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Respostas ecológicas de espécies de Odonata (Insecta) a um gradiente de múltiplos 

usos do solo na Amazônia Oriental 
 

 

RESUMO 

 

Vários fatores podem influenciar, juntos ou separadamente, na estruturação das comunidades ao 

longo do espaço e do tempo, tais como nicho, limite de dispersão e história evolutiva das espécies. 

Por isso, os fatores ambientais, morfológicos e filogenéticos são enfoques constantes em estudos que 

abordam ecologia de comunidades. Nesse sentido, o objetivo deste trabalho é avaliar o padrão de 

resposta de espécies de adultos de Odonata a um gradiente de alteração ambiental na Amazônia, 

buscando identificar subgrupos de espécies que respondem ao filtro ambiental de forma semelhante. 

A hipótese do estudo é que os subgrupos de espécies com respostas similares ao gradiente ambiental 

serão estruturados filogeneticamente e serão morfológicamente mais semelhantes entre si do que com 

as demais espécies. Foram amostrados Odonata adultos em 98 igarapés distribuídos ao longo da 

Amazônia, sendo 48 na região de Santarém e Belterra e 50 no município de Paragominas, ambos no 

estado do Pará, Brasil. Foram utilizados métodos de modelagem de distribuição juntamente com 

métodos estatísticos para a identificar os subgrupos de espécies com respostas similares, ou seja, as 

classes latentes. Posteriormente foi analisada a relação entre os padrões de estruturação dessas classes 

latentes com os fatores morfológicos e filogenéticos das comunidades.  Foram amostrados 3.588 

indivíduos adultos de Odonata, representando 131 espécies e 49 gêneros. Das espécies amostradas, 

34 geraram bons modelos e formaram quatro classes latentes, para cada uma das regiões. Os 

resultados encontrados demostram que os fatores filogenéticos e morfológicos podem influenciar na 

estruturação das classes latentes de espécies de Odonata. Contudo, os padrões não foram os mesmos 

para todas as classes e regiões. Portanto, é provável que a estruturação dessas classes esteja 

relacionada a processos mais complexos e/ou dinâmicos, não abordados neste estudo, tais como 

relações intra e/ou interespecífica, adaptação ou até mesmo diferenças no histórico de uso da terra 

entre as regiões estudadas. Desse modo, estes resultados evidenciam a importância de estudos, mais 

detalhados, na Amazônia com essa abordagem. Isso pode ajudar na compreensão dos padrões de 

distribuição/resposta das espécies de Odonata frente às mudanças ambientais ao longo das paisagens 

em um cenário de múltiplos usos da terra. 

  

 

Palavras-chave: Anisoptera, classes latentes, história evolutiva, padrão de resposta, similaridade 

morfológica, Zygoptera. 

  



 

 

Ecological responses of Odonata species (Insecta) to multiples land uses gradient 

in the Oriental Amazon 
 

 

ABSTRACT 

 

Several factors can influence, jointly or separately, the communities structuration through space and 

time, such as niche, dispersal ability and evolutionary history of species. For this reason, 

environmental, morphological and phylogenetic factors are constantly focused in studies about 

community ecology. In this sense, the goal of this study is to evaluate the response pattern of Odonata 

adult species to an environmental change gradient in the Amazon, to identify species subgroups that 

respond to the environmental filter in a similar way. The study hypothesis is that the species 

subgroups would have similar responses to the environmental gradient will be structured 

phylogenetically and They will be morphologically similar among themself than to the other species. 

The adult Odonata were collected in 98 amazon streams, where 48 streams in the Santarém and 

Belterra region and 50 in the Paragominas municipality, both in the state of Pará, Brazil. It was used 

distribution modeling methods jointly with statistical methods to identify the species subgroups that 

have similar responses, in other words it is the latent classes. Subsequently, it was analyzed the 

relationship between the structuring patterns of these latent classes and the communities' 

morphological and phylogenetic factors. Overall 3,588 adult Odonata individuals were sampled, 

representing 131 species distributed in 49 genera. Of the species sampled, 34 were classified as well-

modeled and formed four latent classes, for each of the regions. The findings show that phylogenetic 

and morphological factors may influence the latent classes structuring of Odonata species. However, 

the patterns were not the same for all classes and regions. Furthermore, it is likely that the classes 

structuring may be related to more complex and/or dynamic processes, not considered in this study, 

such as intra and/or interspecific relationships, adaptation ability or even differences in the land use 

historic between the regions studied. Therefore, these results show the importance of more detailed 

studies in the Amazon using that approach. Thus, it can help to understand better the 

distribution/response patterns of Odonata species in the face of environmental changes across 

landscapes in a scenario of multiple land uses. 

 

 

Keywords: Anisoptera, latent classes, evolutionary history, response pattern, morphological 

similarity, Zygoptera. 
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1. INTRODUÇÃO 

Identificar e compreender os mecanismos que estruturam as comunidades ao longo do 

espaço e do tempo têm sido uma discussão constante entre ecólogos por todo o globo (Gardner et al. 

2013). Dentre as teorias mais aceitas para explicar a estrutura das comunidades, a teoria do nicho, 

assume que um conjunto “n” dimensional de variáveis bióticas e abióticas condiciona a ocorrência 

das espécies ao longo da paisagem (Hutchinson & MacArthur 1959). As variáveis ambientais podem 

ser mensuradas em escalas regionais como clima e bioma, ou em escala local, como os parâmetros 

físico-químicos do ambiente (Lammert & Allan 1999). Por isso, até mesmo mudanças naturais (e.g. 

como o aparecimento de clareiras causadas pela queda de árvores nas florestas) podem afetar a 

composição das comunidades (Southwood 1977). Além das variáveis ambientais, os fatores bióticos 

também podem atuar na estruturação das comunidades, como por exemplo, através da competição 

intra e/ou interespecífica (Ricklefs 2008; Guterres et al. 2019). 

Considerando a relação da distribuição das espécies com as condições ambientais 

(Hutchinson & MacArthur 1959), um fator importante na estruturação das comunidades é a 

heterogeneidade ambiental (Stark et al. 2017). De acordo com a hipótese da heterogeneidade de 

habitat, ambientes estruturalmente mais heterogêneos tendem a abrigar um maior número de espécies 

do que ambientes mais homogêneos (Ricklefs 1977). Isso porque em habitats heterogêneos há uma 

maior quantidade e variedade de microclimas, microhabitats e recursos alimentares (Ferger et al. 

2014), o que possibilitaria abrigar maior riqueza de espécies com requerimentos ecológicos distintos 

e/ou específicos (Dias-Silva et al. 2010). 

Em ecossistemas aquáticos como rios e igarapés, a heterogeneidade da vegetação ripária 

é extremamente importante afetando e/ou estruturando a composição das comunidades (Luiza-

Andrade et al. 2017). Isso porque a vegetação ripária influencia, direta e indiretamente, em vários 

processos físicos e bioquímicos do ambiente. Como por exemplo, na retenção de sedimentos e 

ciclagem de nutrientes, disponibilizando ainda, recursos como abrigo e alimento para as espécies 

(Tabacchi et al. 1998, Schade et al. 2002, Orlinskiy et al. 2015). De acordo com a Teoria do Rio 

Contínuo, a composição de espécies pode mudar ao longo de um rio, em resposta a um contínuo de 

modificações na vegetação ripária que refletem as mudanças na entrada de matéria alóctone e 

autóctone dentro do canal (Vannote et al. 1980). 

As mudanças no uso da terra como a transformação de florestas nativas em campos 

agrícolas e/ou pastagem afetam a heterogeneidade ambiental dos sistemas aquáticos, por exemplo 

através da diminuição da presença de vegetação ripária (Manuschevich & Beier 2016). As mudanças 

na estrutura da vegetação ripária podem alterar as comunidades locais (Fierro et al. 2017), como por 

exemplo, a composição de organismos aquáticos (Alahuhta et al. 2017, Luiza-Andrade et al. 2017). 
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Especificamente para a Amazônia brasileira, atividades como a extração madeireira, cultivo de grãos, 

criação de áreas para pastagem e monocultura, tem provocado a perda de cobertura florestal e a 

homogeneização dos habitats (Gardner et al. 2013, Piketty et al. 2015, Juen et al. 2018).  

Portanto, compreender os padrões de distribuição das espécies pode possibilitar 

inferências a respeito de seu tipo de resposta frente às mudanças no ambiente (McGeoch 1998). 

Algumas espécies podem responder de forma semelhante às mudanças no ambiente, formando 

subgrupos de espécies dentro de uma comunidade local (Barlow et al. 2016, Leal et al. 2018). 

Principalmente atualmente com as diversas atividades antrópicas modificando os sistemas naturais é 

necessário como as espécies respondem a essas mudanças. No entanto, os mecanismos que explicam 

esses padrões de similaridades na resposta das espécies não parecem tão claros (Estavillo et al. 2013, 

Rodrigues et al. 2016).  

A princípio, a coexistência de duas ou mais espécies em um mesmo local pode estar 

relacionada a fatores abióticos e bióticos, tais como os filtros ambientais (Webb et al. 2002, Cornwell 

et al. 2006) e/ou competição (MacArthur & Levins 1967), respectivamente. A relação de ambos os 

fatores abióticos e bióticos, podem ser reflexos de agrupamentos filogenéticos e/ou de semelhanças 

de atributos morfológicos, entre essas espécies (HilleRisLambers et al. 2012). Isso dependendo da 

efetividade dos mecanismos estabilizadores e equalizadores que atuam nas taxas de diferenciação de 

nicho e habilidade de competição, dentro das comunidades (Chesson 2000).  

Dentre os macroinvertebrados aquáticos, a ordem Odonata apresenta estreita relação com 

a estrutura da vegetação ripária, compreendendo espécies comuns de áreas com vegetação ripária 

densa, mas também espécies comuns de áreas abertas (Monteiro-Júnior et al. 2015, Oliveira-Junior 

et al. 2017, Rodrigues et al. 2016, Carvalho et al. 2018, Oliveira-Junior & Juen 2019). Estudos 

realizados na Amazônia brasileira mostram que igarapés preservados abrigam mais espécies da 

subordem Zygoptera, enquanto que igarapés degradados abrigam mais espécies da subordem 

Anisoptera (Monteiro-Júnior et al. 2014, 2015, Oliveira-Junior et al. 2017, Pereira et al. 2019, 

Oliveira-Junior & Juen 2019).  

Esse padrão de distribuição das subordens de Odonata pode ter relação com os diferentes 

tipos de termoregulação do grupo (De Marco et al. 2015). A ordem Odonata apresenta três grupos 

distintos de acordo com a termoregulação: conformadores termais, heliotérmicos e os reguladores 

endotérmicos durante o voo. A formação dos grupos supracitados está relacionada, principalmente, 

com o tamanho corporal das espécies (Corbet 1999). No caso dos conformadores termais, as espécies 

geralmente apresentam menor tamanho corporal e consequentemente maior conductância. Isso faz 

com que a temperatura corporal dessas espécies varie de acordo com a temperatura ambiente (May 

1976). Esse grupo é composto principalmente por espécies da subordem Zygoptera, por isso são mais 

comumente encontrados em áreas onde a vegetação ripária é mais densa, e consequentemente mais 
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sombreadas (McKay & Herman 2008, Oliveira-Junior & Juen 2019). Por outro lado, os heliotérmicos 

geralmente apresentam maior tamanho corporal, e consequentemente menor conductância, sendo a 

temperatura corporal regulada principalmente pela irradiação solar (Heinrich & Casey 1978). No caso 

dos endotérmicos, o controle da temperatura é realizado pela circulação da hemolinfa (May 1976). 

Esses dois últimos grupos são compostos principalmente por espécies da subordem Anisoptera, os 

quais são comumente encontrados em áreas com vegetação ripária menos densa, onde há maior 

entrada de luz e consequentemente maior temperatura (Corbet & May 2008, Oliveira-Junior & Juen 

2019). 

Apesar da existência dos três grupos de termorregulação para Odonata os mecanismos 

que estruturam esse padrão de similaridade na resposta das espécies frente às mudanças ambientais 

nem sempre são tão claros. É possível que ao invés de categorias possa haver um contínuo ou 

gradiente e que as espécies estariam ordenadas dentro desse gradiente. Além disso, estudos anteriores 

mostram relação de mudanças ambientais com a estrutura filogenética (Damm et al. 2010, Miguel et 

al. 2017) e morfológica de Odonata (Dolný et al. 2012, Pereira et al. 2019). Portanto, os mecanismos 

que podem explicar esses padrões similares de resposta das espécies de Odonata podem estar 

relacionados a outros fatores, como por exemplo, ao tamanho corporal (Stephens & Krebs, 1986) e/ou 

proximidades filogenéticas na ordem (Webb et al. 2002).  

De forma geral sabe-se que os elementos ambientais, morfológicos e filogenéticos são 

importantes na estruturação das comunidades (Damm et al. 2010, Pillar et al. 2010, Magallon et al. 

2015), e apesar de serem comumente objetivos de estudos de comunidade, dificilmente são analisados 

conjuntamente. Contudo, considerando as constantes mudanças no uso do solo que ameaçam a 

biodiversidade, estudos com essas abordagens, utilizadas conjuntamente, podem contribuir 

significativamente para a elaboração de novas estratégias de conservação das espécies (Cardini & 

O’Higgins 2004, HilleRisLambers et al. 2012). Portanto, o objetivo principal deste estudo é avaliar o 

padrão de resposta das espécies de Odonata a um gradiente de alteração ambiental na Amazônia, 

buscando identificar subgrupos de espécies que respondem ao filtro ambiental de forma semelhante. 

Nossa hipótese é que os subgrupos de espécies com respostas similares ao gradiente ambiental serão 

estruturados filogeneticamente e serão morfologicamente mais semelhantes entre si do que com as 

demais espécies. 
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2. MATERIAL E MÉTODOS 

2.1. Área de estudo 

O estudo foi desenvolvido em duas regiões pertencentes à Amazônia brasileira no estado 

do Pará, sendo uma localizada no município de Paragominas, no nordeste do estado, e a outra, nos 

municípios de Santarém e Belterra, no oeste do estado (Figura 1). Ambas as regiões são cobertas por 

Floresta amazônica, e o relevo é diversificado, variando de aplainado a ondulado (Watrin & Rocha 

1992, Paradela et al. 2003). A região de Paragominas apresenta vegetação do tipo Floresta Ombrófila 

Densa, com pluviosidade média anual de 1.766 mm, e umidade relativa de 81% (Watrin & Rocha 

1992). Os municípios de Santarém e Belterra apresentam vegetação do tipo Floresta Tropical, 

predominantemente (Feitosa et al. 2012), com pluviosidade média anual de 1.920 mm, e umidade 

relativa de 86% (Nepstad et al. 2002). Segundo a classificação de Köppen, o clima de Paragominas é 

do tipo “Af” e da região de Santarém e Belterra, “Am e Amw”, respectivamente.  

As duas regiões apresentam históricos de ocupação distintos, sendo a região de Santarém 

e Belterra mais antiga, com registro de ocupação desde meados do século XVII, enquanto que na 

região de Paragominas os registros datam de meados do século XX. Apesar disso, no início do século 

XXI a agricultura mecanizada em larga escala foi estabelecida em ambas as regiões (Gardner et al. 

2013). Além disso, as duas regiões apresentam um rápido crescimento nas taxas de uso do solo nos 

últimos anos, com atividades como extração madeireira, cultivo de grãos e pecuária (Gardner et al. 

2013, Piketty et al. 2015, Oliveira-Junior et al. 2015).  
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Figura 1. Hidrografia da área de estudo e localização espacial dos pontos amostrados nas regiões de (A) 

Belterra e Santarém e (B) Paragominas, Pará, Brasil. (Fonte: mapa elaborado no software QGis 2.14.0). 

 

2.2. Coleta de dados bióticos 

Foram amostrados Odonata adultos em 98 igarapés (Apêndice 3) distribuídos ao longo 

das duas regiões, sendo 48 na região de Santarém e Belterra entre julho e agosto de 2010, e 50 no 

município de Paragominas entre junho e agosto de 2011. Para obter maior eficiência na amostragem 

dos odonatos, todas as coletas foram realizadas no período de estiagem e sempre em dias ensolarados. 

Essas são condições ideais para a captura dos indivíduos, devido os requerimentos ecofisiológicos da 

ordem (ver May 1976, De Marco & Resende 2002). Além disso, nesse período o baixo nível relativo 

da água resulta na maior concentração de indivíduos em áreas menores, o que facilita a captura destes 

(Oliveira-Junior & Juen 2019). Para a captura dos indivíduos, inicialmente foram demarcados trechos 

de 150 m em cada igarapé, subdivididos em 10 seções longitudinais de 15 m cada. As seções foram 

separadas por transecções transversais ao curso do igarapé, as quais foram identificadas por diferentes 

letras de “A” à “K”, e em ordem, sendo a transecção “A” no extremo à jusante e “K” no extremo à 

montante (Kaufmann et al. 1999, Peck et al. 2006, Juen et al. 2016). Em seguida, as seções 

longitudinais de 15 m foram subdivididas em três segmentos de cinco metros cada (Figura 2).  
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Os odonatos foram amostrados apenas nos dois primeiros segmentos de cada seção, 

totalizando 20 segmentos de 5 m para cada igarapé. A coleta foi ativa, utilizando uma rede 

entomológica (diâmetro: 40 cm, profundidade: 65 cm) acoplada a um cabo de alumínio de 90 cm de 

comprimento (Figura 2), durante uma hora de caminhada ao longo do trecho em cada igarapé. O 

tempo médio de permanência em cada seguimento foi de três minutos. As coletas foram todas 

realizadas sempre entre as 10 e 14 h, que é o período de atividade comum de todos os grupos de 

Odonata (conformadores termais, heliotérmicos e endotérmicos).  

 

 

Figura 2. Ilustração gráfica do transecto com as subdivisões transversais e ilustração do método 

de coleta ativa. Fonte: Laboratório de Ecologia e Conservação, Universidade Federal do Pará. 

 

Posteriormente os indivíduos foram acondicionados de acordo com o protocolo de 

Lencioni (2006). Para a identificação taxonômica dos indivíduos coletados foram utilizadas chaves 

taxonômicas e guias ilustrados (Borror 1945, Belle 1988, Garrison 1990, Belle 1996, Lencioni 2005, 

2006, Garrison et al. 2006, Garrison et al. 2010). Além disso, os exemplares foram, quando 

necessário, comparados com material testemunho da coleção do Museu de Zoologia da Universidade 

Federal do Pará, Brasil. Após a identificação, todos os exemplares foram inseridos como material 

testemunho na mesma coleção e as dúvidas taxonômicas enviadas para os especialistas em taxonomia 

da ordem. 
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2.3. Variáveis ambientais locais 

Foram mensuradas 161 variáveis ambientais locais, sendo: quatro variáveis físico-

químicas da água, o Índice de Integridade do Habitat – IIH (Nessimian et al. 2008), e 156 variáveis 

do protocolo de avaliação ambiental de Peck et al. (2006).  

As variáveis físico-químicas oxigênio dissolvido (mg/L), temperatura (ºC), condutividade 

elétrica (μS/cm) e pH foram mensuradas com o uso de um Medidor Multiparâmetros de Qualidade 

de Água - Horiba. O IIH, que mensura a integridade ambiental de igarapés, contém 12 itens (ver 

Nessimian et al. 2008) os quais são avaliados visualmente. Esses itens consideram características do 

igarapé como estado de conservação da mata ciliar, estrutura da margem e cobertura de dossel. O IIH 

varia de 0 a 1, sendo que quanto mais próximo de 1 maior é a integridade ambiental do igarapé. O 

IIH tem se mostrado uma métrica importante no estudo das comunidades de Odonata na Amazônia e 

Cerrado (Carvalho et al. 2013, Brasil et al. 2014, Monteiro-Júnior et al. 2014, Oliveira Junior et al. 

2019). 

Além disso, foi aplicado o protocolo de avaliação ambiental de Peck et al. (2006) que 

considera características como largura e profundidade do canal, vazão, tipo de substrato e ângulo das 

margens. Em detalhe, das 156 variáveis algumas são medidas visualmente como tipo de substrato, 

estrutura do sub-bosque e porcentagem de abrigo no canal. Essas métricas têm se mostrado 

componentes importantes na estruturação das comunidades de macroinvertebrados aquáticos (Juen et 

al. 2016, Luiza-Andrade et al. 2017, Oliveira-Junior et al. 2017, Montag et al. 2019a).  

 

2.4. Variáveis ambientais regionais/paisagem 

Foram mensuradas 47 variáveis ambientais em nível de paisagem, as quais são 

consideradas como dados de cobertura da terra. Essas variáveis foram obtidas pela interpretação de 

imagens LandSat, com resolução de 30 m (Gardner et al. 2013). As imagens utilizadas foram cedidas 

pela organização ambiental Instituto do Homem e Meio Ambiente da Amazônia (IMAZON), no ano 

de 2010. As métricas supracitadas foram utilizadas por serem apontadas, pela literatura, como 

métricas importantes a serem consideradas em estudos de comunidades aquáticas continentais 

(Couceiro et al. 2006, Peck et al. 2006, Nessimian et al. 2008, Carvalho et al. 2013, Monteiro-Júnior 

et al. 2015, Valente-Neto et al. 2016, Juen et al. 2016, Carvalho et al. 2018). 

Todas as variáveis, locais e regionais aferidas neste estudo, foram mensuradas em cada 

igarapé durante as coletas, e juntas somaram 208 variáveis. As variáveis foram classificadas em 13 

categorias/blocos: IIH, físico-químicas, abrigo, cobertura de dossel, cobertura de dossel visual, 

morfologia do canal, declividade, hidráulica do canal, impacto humano, detritos de madeira, 

substrato, unidade do canal e paisagem. As variáveis do bloco cobertura de dossel visual foram 
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todas aferidas apenas por meio de estimativa visual das características ambientais. Mais detalhes 

sobre a categorização supracitada podem ser consultados nos trabalhos de Juen et al. 2016, Montag 

et al. (2019b). 

 

2.5. Dados filogenéticos das espécies amostradas 

Os dados filogenéticos da ordem, utilizados neste estudo, foram extraídos da árvore 

filogenética, que foi reconstruída tendo como base a árvore proposta por Waller and Svensson (2017). 

Nessa reconstrução foram incluídas as espécies da Amazônia. A referida árvore filogenética foi 

previamente utilizada no estudo de Miguel et al. (2017). 

 

2.6. Dados morfológicos dos indivíduos amostrados 

O procedimento de mensuração das medidas morfológicas foi realizado de acordo com 

os parâmetros estabelecidos por Palmer e Strobeck (2003). Inicialmente foram selecionados 10 

indivíduos machos de cada espécie, para a obtenção das medidas morfológicas dos caracteres 

analisados. Para as espécies que tiveram apenas 10 indivíduos ou menos, todos os indivíduos 

coletados foram mensurados. Os caracteres morfológicos medidos foram: Comprimento total (CT); 

Comprimento do abdômen (CA); Comprimento do tórax (CTO); Maior largura do tórax (LT); 

Comprimento das asas anterior (CAA) e posterior (CAP); Largura das asas anterior (LAA) e posterior 

(LAP); Largura da asa posterior na altura da base (LAPB) (Figura 3). As métricas supracitadas estão 

diretamente relacionadas à atributos ecológicos das espécies, tais como capacidade de voo, aquisição 

de alimento e até termoregulação (Chai & Srygley 1990, McCauley 2012, De Marco et al. 2015).    

Todas as medidas foram mensuradas apenas no lado direito dos indivíduos, para evitar 

problemas de interpretação dos resultados, devido à variação resultante da assimetria flutuante das 

populações. Além disso, foram mensurados apenas os indivíduos machos, devido à falta de chaves 

e/ou guias taxonômicas para a identificação específica de fêmeas, bem como, possíveis efeitos de 

dimorfismo sexual. Todos os caracteres foram aferidos utilizando um paquímetro digital de 150 mm. 

Para diminuir os erros de mensuração, cada medida foi aferida três vezes, considerando como valor 

final a média das três medições. 
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Figura 3. Ilustração de um representante de Odonata (subordem Anisoptera) e 

identificação dos atributos morfológicos mensurados nas espécies amostradas. (A) 

asa anterior; (B) asa posterior; (C) corpo, vista lateral; (D) tórax, vista dorsal (Fonte: 

adaptado de IronChris). 

 

2.7. Análise de dados 

Para reduzir o número de métricas ambientais do estudo e eliminar as variáveis com pouca 

contribuição na estruturação da comunidade de Odonata, foram excluídas, inicialmente, as variáveis 

cujo valor foi zero em pelo menos 80% ou mais das amostras. Posteriormente foi utilizado o método 

de seleção de variáveis Forward selection, que leva em consideração a correlação entre as matrizes 

ambiental e de espécies (Legendre & Legendre 2012). Para essa etapa das análises, as variáveis foram 

avaliadas por categorias, separadamente, pois os processos podem atuar de formas distintas na 

comunidade (Juen et al. 2016). Além disso, essa etapa também foi realizada para as subordens 

separadamente (Zygoptera e Anisoptera), haja visto que estas apresentam requerimentos 

ecofisiológicos distintos (De Marco et al. 2015, Oliveira-Junior & Juen 2019). Apenas as variáveis 

selecionadas nessa etapa foram utilizadas nas análises seguintes. 

Foram utilizados modelos Random Forest (Breiman 2001) para calcular a importância 

relativa das variáveis ambientais para a composição de espécies. Os valores de importância das 

variáveis foram comparados par a par entre as variáveis mantidas no estudo. As comparações foram 

feitas usando o teste de Tukey’s post-hoc (Abdi & Williams 2010) com correção de Bonferroni. O 

Random Forest foi utilizado, também, para calcular a resposta parcial das espécies às variáveis 
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ambientais. Para essa etapa foram criados modelos para cada espécie separadamente, usando seus 

respectivos dados de abundância. A resposta parcial representa a probabilidade relativa de cada 

espécie ocorrer no gradiente de variação de cada variável ambiental separadamente (Barlow et al. 

2016). A acurácia dos modelos foi testada usando o método Cross-validated Area Under the Curve 

(AUC). Por fim, foram mantidas no modelo apenas as variáveis que tiveram diferença significativa 

nos valores de importância ou que apresentaram maiores valores de AUC. Além disso, foram 

mantidas apenas as espécies consideradas bem modeladas, ou seja, as espécies que ocorreram em 

pelo menos três pontos e que apresentaram valor de AUC ≥ 0,6. Também foram excluídas das análises 

as morfo-espécies, visto que a identidade das espécies é fundamental para a construção da matriz 

filogenética destas. Outrossim, foram excluídas as espécies que não têm informação filogenética 

disponibilizada, até o presente momento. Tendo em vista a distância espacial entre as duas regiões é 

relativamente grande e que isso pode enviesar a interpretação dos dados (Hubbell 2001), essa etapa 

foi realizada separadamente para as duas regiões. 

Foi utilizada a Análise de Trajetória Latente (LTA) (ver Barlow et al. 2016) para 

identificar os subgrupos de espécies com respostas similares, com base em suas respostas parciais. 

Neste estudo, esses subgrupos são chamados de classes latentes de Odonata. A forma latente de 

resposta seria uma condição não evidente, mas intrínseca as espécies que influencia, por meio do 

nicho, o tipo de resposta das espécies ao gradiente ambiental. Portanto, essa metodologia permite 

identificar subgrupos de espécies que respondem de forma similar ao gradiente ambiental. De todos 

os modelos construídos com a LTA, foi selecionado aquele com o menor valor de Bayesian 

Information Criterion (BIC) (ver Barlow et al. 2016). Essa abordagem já foi utilizada em estudos 

anteriores envolvendo outros organismos (Barlow et al. 2016, Leal et al. 2018). 

Para verificar a existência de sinal filogenético entre morfologia e filogenia, nas 

comunidades amostradas no estudo, foi utilizado o teste Mantel, adaptado de Debastiani & Duarte 

(2016). Essa adaptação inclui um modelo evolutivo Browniano, que leva em consideração o 

surgimento de mudanças fenotípicas em função do tempo, aumentando assim o poder preditivo do 

teste. Para essa etapa foi utilizada a matriz cofenética, calculada a partir da árvore filogenética do 

grupo, juntamente com a matriz de distância euclidiana calculada a partir das medidas morfológicas 

mantidas para as análises. Essa etapa foi realizada apenas com as espécies bem modeladas (AUC ≥ 

0,6) e com informação filogenética disponível.  

Para testar a hipótese de que as classes latentes são estruturadas filogeneticamente e que 

as espécies têm tamanho corporal mais semelhante entre si do que com as demais espécies, foi 

utilizada a Análise de Variância Permutacional - PERMANOVA (Anderson & Walsh 2013), sendo 

o valor de significância calculado por meio do teste de Monte Carlo com 999 permutações. 

Primeiramente, para testar o efeito da filogenia foi utilizada uma matriz cofenética, calculada a partir 
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da árvore filogenética de Odonata. Para testar o efeito da morfologia, inicialmente foi testada a 

multicolinearidade entre as métricas morfológicas. Para isso foi calculado o coeficiente de correlação 

de Pearson (Legendre & Legendre 2012), sendo retiradas das análises as métricas altamente 

correlacionadas (r ≥ 0.7). Para a PERMANOVA, inicialmente os dados morfológicos foram 

logaritimizados com a função log10(x+1), e posteriormente foi calculada uma matriz de distância 

euclidiana (Figura 4). 

Para visualizar a distribuição das espécies no espaço multidimensional, foram utilizadas 

as ordenações da Análise de Coordenadas Principais - PCoA (Legendre & Legendre 2012), para os 

dados morfológicos, e Análise de Principais Coordenadas de Estrutura Filogenética – PCPS (Duarte 

2011), para os dados filogenéticos. Para evitar problemas na interpretação dos resultados obtidos, foi 

comparada a composição de espécies bem modeladas entre as duas regiões. Para essa etapa das 

análises foi utilizada a PERMANOVA, sendo o valor de significância calculado conforme 

supracitado.  

Todas as análises foram realizadas no programa R (R Core Team 2017). Para a seleção 

das métricas foram usados os pacotes “packfor” (Dray et al. 2016) e “vegan” (Oksanen et al. 2013). 

Sendo este último utilizado também para o teste de hipótese. Para a criação dos modelos Random 

Forest foi utilizado o pacote “extendedForest” (Smith et al. 2011). Para a estruturação das classes 

latentes foi utilizado o pacote “lcmm” (Proust-Lima et al. 2016). Para as ordenações foram utilizados 

os pacotes “stats” (R Core Team 2017) e “PCPS” (Debastiani 2018). 
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Figura 4. Esquema simplificado do processo de análise de dados. Os retângulos destacados em cinza 

indicam os métodos e análises utilizados nas respectivas etapas e os retângulos destacados em azul indicam 

o tipo de dado utilizado nas respectivas análises, bem como, informações adicionais sobre as análises. As 

setas tracejadas indicam a entrada de informações, enquanto que setas continuas indicam a saída de 

informações. 

 

 

3. RESULTADOS 

3.1. Caracterização das comunidades 

Foram amostrados 3.588 indivíduos adultos de Odonata, representando 131 espécies, 49 

gêneros e nove famílias. Contudo, destas, 19 são morfo-espécies e, portanto, apenas 112 espécies 

foram analisadas neste estudo. A riqueza de espécie foi similar entre as ordens, sendo Zygoptera com 

69 espécies ou 52,67% do total, e Anisoptera com 62 espécies ou 47,32% do total. Zygoptera foi a 

subordem mais abundante, com 2.415 indivíduos, enquanto Anisoptera, 1.173 indivíduos. As 

espécies mais abundantes foram Erythrodiplax basalis Kirby, 1897 com 308 indivíduos (8,58% do 

total); Mnesarete aenea Selys, 1853 com 290 (8,08%); Erythrodiplax fusca Rambur, 1842 com 207 

(5,76%); Epipleoneura metallica Rácenis, 1955 com 158, (4,40%); e Heteragrion sp. nov. com 152, 

(4,23%). Todas as outras espécies tiveram abundância inferior a 150 indivíduos, sendo que 65 

espécies apresentaram no máximo dois indivíduos. Além disso, as espécies E. basalis e M. aenea 

foram também as espécies mais frequentes no estudo, ambas ocorrendo em pelo menos 40 igarapés, 
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ou 40,81% do total, seguidas das espécies Argia tinctipennis Selys, 1865 em 37 (37,75%); E. fusca, 

em 33, (33,67%); e Chalcopteryx rutilans Rambur, 1842 em 30, (30,61%). 

 

3.2. Caracterização abiótica dos igarapés e variáveis ambientais selecionadas no estudo 

Os valores do IIH variaram de 0,15 a 0,99, indicando que os igarapés amostrados 

apresentam um gradiente ambiental que varia desde áreas degradadas até áreas preservadas. Além 

disso, quando comparadas as duas áreas, os valores de IIH foram semelhantes, sendo a região de 

Santarém e Belterra com integridade média de 0.61±0,27 e Paragominas com 0,61±0,16 

(média±desvio padrão). Após a exclusão das variáveis com muitos zeros e aplicação do método 

Forward selection, o número de variáveis ambientais foi reduzido para 29 métricas (Apêndice 1).  

 

3.3. Padrão de resposta de Odonata ao gradiente ambiental 

De acordo com os modelos Random Forest, para a região de Paragominas, o IIH foi a 

métrica mais importante para a distribuição de espécies de Odonata. Por outro lado, para a região de 

Santarém/Belterra não houve diferença significativa entre o valor de importância das demais 

variáveis, e, portanto, foi selecionada a variável média de dossel (V9), que apresentou maior valor de 

AUCcv para a referida região (Figura 5). Do total de espécies incluídas na análise, apenas 34 foram 

consideradas bem modeladas, ocorrendo em pelo menos três pontos amostrais e com valores de AUC 

≥ 0,6. De acordo com a LTA, essas espécies foram agrupadas em quatro classes homogêneas de 

resposta ao gradiente ambiental, para cada região. As classes formadas a partir dos dados da região 

de Santarém/Belterra foram chamadas de “SB1”, “SB2”, SB3”, “SB4”, já as classes formadas a partir 

dos dados de Paragominas foram denominadas por “P1”, “P2”, “P3” e “P4” (Figura 6) (Tabela 1). 

Após analisar a alta correlação das métricas morfológicas, foram mantidas apenas as medidas 

Comprimento total e Comprimento do abdome. 
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Figura 5. Classificação das variáveis de acordo com sua importância individual. As letras compartilhadas 

entre as variáveis indicam que não houve diferença significativa, dos valores de importância, entre estas. 

O nome de cada variável pode ser consultado no Apêndice 1.  

 

 

Figura 6. Classes latentes de resposta, em que as cores representam as diferentes classes formadas e a 

espessura da linha, o tamanho relativo das classes.  
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Tabela 1. Lista de espécies de Odonata consideradas bem modeladas e suas respectivas classes 

latentes. 

Espécies/autor Subordem 
Classes por região  

Santarém 

/Belterra 
Paragominas 

Argia tinctipennis Zygoptera SB1 P1 

Argyrothemis argentea Ris, 1909 Anisoptera SB1 P1 

Mnesarete aenea Zygoptera SB1 P1 

Psaironeura tenuissima Selys, 1886 Zygoptera SB1 P1 

Argia infumata Selys, 1865 Zygoptera SB2 P1 

Chalcopteryx rutilans Zygoptera SB2 P2 

Epipleoneura capilliformis Selys, 1886 Zygoptera SB2 P2 

Perithemis lais Perty, 1833 Anisoptera SB3 P3 

Diastatops obscura Fabricius, 1775 Anisoptera SB4 P4 

Erythrodiplax basalis Anisoptera SB4 P4 

Erythrodiplax fusca Anisoptera SB4 P4 

Orthemis discolor Burmeister, 1839 Anisoptera SB4 P4 

Chalcopteryx radians Ris, 1914 * Zygoptera SB1 - 

Epipleoneura haroldoi Santos, 1964 Zygoptera SB2 - 

Erythemis vesiculosa Fabricius, 1775 Anisoptera SB2 - 

Hetaerina indeprensa Garrison, 1990 Zygoptera SB2 - 

Micrathyria romani Sjöstedt, 1918 Anisoptera SB2 - 

Mnesarete smaragdina Selys, 1869 Zygoptera SB2 - 

Phasmoneura exigua Selys, 1886 Zygoptera SB2 - 

Dasythemis esmeralda Ris, 1910 Anisoptera SB3 - 

Neoneura luzmarina De Marmels, 1989 Zygoptera SB3 - 

Epipleoneura spatulata Rácenis, 1960 Zygoptera SB4 - 

Erythrodiplax nigricans Rambur, 1842 Anisoptera SB4 - 

Micrathyria artemis Ris, 1911 Anisoptera SB4 - 

Gynacantha membranalis Karsch, 1891 Anisoptera - P1 

Heteragrion aurantiacum Selys, 1862 Zygoptera - P1 

Perilestes kahli Williamson & Williamson, 1924 Zygoptera - P1 

Protoneura tenuis Selys, 1860 Zygoptera - P1 

Epipleoneura westfalli Machado, 1986 Zygoptera - P2 

Tigriagrion aurantinigrum Calvert, 1909 * Zygoptera - P2 

Argia smithiana Calvert, 1909 Zygoptera - P3 

Heliocharis amazona Selys, 1853 Zygoptera - P3 

Acanthagrion adustum Williamson, 1916 Zygoptera - P4 

Rhodopygia cardinalis (Erichson in Schomburgk, 

1848) Anisoptera - P4 

* Espécies sem informação filogenética no momento da realização deste estudo. 
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Quando analisado a existência de sinal filogenético, entre a filogenia e a morfologia do 

grupo, não houve efeito para ambas as regiões, Santarém/Belterra (r = 0,466; p = 0,531), e 

Paragominas (r = 0,496; p = 0,437). A hipótese de que as classes latentes seriam estruturadas 

filogenética e morfologicamente foi parcialmente corroborada. Em detalhe, a filogenia apresentou 

diferenças significativas entre as classes em ambas as regiões, Santarém/Belterra (Pseudo-F = 2,694; 

p = 0,047), e Paragominas (Pseudo-F = 4,715; p = 0,005). Quando comparadas par-a-par, houve 

diferença significativa apenas entre as classes SB1xSB4 e SB2xSB4, para a região de 

Santarém/Belterra, e entre as classes P1xP2, P1xP4 e P3xP4, para a região de Paragominas (Figura 

7). Porém, quanto à semelhança morfológica, foi observada diferença significativa entre classes 

apenas para a região de Paragominas (Pseudo-F = 2,599; p = 0,031). Nas comparações par-a-par, 

foram observadas diferenças significativas apenas entre as classes P1xP2 e P1xP4 (Figura 7). Além 

disso, quando analisada a composição de espécies das duas regiões foi observada diferença 

significativa entre estas (Pseudo-F = 9,231; p = 0,001). 

 

 

Figura 7. Esquema resumido dos resultados das comparações par-a-par entre as 

classes latentes. 

 

Em detalhe, as relações supracitadas podem ser observadas/analisadas no espaço 

multidimensional nas ordenações PCPS e PCoA (Figuras 8 e 9, respectivamente). Ou ainda, a 

estruturação das classes latentes pode ser analisada a partir das árvores filogenéticas (Figura 10). O 

resultado detalhado do teste de hipótese pode ser consultado no Apêndice 2. 
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Figura 8. Ordenação das espécies de Odonata, de acordo com a proximidade filogenética destas, para as duas regiões: (A) Santarém/Belterra; e (B) 

Paragominas. As cores indicam as classes latentes ilustradas no subtópico 3.3. 
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Figura 9. Ordenação das espécies de Odonata, de acordo com as medidas morfológicas destas, para as duas regiões: (A) Santarém/Belterra; e (B) Paragominas. 

As cores indicam as classes latentes ilustradas no subtópico 3.3. 
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Figura 10. Ilustração das relações filogenéticas entre as espécies, consideradas bem modeladas, destacando suas respectivas classes latentes. (A) Filogenia das 

espécies modeladas com o conjunto de dados da região de Santarém/Belterra; (B) Filogenia das espécies modeladas com o conjunto de dados da região de 

Paragominas. 
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4. DISCUSSÃO 

A hipótese de que as classes latentes seriam estruturadas filogenética e morfologicamente foi 

parcialmente corroborada e isso pode estar relacionado a diversos fatores, tais como, diferenças ambientais 

entre as áreas estudadas, e/ou a diferença na composição de espécies entre as duas regiões.  

As variáveis mais importantes na construção dos modelos foram diferentes para cada 

região, provavelmente pelo fato da composição de espécies ser diferente entre as duas regiões. 

Contudo, as duas variáveis em questão são correlacionadas (ver Nessimian et al. 2008). Na Amazônia, 

áreas mais preservadas tendem a apresentar maiores médias de dossel quando comparadas com áreas 

mais alteradas (Monteiro-Júnior et al. 2015, Calvão et al. 2016). Mudanças no uso da terra e a 

urbanização, que avançam sobre as paisagens naturais, podem causar diversas alterações no ambiente, 

como a redução da cobertura florestal (Lambin et al. 2001, McKinney 2006). Em ambientes 

aquáticos, as alterações na estruturação da mata ciliar podem causar mudanças nos parâmetros físico-

químicos da água, tais como, disponibilidade de oxigênio e pH (Couceiro et al. 2007). Além disso, 

mudanças na estruturação da vegetação ripária podem causar a homogeneização dos habitats e 

consequentemente afetar a disponibilidade de abrigo e de sítios de reprodução para as comunidades 

de macroinverterbrados aquáticos (Couceiro et al. 2007, Nielsen et al. 2011, Dolný et al. 2012; 

Carvalho et al. 2013, Luiza-Andrade et al. 2017). 

Ao analisar o padrão de resposta das classes latentes às variáveis ambientais foi detectada 

uma similaridade entre algumas destas. Na região de Paragominas, as classes P1 e P3 apresentaram 

um padrão semelhante, onde ambas mantiveram sua probabilidade de ocorrer no ambiente de forma 

constante até uma faixa intermediária de integridade. A partir de 0,5 de integridade ambiental, as 

probabilidades de ocorrência das espécies aumentam para as duas classes, sendo a classe P1 de forma 

exponencial. Por outro lado, quando comparadas as classes P1 e P4, os padrões de resposta são 

praticamente antagônicos, com a classe P4 declinando consideravelmente ao longo de quase todo o 

gradiente de integridade. Esse padrão antagônico entre as duas últimas classes supracitadas torna-se 

mais evidente quando analisadas suas respectivas composições de espécies. Por exemplo, as espécies 

E. basalis, E. fusca, D. obscura e A. adustum, que compõem a classe P4 podem ser espécies 

relacionadas ou indicadoras de ambientes alterados (Da Silva et al. 2013, Monteiro-Júnior et al. 2014, 

Dutra & De Marco 2015, Oliveira-Junior et al. 2015), por outro lado, as espécies H. aurantiacum, P. 

tenuis, M. aenea e A. infumata, que fazem parte da classe P1, são consideradas espécies indicadoras 

de ambientes íntegros (Oliveira-Junior et al. 2015, Rodrigues et al. 2016).  

Considerando que as variáveis ambientais são correlacionadas, os padrões de respostas 

das espécies compartilhadas entre as regiões poderiam ser semelhantes. No entanto, algumas 

espécies, como A. tinctipennis, A. argentea, M. aenea e P. tenuissima, pertencem às classes SB1 e 

P1, as quais apresentaram padrões de respostas distintos entre as regiões. Em especial, a espécie A. 
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infumata, que pertence às classes P1 e SB2, sendo que esta última apresenta uma probabilidade baixa 

e constante ao longo de todo o gradiente. O fato dessas espécies apresentarem diferentes padrões de 

respostas, entre as regiões estudadas, pode estar relacionado à diferença no período de radiação das 

espécies nessas regiões (Webb et al. 2002, McPeek & Brown 2000). Em detalhe, o município de 

Paragominas está localizado na região de endemismo de Belém (delimitada pelos rios Xingu e 

Tocantins), enquanto Santarém e Belterra, estão localizados na região endêmica de Tapajós (entre 

rios Xingu e Tapajós) (Da Silva et al. 2005). Além disso, é possível que as próprias interações 

interespecíficas que ocorrem nas comunidades estejam influenciando os padrões de respostas das 

espécies (Ricklefs 2008, Guterres et al. 2019). 

Estes resultados demonstram que a ordem Odonata pode apresentar subgrupos de 

espécies que respondem de forma semelhante às variações ambientais e que, alguns desses subgrupos 

podem ser estruturados filogeneticamente e morfologicamente. Além disso, os resultados deste 

estudo mostram que ambos os fatores, filogenéticos e morfológicos, atuam de forma separada na 

estruturação dessas classes latentes. Ou seja, os padrões filogenéticos podem ser explicados pelo fato 

de que as espécies mais aparentadas entre si possam ter passado pelos mesmos eventos históricos, 

portanto, devem apresentar respostas adaptativas similares (Kellermann et al. 2012). Outro recente 

estudo, realizado na Amazônia, mostra o efeito de mudanças na estruturação da vegetação sobre a 

diversidade filogenética de Odonata (Carvalho 2019). Considerando que os traços morfológicos, 

selecionados neste estudo, possam ser medidas de tamanho corporal, a semelhança morfológica 

dentro das classes pode refletir a demanda energética no forrageio (Stephens & Krebs 1986). Isso 

porque espera-se que espécies com o tamanho corporal similar tenham uma demanda energética 

semelhante (Heath et al. 1971, Heinrich 1974). Contudo, diferente da filogenia, a morfologia foi 

importante para estruturar as classes latentes apenas na região de Paragominas. Uma possível 

explicação para esse padrão é a própria diferença na composição de espécies existente entre as duas 

regiões. Outro fator que pode explicar essa divergência nos padrões de estruturação das classes, 

dentro e entre cada áreas estudadas, é a diferença no histórico de uso da terra destas áreas (Lawes et 

al. 2005). Isso porque as constantes mudanças no uso da terra podem causar o isolamento de 

remanescentes florestais, e consequentemente, afetar as taxas de trocas gênicas das espécies entre 

essas áreas (Lorion & Kennedy 2009). A região de Santarém/Belterra apresenta um histórico de uso 

da terra mais longo, datando aproximadamente um século. Por outro lado, o histórico de uso da terra 

na região de Paragominas é mais recente, tendo surgido no início do século XXI (Gardner et al. 2013). 

Nesse sentido, não pode ser descartada a possibilidade de que para a região de Santarém/Belterra os 

padrões sejam apenas filogenéticos pelo fato de que as mudanças na estrutura filogenética das 

comunidades, frente a mudanças ambientais, ocorram em escalas temporais mais longas quando 

comparadas com mudanças na morfologia (Purschke et al. 2013). 
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Essa abordagem pode ser aplicada incluindo outros fatores/processos que podem atuar na 

estruturação das comunidades de Odonata, tais como, comportamento reprodutivo, termorregulação, 

partilha de nicho, limite de dispersão e/ou história evolutiva das espécies (Hubbell 2001, Pereira et 

al. 2017, Pereira et al. 2019). Portanto, a aplicação de novos estudos com essa abordagem na 

Amazônia possibilitaria um melhor conhecimento dos padrões de distribuição/resposta das espécies 

de Odonata frente às mudanças no ambiente. 

 

5. CONCLUSÃO 

Este estudo pode fornecer subsídios para novos estudos sobre Odonata, que abordem 

estrutura filogenética e morfológica das comunidades. Algumas espécies podem responder de forma 

semelhante às mudanças no ambiente, formando classes latentes. A estruturação dessas classes pode 

estar relacionada a fatores intrínsecos compartilhados entre as espécies, tais como semelhanças 

morfológicas e filogenia. No entanto, a explicação para a estruturação dessas classes não é tão 

clara/simples. Portanto, é importante a aplicação de estudos mais detalhados com essa abordagem, 

que levem em consideração outros fatores, tais como tipo de oviposição e termorregulação. Além 

disso, utilizar subgrupos de espécies talvez possa ser uma forma eficiente de avaliar o impacto 

ambiental causado pelas mudanças no uso da terra. Isso pode esclarecer melhor os como e o quanto 

os efeitos dessas mudanças afetam as comunidades de Odonata.  
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7. MATERIAL SUPLEMENTAR  

 

Apêndice 1 - Lista detalhada de variáveis ambientais selecionadas usando o método Forward selection. 

 

Blocos Variáveis Descrição das variáveis Código 

IIH IIH Índice de Integridade do Habitat V1 

Físico-química 
Condutividade Média de condutividade do canal V2 

Oxigênio dissolvido  Média de oxigênio dissolvido do canal V3 

Abrigo 

XFC_NAT Média de abrigo natural V4 

 XFC_BRS Média de abrigo com madeira pequena V5 

Litter X (NEW) Média de folha V6 

Cobertura VCDENMID Desvio padrão da cobertura média de dossel V7 

Cobertura_visual 

XPCAN Presença de dossel por transecto V8 

XCS Média de dossel de árvores pequenas V9 

XPCM Presença de dossel e sub-bosque por transecto V10 

Declividade XSLOPE Média de elevação do trecho V11 

Hidráulica LSUB_DMM Log10 do substrato D50 V12 

Impacto 
W1H_PIPE Índice de proximidade de canos V13 

W1_HNOAG Índice de proximidade de impacto não agrícola V14 

Madeira 

V1W Volume madeira no Leito / 150m - Classe de Tamanho 1   V15 

CTOTT Número de madeira no leito + superior V16 

CTOTTM100 Número de madeira no leito/100 m + superior V17 

VTOTW Volume de madeira no leito V18 

VTOTWM100 Volume no leito / 100 m V19 

Morfologia 
SDDEPTH Desvio Padrão da profundidade da seção (cm) V20 

VEMBED Desvio Padrão da imersão (Canal + Margens) V21 

Substrato 
PCT_BIGR Porcentagem de substrato > 16mm de diâmetro V22 

NEW Porcentagem de folha fina V23 

Unidade 
PCT_SLOW Porcentagem de todos os tipos de Glide + piscinas  V24 

PCT_FAST Porcentagem de quedas de água + Cascatas + Rápidas + Riffles V25 
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Landscape CAT_XSLO Porcentagem de inclinação média da bacia hidrográfica V26 

 
CAT_ALL_SFO Porcentagem de floresta secundária sobre a rede de drenagem na escala de bacia hidrográfica V27 

RIP_ALL_SFO Porcentagem de floresta secundária sobre a rede de drenagem - buffer de 100 m V28 

LOC_NON_FOR_LUI Intensidade de uso da terra (Sem floresta) em escala local - buffer de 100 m V29 
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Apêndice 2. Tabela detalhada dos resultados das análises do teste de hipótese. 

 PERMANOVA (Pseudo-F + p-Value) 

 Global Comparações par-a-par 

Santarém/Belterra  SB1xSB2 SB1xSB3 SB1xSB4 SB2xSB3 SB2xSB4 SB3xSB4 

Morfologia  1,703; 0.133 0,409; 0,674 1,994; 0,200 2,600; 0,117 2,129; 0,143 2,058; 0,165 1,345; 0,380 

Filogenia  4,715; 0,005 0,357; 0,944 0,994; 0,408 2,077; 0,048 1,322; 0,206 2,711; 0,007 0,795; 0,499 

Paragominas   P1xP2 P1xP3 P1xP4 P2xP3 P2xP4 P3xP4 

Morfologia  2,599; 0,031 3,698; 0,046 0,742; 0,502 4,811; 0,009 1,814; 0,288 2,203; 0,143 0,7632; 0,494 

Filogenia  2,694; 0,047 1,861; 0,041 0,8137; 0,544 3,233; 0,002 1,824; 0,085 0,666; 0,651 2,926; 0,013 
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Apêndice 3. Identificação e localização geográfica dos locais amostrados no estudo. 

Paragominas  Santarém/Belterra 

Longitute Latitude Código  Longitute Latitude Código 

-47.87004 -2.76248 100-1  54.49897222 2.688750 112-1 

-47.85433 -2.74600 100-2  54.4922500 2.730250 112-2 

-47.70178 -2.90227 142-1  54.59369444 2.733833 125-1 

-47.69481 -2.90051 142-2  54.83205556 2.737111 129-1X 

-47.67863 -2.91300 142-3  54.46547222 2.835917 157-2 

-46.80122 -2.93997 152-1  54.45636111 2.820806 157-3 

-46.87227 -3.12815 245-1  54.99297222 2.845167 165-1 

-47.62538 -3.19966 269-1  55.00708333 2.845444 165-2 

-47.60230 -3.21045 269-3  55.00616667 2.840917 165-3 

-47.18254 -3.29418 358-1  54.82961111 2.873917 199-1X 

-47.17968 -3.33401 358-2  54.78797222 2.894750 199-2 

-47.83314 -3.36440 369-1  54.79047222 2.859083 199-3 

-47.46377 -3.45058 423-1  54.73869444 2.943750 236-2 

-47.44999 -3.46296 423-3  54.88016667 2.996333 260-2 

-47.44999 -3.46296 423-4  54.91430556 3.039389 260-3X 

-46.95701 -2.58826 44-1  54.88172222 3.025194 260-4 

-46.96759 -2.59771 44-4  55.02041667 3.042083 261-1 

-48.51072 -3.73744 549-2  54.96983333 3.051389 261-2X 

-48.51189 -3.78182 549-3  54.81477778 3.150861 307-2 

-47.46237 -3.11975 X-1  54.82977778 3.142556 307-3 

-47.51559 -3.28563 X-4  54.83833333 3.161389 307-4 

-47.15771 -3.00826 X-5  54.87919444 3.292972 357-2 

-47.11830 -3.08414 X-6  54.88361111 3.259361 357-5 

-47.11889 -3.06791 X-7  54.90016667 3.263417 357-6 

-47.32485 -3.17617 X-10  54.96402778 3.297417 363-3 

-47.54044 -3.19326 X-15  54.87116667 3.491472 399-1 

-47.58373 -3.28301 X-22  54.82483333 3.429528 399-3 

-47.78931 -2.75639 X-29  54.79011111 3.464944 399-4X 

-48.37034 -3.80123 X-42  54.50441667 2.627194 81-2 

-48.51449 -3.66980 X-53  54.80558333 3.379139 E1 

-48.42421 -3.73365 X-56  54.68938889 2.784167 E12 

-48.28512 -3.73107 X-59  54.77744444 2.569778 E15 

-48.82081 -3.53871 X-67  54.71008333 2.626639 E17 

-48.13450 -3.71667 X-108  54.44736111 2.620306 E19 

-48.11616 -3.75656 X-109  54.43225000 2.741361 E20 

-48.10286 -3.77539 X-121  54.53744444 2.771417 E21 

-47.12941 -3.29705 X-122  54.54391667 2.596528 E26 

-47.12314 -3.38679 X-123  54.97122222 3.185222 E30 

-47.07504 -3.49601 X-125  54.42152778 2.827111 E31 

-47.77710 -3.39734 X-129  54.50436111 2.592222 E32 

-47.87006 -3.36587 X-131  54.46425000 2.597111 E33 

-47.08674 -2.66457 X-132  54.90600000 2.952167 E35 
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-48.05974 -3.25209 X-171  54.73116667 3.027639 E37      

-48.02799 -3.29054 X-172  54.78444444 3.174806 E38      

-47.07836 -3.00641 X-180  -54.81033333 3.183833 E4       

-46.74707 -2.95383 X-181  54.98397222 3.187611 E6       

-46.93989 -2.91335 X-183  55.06511111 3.116750 E7       

-46.94843 -3.02202 X-191  55.06805556 3.123194 E8 

-46.96843 -3.08680 X-194     

-47.01699 -3.19225 X-196         

 


