
1 
 

 
 

 

UNIVERSIDADE FEDERAL DO PARÁ 

EMBRAPA AMAZÔNIA ORIENTAL 

PROGRAMA DE PÓS-GRADUAÇÃO EM ECOLOGIA 

 

 

 

JOÁS DA SILVA BRITO 

 

 

 

 

Papel da complexidade de habitat de macrófitas sobre larvas e adultos de 

Odonata (Insecta) na Amazônia Oriental 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Belém/PA  

2019 

 

 



2 
 

JOÁS DA SILVA BRITO 

 

 

 

 

 

 

 

 

Papel da complexidade de habitat de macrófitas sobre larvas e adultos de 

Odonata (Insecta) na Amazônia Oriental 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Belém/PA 

 2019 

 

 

Dissertação apresentada ao Programa de Pós-

graduação em Ecologia do convênio 

Universidade Federal do Pará e Embrapa 

Amazônia Oriental, como requisito para 

obtenção do título de Mestre em Ecologia.  

 

Área de concentração: Ecologia.  

 

Linha de Pesquisa: Ecologia de Comunidades 

e Ecossistemas.  

 

 

Orientadora: Drª. Thaisa Sala Michelan 

Coorientador: Dr. Leandro Juen 
 

 



3 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



4 
 

 

 

JOÁS DA SILVA BRITO 

 

 

 

 

Papel da complexidade de habitat de macrófitas sobre larvas e adultos de 

Odonata (Insecta) na Amazônia Oriental 

 

 

Dissertação apresentada ao Programa de Pós-graduação em Ecologia do convênio da 

Universidade Federal do Pará e Embrapa Amazônia Oriental, como requisito para 

obtenção do título de Mestre em Ecologia, avaliado pela comissão julgadora 

composta pelos membros: 
 

COMISSÃO JULGADORA 

 

Drª. Thaísa Sala Michelan 

(UFPa/ ICB) – Membro interno (Presidente) 

 

Dr. José Max Barbosa Oliveira-Júnior 

(UFOPA/ PA) - Membro interno 

 

Drª. Yulie Shimano Feitosa 

(INPP/MT) - Membro interno 

 

Dr. Leandro Schlemmer Brasil 

(UFPa) - Membro externo 

 

Dr. Roger Paulo Mormul 

(UEM/ PR) - Membro externo 

 

Dr. Mateus Marques Pires 

(UNISINOS/ RS) - Membro externo 

 

 

 

Aprovado no dia 28 de fevereiro de 2019 por parecer à distância. Apresentação púbica em: 24 de 

abril de 2019. 

Local de apresentação: SAT 6, Instituto de Ciências Biológicas, Universidade Federal do Pará. 



5 
 

AGRADECIMENTOS 

 

Gostaria de agradecer a todos que de alguma forma me apoiaram e ajudaram a desenvolver minha 

pesquisa de dissertação, seja de maneira direta ou indireta.  

À minha família que esteve sempre ao meu lado, me apoiando e me incentivando a alcançar meus 

objetivos. Meus pais José e Cirene, e minha irmã Joene tiveram e tem um papel fundamental na 

minha vida acadêmica.  

Aos meus colegas e amigos do Laboratório de Ecologia e Conservação (LABECO), pelas trocas de 

conhecimento e conversas durante todo esse tempo. Tenham certeza de que foram muito úteis, seja 

para minha vida pessoal ou profissional. 

Aos membros de minhas bancas de qualificação e de defesa, pelas sugestões e ajuda no sentido de 

melhorar a pesquisa. 

Aos meus orientadores, Thaisa Michelan e Leandro Juen pela paciência, companheirismo e 

auxílios, sempre presente a me apoiar e sanar todas as dúvidas, no sentido de desenvolver da melhor 

maneira a pesquisa. São exemplos de profissionais e seres humanos. Também agradeço ao 

Professor Raphael Ligeiro, cujo projeto via Fadesp, possibilitou a viagem de campo.  

À Capes pela concessão da bolsa, e por possibilitar a realização do projeto de pesquisa. A Fadesp 

pelo fomento de pesquisa que possibilitou a viagem de campo. À Universidade Federal do Pará por 

sua estrutura e pelos servidores. 

A todos os professores, que mesmo não sabendo, me auxiliaram muito a me tornar mais e mais 

apaixonado pela ciência. Tem meu muito obrigado! 

E finalmente, sempre que olho para a área de pesquisa e pelo fascínio que a ciência me desperta a 

cada dia, me lembro das pessoas que nunca conheci, e que pessoalmente posso jamais conhecer. 

Aos autores cientistas, filósofos, e demais profissionais do saber e do conhecimento, que através de 

seus livros, artigos, palestras e vídeos de Youtube, séries de televisão, me mostraram o amor por 

esse mundo maravilhoso da ciência. Carl Sagan, Richard Dawkins, Bertrand Russell, Pirula, David 

Attenborough, Charles Darwin, dentre muitos outros. Aqui fica meu mais sincero agradecimento! 

 

 

 

 

 



6 
 

Papel da complexidade de habitat de macrófitas sobre larvas e adultos de 

Odonata (Insecta) na Amazônia Oriental 

 

RESUMO 

 

O objetivo do estudo foi avaliar o papel da complexidade de habitat de macrófitas sobre a 

diversidade de larvas e adultos da ordem Odonata. A hipótese é que a complexidade de habitat terá 

ação diferente sobre as fases de vida dos odonatos, partindo da premissa que a parte emersa terá 

maior influência sobre os adultos e a submersa sobre as larvas. Foram coletadas 13 espécies de 

adultos, 19 gêneros de larvas e 11 espécies de macrófitas. A seleção de modelos forward selection 

indicou que as larvas foram afetadas significativamente pela complexidade média horizontal emersa 

(CMVE) (R²=0.11; p=0.01) e pela complexidade submersa (DFB) (R²=0.14; p<0.01); já os adultos 

foram afetados pela diversidade de espécies de macrófitas (DEM) (R²=0.09; p=0.02). A hipótese foi 

parcialmente corroborada, uma vez que a complexidade de habitat submerso foi um importante 

preditor para as larvas, mas também foi significativo CMVE, o que foi contrário do que se esperava 

para os adultos. Estruturas abaixo da superfície da água, como raízes, são importantes para a fase 

larval porque fornecem proteção contra predação, e são fontes de alimento, importantes fatores para 

sobrevivência e desenvolvimento dessa fase. Uma das possíveis explicações de porquê CMVE foi 

importante para as larvas pode ser o comportamento realizado pelos adultos, como oviposição, 

forrageamento e territorialismo, que podem afetar o fitness o primeiro. As fêmeas selecionam os 

locais mais adequados onde os ovos possam eclodir, a fase larval se estabelecer, sobreviver e 

crescer até a fase adulta. Não era esperado que CMVE fosse retido no modelo para as larvas porque 

estaria mais relacionada aos adultos. Essa variável pode estar relacionada com DEM, a única 

variável importante para os adultos no estudo, principalmente porque um maior número de espécies 

de macrófitas fornece maior disponibilidade de arquiteturas, que por sua vez melhoraria a 

disponibilidade de CMVE para os adultos. As macrófitas foram importantes para ambos as fases de 

Odonata, e futuros estudos abordando um maior número de espécies de macrófitas pode trazer 

resultados mais robustos e mais discernimento sobre essa relação ecológica. 

 

Palavras-chave: Filtros ambientais, Anisoptera, Forward selection, Plantas aquáticas 
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The role of habitat complexity from macrophytes on larvae and adults of 

Odonata (Insecta) at the western Amazon 

 

ABSTRACT 

The goal of the study was to evaluate the role played by habitat complexity from aquatic 

macrophytes on diversity of larvae and adults of Odonata. The hypothesis was that habitat 

complexity will have different effects on both stages, follow the assumption that the submerged 

structures will be more important for larvae, and on the other hand emerged structures will affect 

the adults. It was collected 13 adults’ species, 10 larvae genus and 11 macrophytes’ species. The 

forward selection did indicate that the larvae were affected by vertical average emerged complexity 

(VAEC) (R²=0.11; p=0.01), and by submerged complexity (FDB) (R²=0.14; p<0.001); and, the 

adults were influenced by macrophytes’ species diversity (MSD) (R²=0.09; p=0.02). The hypothesis 

was partiatly corroborated, once that for larvae the submerged complexity was important, but 

VAEC was important too, which was the contrary what was expected for adults. Structures below 

the water, like roots, are important for larvae because might provide shelter against predation, and 

food source, important to survive and growth of this stage. One of the possible explanations for why 

VAEC was important for larvae is the behavior performed by adults, like oviposition, foraging and 

territorialism, can influence the larvae fitness. The females select the more suitable sites where the 

larvae can survive, establish and develop until the adult stage. It was not expected that VAEC was 

important for larvae, because is a variable more associated with adult stage. This variable can be 

related with MSD, the variable that was important for adults, mainly because more macrophytes’ 

species diversity provide larger number of available architectures, which for their turn might 

enhance the availability of VAEC for adults. The macrophytes were important for both Odonata’s 

stages, and future studies approaching more macrophytes’ species can bring more robust results and 

new insights about this relation. 

 

Keywords: environmental filters, Anisoptera, forward selection, aquatic plants 
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1 INTRODUÇÃO 

 
A complexidade de habitat é a variação de arranjo dos elementos físicos estruturantes que, 

de algum modo, fornecem suporte aos organismos que vivem em um dado ambiente, sendo 

considerada como um dos mais importantes preditores da distribuição das espécies (Taniguchi et 

al., 2003; Thomaz et al., 2008; Cunha et al., 2012). A primeira abordagem sistematizada sobre 

complexidade de habitat foi realizada por MacArthur & MacArthur (1961), onde observaram que a 

estruturação física do ambiente fornecida pela disposição de galhos, ramos e folhas em florestas 

temperadas tinham mais influência significativa sobre as comunidades de aves que, por exemplo, a 

diversidade de espécies de árvores. Vários estudos posteriores foram realizados, geralmente 

encontrando o mesmo padrão, locais com maior complexidade de habitat tinham maiores métricas 

de diversidade de espécies (Tews et al., 2004; Thomaz et al., 2008; Pierre & Kovalenko 2014; 

Galhardo et al., 2017).  

Em sistemas aquáticos de água doce as macrófitas aquáticas oferecem uma ampla variedade 

de habitats que podem ser colonizados por peixes e invertebrados (bentônicos ou terrestres). Um 

padrão recorrente encontrado nesses estudos é a maior abundância de indivíduos e riqueza de 

espécies em locais de maior complexidade estruturante fornecida por essas plantas (Taniguchi et al., 

2003; Pelicice et al., 2008; Mormul et al., 2011; Tokeshi & Arakaki 2012; Gallardo et al., 2017).  

Essas relações poderiam ser explicadas porque as macrófitas fornecem proteção contra a ação de 

predadores, servindo como fonte de alimentação e sítios de reprodução (Thomaz & Cunha 2010). 

As macrófitas possuem uma ampla faixa de tipos morfológicos, desde espécies enraizadas ao 

substrato até aquelas livre-flutuantes (Warfe & Barmuta 2006; Kovalenko et al., 2012), o que 

fornece maior disponibilidade de habitats que podem ser colonizados pelos organismos associados a 

essas plantas.  

A ordem Odonata possui duas fases distintas, a larval e a adulta, que possuem diferentes 

requerimentos ecofisiológicos (Corbet 1999), podendo ser influenciadas por fatores estritamente 

aquáticos ou associados às adjacências desses ambientes. Na interface de ambientes 

terrestre/aquático as macrófitas são importantes agentes estruturadores para ambas as fases (Iwai et 

al., 2017). As larvas de Odonata são estritamente aquáticas, geralmente associadas aos componentes 

abaixo da superfície da água, e um desse componentes são as raízes das macrófitas, que podem ser 

utilizadas como refúgio contra a predação, bem como fonte de alimentos, umas vez que presas 

desses organismos também utilizam plantas aquáticas para proteção (McAbendroth et al., 2005; 

Remsburg & Turner 2009; Iwai et al., 2017). Para os adultos da ordem os componentes das 

macrófitas acima da superfície da água são os mais importantes (Remsburg & Turner 2009; Iwai et 

al., 2017), principalmente na realização de atividades envolvendo forrageamento e reprodução. A 

seleção de habitat realizada pelas fêmeas da ordem, para oviposição por exemplo, pode ser 
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influenciada pelas disposição e tipo de folhas ou caules das macrófitas, do mesmo modo, o 

comportamento territorialista dos machos na seleção de sítios de forrageamento e acesso às fêmeas 

também pode ser afetado por esses componentes físicos fornecidos pelas macrófitas (Thomaz & 

Cunha 2010; Iwai et al., 2017).  

A presença de macrófitas aquáticas pode influenciar o estabelecimento e sobrevivência de 

larvas e adultos de Odonata, agindo como um filtro ambiental, que nesse caso seria um fator físico 

estrutural que limitaria ou favoreceria a permanência desses organismos nesses sistemas aquáticos. 

As larvas estariam associadas mais estritamente à estruturação submersa proporcionada pelas 

macrófitas, proveniente das raízes por exemplo; já os adultos teriam maior associação com os 

elementos estruturantes das macrófitas acima da superfície da água, como folhas e ramos, 

importantes como poleiros e sítios de reprodução. Entretanto, ainda é controverso afirmar qual seria 

o principal filtro agindo sobre ambas as ordens, principalmente porquê existe congruência entre 

elas, onde os efeitos sofridos por uma acaba por ser levado até a outra. 

Considerando isso o objetivo é avaliar o papel da complexidade de habitat proporcionada 

pelas macrófitas sobre larvas e adultos de Odonata. A hipótese a ser testada é a de que as larvas 

estarão mais relacionadas aos componentes submersos provenientes das macrófitas (e.g. raízes), e 

que os adultos terão maior associação com os elementos emersos (e.g. folhas, caules e estolões), 

partindo dos pressupostos acima citados. 

 

2 MATERIAL E MÉTODOS 

 

2.1 Descrição da área 

O estudo foi realizado na Flona de Caxiuanã, no rio Anapu que forma a baía dos Botos 

(Pará, Brasil) e nos rios Cariatuba e Pracupi, que estão localizam entre os municípios de Portel e 

Melgaço, nos meses de setembro e outubro de 2017, onde foram amostrados 48 pontos (Figura 01). 

A baía dos Botos e de Caxiuanã, possuem extensas dimensões, com aproximadamente oito km de 

largura e 40 km de extensão, a profundidade variando de cinco a 20 metros, com um trecho mais 

profundo no canal principal (Montag et al., 2013). Segundo a classificação Köppen, a Flona de 

Caxiuanã tem clima tropical quente e úmido e subtipo climático “Am”. A temperatura varia em 

torno de 26,7º, com as mínimas próximas a 22º e as máximas próximas a 32º. As temperaturas 

médias mais baixas e umidade alta ocorrem nos meses de janeiro a março, as mais quentes e menos 

úmidas ocorrem entre os meses de outubro, novembro e dezembro (Costa et al., 2004). Como a área 

de estudo se localiza na planície de terras baixas amazônicas, formada pelo represamento dos rios 

provocado por atividades geológicas provenientes do Holoceno, se caracteriza por ambientes 
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lacustres conhecidos como “lagos de ria”, com estreito relacionamento entre a vegetação ripária e 

os sistemas aquáticos (Hida et al., 1999; Behling & Costa 2000; Prudente et al., 2016) 

 

Figura 01. Localização das 48 unidades amostrais de macrófitas aquáticas, localizadas na 

Flona de Caxiuanã, baía dos Botos (Rio Anapu), Melgaço, Pará, Brasil. 

 

2.2 Amostragem 

 

2.2.1 Medidas de complexidade de macrófitas 

Foram selecionados 48 bancos de macrófitas a uma distância mínima de 1000m entre si, 

buscando garantir a independência entre as amostras. Além disso, essa distância mínima já foi usada 

em outros estudos para acessar bancos independentes. O acesso a cada banco de macrófitas foi 

realizado com uma embarcação do tipo “voadeira”, e em cada local foi selecionada uma amostra 

(Dibble et al., 2009). Foi aplicado o método de medida de complexidade de habitat aéreo proposto 

por Raizer et al (2001) e Cunha et al (2012), onde um retângulo de 120 x 80cm de tubo PVC foi 

jogado aleatoriamente no banco, sendo cada retângulo considerado como uma unidade amostral. 

Em cada amostra de banco de macrófitas foram identificadas as espécies e suas respectivas 

abundâncias (por porcentagem de cobertura) de macrófitas. Quando a identificação in loco não foi 

possível, uma parte da planta foi retirada para confeccionar uma exsicata da espécie para posterior 

identificação em laboratório.  
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A complexidade média vertical emersa (CMVE) foi mensurada pela média do número de 

vezes que as folhas (pecíolo ou lâmina) tocavam um bastão de PVC de 1m x 1m inserido, por cinco 

vezes de forma randômica, verticalmente no retângulo na amostra (Figura 02). A complexidade 

média horizontal emersa (CMHE) também foi mensurada, dada pela média do número de folhas 

que tocavam o bastão, que nesse caso foi inserido horizontalmente e adjacente à superfície de água 

no centro do retângulo por duas vezes (Figura 03).  

 

Figura 02. Esquema da mensuração da complexidade média vertical emersa (CMVE) das 

macrófitas: Um bastão de tubo PVC foi colocado na posição vertical em cinco pontos aleatórios da 

subamostra, e o número de folhas ou pecíolos que tocaram foi contado. 

 

Figura 03. Esquema de mensuração da complexidade média horizontal emersa (CMHE) das 

macrófitas. Um bastão de tubo PVC de 1m foi colocado duas vezes em diagonal na subamostra, em 

forma de X, e o número de folhas ou pecíolos que tocaram foi contado. 

Após a realização das medidas de complexidade emersa das macrófitas, foi realizada a 

coleta com o auxílio de uma armadilha, composta de um retângulo de tubo PVC, de 120cm de 

largura por 80cm de profundidade, e uma rede de um tecido de algodão e malha de poliéster, com 

malha de 1mm e altura de 150cm (Figura 04). As raízes foram lavadas e então fotografadas em 
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contraste com um fundo branco. Apenas as espécies mais abundantes no encontradas na área do 

estudo, no caso pertencentes ao gênero Eichhornia sp., foram analisadas. O procedimento foi 

necessário para cálculo de complexidade de habitat submerso, proporcionado pelas raízes: as fotos 

foram processadas no software ImageJ¸ aplicando o método de contagem de pixels, também 

conhecido como cálculo de dimensão fractal proposto por Sugihara & May (1990). Este método já 

foi testado e usado em vários trabalhos que abordaram a relação dos invertebrados com as 

macrófitas (Taniguchi & Tokeshi 2003; McAbendroth et al., 2005; Gallardo et al., 2017). As raízes 

então foram acondicionadas em sacos plástico, posteriormente em laboratório, foram colocadas em 

sacos de papel, alocadas em uma estufa de secagem onde, à uma temperatura de 60º C, foram 

desidratadas. Posteriormente foram pesadas em balança de precisão para obtenção do peso seco, 

para as análises de biomassa (Pelicice et al., 2008). De acordo com Pelicice et al (2008) a biomassa 

pode ser usada como preditor de complexidade de habitat, onde macrófitas que fornecem maior 

quantidade de espaço que pode ser usado por peixes e invertebrados aquáticos, seriam mais 

complexas, em pequenas escalas. No presente estudo utilizaremos uma regra de três, relacionando a 

dimensão fractal e biomassa seca obtidas: 

 

Figura 04. Esquema de realização do cálculo de complexidade submersa de macrófitas, 

relacionando dimensão fractal e biomassa seca das raízes: a) foi coletada uma amostra maior da raíz 

da macrófita; b) também foi coletada uma amostra menor da raíz; c) que foi fotografada, em 

contraste branco/preto para se obter uma foto em formato tiff, que posteriormente foi analisada no 

software ImageJ; d) após esse processo, ambas, as amostras maiores e menores, foram desidratadas 

em uma estufa a uma temperatura de 60ºC, por cerca de 36 horas. 

 

2.2.2 Coleta de larvas e adultos de Odonata 

Para a coleta das larvas de Odonata nos bancos de macrófitas utilizamos a mesma rede 

utilizada na coleta de macrófitas. As raízes foram lavadas cuidadosamente para a remoção das 

larvas, com auxílio de uma peneira de mão, de 18cm de diâmetro e malha de 250 µm, e uma pinça 

metálica. Posteriormente as larvas foram colocadas em tubos do tipo falcon, em álcool a 70% de 

concentração. 
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A coleta dos indivíduos adultos foi realizada durante todo o período de permanência em 

cada banco de macrófitas, compreendendo um esforço médio de aproximadamente 50 minutos. O 

procedimento foi realizado com puçás entomológicos, de 40cm de diâmetro, 65cm de profundidade 

e cabo de alumínio de 90cm. Os espécimes coletados foram acondicionados em envelopes de papel, 

e guardados em acetona P.A. (puro para análise). A identificação das larvas foi feita até nível de 

gênero (Heckman 2008), e a identificação dos adultos até nível de espécie quando possível, 

utilizando chaves específicas (Garrison et al., 2006; Heckman 2008) e comparação com a coleção 

de referência do Laboratório de Ecologia e Conservação da Universidade Federal do Pará. Quando 

necessário as dúvidas de identificações foram sanadas consultando especialistas. 

 

Figura 05. Rede de coleta de amostras de macrófitas e larvas de libélulas em cada unidade 

amostral (Adaptado de Cunha et al., 2012). 

 

2.2.3 Variáveis ambientais 

Nos locais de coleta foram mensuradas nove variáveis físicas e químicas da água, 

temperatura (°C), pH, condutividade elétrica (µS/cm), potencial de oxirredução (ORP/mV), 

oxigênio dissolvido (OD), oxigênio total (%), sólidos totais dissolvidos (TDS), profundidade (cm) e 

turbidez. Vários trabalhos com Odonata têm verificado que essas variáveis abióticas afetam as 

assembleias, seja de um ou dos dois estágios de desenvolvimento (larvas ou adultos) (Carvalho & 

Nessimian 1998; Oliveira Jr. et al., 2015; Monteiro-Júnior et al., 2015; Mendes et al., 2017). A 

temperatura e turbidez são importantes preditores de diversidade de adultos, uma vez que podem 

afetar a seleção de locais de oviposição e forrageio (Assis et al., 2004), enquanto para as larvas a 

turbidez pode afetar a coloração dorsal ou ventral (Carvalho & Nessimian 1998). Todas as variáveis 

ambientais foram obtidas através de uma sonda multiparâmetro © HORIBA. 
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2.3 Análise de dados 

 

2.3.1 Variáveis ambientais 

Realizamos uma matriz de correlação com os dados ambientais, para tentar diminuir o 

problema da multicolinearidade entre elas, sendo estabelecido um valor de corte para variáveis com 

valor >= 0.6 quando essa ocorria, sempre sendo selecionada a variável de maior importância para 

Odonata, baseado em informações de literatura. Posteriormente realizamos uma seleção de modelos 

por meio do método forward selection para verificar qual variável seria retida, com o maior poder 

de explicação para ambas as fases. Posteriormente realizamos uma análise de componentes 

principais (PCA) para reduzir a dimensão dos dados ambientais. As variáveis ambientais, que não 

estavam na mesma escala de medida, foram padronizadas. O critério de seleção do número de eixos 

utilizado foi o de Broken-Stick, onde serão selecionados os eixos cujos autovalores tenham valores 

superiores aos preditos pelo Broken-Stick, onde foi utilizada matriz de correlação (Jackson 1993; 

Legendre & Legendre 2012). Foram retidos os loadings cujas contribuição para formação dos eixos 

fossem iguais ou maiores do que 85%, assim os eixos selecionados foram utilizados como 

preditores de variáveis ambientais (proxy), que posteriormente foram utilizados na análise de 

redundância parcial (pRDA) (Dray et al., 2006).  

 

2.3.2 Variáveis espaciais 

Foi realizada uma análise de Coordenadas Principais de Matrizes Vizinhas (PCNM) para 

representar as relações espaciais entre as unidades amostrais, buscando verificar a existência de 

autocorrelação espacial (Borcard & Legendre 2002). A análise usa como entrada as coordenadas 

geográficas resultando em vários eixos ortogonais que podem ser integrados diretamente em 

modelos de regressão, para avaliar a contribuição dos efeitos do espaço (Paknia & Pfeiffer 2012). 

As análises de PCNM foram realizadas sobre uma matriz de composição de espécies padronizada. 

Após a obtenção dos filtros do PCNM foi realizada uma seleção dos melhores eixos através do 

forward selection com um nível de significância α=0.05, com 999 randomizações (Paknia & 

Pfeiffer 2012). Posteriormente, os eixos retidos pelo modelo foram utilizados como preditores 

espaciais na análise de redundância (pRDA), uma vez que o espaço pode ter importante influência 

sobre as assembleias de Odonata, mediando sua distribuição (Dray et al., 2006; Brasil et al., 2018). 

 

2.3.3 Composição das assembleias de larvas e adultos 

A variação na composição de espécies de larvas e adultos foi avaliada através de uma 

análise de coordenadas principais (PCoA). Anteriormente a abundância de cada espécie foi 

transformada (Log(x+1)), para diminuir os problemas causados pelos efeitos dos outliers, e como 
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matriz de similaridade foi utilizando a distância de Bray-Curtis. Como ocorreram larvas em 38 

unidades amostrais, e adultos em 37, o número de pontos nos gráficos da PCoA não são iguais. 

Posteriormente, os eixos com maior proporção de explicação foram retidos como proxy de 

diversidade (para larvas e adultos de Odonata, e as macrófitas), para serem utilizados na pRDA. 

 

2.3.4 Complexidade de habitat emerso e submerso  

Os preditores de complexidade de habitat utilizados foram dimensão fractal associada à 

biomassa (DFB), diversidade de espécies de macrófitas (DEM) como preditor foi selecionado o 

primeiro da PCoA feita para composição de espécies de macrófitas, como proxy de diversidade de 

espécies; complexidade média vertical emersa (CMVE) e complexidade média horizontal submersa 

(CMHE). Para testar as hipóteses sobre os efeitos da complexidade de habitat sobre larvas e adultos 

foram realizadas regressões múltiplas utilizando a seleção de modelos forward selection, onde 

foram retidos os preditores mais importantes para ambas as fases de vida (p<=0.05) (Blanchet et al., 

2008). Conforme feito para o ambiente e espaço, os preditores de complexidade de habitat foram 

submetidos à pRDA, para verificar a partição de variância explicada por essa variável. 

Todas as análises foram realizadas no ambiente computacional R (Versão 3.4.1) (R Core 

Team 2017), sendo vegan o principal pacote utilizado, juntamente com permute, lattice e MASS 

(Venables & Ripley 2002; Sarkar 2008; Simpson 2016). Os filtros espaciais obtidos através do 

pacote PCNM (Legendre et al., 2013), e a seleção dos filtros por meio do pacote packfor (Dray & 

Dufour 2007). Para realizar a pRDA foram utilizados os pacotes ade4, stats e packfor (Bougeard & 

Dray 2018).  O forward selection foi realizado também através do pacote packfor. As análises 

estatísticas estão sumarizadas no diagrama da figura 05.  

 

3 RESULTADOS 

 

3.1 Ordenações das variáveis abióticas 

A PCA em seus dois primeiros eixos explicou 54.43% da variação encontrada, sendo 

32.06% no primeiro eixo e 22.37% no segundo (Gráfico 01 e Tabela 01). As variáveis que mais 

contribuíram para a formação do primeiro eixo de forma negativa foram condutividade elétrica, 

temperatura da água e TDS. Para o segundo eixo contribuiu de forma negativa o ORP.  
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Figura 06. Análise de Componentes Principais (PCA) usando os dois primeiros eixos de 

explicação retidos pelo critério de Broken-Stick, com as variáveis que mais contribuíram para cada 

um. 

 

Tabela 01. Resultados sumarizados da PCA, com autovalores, porcentagem de explicação e valores 

do Broken-Stick. 

 

Variáveis Eixo I Eixo II 

Temperatura da água (ºC) -0.729 -0.52 

pH -0.244 -0.420 

ORP (Potencial de Oxirredução) -0.111 -0.811 

Condutividade elétrica (µS/cm) -0.900 0.345 

Turbidez (NTU) -0.351 -0.624 

Oxigênio dissolvido (mg/L) -0.610 0.332 

TDS (Sólidos Totais Dissolvidos) -0.902 0.324 

Profundidade (cm) 0.378 0.03 

Explicação 35.75% 22.89% 

Autovalores 2.86 1.83 

Broken-Stick 2.71 1.71 
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3.2 Partição de variância para espaço, ambiente e complexidade de habitat 

 

A partição de variância feita para os preditores espaciais e ambientais não indicou efeitos 

significativos, sobre ambas as assembleias. A complexidade de habitat teve, para as duas fases de 

vida, maior poder preditivo, mas com valores de p superiores ao mínimo de significância (0.05). Ao 

analisar a interação desses preditores afetando Odonata, também não foi verificada influência 

significativa (valores de p superiores a 0.05).   

 

3.3 Descrição biológica   

 

Foram coletados 98 indivíduos adultos de Odonata, divididos em 13 espécies e três 

morfótipos. A maioria pertence à subordem Anisoptera, sendo predominante a família Libellulidae. 

Desses indivíduos 18 fêmeas foram identificadas até o nível de gênero (totalizando sete), e um 

indivíduo da família Gomphidae e outro do gênero Argia (Coenagrionidae; Zygoptera) foram 

somente morfotipados (Tabela II). Em relação às larvas foram coletados 250 indivíduos, sendo a 

família Libellulidae e o gênero Miathyria os mais predominantes (Tabela II). Onze espécies de 

macrófitas foram identificadas, juntamente com seis morfótipos, divididos em 12 famílias (Tabela 

III).  

 

Tabela 02. Abundância total de adultos e larvas de Odonata nos pontos coletados na Floresta 

Nacional de Caxiuanã, Pará. 

FAMÍLIAS/ESPÉCIES 

ABUNDÂNCIA POR FASE 

DE VIDA 

Larva Adulto 

LIBELLULIDAE - 4 

Erythemis peruviana (Rambur, 1842)  4 

Erythemis haematogastra (Burmeister, 1839)  1 

Erythemis spp. 21 - 

Miathyria marcella (Selys in Sagra, 1857)  19 

Miathyria spp. 172 3 

Brachymesia herbida (Gundlach, 1889)  24 

Brachymesia spp.  3 

Diastatops obscura (Fabricius, 1775)  14 

Diastatops spp. 9 2 

Planiplax Arachne (Ris, 1912)  7 

Planiplax machadoi Santos, 1949  1 

Planiplax spp. 2  

Tauriphila argo (Hagen, 1896)  3 

Tauriphila risi (Martin, 1896)  5 
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Tauriphila spp. 14 1 

Nephepeltia flavifrons (Kasch, 1889)  1 

Nephepeltia spp. 2  

Micrathyria spp. 8 3 

Argyrothemis spp.  1 

GOMPHIDAE   

Gomphidae sp1  1 

COENAGRIONIDAE   

Argia sp.1  1 

 

Tabela 03. Lista das espécies de macrófitas coletadas na Floresta Nacional de Caxiuanã, Pará. 

FAMÍLIA GÊNERO ESPÉCIE 

Poaceae Panicum (L.) Panicum spp. 

Paspalum (L.) Paspalum spp. 

Cyperaceae Oxycarium Oxycarium cubense (Poepp. & Kunth 

Araceae Pistia Pistia stratiotes (L.) 

Salviniaceae Salvinia Salvinia auriculata (Aubl) 

Salvinia biloba (Raddi) 

Salvinia mínima (Baker) 

Ponteridaceae Eichhornia Eichhornia crassipes (Mart.) 

Eichhornia azurea (Sw.) Kunth 

Hydrocharitaceae Limnobium Limnobium laevigatum (Humb. & Bonpl.) 

Azollaceae Azolla Azolla spp. 

Fabaceae Vigna Vigna spp. 

Ceratophylaceae Cerathophylum Cerathopylum spp. 

Nymphaeaceae Nymphaea Nymphaea amazonum (Mart. & Zucc.) 

Cabombaceae Cambomba Cabomba furcata (Shult. & Shult. F.) 

Onagraceae Ludwigia Ludwigia helmintorriza (Mart.) 

Ludwigia sp.1 

Ludwigia sp. 2 

 

Ao avaliar a variação da composição de espécies entre as amostras, a PCoA aplicada à 

composição de espécies dos adultos explicou 51.08% da variação encontrada, sendo que o primeiro 

eixo explicou 28.97% e o segundo 22.11%. Não ocorreu a formação de grupos na distribuição das 

espécies de adultos de Odonatas entre as unidades amostrais (Figura 07). A PCoA aplicada às larvas 

explicou 48.33% da variação encontrada, onde 29.79% foi explicada pelo primeiro eixo e 18.54% 

pelo segundo. Similarmente aos adultos, não houve formação de agrupamento das unidades 

amostrais (Figura 08).  
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Figura 07. Análise de Coordenadas Principais (PCoA) com a composição de adultos de 

Odonata nas unidades amostrais.  

 

Figura 08. Análise de Coordenadas Principais (PCoA) com a composição de larvas de 

Odonata entre as unidades amostrais. 
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3.4 Seleção de modelos forward selection para testar hipótese 

 

As análises de regressão linear indicaram que o preditor de complexidade emersa CMVE e 

o preditor de complexidade submersa DFB foram os principais fatores influenciando as larvas de 

Odonata (R²=0.11; p=0.01, e R²=0.14; p<0.01, respectivamente). Por outro lado, a análise indicou 

que a diversidade de espécies de macrófitas DEM foi o principal preditor de complexidade de 

habitat a influenciar a assembleia dos adultos de Odonata (R²=0.09; p=0.02). 

 

4 DISCUSSÃO 

 

A hipótese de que a complexidade de habitat agiria de maneiras distintas sobre duas fases foi 

parcialmente corroborada, uma vez que o preditor de complexidade submersa DFB foi importante 

para as larvas, juntamente com a complexidade de habitat emerso CMVE. Por outro lado, a 

complexidade emersa não foi importante para os adultos, não corroborando parte da hipótese. 

Somente a diversidade de espécies de macrófitas DEM foi importante para essa fase. 

A variação nas arquiteturas das raízes, bem como os espaços disponíveis para a colonização, 

são algumas das variáveis que podem influenciar no modo como as larvas de Odonata farão uso 

desses recursos (Dibble et al., 2009). Estudos prévios já verificaram que gêneros de larvas de 

Odonata, encontrados no presente estudo, como Miathyria spp., possuem forte associação com 

macrófitas dos gêneros Eichhornia spp., que teve a maior abundância entre as unidades amostrais 

(Dunkle 2000). As raízes das macrófitas podem prover para as larvas de Odonata refúgio contra 

predação, favorecendo suas chances de se estabelecer e sobreviver no ambiente até alcançar a fase 

adulta (Lombardo 1997; Remsburg & Turner 2009). Outro efeito que esses elementos estruturantes 

podem exercer está relacionado à disponibilidade de recursos alimentares (McAbendroth et al., 

2005; Pelicice et al., 2008), como as larvas de Odonata podem predar outro invertebrados e até 

algumas espécies de peixes, que também utilizam as macrófitas como refúgio, ambientes complexos 

tenderiam a prover mais itens alimentares (Warfe & Barmuta 2004; Walker et al., 2013). O 

resultado encontrado no presente estudo relacionando a complexidade emersa à maior diversidade 

de larvas de Odonata corrobora estudos prévios, que indicaram alta relação entre ambientes mais 

complexos a maior diversidade de invertebrados e de outros organismos aquáticos como peixes 

(McAbendroth et al., 2005; Thomaz et al., 2008; Galhardo et al., 2017; Dias et al., 2017).  

Comportamentos realizados pelos adultos de Odonata, como os relacionados à reprodução, 

forrageamento e defesa de território podem afetar a sobrevivência e estabelecimento das larvas 

(Corbet et al., 1999; Valente-Neto et al., 2015), tendo em vista a congruência que existe entre 

ambas as fases (Iwai et al., 2017; Mendes et al., 2017). O preditor de complexidade emersa CMVE 

foi retido no modelo de regressão linear como importante para a fase larval, contrariando a hipótese 



24 
 

que predizia o contrário. Uma das explicações seria o comportamento de oviposição das fêmeas, 

onde elas selecionam os locais mais adequados para que a prole se desenvolva e alcance a fase 

adulta (Lombardo 1997; Remsburg & Turner 2009). Como os locais mais complexos tendem a 

possuir uma ampla faixa de condições físicas que podem favorecer o estabelecimento de mais 

espécies de Odonata, esses ambientes seriam os mais selecionados. Outro comportamento realizado 

pelos adultos e que pode influenciar a fase larval é o territorialista (Valente-Neto et al., 2015), nesse 

caso feito pelos machos, visando principalmente encontrar e defender locais que facilitem seu 

acesso às fêmeas. 

A presença de diferentes tipos de arquiteturas provenientes das macrófitas, o que inclui seus 

diferentes tipos morfológicos, é muito importante para os adultos de Odonata, porque amplia a 

disponibilidade de locais para colonização (Remsburg & Turner 2009; Iwai et al., 2017). As folhas 

de Eichhornia spp. são obovadas e mais curtas, provendo um tipo específico de arquitetura, 

diferente de Oxycarium spp. que possui folhas mais longas, e tais características podem influenciar 

a seleção de sítios de reprodução por parte dos adultos (Corbet 1999; Iwai et al., 2017). É 

importante acrescentar que a variável de complexidade DEM (diversidade de espécies de 

macrófitas) pode ter relação com a variável CMVE, retida para as larvas, uma vez que ambientes 

com mais diversidade de espécies de macrófitas tendem a fornecer maior número de locais a serem 

utilizados como poleiros e sítios de reprodução e oviposição pelos adultos. Desse modo, a 

congruência existente entre as fases de vida de Odonata pode ser uma explicação plausível para o 

cenário encontrado, onde preditores similares (DEM e CMVE) poderiam afetar adultos e larvas. 

Nossos resultados diferiram em parte do trabalho seminal feito por MacArthur & MacArthur 

(1961), uma vez que o estudo desses autores encontrou somente a estruturação física da floresta 

temperada influenciando significativamente a assembleia de aves, sem efeitos significativos da 

diversidade de espécies de plantas. Já no presente estudo, além da influência significativa do arranjo 

físico do ambiente, também foi verificado o efeito da diversidade de espécies de macrófitas, 

indicando que para o organismo modelo, no caso ambas as fases de Odonata, esses dois preditores 

desempenham um importante papel na sua distribuição e estabelecimento em sistemas aquáticos. 

Uma das abordagens futuras que poderiam refinar nossos resultados estão as medidas de 

DFB, CMVE e CMVE utilizando todas as espécies encontradas na amostra, o que aumentaria o 

poder de explicação da complexidade de habitat submerso das macrófitas, e já existem estudos 

prévios que avaliaram a biomassa e a dimensão fractal das raízes separadamente (Pelicice et al., 

2008; Dibble et al., 2009; Mormul et al., 2011; St. Pierre & Kovalenko 2014), mas nunca em 

conjunto como uma única variável preditora. Outro ponto, que merece ser inserido em estudos 

futuros é avaliar se existe algum padrão de ocorrência específico entre espécies de Odonata com 

espécies de Macrófita, uma vez que algumas espécies utilizam o interior das folhas ou caules da 
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macrófita para inserirem seus ovos. Assim, nosso estudo fornece uma abordagem holística de como 

as macrófitas podem influenciar as assembleias de adultos e larvas de Odonata, com a 

complexidade de habitat de suas partes emersas e submersas, e como elas podem funcionar como 

filtros ambientais influenciando a distribuição desses organismos. 
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