.97 £0.23 0.53 0.34
BOl | 69 3.47 0.12 12.07 12.65 + 0.97 0.59 0.29 2.16 1.91+0.20 -0.70 0.78
HBI | 48 2.77 0.10 10.64 11.80 + 1.41 0.81 0.22 1.75 2.12+0.33 1.14 0.10
EET | 1 0.00 1.00 NA NA NA NA NA NA NA
AEV | 17 2.54 0.26 11.21 12.29 +1.31 0.82 0.22 3.72 3.79+0.71 -0.34 0.64
ALY | 10 1.70 0.16 10.06 9.83 + 1.47 -0.15 0.59 3.48 5.41 +1.80 1.08 0.13
LBl | 9 175 0.19 9.20 10.33 £ 1.65 0.68 0.25 2.96* 5.68 + 1.46 191 0.01
IMA | 12 1.75 0.20 9.20 9.63+1.68 0.26 0.43 3.01* 4,95+ 155 1.25 0.05
oso| 7 183 0.27 10.99 10.99 +1.93 0.003 0.53 2.56* 6.00 +1.72 2.00 0.01
sni | 11 1.54 0.18 9.65 8.14 +1.38 -1.09 0.86 8.54 5.10 + 1.99 -1.68 0.94
CAN | 8 1.81 0.33 9.51 10.47 £ 1.90 0.50 0.36 5.58 6.70 £ 2.12 0.52 0.38

S= Riqueza, H= indice de heterogeneidade de Shannon, E..~Indice de equitabilidade de Smith-Wilson, MPD obs = Distancia média filogenética
observada, Média MPD aleatério = Média do MPD em 100 aleatorizagdes da comunidade, NRI = Ne indice de Relatividade Liquida, MNTD obs =
Distancia filogenética média do taxon mais préximo, Média MNTD aleatério = Média do MNTD em 100 aleatorizagdes da comunidade, NTI = indice do
taxon mais préximo. * comunidades filogeneticamente agrupadas.
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Tabela 4. indices de diversidade de riqueza e equitabilidade de espécies (Riqueza, Shannon e Evar) e indices de diversidade filogenética
(MPD e MNTD) analisados com base na topologia da arvore filogenética R.

S H’ Evar MPD ob Média MPD al NRI P MNTD ob Média MNTD NTI P
al
CAU | 32 2.63 0.18 9.48 11.15+1.50 1.11 0.13 4.50 3.81+£0.95 -0.72 0.79
CAR | 33 3.02 0.13 12.15 12.65 +1.04 0.48 0.33 2.58 2.67 +0.41 0.24 0.45
JBO | 35 2.74 0.13 9.31* 12.06 + 1.28 2.15 0.02 2.08* 2.88 +0.51 1.56 0.05
PGK | 32 291 0.13 10.64 12.47 +1.22 1.49 0.08 2.25 2.81+0.40 1.39 0.09
MAS | 30 2.76 0.11 9.91* 12,24 +1.24 1.88 0.03 2.10* 3.10 £ 0.52 1.92 0.05
SLU | 39 2.71 0.08 10.74 12.11+1.31 1.04 0.19 1.95 2.54 +0.48 1.21 0.12
SLR | 24 2.67 0.16 11.37 12,29+ 1.44 0.64 0.29 2.37* 3.25+0.52 1.70 0.03
BOC | 40 2.96 0.14 12.66 12.46 +1.26 -0.15 0.58 1.88 2.53+0.42 1.54 0.06
BOB | 65 3.48 0.17 12.55 12.68 + 1.04 0.12 0.48 1.81 2.01 +0.25 0.80 0.22
BOI | 69 3.47 0.12 12.17 12.77 + 0.99 0.61 0.38 2.16 1.92+0.21 -1.16 0.86
HBI | 48 2.77 0.10 10.80 12.04 +1.51 0.82 0.19 1.75 2.19+0.37 1.21 0.13
EET | 1 0.00 1.00 NA NA NA NA NA NA NA NA
AEV | 17 2.54 0.26 11.22 12.27 +1.23 0.85 0.23 3.72 3.88 £0.61 0.26 0.41
ALV | 10 1.70 0.16 9.80 9.92 +1.69 0.07 0.53 3.48 538+1.71 1.10 0.15
LBI 9 1.75 0.19 8.93 1043 + 1.64 0.91 0.18 2.96* 5.87 +1.75 1.66 0.03
IMA | 12 1.75 0.20 9.14 9.52 +1.63 0.23 0.45 3.07 4,96 £1.50 1.26 0.10
0oso | 7 1.83 0.27 10.99 1127+ 1.94 0.14 0.46 2.56 * 6.21 +1.60 2.28 0.01
sNI | 11 1.54 0.18 9.73 8.25+1.61 -0.92 0.83 8.54 5.35+2.12 -1.50 0.92
CAN | 8 1.81 0.33 9.52 10.76 + 1.96 0.63 0.26 5.59 6.47 £ 1.97 0.45 0.34

S= Riqueza, H’= indice de heterogeneidade de Shannon, E,»=indice de equitabilidade de Smith-Wilson, MPD obs = Distancia média filogenética
observada, Média MPD aleatério = Média do MPD em 100 aleatorizacdes da comunidade, NRI = Ne indice de Relatividade Liquida, MNTD obs =
Distancia filogenética média do taxon mais préximo, Média MNTD aleatério = Média do MNTD em 100 aleatorizagbes da comunidade, NTI = indice
do taxon mais préximo. * comunidades filogeneticamente agrupadas.
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Tabela 5. indices de correlagdo de Pearson \ valores de P para os indices tradicionais de diversidade (S, H’ e E.ar) e os indices de
diversidade filogenética (MPD e MNTD) obtidos nas analises do presente estudo.

S H Evar MPD (R) MNTD (R) MPD (Y) MNTD (Y)
S <0,001* 0,006* 0,004* 0,02 0,007* 0,02
H’ 0,91 0,01* <0,001* 0,005* 0,001* 0,006*
Evar -0,61 -0,56 0,34 0,04* 0,37 0,04*
MPD (R) 0,63 0,71 -0,23 0,07 <0,001* 0,07
MNTD (R) -0,52 -0,62 0,48 -0,43 0,06 <0,0001*
MPD(Y) 0,61 0,69 -0,22 0,99 -0,44 0,07
MNTD (Y) -0,52 -0,62 0,48 -0,43 0,99 -0,44

S= Riqueza, H’= indice de heterogeneidade de Shannon, E,.=Indice de equitabilidade de Smith-Wilson, MPD (R) = Distancia média filogenética com
base na analise da arvore R, MNTD (R) = Distancia filogenética média do taxon mais préximo com base na analise da arvore R, MPD (Y) = Distancia
média filogenética com base na analise da arvore Y, MNTD (Y) = Distancia filogenética média do taxon mais préximo com base na analise da arvore
Y. *P<0.05
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5. Discussao

O conjunto regional de espécies do Pampa, delimitado no presente
trabalho, apresenta o padrdo encontrado na maioria das coletas de
Drosophilidae na regido Neotropical (e.g. Mateus et al. 2006; Torres & Madi
Ravazzi 2007; De Toni et al. 2007), isto €, uma grande dominancia de espécies
do género Drosophila, aqui representado por 64 espécies de identidade
conhecida e 38 morfoespécies de identidade desconhecida; a presenca de
especies exoticas em alta abundancia, como Zaprionus indianus e Drosophila
simulans, a primeira encontrada em 15 dos 19 pontos amostrais e a segunda
encontrada em todos os pontos amostrais na presente analise; e a presencga de
uma grande quantidade de espécies raras de identidade desconhecida, o que
reforca a necessidade do aprofundamento da taxonomia de Drosophilidae para
suprir o “déficit Linneano”, fenbmeno que descreve a falta de descricdo de
espécimes ja coletados e estocados em colegdes biologicas (Brito 2010).
Encontrou-se no Pampa varias espécies de Rhinoleucophenga, género
exclusivamente neotropical, que nao é frequentemente encontrado em outros
biomas brasileiros (Gottschalk et al. 2008), o que reitera a composigao faunistica
unica do Pampa (MMA 2019).

A técnica de montagem filogenética “feita a mao”, utilizando-se de um
“‘esqueleto principal” com as grandes linhagens e acrescentando as resolugdes
internas por meio de trabalhos focais, como a realizada na presente analise, foi
realizada também por Gauster & Neto (2017) para angiosperma, um grupo que
tem sido extensivamente utilizado em analises de diversidade filogenética (e.g.
Carvallo & Castro 2017; Qian et al. 2017), com o propésito de tornar-se uma
filogenia basica comum para analises de diversidade do grupo. Até o presente
momento, nado foram exploradas andlises de diversidade filogenética de
Drosophilidae, com excecédo do presente estudo, portanto, a proposta de uma
filogenia comum para Drosophilidae poderia também servir de impulso para que
mais estudos sejam realizados a este respeito, suprindo essa lacuna do
conhecimento. Uma vez que Drosophilidae, além de ser um grupo modelo nas
areas de genética e evolugéao (Tolwinski 2017), apresenta grande potencial como
bioindicador ambiental (Mata et al. 2008; 2010), analises de estruturacdo
filogenética desse grupo poderiam trazer a luz aspectos importantes para a

compreensao da estruturacdo filogenética de comunidades, auxiliando na
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compreensao das complexas relagbes entre os processos ecologicos e
evolutivos em comunidades. Outra abordagem para a transposi¢céo do obstaculo
de ndo se ter uma filogenia completa com o conjunto regional de espécies foi
adotada por Drose et al. (2019), em uma analise de diversidade filogenética de
formigas no Pampa, que consiste na obtencéo da topologia dos grandes grupos,
com subsequente insergdo das espécies da comunidade nessa topologia, em
politomias, e a geragdo de diversas possiveis resolugdes aleatérias das
politomias da arvore.

As métricas de diversidade filogenética utilizadas, MPD e MNTD,
mostraram-se fortemente correlacionados positivamente (Tabelas 3, 4 e 5)
quando comparados os valores encontrados com as duas diferentes propostas
filogenéticas utilizadas para grandes linhagens (chamadas aqui de Y e R). Uma
vez que MNTD é uma métrica que detecta variacdes entre taxa proximos
(Swenson 2013; Mazel et. al. 2015), essa correlacdo era esperada, ja que as
relacbes entre os taxa mais préximos nao variam entre as duas filogenias.
Observa-se também que, mesmo as variagbes mais profundas entre as duas
propostas (e.g. entre as linhagens V, VI e VII) nao trouxeram diferengas
significativas na analise de MPD. As diferengas topoldgicas entre as duas
arvores nao promoveram grandes alteragbes nas distancias filogenéticas das
espécies do conjunto regional. Sendo assim, nossos dados dao suporte a que,
apesar de ainda haver incongruéncias entre o posicionamento das grandes
linhagens de Drosophilidae, inferéncias de diversidade filogenética do grupo ja
sao possiveis.

MPD e MNTD mostraram-se significativamente correlacionados a riqueza,
positiva e negativamente, respectivamente. Nado se encontrou correlagao entre
MPD e equitabilidade, porém esta mostrou-se positivamente correlacionada a
MNTD. Equitabilidade avalia dominancia, portanto, € mais provavel que se
relacione a MNTD, que é mais sensivel a alteragdes entre taxa proximos
filogeneticamente, o que justifica a correlagao positiva entre ambas, encontrada
na presente analise. Comunidades de Drosophilidae tendem a ter poucas
espécies com abundancia muito alta (e.g. Mateus et al. 2006; Torres & Madi
Ravazzi 2007; De Toni et al. 2007), justamente por isso, Shannon e Riqueza
mostraram-se negativamente relacionados a Equitabilidade. Nao se encontrou

correlagao entre MPD e MNTD, reiterando a conclusao de Mazel et al. (2016) de
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que a combinacdo de diferentes métricas de diversidade filogenética, que
operam em diferentes profundidades filogenéticas, oferecem um melhor
entendimento da estruturagao filogenética.

A maioria dos pontos amostrais apresentou um padrao filogenético que
nao diferiu significativamente do esperado aleatoriamente para a diversidade
filogenética da comunidade, tanto para MPD como para MNTD, indicando que
as adaptacdes necessarias para a permanéncia nos ambientes amostrados do
Pampa podem ser encontradas em diferentes linhagens do conjunto regional de
espécies (Webb et al. 2002; Butterfield et al. 2013). No entanto, apesar de n&o
ser significativa, ha uma tendéncia ao padrao filogenético agrupado em quase
todos os pontos analisados, que pode ser observado pela predominancia de
valores positivos (que indicam agrupamento) de NRI e NTI. Além disso, todas as
comunidades que diferiram significativamente do padrdao esperado no modelo
nulo sdo comunidades agrupadas filogeneticamente, e n&o dispersas. Como NTI
€ sensivel as relagdes proximas dos faxa, € provavel que essa resposta reflita a
dominancia de poucas espécies de Drosophilidae nas comunidades. Com
relacdo ao NRI, por ser mais sensivel as relagcbes mais profundas no
posicionamento filogenético, € provavel que esse padrédo reflita a grande
abundancia de espécies do género Drosophila, em especial aquelas
posicionadas nas linhagens lll, VIl e IX, quando comparadas as abundancias das
espécies de outros géneros (Amiota, Leucophenga, Rhinoleucophenga,
Zygothrica, Hirtodrosophila), com excecado de Zaprionus, que costuma ser
abundante em locais antropizados. Corroborando isso pode-se observar o NRI
das comunidades da localidade de Bossoroca (BOC, BOB e BOI), que néo sao
valores positivos tao altos, isto €, ndo apresentam o padrao filogenético tao
agregado, e no caso de BOI (interior da mancha florestal) é negativo,
provavelmente como efeito da abundancia de espécies de Rhinoleucophenga
nessa area, género pertencente a subfamilia Steganinae, relativamente distante
filogeneticamente do género Drosophila. Bossoroca é o local mais bem
preservado do Pampa amostrado no presente estudo, portanto, este resultado
indica, preliminarmente, que a antropizacdo do ambiente do Pampa pode estar
levando as comunidades de Drosophilidae a serem mais agrupadas
filogeneticamente, ou seja, as diferentes linhagens de Drosophilidae nao estao
sendo excluidas de forma igual do ambiente pela antropizagao.
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Partindo da premissa da conservagao de nicho, isto €, que espécies mais
proximas filogeneticamente tendem a apresentar nicho mais semelhante, a
disperséo filogenética de uma comunidade pode ser associada a predominancia
de interagdes interespecifica negativas, como competicdo, devido a exclusédo
competitiva de espécies filogeneticamente proximas (Helmus et al. 2007; Cahill
Jr. et al. 2008). Segundo Armstrong & McGeehe (1980), a coexisténcia estavel
de espécies competidoras requer que a competicdo intraespecifica exceda a
competicao interespecifica. Krijger & Sevenster (2001), analisando comunidades
de Drosophilidae no Panama, apontam a agregagao espacial de recursos (frutas
caidas, fungos, etc.) como um fator que aumenta a competicéo intraespecifica,
0 que € uma possivel explicacdo para os resultados encontrados no presente
estudo, uma vez que as comunidades aqui analisadas, apesar de representarem
espécies pertencentes a mesma guilda, isto &, frugivoras, ndo apresentaram, em
nenhum dos casos, um padrao filogenético significativamente disperso quando
comparado ao esperado pelo acaso, isto é, ndo ha evidéncia de que haja
exclusao competitiva estruturando essa comunidade. Uma analise de caracteres
ecologicamente funcionais dessas comunidades, revelando ou nao sinal
filogenético, adicionada de um estudo do impacto da agregagao espacial de
recursos na diversidade, poderia trazer a luz observacdes interessantes para
este tema. Vale ressaltar que Valadao et al. (2019) encontraram que, de 49
especies de Drosophilidae de ocorréncia na regiao Neotropical analisadas, 48
demonstraram ser generalistas quanto ao sitio de oviposigao de reproducéo
(frutos de angiospermas), o que sugere que a especializagao de nicho ndo € um
processo essencial na coexisténcia de espécies competidoras neotropicais de
Drosophilidae.

Embora nao fosse o objetivo do presente estudo e o numero amostral ndo
seja suficiente para encontrar padrées de diversidade filogenética entre
diferentes ambientes do Pampa, além da existéncia de diferencas no esforgo
amostral dos estudos analisados, algumas considerag¢des preliminares podem
ser feitas. Por exemplo, ambas as comunidades de ambiente urbano dos
municipios de Cruz Alta e Sao Luiz Gonzaga (CAU e SLU, respectivamente),
apresentaram valores de MPD mais baixos quando comparadas as
comunidades nos mesmos municipios em fragmentos florestais em area rural

(CAR e SLR, respectivamente), padrao também encontrado para a riqueza de
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espécies (Hochmiuiller et al. 2010; Poppe et al. 2012), ainda que entre CAU e
CAR possa ter havido um viés da diferenca de esforco amostral. Esse € um
resultado importante, pois sugere, preliminarmente, que a diminuigdo da riqueza
de espécies em areas urbanas € acompanhada por uma perda de diversidade
filogenética, reforgcando a necessidade da manuteng¢ao de ambientes naturais do
Pampa. Apesar do impacto ambiental antrépico causado pelo processo de
urbanizagdo e expansdo agropecuaria, estudos a respeito da influéncia na
diversidade filogenética ainda s&o raros (ver Sol et al. 2014; Morelli et al. 2017;
Sol et al. 2017), mas indicam uma perda significativa de diversidade filogenética
nesses ambientes, mesmo com a substituicio de espécies comumente
associadas a antropizacao. A urbanizacao pode criar um filtro que determina que
somente algumas linhagens conseguem persistir nesse ambiente (McKinney
2006).

Por outro lado, considerando as localidades de Porto Alegre, entre JBO
(fragmento florestal em area de alta urbanizagéo), PGK (fragmento florestal em
area de médica urbanizacdo) e MAS (fragmento florestal em area de baixa
urbanizagao) nao houve grande diferengca em MPD e MNTD, apesar do gradiente
de urbanizacédo e do mesmo esforco amostral utilizado. Conforme observado por
Garcia et al. (2012), foi encontrado uma maior quantidade de espécies exoticas
em JBO, quando comparado a PGK, e em PGK, quando comparado a MAS,
porém a riqueza de espécies desses locais ndo variou significativamente. Os
resultados do presente estudo indicam uma situacdo semelhante com relagcao a
diversidade filogenética. Nota-se que Zaprionus indianus, a Unica espécie
representante de sua linhagem (VI) no Pampa, € uma espécie exodtica no
neotrdpico caracteristica de ambiente antrépico e foi encontrada em JBO e PGK,
porém nao em MAS, adicionando portanto, diversidade filogenética as duas
areas com maior grau de antropizacédo (JBO e PGK). A regiao de Porto Alegre
apresenta ambientes florestais fragmentados, e ndo ha um consenso quanto ao
aumento ou diminuicdo da diversidade filogenética devido a fragmentagao do
habitat. Os resultados encontrados por Arroyo-Rodriguez (2012), sobre
diversidade filogenética de angiospermas, demonstraram que a fragmentacao
ambiental n&do levou a uma perda de diversidade filogenética, provavelmente
decorrente de uma maior heterogeneidade ambiental, enquanto que Cisneros et

al. (2015), analisando comunidades de morcegos na Costa Rica, e Santos et al.
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(2010), analisando comunidades vegetacionais em uma regido do México,
encontraram uma perda na diversidade filogenética relacionada a fragmentacéo.

As trés amostras em Bossoroca, BOC, BOIl e BOB, que representam,
respectivamente, area de campo natural, interior florestal e borda florestal de
ambiente natural do Pampa, apresentaram semelhantes valores de MPD, apesar
de menor riqueza em BOC. Esse é um resultado importante, uma vez que em
uma area de campo aberto, devido as variagdes ambientais mais severas e
menor quantidade de nicho que um interior florestal, esperar-se-ia uma
comunidade mais agrupada filogeneticamente, especialmente para um grupo
sensivel a variagdes ambientais, como Drosophilidae (Tidon 2006). Resultado
semelhante foi encontrado na analise de Drdse et al. (2019) para comunidades
de formigas no Pampa. Juntos, esses resultados reiteram a importancia da
preservacao das areas de campo aberto, tanto quanto de ambientes florestais,
nas estratégias de preservagédo do bioma Pampa, para a preservagéo da historia
evolutiva das comunidades.

Drose et al. (2019) buscaram correlagdes entre diversidade filogenética e
variaveis ambientais e encontraram que a temperatura e a altura vegetacional
sdo preditoras da diversidade filogenética, bem como taxondémica, de
comunidades de formigas na regido do Pampa. Diversos estudos tém analisado
o efeito de variaveis ambientais temperatura (e.g., Poppe et al. 2015; Poppe et
al. 2016) e urbanizacao (e. g., Garcia et al. 2012; Gottschalk et al. 2007), na
diversidade taxonémica de assembleias de Drosophilidae. Um proximo passo
importante € investigar como estas variaveis afetam a diversidade filogenética
de Drosophilidae. A busca por essas respostas € cada vez mais importante,
especialmente no atual cenario de rapidas alteragdes climaticas e do uso da

terra.
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6. Consideragoes Finais

Foi obtido, com esta analise, uma relacdo dos inventarios de
Drosophilidae coletados com isca de banana fermentada no bioma brasileiro
Pampa, em diferentes fitosionomias, desde o ano 2000, que compreende 19
pontos amostrais no Bioma. Uma relacdo das espécies e suas respectivas
abundancias em cada ponto amostral foi obtida, totalizando 119.320 individuos,
classificados em 150 morfoespécies. O género mais abundante e diverso €&
Drosophila, representado por 64 espécies de identidade conhecida, incluidas em
21 grupos de espécies e 38 morfoespécies de identidade desconhecida.

Duas hipoteses filogenéticas, uma seguindo as relagbes para as grandes
linhagens de Drosophilidae segundo Yassin (2013) e a outra segundo Russo et
al. (2013) foram construidas, com base em critérios objetivos, compreendendo
85 espécies do conjunto regional. Foram realizadas analises de diversidade
filogenética (MPD e MNTD) para cada ponto amostral, incluindo 85 espécies no
conjunto regional de espécies, que abangem 99,9% da abundancia total de
Drosophilidae considerados e comparados os resultados com um modelo nulo
(NRI e NTI). Encontrou-se que, em grande parte, os pontos amostrais nao
apresentam uma estruturagdo filogenética significativamente diferente do
esperado em um modelo nulo, exceto por dois pontos amostrais que
apresentaram padrao filogenético agrupado para MPD, em ambas as analises,
e cinco localidades, duas nao coincidentes, que apresentaram padrao
filogenético agrupado para MNTD, em ambas as analises.

Os indices obtidos pela analise com base na proposta filogenética de Yassin
(2013) e Russo et al. (2013) foram fortemente correlacionados positivamente,
indicando que ambas as analises apresentam respostas muito semelhantes.
MPD mostrou-se significativamente correlacionado com riqueza e Shannon,
enquanto MNTD mostrou-se correlacionado ao indice de equitabilidade de Smith
& Wilson.

Os resultados dao suportam, preliminarmente, que a perda de diversidade
taxondmica € acompanhada da perda de diversidade filogenética em ambientes
antropizados. Além disso, indica que locais de campos naturais do Pampa,
mesmo apresentando menor riqueza de espécies e diferencas na composicao

de espécies, apresentam semelhante diversidade filogenética que locais
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florestais, indicando a necessidade da preservagcao destes ambientes, tanto
quanto dos ambientes florestais. Essa pesquisa pioneira intenciona impulsionar
mais analises de diversidade filogenética para Drosophilidae, em busca de
resultados que podem ajudar a desvendar padrbes de montagem de

comunidades de Drosophilidae nao revelados pela diversidade taxonémica.
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