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Metodos comparativos filogenéticos para avaliar a distribuicdo de

Odonata (Insecta) na Amazonia brasileira

Resumo

Em virtude das alteracBes da paisagem causadas para fins antrdpicos, é crescente as
perdas da biodiversidade e dos servigos ecossistémicos na Amazonia brasileira, tornando-
se indispensavel para os ecologos compreender os fatores que afetam a distribuicéo das
espécies. Pois 0s processos ecoldgicos e evolutivos moldam a dinamica de especiacao e
extingdo das espécies, e assim, determinam a sua distribui¢cdo. O objetivo principal foi
avaliar a influéncia dos processos evolutivos sobre a distribuicdo dos odonatos
amazoénicos. Para isso, foram compiladas as relacdes evolutivas ja disponiveis na
literatura sobre Zygoptera e Anisoptera, complementando e criando uma supertree com
as especies amazolnicas. Testamos a hipotese que a modificacdo do habitat pode levar a
perda de espécies especialistas florestais e favorecer espécies especialistas de areas
abertas e ou generalistas de habitats. No qual, esperamos que nas areas desflorestadas a
comunidade de Odonata seja mais empobrecida taxonomicamente e filogeneticamente do
que em areas florestais. Testamos também se o habitat ancestral dos odonatos amazénicos
eram estritamente florestais. Se a transicdo de habitats abertos para florestais necessitava
passar por um estado que ocupe os dois habitas. Testamos também se a evolucdo do
tamanho corporal esta correlacionado ao habitat ocupado das espécies. As estimativas
apontam que 18% dos géneros das libélulas amazodnicas ndo estavam nas filogenias
fontes. Estima-se também que existam 400 espécies de Odonata amazénicos, porém
apenas 1/5 estdo disponiveis nas filogenias fontes. A conversdo da floresta nativa para
uso antropico afeta a diversidade filogenética de Odonata, pois detectamos um aumento
na diversidade filogenética ao longo da transformacdo ambiental. Porém, a riqueza e
abundancia taxonémica das espécies ndo foram afetadas. O ancestral comum dos
odonatos amazdnicos ndo seriam de habitat florestal, possivelmente por ter surgido bem
antes da floresta amazonica ter essa estrutura que se encontra hoje. Além disso, o grupo
precisaria se tornar generalista de habitats antes de se especializar em algum tipo
especifico de ambiente, ou entdo os individuos seriam extintos ao longo das historias
evolutivas. Quando testamos se o tamanho corporal das espécies tinha relagdo com o



habitat ocupado nédo foi corroborado. Entéo, sugerimos que os trabalhos futuros incluam
informacOes detalhadas sobre comportamento reprodutivo, temperatura corporal das
espécies e temperatura do ar, a fim de elucidar melhor a histdria evolutiva dos odonatos

amazonicos.

Palavras-chave: Odonatos amazonicos; riachos amazoénicos; bioma amazonico; libélula.



Comparative phylogenetic methods to evaluate the distribution of

Odonata (Insecta) in the Brazilian Amazon

Abstract

Because of the landscape changes caused by human activities, there is an increasing loss
of biodiversity and ecosystem services in the Brazilian Amazon, making it essential for
ecologists to understand the factors that affect the distribution of species, for the
ecological and evolutionary processes shape the dynamics of speciation and extinction of
the species and thus determine their distribution. In this thesis project, the main objective
was to evaluate the influence of evolutionary processes on the distribution of Amazonian
odonates. For this, we compiled the evolutionary relationships already available in the
literature on Zygoptera and Anisoptera, complementing and creating a supertree with the
Amazonian species. We hypothesis that habitat modification may lead to the loss of forest
species and favor specialists species of open and habitat generalists areas. In which we
expect in the areas deforested the Odonata community is impoverished taxonomically and
phylogenetically than in forest areas. We also tested whether the ancestral habitat of
Amazonian odonates were strictly forested and if the transition from open habitats to
forest needs to pass through a state that occupies the two habitats. We also tested whether
body size evolution correlates with the species’ occupied habitat. Estimates indicate that
18% of the genera of the Amazonian dragonflies were not in the source phylogenies. It is
also estimated that there are 400 species of Amazonian Odonata, but only 1/5 are available
in the source phylogenies. The conversion of the native forest to anthropic use affects the
phylogenetic diversity of Odonata, we detected an increase in the phylogenetic diversity
during the environmental transformation. But the taxonomic richness and abundance of
species were not affected. The common ancestor of Amazonian odonates would not be
exclusive to forest habitat, possibly because it arose long before the Amazon forest had
this structure found today. In addition, the group needed to become habitat generalists
before specializing in some specific type of environment, or else they would be extinct
through evolutionary history. The hypothesis that the body size of the species was related
to the occupied habitat was not corroborated. We suggest that future works include
detailed information on reproductive behavior, body temperature of the species and air

temperature in order to elucidate the evolutionary history of the Amazonian odonates.

Keywords: Amazonian odonatos; Amazonian streams; Amazonian biome; dragonfly.
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1. INTRODUCAO GERAL

Ultimamente, a ordem Odonata vem sendo usada com maior frequéncia para
estudos biogeograficos (Juen & De Marco 2011, 2012; Brasil et al. 2019), bem como
ferramenta de controle ou deteccdo dos impactos antropogénicos na Amazonia brasileira
(Monteiro-Junior et al. 2013; Juen et al. 2014; Monteiro-Junior et al. 2014; Monteiro-Junior
et al. 2015; Calvéo et al. 2016; Oliveira-Junioe et al. 2017; Miguel et al. 2017; Carvalho et
al. 2018; Oliveira-Junior & Juen 2019; Pereira et al. 2019). Entretanto, a busca por
entender como as espécies estdo distribuidas, e quais variaveis ambientais afetam esses
padrdes, tém sido um dos principais desafios desses estudos ao longo desses anos.
Principalmente, em virtude das crescentes alteragcdes ambientais na Amazonia brasileira,
que resultam em perdas de biodiversidade e em resposta, perdas dos servicos
ecossistémicos (INPE, 2019).

Apesar de alguns mecanismos ja serem razoavelmente explorados nesses estudos,
principalmente ligados ao comportamento das espécies, distribuicdo e bioindicadores de
habitats, o poder de explicacdo desses padrdes muitas das vezes permanecem com baixos
valores, e que consequentemente, apresentam uma grande quantidade de residuos. Uma
possibilidade que explicaria isso, sdo possiveis fatores evolutivos inseridos ou intrinsecos

nos modelos e que nao estariam sendo medidos (Webb et al. 2002; Gerhold et al. 2015).

Historicamente, estudos que contemplam abordagem filogenética de Odonata ainda
S80 escassos ou inexistentes na Amazonia, devido a trés principais motivos. Primeiro, a
existéncia de uma lacuna de conhecimento das relacdes filogenéticas de Odonata no
neotropico, principalmente na Amazonia, por ser detentora da maior diversidade do
planeta. Segundo, existe uma lacuna de distribuicdo biogeografica na regido, uma vez que
a Amazonia é uma area remota de dificil acesso para coleta dos dados bioticos e abidticos.
Terceiro, por dificuldades em mensurar as relacdes filogenética das espécies, por falta de

estrutura adequada para isso.

No entanto, os estudos citados logo acima, conseguiram reduzir parte de algumas
lacunas do conhecimento, principalmente no que se refere ao déficit de distribuicdo
biogeografico das espécies. Por outro lado, houve também recentemente a elaboracao de
duas importantes filogenias que contém todas as familias da Ordem Odonata existentes no
planeta (Dijkstra et al. 2014; Waller & Svensson 2017). Diante desses avangos, aqui foi
possivel elaborar os primeiros objetivos e hipdteses filogenéticas para estudos evolutivos

com os odonatos amazdnicos.
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Assim, no primeiro capitulo, procuramos identificar as lacunas de conhecimento
sobre Odonata Amazonica em dois aspectos principais: (i) compilagédo de relagdes
evolutivas ja disponiveis na literatura sobre Zygoptera e Anisoptera, complementando e
criando uma superestrutura com espécies amazonicas; (ii) a deteccdo de lacunas
filogenéticas e biogeograficas em relacdo as espécies amazonicas, que ainda podem existir
e precisam ser resolvidas para permitir avancos futuros em estudos sobre padrdes e

processos ecolégicos em Odonata, bem como a conservacao desses taxons.

No segundo capitulo, testamos a hip6tese que a modificacdo do habitat pode levar a
perda de espécies especialistas florestais, e favorecer espécies especialistas de areas abertas
e ou generalistas de hébitats (De Marco et al. 2005; Carvalho et al. 2018). No qual,
esperamos que nas areas desflorestadas a comunidade de Odonata seja mais empobrecida

taxonomicamente e filogeneticamente do que em areas florestais.

Ja no terceiro capitulo, testamos as hipoteses de que: (i) habitat estritamente florestal
€ 0 habitat ancestral dos odonatos amazonicos, ii) a transicdo de habitats abertos para
florestais necessitam passar por um estado que ocupe os dois habitas, (iii) ha conservacédo
do habitat florestal ao longo da evolucdo e (iv) a evolugcdo do tamanho corporal esta

correlacionado ao habitat ocupado.
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2. Sessao |

Detecting Darwinian shorfalls in the
Amazonian Odonata

O artigo se encontra na segunda
fase de revisdo no periddico

“Scientific Reports”.
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2. ABSTRACT
Odonates are among the oldest winged insects and are considered monophyletic. The order
Odonata has become an important model system for ecological studies since they have
highly diverse reproductive behaviours and are top predators and bioindicators. However,
knowledge of evolutionary relationships within the order is still scarce when compared to
other taxa. Therefore, this study aimed to evaluate the gaps in knowledge on the
evolutionary relationships in the suborders Zygoptera and Anisoptera to detect possible
biogeographic biases in the evolutionary evidence on the group. Herein, we suggest some
odonate taxa for future evolutionary investigations, which would allow advances in the
study on the ecology of this important group of insects. We built a supertree from a
compilation of currently available phylogenetic information on Odonata. The results show
that there is no genetic information for 85% (n: 400) of the Amazonian species, and that
family level relationships are unknown for 17 genera. By compiling the data, we observed
that clades belonging to Neotropical lineages are the most poorly resolved, with large
polytomies. However, this problem was identified only in the most recent clades, for
example, in the genera Acanthagrion, Epipleoneura, Neoneura, Telebasis and
Erythrodiplax, among others. As expected, there are important gaps in the existing Odonata
phylogenies, especially in the clades that include the Amazonian organisms, which have
limited advances in their ecological knowledge, as well as their conservation, and require

special attention in evolutionary studies.

Keywords: supertree; polytomies; dragonflies; damselflies; Neotropical.
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2.1 INTRODUCTION
The Odonata is an insect order composed of approximately 6,000 species® distributed
in 30 families and 652 genera, of which 2,941 belong to the suborder Zygoptera (22
families and 308 genera), 3,011 to Anisoptera (11 families, 344 genera) and two species of
one genus to Anisozygoptera. Although they exhibit a medium diversity for an insect order,
estimations suggest that between 1,000 and 1,500 are yet to be described 2. Odonata is a
monophyletic group that is among the first winged insects, arisen during the Permian
around 270 million years ago 3*. These are hemimetabolous insects, with an aquatic larval
stage and terrestrial-aerial adults. Larvae can be found in lotic and lentic aquatic
environments, and some in phytotelmata (e.g. water accumulated in bromeliads and tree
holes). Adults are typically diurnal, with a few crepuscular species, and most are active

fliers that exhibit complex territorial and sexual behaviors®.

Dragonflies and damselflies have become important bioindicators of water quality
and ecological integrity, turning them into useful tools for assessing land use impacts -
and climatic changes ! on biodiversity. One limitation of the studies conducted to this
point is the extreme focus on measures of taxonomic composition, diversity and distinction.
The use of such metrics may be partly explained by the faster sampling effort and the lower
costs involved when compared to research focused on other dimensions of biodiversity.
For instance, phylogenetic diversity involves the construction of phylogenetic trees based
on molecular or morphological data'®, which require certain lab infrastructure, specialized
human resources and large budgets. Although these difficulties remain, it is widely known
that the structure of ecological communities is greatly determined by evolutionary and

historical processes that should not be ignored 214,

Hence, to defy the Darwinian shortfalls embracing four components: “(1) the lack of

fully resolved phylogenies for most groups of organisms; (2) the limited knowledge of
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branch lengths and difficulties in absolute time calibrations; (3) unknown evolutionary
models linking those phylogenies to ecological traits and the life-history variation; (4)
requires a profound intellectual change by scientists and conservation professionals that
are used to think of species as independent unities. In this case, some approaches based
on Evolution unravel that species incorporate different amounts of unique/shared
evolutionary information, what carries important insights to better understand biodiversity
and to develop strategies to conserve it. Nevertheless, using metrics based on number of
species may not be sensitive enough to address the diversity of the majority of organisms,
precisely because of the Darwinian shortfalls. In this scenario, for many years, the only
way to obtain the evolutionary relationships for ecological purposes was by acquiring data
from systematics studies to reconstruct specific community phylogenies. However, with
increasing availability of phylogenetic information, the possibility to use and assemble
different studies gave rise to an approach called “supertree” that enables a general view of
the taxonomic group of interest . With the advancement of molecular technigques and the
availability of genetic sequences in public databases!’, new approaches have emerged

enabling large taxonomic scale phylogeny reconstruction e.g.®

Here, herein we sought to identify knowledge gaps on Amazonian Odonata regarding
two main aspects: (i) the compilation of evolutionary relationships already available in the
literature on Zygoptera and Anisoptera, complementing and creating a supertree with
Amazonian species, (ii) the detection of phylogenetic and biogeographic gaps regarding
Amazonian species, which may still exist and need to be resolved to enable future advance
in studies on ecological patterns and processes in Odonata, as well as the conservation of

these taxa.
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2.3 METHODS

The initial idea was to create a phylogenetic tree containing all the Amazonian
species known to date. Thus, all the species already registered and deposited in the
collection of the Museum of Zoology of the Universidade Federal do Para were added.
That totals 132 species, distributed in 34 genera representing 11 families (Appendix 01).
In addition, we also searched the Web of science and Scielo platforms for additional
information, in which the search terms phylog*, taxonom*, systematic*, clad* and Amazon
* were used together with all scientific names and common Odonata species from order to
species. After the initial research, all articles that potentially possessed phylogenetic trees
were examined and the references cited in the studies found were used to find additional
publications. In the grand total, 26 scientific studies were used to extract information from
relatives of the species.

To reconstruct the odonate phylogeny with Amazonian species (collection and
scientific articles), we use as basis the phylogenetic hypothesis proposed by Waller and

Svensson1!®  (http://www.odonatephenotypicdatabase.org/shiny/shinyTree/), built by

using 13 genetic markers and dated by using fossil records with Bayesian inference. This
hypothesis has all odonate families and around 21% of all described species, hence, the
most complete phylogeny so far. The species that occur in both oriental and occidental
Amazon that were not included by Waller and Svensson®® in their phylogeny are now
manually included as polytomies at the base of their respective families and/or genera. In
some cases, genera not analysed in previous studies were now included and positioned
taking into account their relationship with other taxa in other published studies 12°-22, The
results are shown as two phylogenies: (1) one with all Amazonian species; (2) another with
only one species for each Amazonian genus not sampled by Waller and Svensson'®

(Appendix, 1). In both analyses, the nodes of each Family were named following the


http://www.odonatephenotypicdatabase.org/shiny/shinyTree/
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classification proposed in the World Odonata List

(https://www.pugetsound.edu/academics/academic-resources/slater-museum/biodiversity-

resources/dragonflies/world-odonata-list2/; consulted in 23/07/2018).

2.4 RESULTS AND DISCUSSION
The supertree gathered information for 1,533 species, distributed in 36 families and

381 genera, with all the families reported for the Amazonian biome. For Anisoptera:
Libellulidae?®, Gomphidae?®, Aeshnidae?, Corduliidae?®, Macromiidae?*. For Zygoptera:
Coenagrionidae®®, Calopterygidae?, Lestidae?’, Dicteriadidae®®, Heteragrionidae?’,
Perilestidae®®, Megapodagrionidae?® and Polythoridae?®. However, it was possible to
identify several problems on the evolutionary relationships of amazonian taxa at Family
level. For instance, Libellulidae had eight absent genera: Dysthemis®®, Elasmothemis®,
Macrothemis®?, Nephepeltia®®, Anatya®, Idiataphet, Libellula®, Planiplax® and
Tauriphila®, while Gomphidae six absent genera: Cacoides®*, Phyllocycla®’, Zonophora®;
Aphylla®®; Diaphlebia® and Epigomphus®. In Zygoptera, Coenagrionidae had most gaps,
with three lacking the genera Tigriagrion®®, Acanthallagma** and Homeoura?,
Unfortunately, it is not possible to know for sure how many genera occur in the Amazon,
however, estimations point out to a number higher than 80 genera®?, of which 18% were
not included in the phylogeny presented in Waller and Svensson®® and in other studies.
Furthermore, a great deal of these genera shows a high species richness for odonate
communities in the Amazon. For example, Macrothemis with eight species and Zonophora

with five Amazonian species®® (Fig. 1).

An estimated number of more than 400 species may occur in the Amazon, starting
from the perspective that the Neotropical Region has a high diversity. For instance, this
number of species can be found in our odonate collection at Universidade Federal do Para.

In the phylogenies available in the literature, only 50 Amazonian species have been


https://www.pugetsound.edu/academics/academic-resources/slater-museum/biodiversity-resources/dragonflies/world-odonata-list2/
https://www.pugetsound.edu/academics/academic-resources/slater-museum/biodiversity-resources/dragonflies/world-odonata-list2/
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sampled, what corresponds to 1/5 of the possible evolutionary relationships between
Amazonian taxa. The clades with less representability were exactly the most diverse genera
in the Amazon: Epipleoneura®, lacking 24 species, Acanthagrion®, lacking 15 species,
Micrathyria®® 15 species, Erythrodiplax®, 14 species, Neoneura®® 11 species, Telebasis?®,
nine species, Mnesarete®, eight species and Hetaerina® with seven species. All these

genera are important bioindicators for community conservation studies 4748,

For example, in studies evaluating the effects of monocultures (eg. palm oil palm),
agriculture (eg. soybean plantation) and agropecuria (eg. pasture) and urban impacts,
species of the genus Epipleoneura, Acanthagrion, Mnesarete and Hetaerina presented a
strong positive relation with the primary vegetation cover of the streams, as well as the
presence of wood inside and outside the canal. On the other hand, species of the genus
Erythrodiplax, Micrathyria and Neoneura had a strong relation with the environments of
low vegetation cover, high air temperature and low humidity®®’. The absence of these

species in phylogenetic analysis makes future conservation studies in the Amazon difficult

49
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Fig. 1. Phylogenetic tree of the Odonata (modified from Waller and Svensson'®). The
branches indicate the evolutionary relationships between taxa worldwide, while green
branches are Amazonian taxa and red branches are Amazonian species inserted at root of
their respective genera (which were never included before). The legend shows families

according to their color in the phylogenetic tree.

The knowledge gaps on the evolutionary relationships of the Amazonian species
evidenced here may be even larger if we consider that collection methods in most studies
developed in the Amazon are limited. Most of these studies have a larger sampling effort
on the stream channel, what may increase the probability of not collecting taxa with higher
flight abilities, such as gomphids and aeshnids®’-°. These animals spend most of their time

flying near the canopy, what limits its collection. Moreover, some species do not forage at
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the stream margins but far from the water, only coming to the water to mate and oviposit*°.

All these factors contribute to increase the Darwinian shortfalls for Amazonian odonates™®.

Assessing the information in Waller and Svensson®®, the Anisoptera is a better
resolved clade when compared to Zygoptera, suggesting that dragonflies are a
monophyletic group and corroborating previous studies?®?1°2,  However, any
generalization for zygopterans would be difficult, as several clades still need taxonomical
work based on current phylogenetic analyses °. The most consistent study in recent years,
authored by Waller and Svensson?®, assessed the relationships between 759 Zygoptera
species, increasing the sampling made by Dijkstra et al. that had 322 Zygoptera species.
Although these studies had differences in sample size, both phylogenetic hypotheses are
quite similar, including 59% of the 310 currently known genera and all existent families,
except for the monotypic Hemiphlebiidae. Even with recent advances, the relationships in
some clades are yet to be unraveled. For example, Dijkstra et al.' suggested that
Coenagrionidae would be monophyletic if Protoneuridae® and Pseudostigmatidae®
formed subfamilies inside Coenagrionidae °>-°°. However, although Waller and Svensson*®
made other analyses with larger sample size, the paraphyletic state of coenagrionids
remain, since it was not possible to separate Coenagrionidae from Platycnemididae. On the
other hand, using the taxonomic approach of several independent lines of evidence (the
taxonomic circle), members of the Pseudostigmatidae form a clear distinct group, with
biology, behaviour, ecology and morphology certainly different from the other
‘Coenagrionidae’ sensu lato, and therefore might be proposed as a good family. Certainly,
some families are paraphyletic due to the fact that these are extremely diverse, and its
relationships are seldomly explored. Here, most polytomies occurred in these families

considered paraphyletic by some. This issue is larger in predominantly Amazonian clades.
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These results corroborate current discussion on the lack of information for Neotropical

species 154,

In this study, we show a general view of the phylogenetic structure of Amazonian
odonate species. We evidenced problems that might be studied and solved furtherly.
Although the supertree was built based on preexisting datasets, we believe it is an heuristic
and useful tool for these reasons: 1) it shows the darwinian shortfalls and suggests to
scientists where future studies on the evolutionary relationships in Odonata should be
focused, mainly on Neotropical taxa that are underrepresented; 2) it provides important
information for comparative research, such as macro evolutionary, conservation and
ecological studies; 3) it widens the possibilities for the development of studies on
phylogenetic community ecology in tropical regions, mainly in the Amazon because it
provides the first compilation of species that include, at least to our knowledge, all currently

known Amazonian taxa.
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3.1 RESUMO

As mudancas nos habitats naturais para fins antrépicos podem favorecer as espécies mais
tolerantes a variagdo ambiental. Espécies estas que sdo pertencentes aos clados menos
conservados, que possibilitam que as espécies colonizem areas com diferentes condi¢des
ambientais. Entretanto, abordagens contemplando essas discussfes ainda s@o incipientes
para os odonatos amazonicos. Diante disso, esse estudo tem como o0 objetivo avaliar 0s
efeitos dos usos da terra ao longo de um gradiente ambiental sobre a diversidade
filogenética de Odonata na floresta Amazdnica brasileira. Para isso testamos a hipdtese de
que a modificacdo do habitat pode causar a perda de espécies especialistas florestais e
favorecer espécies especialistas de areas abertas ou generalistas de habitats. No qual,
esperamos que nas areas desflorestadas a comunidade de Odonata seja mais empobrecida
taxonomicamente e filogeneticamente do que nas areas florestais. As coletas ocorreramem
195 riachos, contemplando areas de pastejo de gado, exploracdo madeireira, monocultura
de palma de dendé e em éareas florestais. No geral, encontramos evidéncias consideraveis
gue os impactos antrépicos afetam a diversidade filogenética dos odonatos, uma vez que
com o aumento dos pequenos arbustos houve um aumento na diversidade filogenética do
grupo. Em resposta a saida das especies especialistas florestais e o favorecimento das
espécies especialistas aos ambientes perturbados, que na sua maioria Sd0 espécies
especialistas de areas abertas e ou generalistas de habitat. Uma vez que arbusto seria um
indicativo de areas perturbadas, pois a presenca de arbustos € um indicativo de vegetacéo
secundaria e auséncia da cobertura de arvores nativas. Por outro lado, a riqueza e
abundancia ndo foram afetadas pelos efeitos das acdes antropicas. Aqui sugerimos que para
reduzir o impacto encontrado na diversidade filogenética é preciso criar medidas de
protecdo da vegetacdo riparia no entorno dos riachos, para proteger as linhagens que sdo

compostas por espécies especialistas de ambientes florestais.

Palavras-chave: Riachos; agrupamento filogenético; dispersao filogenética; MNTD.
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3.2 INTRODUCAO

A busca por entender como as espécies estdo distribuidas e quais 0s processos que
afetam esses padrées, sempre foi um dos principais desafios aos cientistas que trabalham
com ecologia de comunidade (Hawkins et al., 2015), principalmente hoje, em virtude das
crescentes alteracbes ambientais que em geral resultam em perdas da biodiversidade e dos
servicos ecossistémicos (Pennington et al., 2015; Shimano and Juen, 2016; Walpole et al.,
2015). Nesse contexto, os odonatos sdo modelos inestimaveis para estudos em ecologia,
comportamento, biologia evolutiva e biogeografia (Sanchez-Herrera and Ware, 2012).
Biogeografia, ja que sdo taxonomicamente diversos, bem distribuidos geograficamente e

sensiveis a alteracdes do meio.

Entretanto, devido as dificuldades em mensurar as relagcdes filogenéticas das
espécies, medidas evolutivas sdo pouco usadas nos estudos ecoldgicos (Gerhold et al.,
2015; Cavender-Bares et al., 2009; Webb et al., 2002). Assim, os pesquisadores tratavam
as espécies com importancia e funcdo equivalente no ambiente. No entanto, quanto mais
aparentadas sdo as espécies filogeneticamente, maior € a probabilidade de elas
responderem de maneira similar ao ambiente, tanto em servicos ecossistémicos, bem como,
as condigcdes ambientais (Cavender-Bares et al., 2004; Webb et al., 2002; Gerhold et al.,
2015).

Nessa perspectiva, as mudancas dos habitats naturais para fins antropicos podem
favorecer as espécies de Odonata mais tolerantes a variacdo ambiental. Espécies essas
pertencentes a alguns clados menos conservados, em resposta a historia evolutiva do
tamanho corporal e da habilidade de termorregulacdo dos organismos (May, 1976, De
Marco & Resende, 2002). Pois algumas espécies de Odonata sao restritas aos riachos com
maior cobertura vegetal, que sdo organismos de menor tamanho corporal, e passam boa
parte do tempo pousados e sdo consideradas espécies especialistas florestais (De Marco &
Resende, 2002). Por outro lado, tem as espécies que possuem uma relacdo positiva com
areas abertas, que na maioria sdo organismos de maior tamanho corporal, que permanecem
boa parte do tempo voando e sdo considerados especialistas de areas abertas (ver De Marco
et al., 2015).

Teoricamente esses padrdes sdo resultados do processo de ganho e perda de calor
das espécies. No qual, as espécies de menor tamanho corporal apresentam uma elevada
razdo superficie/volume e, consequentemente, termorregulam por convecgao, ganhando ou

perdendo temperatura de acordo com a variagdo da temperatura ambiental (May, 1976).
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Por outro lado, espécies maiores nas quais a razdo superficie/volume é menor, diminui o
efeito da conveccao sobre a temperatura corporal (De Marco & Resende, 2002). Assim, 0sS
organismos passam a ser mais tolerantes a troca de color com o ambiente atraves da
irradiacdo solar (May, 1976). Em virtude das especificidades de termorregulagdo das
espécies, a transformacdo da paisagem para fins antrdpicos causam substituicdo das
espécies especialistas florestais por espécies de areas abertas e ou generalistas de habitats
(Calvéo et al., 2016; Carvalho et al., 2018).

No entanto, é sabido que o bioma Amazdnico possui a maior biodiversidade do
planeta, e mesmo assim continua sendo desflorestado, resultando em fragmentagéo e
reducdo de habitats naturais das espécies (Barlow et al., 2016). Especialmente em regides
com maior facilidade de acesso e com grande potencial de uso da terra para agricultura ou
pecuaria. Como por exemplo, o centro de endemismo Belém que se destaca frequentemente
por apresentar os maiores indices de desmatamento no Brasil. Os efeitos dessas alteracdes
sdo ainda mais prejudiciais quando se trata de ecossistemas mais sensiveis como 0S
aquaticos (como por exemplo, pequenos riachos), que apresentam uma forte relacdo com a
vegetacdo nativa, e assim, qualquer alteracdo na vegetacdo afetaria a biodiversidade no

ambito local e/ou regional (Casatti, 2010; Miguel et al., 2017).

No ambito local, essa transformacdo se inicia na perda da vegetacdo ripéria,
resultando na homogeneizacao dos substratos, lixiviacdo de contaminantes para 0s corpos
d"agua, aumentando significativamente a erosdo das margens, na temperatura do ar e da
agua (Assis et al., 2004; Meleason and Quinn, 2004). J4 no ambito regional, essa perda de
vegetacdo primaria afetaria a cobertura vegetal nas bacias de drenagem, levando ao
aumento da area impermeavel, compactacéo do solo, reducéo das areas de armazenamento,
concentragcdo do escoamento superficial, retificagdo e canalizacdo dos cursos d’4dgua, bem
como ao isolamento entre os remanescentes florestais e que podem afetar as taxas de trocas

génicas entre as areas (Lorion and Kennedy, 2009).

Sendo assim, 0 objetivo desse estudo € avaliar os efeitos dos usos da terra ao longo
de um gradiente ambiental sobre a diversidade filogenética e taxondmica de Odonata na
floresta Amazdnica brasileira. Para isso testaremos a hipdtese que a modificacdo do habitat
pode levar a perda de espécies especialistas florestais e favorecer espécies especialistas de
areas abertas e/ou generalistas de habitats (De Marco et al., 2015). No qual, esperamos que
nas areas desflorestadas a comunidade de Odonata seja mais empobrecida

taxonomicamente e filogeneticamente do que em areas florestais.
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3.3 MATERIAL E METODOS

3.3.1 Area de estudo

Foram coletados em 195 unidades amostrais (riachos) na Amazonia Oriental e
Ocidental. As coletas ocorreram em um gradiente de uso de solo, buscando contemplar as
praticas que mais contribuiem para o deflorestamento na Amazonia. Foram realizadas
amostragem em areas de pastejo de gado (Oliveira-Junior et al., 2015), exploracdo
madereira (Calvao et al., 2016), monocultura de palma de dendé (Carvalho et al. 2018) e
em éreas florestais (Calvao et al., 2016; Carvalho et al., 2018). Todas as coletas ocorreram
no periodo de estiagem, entre julho e dezembro dos anos de 2010 a 2017. Na Amazénia
Oriental, as coletas ocorreram na area do Centro de endemismo Belém, distribuidas nos
municipios Acara, Tomé-Acu, Moju, Tailandia, Paragominas e Ipixuna do Para, e na
Amaz6nia Ocidental as coletas ocorreram no municipio de Santarém e Belterra (Figura,
01). O clima das duas regides sdo classificados como floresta tropical AF (com
precipitacdo ocorrendo em quase todos 0s meses de 0 ano) sob o sistema K oppen (Peel et
al., 2007), com uma temperatura média anual de 26 ° C e precipitacdo anual de até 2500
mm (INMT).

] Municipios

i (] 2 do Sul _ Hidrografia A < A a1 b 2
. Belterra S ¥ f?.
(O tiomn Amucinin >
Paragominas - 14 g
0 2600 5200 Km Santarém $
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, F ‘ |

Tailandia

55°30'0"W 5"!‘0"W 54°30'0"W 48°40°0"W 48°0'0"W N 48°40'0"W ’0’0"W 47°200"W
Base Cartografica: Sistema de Coordenadas Geograficas: SIRGAS 2000
Figura 1: Area de estudo (lgarapés). Exploracdo madeireira e multiplos usos
(Paragominas, Ipixuna do Para e Aurora do Pard), palma (Talandia, Moju, Acara, Tomé
Acu e Bujaru), Centro de Endemismo Belém, na Amazonia Oriental, Brasil.
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3.3.2 Amostragem bioldgica
A coleta das comunidades de Odonata baseou-se em um método de amostragem
de varredura em areas fixas, que ja foi utilizado em outros estudos desse grupo (Monteiro-
Juniot et al., 2015). A amostragem consistiu na coleta de individuos adultos de cada espécie
de Odonata ao longo de um comprimento de 150 metros de cada fluxo; Cada sec¢do de 15
metros foi dividida em trés segmentos, com a amostragem realizada apenas nos dois

primeiros segmentos (para mais detalhes, ver Juen et al., 2016).

O tempo médio de permanéncia em cada ponto de amostragem era de uma hora. As
coletas foram realizadas entre as 10 as 14:00 horas, correspondendo ao periodo do dia em
que os raios do sol atingem o leito do rio. Essas foram as condi¢des minimas necessarias
para garantir que todos os grupos de Odonata (conformes térmicos, heliotérmicos e
endotérmicos) estavam ativos no momento da coleta (Corbet and May, 2008; May, 1976).
O armazenamento e a conservacao dos odonatos coletados seguiram o protocolo descrito
por Lencioni (2006).

3.3.3 Variaveis ambientais e caracterizacdo do habitat

O habitat foi caracterizado ao longo de cada transecto de acordo com a metodologia
de avaliacdo de correntes de Peck et al., (2006). Um total de 30 varidveis de habitat foram
medidas em cada riacho, com base em Kaufmann et al., (1999). Mais detalhes e descrigdes
do método podem ser obtidos em Juen et al. (2016). Medimos também as seguintes
variaveis fisico-quimicas: oxigénio dissolvido (mg/L), condutividade (IS/m), potencial de
hidrogénio (pH), turbidez (mg / L), temperatura (° C) e total de solidos dissolvidos (TDS),

que foram obtidos com Horiba (equipamento eletronicos).

3.3.4 Métricas de paisagem

Para obter a porcentagem de cobertura vegetal priméria, nés primeiro mesuramos o
tamanho das micro-bacias e para isso, usamos imagens baixadas e processadas da Agéncia
Nacional da Agua (ANA). As microbacias foram extraidas seguindo os métodos de
“Codificagdo de bacias hidrograficas pelo método de Otto Pfafstetter aplicagdo na
ANA”. Depois das imagens interpretadas foram convertidos em shapefiles do TerraClass,
no qual, foi utilizado Terra Class TC_PA 2014 227/62 — Santarém, TC_PA 2014 222/
62, 223/ 61, 22362, 223/ 63, 22/ 462 — Paragominas e Agropalma. A porcentagem de
vegetacao primaria foi mensurada dentro de cada micro bacias. Com imagens baixadas do
satélite Sentinel-2a em 2 de novembro de 2016 (escala 1/25000 com resolugéo de 30 m)

para validacdo da reclassificacdo do TerraClass. A quantidade de cobertura vegetal para
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cada buffer foi gerada em metros quadrados. TerraClass € um projeto do governo brasileiro
com o objetivo de produzir mapas sistémicos mostrando o0 uso e cobertura de areas

desmatadas na Amazonia Legal Brasileira.

3.3.5 Arvore filogenética

Usamos uma arvore filogenética sugerida por Waller and Svensson, (2017);
disponivel em http://www.odonatephenotypicdatabase.org/shiny/shinyTree/), que foi
reconstruida através de 13 marcadores genéticos e datada através de registro fossil
utilizando inferéncia Bayesiana. Essa hipotese filogenetica contém todas as familias de
Odonata e abrange cerca de 21% de todas as espécies existentes, sendo entdo a filogenia
mais completa atualmente. Porém a maioria das espécies que ocorrem na Amazdnia
brasileira ndo estdo contempladas na filogenia de Waller and Svensson, (2017) e nem em
outras filogenias menores disponiveis. Portanto, aqui elas foram incluidas como politomias
na base de suas respectivas familias ou dos seus géneros, se estes ja estavam presentes na
filogenia. Em alguns casos, géneros que ndo estavam presentes na filogenia foram incluidos
e posicionados na base da familia, levando-se em consideragédo sua relacdo de parentesco
de acordo com estudos ja publicados (Carle et al., 2015; Dijkstra et al., 2014; Lestsch et
al., 2016; Torres-pachdn et al., 2017). Foi gerado uma filogenia contendo todas as espécies
amazonicas incluidas, seguindo o procedimento descrito acima, visando sua utilizacéo
para geracdo de filogenias alternativas utilizando o software SUNPLIN (Martins et al.,
2015) (Apéndice, 1). Em ambas as filogenias construidas, os nés referentes a cada familia
foram nomeados seguindo a classificacdo proposta pelo World Odonata List

(https://www.pugetsound.edu/academics/academic-resources/slate  museum/biodiversity-

resources/dragonflies/world-odonata-list2/;consultado em 23/07/2018).



https://www.pugetsound.edu/academics/academic-resources/slate%20museum/biodiversity-resources/dragonflies/world-odonata-list2
https://www.pugetsound.edu/academics/academic-resources/slate%20museum/biodiversity-resources/dragonflies/world-odonata-list2
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[ Libellulidae

E] Macromiidae
Synthemistidae
[ Petaluridae

|:] Cordulidae

[1] epiophlebiidae
[] chiorogomphidae
[[] cordulegastridae
[:] Austropetaliidae
[1] Aeshnidae

- Gomphidae
Coenagrionidae
- Coenagrionidae&Platycnemididae
[] perilestidae

Bl Lestidae

[ synlestidae
Platystictidae

Bl isostictidae

- Polythoridae

[[] Euphaeidae

Bl caopterygidae
D Chlorocyphidae
l:] Hypolestidae

Bl Hypolestidae

Bl Hypolestidae

D Megapodagrionidae
[ Lestoideidae

Bl Argiolestidae2

Bl Heteragrionidae
Bl Philogeniidae

B Thaumatoneuridae
D Thaumatoneuridae
El Devadattidae

Figura 2. Arvore filogenética de Odonata (modificada de Waller e Svensson 2017). Os
ramos indicam as relacdes evolutivas entre os tdxons em todo 0 mundo, enquanto 0s ramos
verdes sdo os taxons da Amazonia que ja existiam na filogenia de origem, e 0s ramos
vermelhos sdo espécies da Amazonia inseridas na raiz de suas respectivas familas ou
géneros (que nunca foram incluidos antes). A legenda mostra as familias de acordo com

sua cor na arvore filogenética

3.3.6 Andlises estatisticas

Para obter os dados de diversidade filogenética das 1.000 filogenias, utilizamos o
indice sesMNTD (Tamanho do efeito padronizado das distancias médias entre o taxon mais
préximo), essa medida captura informagcé&o filogenética representada pela histéria evolutiva
dos nds mais recentes do grupo (Faith, 1992; Webb, 2000). No qual, valores positivos de
sesSMNTD indicam aumento na diversidade filogenética, enquanto valores negativos

indicam perda de diversidade filogenética (Pavoine and Bonsall, 2011; Webb et al., 2002).

Para reduzir a dimensionalidade das variaveis de estrutura fisica do habitat e fisico-
quimicas da &gua, nos realizamos uma Analise de Componentes Principais (PCA)
(Legendre & Legendre, 1998). No qual, as variaveis selecionadas para as analises foram
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aquelas que apresentaram uma correlagdo acima de 0.6 nos dois primeiros eixos. Para testar
os efeitos do uso da terra sobre a diversidade filogenética da comunidade de Odonata,
utilizamos modelos mistos lineares generalizados (GLMMs) (McCullagh e Nelder 1989).
No qual, utilizamos o indice sesMNTD como variavel resposta, como preditoras as
variaveis que descrevem os ambientes estudados (as variaveis que estdo correlacionadas
com os eixos) e os diferentes tipos de uso como efeito aleatorio. Ressaltamos aqui 0s
motivos pelos quais levaram a selecionar os efeitos fixos e aleatdrios. Para os efeitos fixos
nds selecionamos as variaveis ambientais, pois elas descrevem detalhadamente as
variabilidades dos ambientes estudados e assim permitindo testar as mudancgas do uso da
terra ao longo de um gradiente ambiental. Por outro lado, para os efeitos aleatérios nos
selecionamos os diferentes tipos de usos (por exemplo, pastejo de gado, exploracdo
madereira, monocultura de palma de dendé e areas florestais), uma vez que ndo estamos

interessados em usar dados categéricos e nem testar diferenca entre 0s usos.

Para cada modelo foi gerado um Coeficiente de Variacdo (VC) e um Desvio Padréo,
dos efeitos das variaveis fixas sobre a diversidade filogenética da comunidade (sesMNTD).
Logo em seguida, foi calculada uma média final dos 1.000 coeficientes de variacédo e desvio
padrdo que foram gerados nos modelos por varidvel fixa. Posteriormente, geramos um
valor de p-significancia (p>0,05), para cada média final dos coeficientes de variacdo e
desvio padrdo das variaveis fixas. Seguindo a mesma logica foi gerado um R? para cada
modelo e no final calculamos uma média dos R? para o coeficiente de variagdo da porgéo
fixa, dos desvio padrdo da porcéo fixa e da porcao aleatoria dos modelos. Para verificar se
as métricas tradicionais, como por exemplo, riqueza e abudancia de espécies seguem 0s
mesmos padrdes encontrados com a meétrica de diversidade filogenética, fizemos um
modelo de regressdo multipla, no qual, as variaveis preditoras foram as métricas que
apresentaram a maior relacdo com os dois priemiros eixos da PCA e variaveis respostas

foram riqueza e abundancia das espécies.

Para testar o efeito da autocorrelacéo espacial no conjunto de dados, os valores do
indice global de Moran (I) foram testados nos residuos dos modelos (Diniz-Filho et al.,
2003). Todas as analises foram calculadas usando o software R (R Development Core
Team 2018), para o sesMNTD usamos 0 pacote picante (Kembel et. Al., 2010). Para
calcular a PCA usamos o pacote vegan 1.6-10 (Oksanen et al., 2013). Para analisar 0s

modelos mistos lineares generalizados (GLMMSs) usamos 0s pacotes vegan (Oksanen et
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al., 2013), ape (Paradis, 2012), ade4 (Dray & Dufour, 2007), picante (Kembel, 2010), Ime4
(Davison and Hinkley, 1997) e MuMIn (Burnham & Anderson, 2002).

3.4 RESULTADOS

Os dois primeiros eixos da Analise de Componentes Principais explicaram 36% da
variagdo dos dados ambientais. As variaveis Quantidade de madeira dentro e fora do canal
(r=0.611), Média dossel arvores pequenas (r=0.902), Média subbosque lenhoso (r=0.831),
Média cobertura total de dossel entorno dos riachos (r=0.833) e cobertura total de
vegetacdo primaria por microbacias (r=0.609) foram as que apresentaram uma relacéo
acima de 60% com os os dois primeiros eixos, e foram selecionadas para os modelos a

posteriori (figura 01).
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Figura 3: Resumo hipotético que descreve a estrutura fisica dos riachos amostrados no
estudo, de acordo com variaveis selecionadas pelos eixos da PCA. A margem esquerda do
riacho representa um ambiente florestal estruturado, com presenca de um dossel fechado
formado pelas copas das arvores grandes, sendo uma fonte permanente de madeira (poleiro
ou ponto de oviposi¢do) dentro e fora do canal. J& o lado direito do riacho representa um
ambiente alterado pelo uso da terra para fins antrépicos, com poucas e esparsas arvores
grandes ocorrendo o predominio de arbustos e graminhas, permitindo maior entrada de luz

e calor.
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Foram coletados 126 espécies e 5.378 individuos pertencentes a ordem Odonata.
As familias que apresentaram maior riqueza de espécies foram, Libellulidae (n= 51 sp),
Coenagrionidae (n= 46 sp), Calopterygidae (n=11sp) e Gomphidae (n=5 sp). As espécies
mais abundantes foram, Mnesarete aenea Selys, 1853 (n=589), Erythrodiplax basalis
(Kirby, 1890) (n=424), Chalcopteryx rutilans (Rambur, 1842) (n=369), Argia infumata
Selys 1862 (n=335) e Heteragrion silvarum Sjostedt, 1918 (n=323) (Anexo, 1; Apéndice
1).

Quando avaliamos os efeitos das variaveis fisica do habitat sobre a diversidade
filogenética da comunidade de Odanata, os resultados dos Coeficientes de variacéo,
mostraram que as métricas Quantidade de Madeira dentro e fora de canal (CV= 0.049) e
Média de Dossel Arvores Pequenas (CV=0.540) tiveram uma relagdo positiva com a
diversidade filogenética de Odonata. Portanto, apenas Média de Dossel Arvores Pequenas
foi significativa (CV= 0.540; dp= 0.078; p=0.023), sugerindo que o aumento das arvores
de pequeno porte nas margens dos riachos afetam a diversidade filogenética de Odonata.
Por outro lado, as variaveis Media do subbosque lenhoso (CV=-0.185), Média de cobertura
total (CV=-0.082) e Vegetacdo primaria das microbacias (CV= -0.046) tiveram uma
relacdo negativa com a diversidade filogenética de Odonata, porém, nenhuma dessas
variaveis foram significativas no modelo (tabela, 1). Entretanto, a média final dos R? dos
Coeficiente de variacdo da porc¢édo fixa do modelo explicou 66% da variagdo dos dados
esperados, ja o desvio padréo da porcao fixa do modelo explicou 17% e a média final do

R?da porcao aleatdria do modelo explicou 54% (Tabela, 1).

Tabela 1: Médias finais dos Modelos lineares mistos generalizados (GLMMs),
descrevendo os efeitos das varidveis fisicas estruturais dos riachos sobre a diversidade

filogenética da comunidade de Odonata (sesMNTD) na Amazonia brasileira.

Variaveis Coeficiente de Desvio Valor de p

variacdo dos modelos padréo

Intercept -182 0.117 0.467

Residuo de madeira 0.049 0.052 0.532

Média de Dossel Arvores Pequenas 0.540 0.078 0.033
Média Sub-bosque lenhoso -0.185 0.037 0.218
Média de Cobertura total -0.082 0.057 0.243

Vegetacdo priméria (Microbacias) -0.046 0.030 0.112
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Quando avaliamos os efeitos das variaveis fisicas estruturais dos riachos sobre a
abundancia das espécies, as variaveis Quantidade de madeira dentro e fora do canal (beta=
-0.084), Média de Dossel das Arvores Pequenas (beta= -0.228), Média do Subbosque
lenhoso (beta= -0.094) e vegetacdo priméaria das microbacias (beta= -0.061) afetaram
negativamente a abundanica das espécies de Odonata. Porém, apenas a varidvel Média de
dossel arvores pequenas que afetaram significativamente a abundancia das espécies (Beta=
-0.228; t(189)-2.300; p=0.022). Por outro lado, a varidvel Média de cobertura total teve uma
relacdo positiva sobre a abundancia das espécies mas ndo foi significativa (beta=0.062;
t(189)=048;p=0.630). Portanto, mesmo que o resultado encontrado sugere que 0 aumento
da quantidade Média de dossel de arvore pequena reduz a abundanica das espécies, foi
muito pouco sustentado, pois a variacdo dos dados encontrada no modelo de regresséo foi
de apenas 8% (R?= 0.079; F(5,189)=3,2543 p< 0,007) (tabela, 3).

Quando avaliamos os efeitos das variaveis fisicas estruturais dos riachos sobre a
riqueza de espécies de Odonata, as variaveis Quantidade de madeira dentro e fora do canal
(beta=-0.121), Média de dossel arvores pequenas (beta=-0.400), Média de cobertura total
(beta= -0.046), apresentaram um efeito negativo sobre a riqueza de espécies de Odonata.
Porém, apenas a variavel Média de dossel das arvores pequenas foi significativa no modelo
(beta=-0.121; t(189)= -4154; p= 0.010). Por outro lado, Média do subosque lenhoso (0.182)
e da vegetacdo primaria por microbacias (0.007), tiveram uma relacdo positivas com a
riqueza de espécies, mas nenhuma das variaveis foram significativas. Entretanto, mesmo o
resultado sugerindo que com 0 aumento na vegetacao de arvores pequenas tem um aumento
na riqueza de espécies, foi pouco sustentado, pois 0 modelo explicou uma parcela de
apenas 12% da variacdo dos dados (R?= 0,127; Fs,189=5.506; p= 0.000) (tabela, 3).

Tabela 3: Resumo do modelo de regressdo multipla, descrevendo os efeitos das variaveis

ambientais sobre a abundancia e riqueza taxonomica de Odonata na Amazonia brasileira.

Abundancia taxondmica

Std.Err. Std.Err.
Variaveis Beta | of Beta B of B | t(189) p-level
Intercept 34.758 | 3.913 | 8.882 0
Residuo de madeira -0.084 | 0.076 -0.063 | 0.057 | -1.106 0.269
Média de Dossel Arvores
Pequenas -0.228 | 0.099 -0.157 | 0.068 | -2.3 0.022
Média sub-bosque lenhoso -0.094 0.12 -0.076 | 0.097 | -0.784 0.433
Média de Cobertura total 0.062 0.13 0.02 0.043 | 0.481 0.63
Vegetacdo priméria (Microbacias) | -0.061 | 0.075 0 0 -0.81 0.418




Rigueza taxondmica
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Intercept 8.926 | 0.732 |12.193 0
Residuo de madeira -0.121 | 0.074 -0.017 | 0.01 |-1.635| 0.103
Média de Dossel Arvores

Pequenas -0.4 0.096 -0.053 | 0.012 | -4.154 0.010
Média Sub-bosque lenhoso 0.182 0.117 0.028 | 0.018 | 1.559 0.12
Média de Cobertura total -0.046 | 0.127 -0.002 | 0.008 |-0.369 | 0.712
Vegetacdo priméria (Microbacias) | 0.007 0.073 0 0 0.102 0.918

3.5 DISCUSSAO

Nossos resultados mostraram que, a expansao do uso da terra para fins antrpicos
sobre a paisagem natural da Amazdnia brasileira afeta a diversidade filogenética dos
odonatos amazoOnicos. Métricas que teoricamente sdo mais frequentes em areas
modificadas pelas atividades antropicas (arbustos no entorno dos riachos) tiveram uma
relagdo positiva com a diversidade filogenética de Odonata (Cavender-Bares et al., 2009;
Kraft et al., 2007; Webb et al., 2002). Nesse contexto, percebemos que métricas locais no
entorno dos riachos tém efeito direto com a diversidade filogenética das comunidades. Ja
métricas regionais, como a cobertura da vegetacdo primaria das microbacias nao
apresentaram influéncia na diversidade filogenética. Ja a expanséo do uso da terra para
fins antropicos ndo afetou a diversidade taxondmica das espécies de Odonata (riqueza e

abundancia), pois 0os modelos explicaram pouco a variagdo dos dados biologicos.

Vale ressaltar que pequenos arbustos € uma métrica que responde por areas mais
abertas, pois a predominancia da vegetacao arbustivas sugere auséncia de dossel fechado
pelas copas das arvores grandes (Chokkalingam and Jong, 2001; Guimaraes et al., 2016).
Em alguns casos pode ser um resultado direto dos efeitos das acGes antropicas, pois a
predominancia de vegetacao arbustiva pode ser vista nas margens dos riachos que drenam
em areas de pastagens, monocultura de dendé e outros usos antropicos (Carvalho et al.,
2018; Oliveira-Junior et al., 2017). Certamente a relacdo positiva da cobertura de dossel
de arvores pequenas com a diversidade filogenética pode ser em resposta a forte invasdo
de espécies adaptadas aos ambientes perturbados (Ricklefs, 1987(Cavender-Bares et al.,
2009). Sendo um resultado contrario da hipdtese que propusemos nesse estudo, pois
esperdvamos que areas de usos antropicos teriam baixa diversidade filogenética, em
resposta a um subconjunto de espécie que seria favorecido pelas condigdes ambientais

criadas nos ambientes perturbados (Pavoine and Bonsall, 2011).
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Teoricamente as areas de usos antrdpicos esta perdendo espécies especialistas
florestais, que na maioria das vezes sdo da subordem Zygoptera, e favorecendo a entrada
de organismos da subordem Anisoptera, que boa parte sdo considerados espécies
especialistas de areas abertas e ou generalistas de habitats. Tudo isso em resposta ao
comportamento ecofisiolégico das duas subordens (Carvalho et al., 2013; De Marco et al.,
2015; Oliveira-Junior et al., 2015).

Nos ambientes com maior cobertura de vegetacdo primaria tem ocorrido a
predominancia de algumas espécies dos géneros Acanthagrion, Acanthallagma,
Mnesarete, Aeolagrion, Microstigma e Mecistogaster (Calvéo et al., 2016; Carvalho et al.,
2018; Oliveira-Junior et al., 2017; Oliveira-Junior and Juen, 2019). Todos esses géneros
contém a maioria das espécies especialistas florestais, e pertencem a subordem Zygoptera.
Entretanto, quando observamos na filogenia esses grupos sao bastante aparentados, pois
pertencem praticamente ao clado da familia Coenagrionidae. Por outro lado, nos ambientes
mais desflorestados tem ocorrido a predominancia das espécies dos géneros Erythrodiplax,
Orthemis, Dysthemis, Ischnura e a maiorias das espécies do género Argia que sdo
consideradas generalistas de habitat (De Marco et al., 2005). Nesse cenario temos géneros
das duas subordens (Anisoptera e Zygoptera) e das duas familias mais diversas da filogenia
para Amazonia (Coenagrionidae e Libellulidae), no qual, apresentam comportamentos
reprodutivo e ecofisiolégico completamente antagonicos (De Marco et al., 2015). Matos et
al., (2016), encontrou um resultado similar ao nosso usando plantas, onde os fragmentos
menores foram filogeneticamente superdisperso, enquanto fragmento maiores foram
filogeneticamente mais agrupados, que pode ter sido em resposta, a invasdo de espécies de

habitat de borda ou de matriz em pequenos fragmentos internos.

Certamente as linhagens que toleram as alteracfes ambientais sdo dos ndés mais
terminais da filogenia, como géneros e espécies. Assim, dentro de uma mesma familia
poderiam ter linhagens com capacidade adaptativa aos ambientes perturbados e outras ndo
(Arroyo-Rodriguez et al., 2012; Matos et al., 2016). Aqui, como as areas de estudo foram
exploradas recentemente (>150 anos) nds mais basais (familia) ndo seriam adequados para
inferir diversidade filogenética, nesse caso é necessario pensar sempre em meétricas

filogenéticas que abrangem os nés mais derivados de uma filogenia (Kusuma et al., 2018).

As respostas encontradas nesse estudo podem ser também reflexo da distribuicéo
dos imaturos, visto que diversos estudos apontam uma forte congruéncia entre larva e
adultos de Odonata (Brito et al., 2018; Mendes et al., 2017; Valente-Neto et al., 2016). No
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qual, as variaveis ambientais que afetaram a estruturagdo da comunidade dos adultos, foram
as mesmas que afetaram os imaturos (Brito et al., 2018; Valente-Neto et al., 2016). Mas
claro, para esse estudo precisamos ter cautela ao sugerir isso, uma vez que nao testamos a
relacdo larvas e adultos. Mas partindo da l6gica que arbusto é um indicativo de &reas
abertas, possivelmente nesses ambientes possa existir uma menor estabilidade no canal dos
riachos e uma maior entrada de luz, em resposta a tudo isso, pode haver ambientes de
remanso, devido a presenca da margem escavada, bem como uma menor estabilidade da

temperatura da d’agua (Mendes et al., 2017).

Para alguns géneros, a temperatura d’agua é um fator importante na estruturagéo da
comunidade, em resposta aos mecanismos ecofisioldgicos das espécies (Fulan et al., 2011).
Por exemplo, os géneros Cyanallagma e Erythrodiplax mostraram ser bastante tolerantes
a variacdo da temperatura d’agua. Ja os géneros Telebasis e Erythemis tiveram efeito
positivo com a temperatura, e Acanthagrion e Tauriphila efeitos negativos, nesse contexto,
podemos afirmar que ambas as ordens (Anisoptera e Zygoptera) sdo sensitivos a variacao
da temperatura d’agua (Corbet and May, 2008; Fulan et al., 2011; Fulan and Henry, 2007).
O oxigénio também é um importante preditor na estruturagdo da comunidade de alguns
géneros, apresentando uma forte influéncia nos mecanismos de reproducdo das espécies
(Assis et al., 2004). Que pode estar relacionada ao comportamento da oviposicéo, pois as
fémeas adultas podem selecionar os habitats mais apropriados para a postura, CoOmo em

aguas mais oxigenadas (Assis et al., 2004; Fulan et al., 2011; De Marco et al., 2005).

Em conclusdo, a conversdo da floresta nativa em uso da terra para fins antrépicos
afeta a diversidade filogenética de Odonata, porém, ndo detectamos efeitos na diversidade
taxonémica (riqueza e abundancia). Mas esse aumento na diversidade filogenética tem que
ser interpretada com muita cautela, pois é um resultado pouco otimista, uma vez que esta
refletindo a entrada de espécies especialistas de areas abertas e ou generalistas de habitat e
uma saida das espécies especialistas florestais, que sdo restritas a uma determinada
condicdo ambiental. E importante ressaltar aqui também que estamos tratando de um efeito
muito pontual do uso da terra na Amazdnia (pouco mais 100 anos) sobre a filogenia de
Odonata. Seguindo esse raciocinio é facil compreender que os efeitos encontrados nédo
estdo relacionados a historia evolutiva dos odonatos, e sim as perdas de linhagens mais
conservadas e invasdo de espécies adaptadas aos ambientes perturbados dos clados mais
derivados da filogenia (géneros e espécies). Mas existe um fator agravante por tras desse

resultado, pois percebe-se que estamos perdendo espécies bastante aparentas, e que
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provavelmente desempenham fungdes muito similares nos ecossistemas estudados e, em
um colapso ambiental pode ser perder praticamente 100% de algum servico ecossistémicos
(Duarte, 2011).

Um fato bastante curioso nos nossos resultados é que a forca do modelo filogenético
foi bem maior do que dos modelos taxonémicos, sugerido que métricas de diversidade
filogenética de Odonata podem explicar melhor os efeitos do uso da terra do que métricas
de diversidade taxondmicas. Mas é importante que trabalhos futuros criem hipéteses para
comparar esses efeitos. Entretanto, nossos resultados apontam que para preservar os clados
mais conservados, aqueles que estdo presentes a maioria das espécies especialistas
florestais, é necessario aumentar a zona de tamp&o nas margens dos riachos para amortecer
os efeitos das matrizes circundantes. Além disso, precisamos ter cuidado ao interpretar
dados de diversidade filogenética, pois altos valores de diversidade nem sempre estdo
ligados a alta integridade dos ambiental (Matos et al., 2016; Gerhold et al., 2015).
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4.1 RESUMO

O tamanho corporal das espécies de Odonata tem sido considerado um importante
preditor para entender os padrfes de distribuicdo das espécies, em funcdo das suas possiveis
relacbes com as condigdes ambientais que definem o tipo de ambiente que elas vivem, bem
como, na sua capacidade de dispersdo. Porém, ainda ndo se sabe ao certo se o tamanho
corporal do grupo é de fato é um fator evolutivo que definiu a distribuicdo atual dos
odonatos amazonicos. Diante disso, investigamos as seguintes hipoteses. i) o habitat
estritamente florestal é o habitat ancestral dos odonatos amazénicos, ii) a transicdo de
habitats abertos para florestais necessariamente envolve a passagem por um espago de
transicdo entre dois habitas, (iii) ha conservacdo do habitat florestal ao longo da evolucéao
e (iv) a evolucdo do tamanho corporal estd correlacionado ao tipo de habitat ocupado.
Usamos uma supertree a partir de uma compilacdo de informacdes filogenéticas atualmente
disponiveis de Odonata na literatura. Para os dados bioldgicos n6s usamos informacdes de
distribuicdo das espécies de Odonata na Amazonia brasileira. Nossos resultados mostraram
gue o ancestral comum dos odonatos amazonicos ndo seriam de habitat florestal, por ter
surgido bem antes da estrutura atual de floresta da amazénica que conhecemos hoje. Assim,
0 grupo anteriormente foi generalistas de habitats antes de se especializarem em algum tipo
especifico de ambiente. Certamente foi uma estratégia de sobrevivéncia ao longa da
historia evolutiva, para evitar possiveis extin¢des. Por outro lado, quando testamos se 0
tamanho corporal das espécies tinha relacdo com o habitat ocupado ndo houve efeito
significativo, pois provavelmente o tamanho corporal dos odonatos amazdnicos evoluiram
em resposta a diferentes pressoes, e que ndo foi elucidado nesse estudo. Em futuros estudos,
empiricos e tedricos, € importante incorporar mais informacGes detalhadas sobre
comportamento reprodutivo (ex. oviposicdo), temperatura corporal e temperatura do ar

(termorregulacdo), para elucidar melhor os modelos evolutivos dos Odonatos amazonicos.

Palavras-chave: Odonatos amazo6nicos, termorregulacdo, supertree, modelos evolutivos.



63

4.2 INTRODUCAO

Odonata sdo insetos hemimet&bolos com adultos terrestre-aéreos e larvas aquaticas
(Corbet 1999). Suas larvas sdo encontradas em ambientes aquaticos I6ticos e Iénticos, e
algumas espécies depositam seus ovos em fitotelmas, como &gua acumulada nas bainhas
das folhas de bromélias e nos ocos de arvores (Toussaint et al. 2019). A grande maioria
dos adultos séo diurnos e sdo voadores ativos que apresentam comportamentos territoriais
(Corbet 1999). A principio, Odonata é um grupo monofilético que esta entre os primeiros
insetos alados, cujo surgimento pode ter ocorrido durante o Permiano ha cerca de 270
milhdes de anos (Grimaldi 2005; Misof et al. 2014).

Em todo mundo héa aproximadamente 6.000 espécies, distribuidas em 30 familias e
652 géneros, dos quais 2.941 pertencem a subordem Zygoptera (22 familias e 308 géneros),
3.011 a Anisoptera (11 familias, 344 géneros) e duas espécies de um género para
Anisozygoptera (Dijkstra et al. 2014). Para a regido Neotropical apresenta uma alta
diversidade de libélulas, estima-se aproximadamente 1.765 espécies, distribuidas em 211
géneros e 20 familias (Garrison 2010). No Brasil, hé o registro de aproximadamente 750
espécies, distribuidas em 15 familias e 137 géneros (Lencioni 2006; Kalkman et al. 2008).
Apesar dessa alta diversidade, ainda existe uma grande lacuna sobre o conhecimento da
diversidade do grupo em muitos biomas brasileiros, principalmente na Amazénia (Hamada
et al. 2016).

A ordem chama atencdo por sua diversidade de cores, formas, tamanho e de
comportamento, atualmente tem se destacado como uma importante ferramenta para
avaliar ou monitorar impactos antropogénicos (Juen et al. 2014; Miguel et al. 2017;
Oliveira-Junior & Juen 2019). Principalmente porque a conversdo de florestas em areas
para usos antropicos resulta em ambientes muito mais homogéneos (ex. retirada da
vegetacdo riparia, aumento da lixiviacdo de sedimentos, simplificacdo de habitat,
fragmentacdo e reducdo remanescentes florestais, etc.) e recursos alimentares mais
limitados quando comparado com a floresta (Sundell-Turner & Rodewald 2008; Turner et
al. 2011). Nesse contexto de modificacdo, o grupo tem apresentando boas respostas para
avaliar o impacto dos diferentes usos da terra na Amazo6nia brasileira, mostrando ser
altamente sensiveis a essas as mudancas, tanto quanto na composicao das espécies (Calvéao
et al. 2016; Carvalho et al. 2018), riqueza taxondmica (Carvalho et al. 2013; Oliveira-
Junior et al. 2017) e na abundancia (Juen et al. 2014; Oliveira-junior & Juen 2019; Pereira
et al. 2019).



64

Algumas espécies de libélulas tropicais podem responder positivamente a
transformacgdo do uso da terra, e ndo € raro 0s casos que elas aumentam sua abundancia,
boa parte do grupo é afetado negativamente, devido as restricdes ecofisiologica das
espécies (May 1976). No qual, a ordem se divide em dois grupos antagdnicos, que sdo 0s
pousadores (perchers) e voadores (fliers), ambos apresentam comportamento evolutivo
diferenciado. Os pousadores sdo geralmente ectotérmicos, usando direta ou indiretamente
a luz solar como a principal fonte de calor. Eles podem ser conformadores térmicos ou
heliotérmicos. Os conformadores térmicos apresentam menor tamanho corporal e
apresentam maior condutancia (alta troca de calor corporal com a temperatura ambiente) e
a temperatura corporal varia com o ambiente, principalmente devido a troca de calor (De
Marco et al. 2004). Vivem proximo a lamina d’agua e apresentam uma relagdo positiva
com a vegetacdo riparia, caracteristicas essas que tornam as espécies desse grupo
especialista de habitat estruturados (Carvalho et al. 2018; Oliveira-Junior & Juen 2019).
Alem disso, por serem organismos menores tendem a apresentar uma alta sensibilidade e
baixa mobilidade, que € um padréo bastante singular das espécies pertencentes a subordem

Zygoptera (Leonard et al. 2000).

Os heliotérmicos possuem maior tamanho corporal e, consequentemente, menor
condutancia, portanto, além de altas temperaturas precisam da incidéncia direta da
irradiacdo solar sobre seus corpos. Nesse contexto, podem se adaptar aos ambientes mais
alterados e serem considerados especialistas de areas abertas e ou generalistas de habitat,
gue € um comportamento bastante singular das espécies da subordem Anisoptera (Calvéo
et al. 2016; Oliveira-Junior & Juen 2019) Ja os voadores sdo considerados endotérmicos,
pois sdo capazes de produzir calor controlando o movimento da hemolinfa, voo e zumbido
(Corbet & May 2008). Esse grupo é representado pelos maiores organismos da subordem

Anisoptera (por exemplo, Aeshnidae).

As estratégias termorreguladoras e os padrdes ecofisiologico de Odonata podem
estar associados ao tamanho corporal (Corbet 1999; Corbet & May 2008). Essas estratégias
devem ter um papel importante na capacidade de dispersdo, determinando o gasto de
energia e a capacidade de fuga das espécies (Corbet & May 2008). No entanto, o tamanho
corporal tem sido considerado um importante preditor para estudo de macroecologia, em
funcdo das suas possiveis relagcbes com as variaveis ambientais, bem como, a historia
evolutiva das espécies (Waller & Svensson 2017). No entanto, ainda existem muito

guestionamentos e lacunas sobre esse padréo, pois ainda ndo se sabe ao certo se 0 tamanho
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corporal € de fato um fator evolutivo que definiu a distribuicdo atual das espécies (De
Marco et al. 2015).

Diante disso, neste estudo testamos as seguintes hipdteses: i) o habitat estritamente
florestal é o habitat ancestral dos odonatos amaz6nicos, ii) a transicdo de habitats abertos
para florestais necessariamente envolve a passagem por uma transi¢do entre dois habitats,
(iii) h& conservacdo do habitat florestal ao longo da evolugéo e (iv) a evolugdo do tamanho
corporal esta correlacionado ao tipo de habitat ocupado.

4.3 MATERIAL E METODOS
4.3.1 Reconstrucdo da arvore filogenética
Usamos uma arvore de consenso da hipétese filogenética reconstruida por Waller
& Svensson (2017, disponivel em

http://www.odonatephenotypicdatabase.org/shiny/shinyTree/) usando 13 marcadores

genéticos e datada através de registro fossil utilizando-se inferéncia Bayesiana. Essa
hipdtese contém todas as familias de Odonata e abrange cerca de 21% de todas as especies
existentes, sendo entdo a filogenia mais completa atualmente. Porém a maioria das espéecies
que ocorrem na Amazonia brasileira ndo estavam incluidas na filogenia de Waller &
Svensson (2017) e nem em outras filogenias menores disponiveis (Dijkstra et al. 2014;
Carle et al. 2015). Portanto, imputamos as espécies faltantes por um processo estocastico,
usando o software SUNPLIN (Martins et al. 2013, http://wsmartins.net/sunplin/) e assim
geramos uma distribuicdo de 1000 hipdteses filogenéticas representando a nossa incerteza
em relacdo as relacGes de parentesco das espécies faltantes. Na imputacao, restringimos as
alocac@es das espécies faltantes aos seus nos ancestrais em comum mais recentes (MRCA),
em relacdo aquelas espécies presentes na filogenia base. Os MRCA foram definidos pelos
géneros representados na filogenia. Quando o género estava ausente, atribuimos como
MRCA os nés das familias de acordo com a literatura (Saux et al. 2003; Ware et al. 2007;
Dumont et al. 2010; Dijkstra et al. 2014; Carle et al. 2015; Lestsch et al. 2016; Koroiva et
al. 2017; Torres-pachon et al. 2017) (Apéndice, 1). Usamos como referéncia taxonémica a

World Odonata List https://www.pugetsound.edu/academics/academic-resources/slate

museum/biodiversity-resources/dragonflies/world-odonata-list2/; consultado em
23/07/2018).


http://www.odonatephenotypicdatabase.org/shiny/shinyTree/
https://www.pugetsound.edu/academics/academic-resources/slate
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4.3.2 Amostragem bioldgica

Para esse estudo foram usadas 103 espécies de Odonata, coletadas em 195 riachos.
As coletas ocorreram no periodo de 2010 a 2017, na Amazodnia brasileira (Juen & De Marco
2011; Calvéo et al. 2016; Carvalho et al. 2018; Oliveira et al. 2017; Oliveira-junior & Juen
2019; Pereira et al. 2019). O método de coleta utilizado baseou-se em um protocolo de
varredura com areas fixas, que ja foi utilizado em outros estudos desse grupo (Nessimian
et al. 2008; Simaika & Samways 2010; Monteiro-Junior et al. 2015). A amostragem
consistiu na coleta de individuos adultos ao longo de 150 metros de cada riacho; cada se¢do
de 15 metros foi dividida em trés segmentos, com a amostragem realizada apenas nos dois

primeiros segmentos (para mais detalhes, ver Juen et al. 2016).

O tempo médio de permanéncia em cada ponto de amostragem era de uma hora. As
coletas foram realizadas entre as 10 da manhad e as duas da tarde, correspondendo ao
periodo do dia em que os raios do sol atingem o rio. Essas foram as condi¢cfes minimas
necessarias para garantir que todos os grupos de Odonata (conformes térmicos,
heliotérmicos e endotérmicos) estavam ativos no momento da coleta (Corbet & May 2008).
O armazenamento e a conservacdo dos especimes seguiram o protocolo descrito por

Lencioni (Lencioni 2006).

4.3.3 Medidas morfometricas das espécies de Odonata

O tamanho corporal dos odonatos amazonicos foi mensurado em pelo menos cinco
individuos de cada espécie (0s espécimes foram medidos por uma Unica pessoa com intuito
de padronizar e diminuir as probabilidades de erro), depois de mensurados, foi calculada
uma média final do tamanho corporal de cada espécie. Todas as espécies catalogadas
estavam depositadas no Museu de Zoologia da Universidade Federal do Pard. Medimos
apenas 0s machos para evitar possiveis problemas de dimorfismo sexual, bem como, pela
baixa abundancia das fémeas e auséncias de chave taxonémicas para a identificacdo. Os
individuos foram mensurados por um paquimetro digital (Paquimetro digital capacidade
150 mm leitura de 0,01 mm-502.150BL).
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4.3.4 Classificacdo do habitat das espécies de Odonata

Classificamos as espécies em trés categorias quanto ao uso de habitat: especialistas
de areas abertas, especialistas florestais e generalistas de habitat. Essa classificacdo foi
baseada nos dados de ocorréncia das espécies catalogadas no Museu de Zoologia da
Universidade Federal do Para. As espécies que tiveram ocorréncia exclusiva em ambientes
com pouca vegetacdo remanescente, como 0s encontrados em paisagens de uso antrépico,
(como por exemplo, monoculturas, pastagem de gado, exploracdo madeireira convencional
e outros), foram consideradas “especialistas de areas abertas”. J4 as espécies consideradas
“especialistas de habitat florestais” foram aquelas que tiveram registros apenas em areas
de florestas. Por outro lado, as espécies que tiveram ocorréncia em todos 0s ambientes,
como uso da terra (ex. Pastejo de gado, monoculturas, exploracdo de madeira) e areas
florestais, foram consideradas “generalistas de habitats”. Além disso, realizamos uma
revisdo de literatura dos artigos ja publicados para a regido Amazonica e especialistas de
Odonata, para uma melhor confiabilidade nas classificacdes dos habitats (Juen & De Marco
2011; Monteiro-Junior et al. 2013; Juen et al. 2014; Monteiro-Junior et al. 2014; Oliveira-
Junior et al. 2015; Monteiro-Junior et al. 2015; Calvéo et al. 2016; Miguel et al. 2017,
Carvalho et al. 2018; Pereira et al. 2019; Oliveira-Junior & Juen 2019) Dessa forma, das
103 espécies, 54 foram consideradas especialistas de areas abertas, 10 especialistas de areas

florestais e 62 espécies foram generalistas de habitats (Apéndice, 2).

4.3.5 Mensuracao da cobertura vegetal primaria das microbacias

Para testar a hipdtese de especificidade de habitats dos odonatos amaz6nicos, nos
mensuramos a cobertura vegetal primaria média das microbacias onde realizamos as
coletas. As microbacias foram delimitadas de acordo com a Agéncia Nacional da Agua
(ANA). A classificacdo foi feita primeiramente por 10 regides hidrograficas, as regides
seguem ndmeros pares e as regides entre as bacias impares, cada uma dessas regides é
subdividida por numeros pares, segundo a ordem crescente a partir da jusante. No final
sobraram as interbacias que sdo niimeros impares (para maiores detalhes ver “Codificacdo
de bacias hidrograficas pelo método de Otto Pfafstetter aplicagio na ANA”). A
porcentagem de vegetacdo foi mensurada dentro de cada microbacias por imagens de
satélite classificadas no projeto TerraClass do Instituto de Pesquisas Espaciais (INPE,
2019) que tem o objetivo de produzir mapas sistémicos mostrando o uso e cobertura de
areas desmatadas na Amazonia Legal Brasileira (Almeida et al. 2016). As imagens foram
classificadas do LANDSAT 8 (Sensor OLI) de 30m de resolucdo (TC_PA_2014 227/62 —
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Santarém, TC_PA 2014 222/ 62, 223/ 61, 22362, 223/ 63, 22/ 462 — Paragominas e
Agropalma), as codificagdes “numeros” servem para representar os trechos de drenagem,
com isso podemos trabalhar em diferentes escalas de analises. Depois da classificacdo feita,
foi validada com imagens do satélite Sentinel-2a do Programa GMES (Global Monitoring
for Environment and Security) em 2 de novembro de 2016 (escala 1/25000 com resolugdo
de 30 m). A porcentagem de cobertura vegetal para cada buffer foi gerada em metros

quadrados.

4.4 ANALISES ESTATISTICAS

4.4.1 Reconstrucgao dos estados ancestrais do habitat

NOs reconstruimos os habitats ancestrais (especialista florestais, especialistas de
areas abertas e generalistas de habitat) usando modelos Mk (Lewis 2001; Pagel et al. 2004).
Nos modelos Mk os atributos discretos (habitats) evoluem sobre uma filogenia atraves de
uma matriz de taxa de transicdo (Q), que estabelece como os atributos podem evoluir.
Foram propostos seis modelos evolutivos, o 1) primeiro modelo (A_SYM) assume que as
taxas de transicdo entre os habitats sdo diferentes e simétricas, o 2) modelo (B_ARD)
assume que as transicoes sao diferentes e assimétricas, 0 3) (C_ER) assume que todas as
taxas de transicdo sdo iguais. Além disso, modelamos a hipdtese da transicdo entre
especialistas de habitats (florestais ou abertos) obrigatoriamente evoluirem para estados
generalistas antes de especializarem novamente. Os modelos 4) (AA_SYM), 5) (BB_ARD)
e 6) (CC_ER) séo versdes dos primeiros, mas eles impedem a evolucao direta de habitats
de floresta e areas abertas entre si, sendo obrigatoria a evolugdo para generalistas de
habitats antes, no qual as espécies ocupam tanto habitat florestais quanto abertos. Nés
ajustamos os seis modelos para cada uma das 1000 filogenias, mas a combinacéo entre
modelos e algumas topologias geraram estimativas ndo-confiaveis, as quais enviesavam as

estimativas médias dos parametros dos modelos MK.

Desta forma, optamos por selecionar o melhor modelo por Critério de Informacéo
de Akaike, usando a arvore de maxima credibilidade (MCC) da nossa distribuicéo de arvore
(Akaike 1974). Para calcular os modelos nés usando o pacote “ape” (Paradis & Schliep,
2018) em R, versdo 3.5.2 (R Development Core Team 2018).
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4.4.2 Correlacéo dos atributos e a filogenia

Para testarmos as correlagdes entre tamanho do corporal e habitat das espécies de
Odonata, fizemos uma regressdo linear filogenética (Phylogenetic Generalized Linear
Squares) (Grafen 1989; Martins & Hansen 1997). Essa analise foi analisada em 1.000
filogenias e consideramos a incerteza filogenética pelo método proposto por Nakagawa &
De Villemereuil (2018). Além disso, tambeém realizamos uma regresséo filogenética entre
tamanho do corpo e a cobertura vegetal, seguindo a mesma metodologia descrita para a
regressdo acima. Para testarmos se haveria mais de um valor 6timo médio na paisagem
adaptativa de tamanho de corpo aplicamos o método de lasso (I1ou) (Khabbazian et al.
2016), implementado no pacote no software R (Ingram & Mahler, 2013; Uyeda & Harmon,
2014). Para essa analise usamos a MCC como hipotese filogenética. Para calcular os
modelos usamos os pacotes “ape” (Paradis 2012), “geiger” (Raftery et al. 2007), ‘nlme”
(Box, et al. 1994) e “phytools” (Revell, et al. 2012) em R, verséo 3.5.2 (R Development
Core Team 2018).

4.5 RESULTADOS

Um total de 103 espécies foram usadas para esse estudo. A familia mais diversa foi
Libellulidae, com 14 géneros, seguida da familia Coenagrionidae com 10 géneros. Os
géneros mais diversos em espécies foram Argia (n=14 spp.), Erythrodiplax (n=10 spp.),
Epipleoneura (n= 08 spp.) e Oliglocada (n= 07 spp.) (Anexo, 2; Apéndice, 1). Na
reconstrucdo de habitats ancestrais 0 melhor modelo foi aquele que permitia todas as taxas
de transicao serem diferentes e restringia a evolucao por generalista de habitat (BB_ARD)
(Tabela 1, figura 1). No entanto, o modelo com restricao de transicdes para generalista com
taxas de transi¢do simétricas ndo apresentou valor de suporte muito menor que o melhor
modelo (2.83 de razdo de pesos). Ou seja, as espécies tornaram-se generalistas antes de

especializarem num tipo de habitat.

Ao avaliarmos as taxas de transicdo do melhor modelo de evolucdo de habitat foi
observado que as taxas de transicdo entre habitat aberto e generalista sdo muito altas,
aproximadamente 49 trocas por milhdo de anos entre habitat generalista para aberto e 58
trocas por milhdo de anos entre aberto e generalista. As mudancas entre habitat florestal e
generalista foram eventos mais raros, generalistas mudaram para habitat florestal 0.01
vezes por milhdo de anos e o inverso ocorre 0.11 vezes por milhdo de anos. Portanto, as
espécies trocam frequentemente entre habitats abertos e generalistas, mas raramente

tornam-se florestais ou deixam de ser florestais. Devido a alta taxa de transigdo entre habitat
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aberto e generalista as reconstrugdes de estados ancestrais foram incertas entre esses dois

estados e ndo foi possivel definir o habitat ancestral dos odonatos amazdnicos.

Tabela 1. Resumo dos melhores modelos selecionados pelo o Critério de Informacdo de

Akaike usando a arvore de maxima credibilidade (MCC).
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Figura 1: Evolucdo dos carateres (generalistas de habitats, especialistas de area aberta e
especialistas) ao longo da filogenia de Odonata proposta por Waller et al. 2017, sob um

modelo Mk, usando a arvore de maxima credibilidade (MCC).

As regressdes filogenéticas (PGLS) mostraram que nem o tipo de habitat nem
cobertura florestal estéo correlacionados evolutivamente com o tamanho do corpo (figura
2, 3 e 4). No entanto, encontramos uma mudanga na paisagem adaptativa do tamanho
corpéreo no clado composto pelas espécies Gynacantha membranalis e Gynacantha
klagesi (Figura 05), indicando que alguma varidvel ndo considerada nesse estudo pode ter
influenciado diferencialmente a evolug¢do do tamanho corpéreo nesse clado em relagdo ao

restante do grupo.

4.0

\m
3.5

AR {1 T R

Tamanho corporal das espécies Odonata (log)

3.0

3 4 5 6 7 8

Especialistas de drea aberta Especialistas florestais — Generalistas de habitats Cobertura vegetal primaria das microbacias (log)

Figura 2: 1- Correlacdo filogenética (PGLS) do atributo evolutivo tamanho corporal dos
odonatos amazénicos e a especificidade de habitat (especialistas de areas abertas,
especialistas florestais e generalistas de habitas). 2- Correlacdo filogenética (PGLS) do
atributo evolutivo tamanho corporal dos odonatos amazénicos (log) e cobertura vegetal

priméaria das microbacias (log).
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Tamanho corporal Cobertura vegetal

» " " - i
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Figura 4: Evolucdo reconstruida do tamanho corporal dos odonatos amaz6nicos e
cobertura vegetal priméaria das microbacias. Usando a arvore de maxima credibilidade
(MCCQ).
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Figura 5: Mudanca na paisagem adaptativa do tamanho corporeo do clado composto pelas
espécies Gynacantha membranalis e Gynacantha klagesi de acordo com o método

proposto por Khabbazian et al. (2016).
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4.6 DISCUSSAO

Nossos resultados mostraram que o ancestral comum dos odonatos amaz6nicos ndo
era de habitat florestal, devido a alta taxa de transi¢cdo entre especialistas de areas abertas e
generalista de habitats. Entretanto, a estrutura da floresta Amazdnica similar & que
conhecemos hoje, surgiu apenas ha 6 milhdes de anos, antes desse periodo a Amazonia
possuia um clima arido (INPE,2019). Ja os odonatos surgiram durante o Permiano ha cerca
de 270 milhGes de anos, bem antes da floresta amazonica ter essa estrutura atual. Assim,
bem provavelmente que o ancestral comum dos odonatos amazonicos deveria ser de
ambiente mais aberto e ndo florestal, corroborando com o resultado encontrado (Grimaldi
2005; Misof 2006).

Quando investigamos se a transi¢ao de habitats abertos para florestais passava por
um estado intermediario que representaria os dois habitats, foi significativo. Pois 0s
modelos mostraram que as espéecies precisam ter um comportamento generalista de
habitats, para depois se tornar especialistas de um determinado ambiente. Além disso, 0s
modelos que permitiam a transicdo direta entre areas florestais e areas abertas e ou areas
abertas e florestas, ndo foram significativos. Certamente a explicacdo lo6gica seria que no
cendrio de alteracdo ambiental, € mais provavel que linhagens com requisitos amplos de
habitat tenham maior probabilidade de persistirem do que aquelas com requisitos de habitat
estreitos (Purvis et al. 2000). Uma linhagem que consegue persistir em diferentes
ambientes, como areas abertas e florestais, para depois se tornar especialista de algum tipo
de hébitat, possui maiores chances de persistir do que aquelas que fazem transicéo
ininterruptamente, sem ter um comportamento intermedidrio antes, para sustentar um

maior nimero de espécies possiveis dentre os ambientes.

Boa parte dos odonatos amazénicos tem um alcance geografico restritos, por
apresentar fidelidade a um determinado ambiente (Juen & De Marco 2011).
Comportamento visto nas linhagens que sdo restritas aos ambientes mais estruturados.
Como por exemplo, o comportamento reprodutivo de algumas espécies, que apresentam
uma relacdo direta com a diversidade de poleiros para copula (madeira dentro e fora do

canal) e locais especificos para oviposicdo (Resende 2010).

Por outro lado, a falta de correlacdo dos atributos estudados (tamanho corporal e
vegetacao primaria), sugere que o tamanho corporal dos odonatos amaz6nicos evoluiu em
resposta a diferentes pressoes de sele¢bes, que ndo necessariamente seja cobertura vegetal

primaria, e que provavel seja uma outra métrica que ndo foi mensurada nesse estudo. Como
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a temperatura corporal por exemplo, que ja é apontada como filtro para distribuicdo das
espécies em certos ambientes (May 1991; Corbet 1999; Corbet & May 2008). Pois foi com
base na temperatura que alguns pesquisadores classificaram as espécies em dois grupos
antagdnicos: heliotérmicos e conformadores, seguindo de acordo com a capacidade de
termorregulacdo das espécies (May 1991; De Marco et al. 2015).

A termorregulacdo seria afetada pelo tamanho corporal das espécies, no qual, 0s
individuos de pequeno tamanho corporal (que possuem uma alta relacdo superficie-
volume) devem ser extremamente dependentes da temperatura do ar, devido a troca de
calor com o ambiente e por isso sdo classificados como Conformadores termais (May
1991). Ja os individuos de tamanho corporal maiores ndo devem trocar calor téo
intensamente com o ambiente, e seriam dependentes da irradiacdo solar para o
aquecimento, dessa forma, s@o considerados heliotérmicos (De Marco & Resende 2002).
Em virtude da auséncia de dados mais refinados, sugerimos que os trabalhos futuros com
métodos comparativos de Odonata insiram o atributo temperatura corporal das espécies e
a temperatura do ar, para ver ao certo se o tamanho corporal seja de fato um atributo

evolutivo dos odonatos amazonicos.

Ao aplicar os modelos de regressdes filogenéticos, para testar se tinha uma relagédo
filogenética com o habitat ocupado, nos deparamos com duas espécies bastante
discrepantes do que esperado por um “movimento browniano” em evolugdo dos atributos
ao longo da filogenia (Diniz-Filho & Vieira 2008). No entanto, ao aplicar o método
proposto por Khabbazian et al. (2016), foi detectado que essas duas espécies pertencem ao
género Gynacantha e apresentam uma paisagem adaptativa diferente do restante do clado
estudado. Por algum motivo essas espécies cresceram mais do que esperado pela filogenia,
em resposta a algum fator que nao foi medido nesse estudo. O género Gynacantha pertence
a familia Aeshnidae, e € um grupo que apresenta comportamento bastante singular e pouco

explorado pela a literatura (Carvalho & Ferreira 1989).

Atualmente, o que sabemos do grupo, € que ele tem uma preferéncia de habitat
bastante diferente da maioria do clado amaz6nico, pois indicam preferéncias por pequenos
pantanos e lagoas ombrofilas temporarias, ou locais abertos préximos a cobertura florestal
riparia (Bedé et al. 2000). Ja as larvas desse grupo foram encontradas em buracos de arvores
no Panam4, juntamente com as de Pseudostigmatidae (Fincke 1984). Portanto, diante
desses resultados, é complicado saber se o comportamento ovipositor do grupo é

2 13

‘exofitico”, “endofitico” e ou “fitotelmatas”. Assim acreditamos que o comportamento
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ovipositor de Gynacantha seja um dos principais caminhos para elucidar o motivo pelo
qual essa linhagem apresenta um tamanho corporal maior do que os demais odonatos

amazonicos.

Através dos nossos resultados, concluimos que o ancestral comum dos odonatos
amazonicos ndo seriam de habitat florestal, possivelmente por ter surgido bem antes da
floresta amaz6nica ter essa estrutura que encontramos hoje. Além disso, o grupo precisou
se tornar generalista de habitats antes de especializar em algum tipo de ambiente, talvez
seja uma estratégia para evitar extingdes ao longa da histéria evolutiva. Por outro lado,
quando testamos se o tamanho corporal das espécies tinha relacdo com o habitat ocupado,
ndo foi corroborado, pois provavelmente o tamanho corporal dos odonatos amazonicos
evoluiu em resposta a diferentes pressdes que ndo foram elucidadas nesse estudo. Porém,
nos futuros estudos empirico e tedricos, seria importante incorporar mais informacdes
detalhadas sobre o comportamento reprodutivo (ex. oviposicdo), temperatura corporal e
temperatura do ar (termorregulacéo), a fim de elucidar melhor os modelos evolutivos dos

odonatos amazonicos.
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5.0 CONCLUSAO GERAL

Os resultados encontrados nessa pesquisa apresentam avancos para questées que
vinham sendo discutidas na comunidade cientifica em relacdo a diversidade filogenética
de Odonata. Aqui, foi possivel comprovar que dos 80 géneros estimados para Amazodnia
brasileira, apenas 18% estao presentes nas filogenias existentes atualmente. Os clados com
menor representatividade foram exatamente os géneros mais diversos da Amazonia:
Epipleoneura, Acanthagrion, Micrathyria, Erythrodiplax, Neoneura, Telebasis, Mnesarete
e Hetaerina. Todos esses géneros sdo importantes bioindicadores para estudos de
conservacao da comunidade. Das 400 espécies estimadas para Amazdnia brasileira, apenas
1/5 possui suas sequencias gendmicas publicas, isto é, 50 espécies das filogenias

disponiveis.

Ainda neste estudo, encontramos evidéncias consideraveis que a expansdo do uso
da terra para fins antropicos afeta a diversidade filogenética de Odonata. Pois a meétrica
média de dossel Arvores pequenas afetou positivamente a diversidade dos Odonatos
amazonicos. Entretanto, o aumento de arbusto em um determinado ambiente seria em
resposta a auséncia de cobertura vegetal de arvores. Nesse cenario, houve uma saida das
espécies especialistas florestais, que séo restritas aos ambientes estruturados e uma entrada
de espécies especialistas de areas abertas ou generalistas de habitats, que toleram ambientes

perturbados.

As analises filogenéticas mostraram que o ancestral comum dos odonatos
amazbnicos ndo era de habitats florestais, pois hd uma taxa alta de transicdo entre
especialistas de areas abertas e generalistas de habitats. Esse fendmeno originou-se bem
antes da floresta amazoOnica alcancar a estrutura atual, dado que a floresta amaz6nica
originou-se ha 6 milhdes de anos e Odonata ha 270 milhdes de anos. Quando investigamos
se a transicdo de habitats abertos para florestais passava por um estado intermediario que
representaria os dois habitats, foi significativo. Pois as espécies precisavam ter um
comportamento generalista de hdbitats, para depois se tornar especialistas de um
determinado ambiente. Quando testamos se 0 tamanho corporal das espécies tinha relacdo
com o habitat ocupado ndo foi corroborado, pois provavelmente o tamanho corporal dos
odonatos amazdnicos evoluiu em resposta a diferentes pressdes e que nao foi elucidado

nesse estudo.

Alem disso, nesse estudo, foi possivel identificar algumas limitagGes evolutivas da

ordem para um possivel avanco nas pesquisas comportamentais, ecoldgicas e
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biogeograficas da Amazodnia. No qual sugerimos que estudos futuros incorporem
informacOes detalhadas sobre comportamento reprodutivo (ex. oviposi¢cdo), temperatura
corporal e temperatura do ar (termorregulacdo), a fim de elucidar melhor os modelos

evolutivos dos odonatos amazonicos.
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8. ANEXOS

ANEXO 1: Espécies dos odonatos amaz6nicos usadas no indice de diversidade sesMNTD

para medir os efeitos do uso da terra para fins antropicos na Amazonia brasileira.
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ANEXO 2: Espécies dos odonatos amazénicos usadas nos modelos evolutivos para avaliar

as especificidades de habitats.
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