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RESUMO GERAL

JUEN, L. Grandes rios e a distribuicdo de Odonata na Amazodnia: Similaridade de

composicao, limitacéo a dispersdo e endemismo.

Orientador: Prof. Dr. Paulo De Marco Jinior.

As florestas da Bacia Amazénica contém a maior fracdo da diversidade de espécies
do mundo. Muitas hipoteses tém sido propostas para explicar a origem e a manutencao dessa
grande diversidade, baseadas, principalmente, nos mecanismos de migracao, especiacao e nas
restricdes ambientais impostas pelo ambiente aos organismos. Uma dessas hipOteses é a
Teoria de Isolamento pelos Rios, proposta por Alfred Russell Wallace durante seus estudos na
regido Neotropical, que relaciona a variacdo da riqueza de espécies com o0s grandes rios,
sugerindo que eles funcionariam como uma barreira impedindo a dispersdo dos organismos.
Dessa forma, este estudo visou conhecer a distribuicdo e o padrdo de diversidade das espécies
que compdem as comunidades de Odonata, presentes nas &reas de interflivios dos grandes
rios amazonicos, avaliando se essa distribui¢do corresponde a Teoria de Isolamento por Rios.
Testando 1) a importancia relativa da historia biogeogréfica e de hipdteses ecoldgicas para
explicar os padrdes de endemismo nas areas de interflivios do Bioma Amazonico no Brasil;
2) Avaliar se o padrdo de distribuicdo de espécies nas areas de interflivios dos grandes rios
amazonicos € suportado pela Teoria de Isolamento por Rios; 3) A importancia relativa dos
fatores espaciais e ambientais na variagdo da composi¢cdo das comunidades de adultos de
Odonata. Para isso foram realizadas coletas em 92 igarapés distribuidos em cinco regides de
interflivio, e dados de ocorréncia das espécies baseados em recentes compilagdes da
literatura, museus e outros estudos realizados na regido. Os resultados mostraram que: 1) A
similaridade ambiental pode ser considerada o fator determinante na distribui¢do de Odonata,
possivelmente devido a especificidade ambiental desenvolvida durante a longa historia de
alguns clados no sistema. O grupo com menor capacidade de dispersdo, Zygoptera, reteve

mais informac6es biogeograficas sobre possiveis fatores historicos que determinam a corrente



distribuicdo. A grande vagilidade dos Anisoptera pode ter facilitado a travessia dos rios. O
transporte das larvas pelos bancos de macrdéfitas, a mudanca lateral dos cursos dos rios e a
inversdo do sistema de drenagem da bacia podem ser explicacdes para a auséncia do efeito de
isolamento nos grupos de espécies estudados. 2) Os rios nao exerceram efeito de barreira a
distribuicdo das espécies, possivelmente devido a capacidade de dispersdo das espeécies,
principalmente, Anisoptera, juntamente com a migracédo lateral do canal dos rios, bancos de
macrofitas, rios com a presenca de muitos meandros, que promoveriam a disperséo, diluindo
o efeito de barreira. 3) As caracteristicas ambientais e geograficas sdo importantes na
determinacdo dos padrbes de diversidade beta entre os locais estudados, o efeito encontrado
variou consideravelmente entre as duas subordens. A similaridade inicial foi maior para
Zygoptera, ja para a distancia geografica necessaria para atingir a metade da similaridade
(halving distance), os resultados foram maiores para Anisoptera. Os requerimentos ecoldgicos
e a capacidade de dispersao das espécies podem explicar o efeito do ambiente e do espaco na
diversidade beta. As variacGes encontradas entre subordens podem ser devido aos diferentes
requerimentos das espécies, que podem estar ligados ao tamanho corporal. As espécies de
menor tamanho corporal devem ser mais sensiveis as variacbes ambientais por restricdes
ecofisioldgicas. Se considerarmos a frequéncia de endemismos entre esses grupos (Capitulo 1
e 2), Zygoptera e as familias com espécies de menor tamanho corporal (Coenagrionidae e
Protoneuridae) devem ser consideradas como focos prioritarios para estratégias de
conservagao ou como “surrogates” para escolha de areas prioritaria pensando na conservagao
desse grupo e assumindo a pequena quantidade de informacdo biogeogréafica existente na

Amazo0nia, para esse e outros grupos de invertebrados.

Palavras-chave: Distribuicdo de espécies, Teoria de Rios, Biogeografia, Amazonia.
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GENERAL ABSTRACT

JUEN, L. Large Rivers and the distribution in Amazon: Similarity of composition,

dispersal constraints and endemism.

Advisor: Dr. Paulo De Marco Junior.

The forests of Amazon Basin contain the most part of species diversity in the world.
Many hypotheses have been proposed to explain the origin and maintenance of this great
diversity, based mainly in mechanisms of migration, speciation and environmental constraints
imposed by environment to the organisms. One of these hypotheses is the Theory of River
Hypothesis, proposed by Alfred Russell Wallace during his studies in the Neotropical region,
which relates variation in species richness with large rivers, suggesting that these rivers serve
as a barrier preventing the dispersal of organisms. Thus, this study aimed to know the
distribution and pattern of species diversity of Odonata community present in the interfluve
areas of large rivers of Amazon Basin, and evaluate if this distribution corresponds to the
Theory of Rivers Hypothesis, testing 1) the relative importance of the biogeographic history
and of ecological hypotheses to explain the endemism patterns in interfluve areas of
Amazonian biome in Brazil; 2) if the pattern of species distribution in interfluve areas of large
Amazonian rivers is supported by the Theory of Rivers Hypothesis; and 3) the relative
importance of spatial and environmental features in variation of adult Odonata community
composition. To test this, were carried out samplings in 92 igarapés distributed in five
interfluve regions, and occurrence data of species based in recent literature compilations,
museums and other studies carried out in the region were also collected. Results showed that:
1) the environmental similarity can be considered the main feature in the Odonata
distribution, possibly due to environmental specificity developed during the long history of
some clades in this system. The group with the smaller dispersal ability, Zygoptera, retained
more biogeographic information on possible historical features that determine the current
distribution. The great vagility of Anisoptera may have facilitated the crossing of rivers. The

transport of larvae through macrophyte banks, the lateral change of river course and the

Xii



inversion of basin drainage system can be explanations for the absence of isolation effect on
species groups studied. 2) Rivers did not show any effect of dispersal barrier to the
distribution of species, probably because of the dispersal ability of species, mainly
Anisoptera, together with the lateral migration of river channels, macrophyte banks, and rivers
with presence of many meanders, which would promote dispersal, diluting the barrier effect.
3) Environmental and geographical features are important to determine the patterns of beta
diversity among studied sites. The effect found varied considerably between the two
suborders. The initial similarity was higher for Zygoptera. For the geographical distance
necessary to reach the half of similarity (halving distance), the results were higher for
Anisoptera. Ecological requirements and dispersal ability of species can explain the
environmental and spatial effects on beta diversity. Variation found between the suborders
can be due to the different requirements of species, which can be related to body size. Smaller
species may be more sensitive to environmental variations by ecophysiological constraints. If
we consider the frequency of endemism between these groups (Chapters 1 and 2), Zygoptera
and the families with species with smaller body size (Coenagrionidae and Protoneuridae) may
be considered as priority focus for conservation strategies or as surrogates for selection of
priority areas for conservation of this group, and, assuming the scarce amount of

biogeographical information of Amazonia, also for other invertebrate groups.

Keywords: Species distribution, River Hypothesis, Biogeography, Amazon.
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INTRODUCAO

Amazonia é a maior floresta tropical do mundo, com mais de seis milhdes de
quilémetros quadrados e abrangendo nove paises da América do Sul (Silva et al. 2005),
sendo reconhecida como o ecossistema de maior diversidade de espécies do planeta
(Erwin 1983; Erwin 1988; Gentry 1988; Gentry 1992). O sistema de Floresta de Terra-
Firme é drenado por um complexo sistema de pequenos riachos (conhecidos como
igarapés) e rios, compondo a Bacia Amazénica com 700.000 km? de &rea, formada a
aproximadamente 120-70 milhdes de anos atrds com o soerguimento da cadeia dos
Andes, provocando a inversdo do sistema de drenagem, que antes era em direcdo ao

Oceano Pacifico (Junk & Furch 1985; Sioli 1975).

Os igarapés Amazoénicos sdo ambientes de aguas transparentes, oligotroficas e
acidas devido a presenca de acidos humicos e fulvicos (Sioli 1975). Sdo pobres em
nutrientes e as arvores que se fecham sobre os mesmos impedem que a luz atinja a
superficie da &gua, de forma que as plantas aquéaticas sdo quase sempre inexistentes
(Junk & Furch 1985). Devido a isso, as cadeias alimentares sdo dependentes de
materiais aloctones, provenientes da floresta que caem sobre o igarapé, como polen,
flores, frutos, folhas, insetos e aranhas (Goulding et al. 1988; Mendonca et al. 2005;
Walker et al. 1991; Yant et al. 1984). Apesar dessas caracteristicas, os igarapés tém
uma fauna diversa e prépria se comparada com outros sistemas aquaticos. Embora, o
conhecimento funcional dessa comunidade ainda seja limitado, os igarapés amazénicos
representam uma oportunidade interessante para se estudar 0s processos determinantes
da diversidade local e de sua distribuicdo espacial, ja que apresentam um padrdo claro
de interconexdo e se espalham por uma vasta planicie com caracteristicas ambientais

muito estaveis (Tuomisto et al. 1995).

Muitas hipoteses tém sido propostas para explicar a origem e manutencdo
dessa grande diversidade, principalmente, baseadas nos mecanismo de migracéo,

especiacdo por vicariancia e nas restricdes de habitat impostas pelo ambiente aos
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organismos (Lougheed et al. 1999). A mais antiga dessas hipoteses e que persiste até
hoje € a Teoria de Isolamento pelos Rios, proposta por Alfred Russell Wallace em 1852,
durante seus estudos na regido Neotropical, relacionando a variacdo da riqueza de
espécies de macacos e de passaros com o0s grandes rios (Gascon et al. 2000), sugerindo

que os rios funcionariam como uma barreira impedindo a disperséo dos organismos.

Essa divisdo e isolamento, juntamente com a adaptacdo as condigdes
ambientais locais, contribuem para uma diferenciacdo das populacGes presentes em
lados opostos do rio, em niveis de subespécies e até mesmo de espécies distintas (Haffer
2001). Essa hipotese tem como pressuposto a ideia de que os grandes rios, por serem
muito largos, impossibilitam ou restringem a dispersdo das espécies.
Consequentemente, o fluxo génico diminui, facilitando o evento de especiacdo
alopétrica, resultando no surgimento de novas espécies. Dessa forma, a regido de
interflivio entre os grandes rios sdo areas de grande endemismo. Alguns autores
chegam a dividir a Amazo6nia em até oito regides de alto endemismo, dependendo do
taxon estudado, sendo que os principais sdo: Guiana (regido de interflGvio entre 0s rios
Amazonas e Negro); Imeri (Negro e Solimdes); Napo (Solimdes e Napo); Inambari
(Solimdes e Madeira); Rond6nia (Madeira e Tapajos); Tapajos (Tapajos e Xingu);
Xingu (Xingu e Tocantis) e Belém (Tocantis e Amazonas) (Cracraft & Prum 1988;
Gascon et al. 2000; Porzecanski & Cracraft 2005). Estudos recentes nessas areas
indicam uma correspondéncia do modelo de distribuicdo para os diferentes taxons,

incluindo passaros, macacos, borboletas e pequenos mamiferos (Silva et al. 2005).

Dados biogeogréaficos referenciados por meio das areas de endemismo s&o
essenciais para a analise da distribuicdo da fauna. A ocorréncia exclusiva de um taxon
em uma localidade ou regido em particular (taxons endémicos) é uma das caracteristicas
mais significantes da distribuicdo biogeografica. Toda regido teria uma porcao de sua
biota propria e exclusiva, interpretacdes historicas e ecologicas desses padrdes

permitem responder “Por que os taxons estdo distribuidos e onde ocorrem atualmente?”
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(Platnick & Nelson 1978). Areas de endemismo sdo, fundamentalmente, entidades
historicas e ndo apenas distribucionais (Cracraft & Prum 1988; Porzecanski & Cracraft
2005) possuindo as mesmas propriedades ontoldgicas e genealdgicas dos grupos nelas
distribuidos. A Regido Amazodnica é um ponto referencial importante no estudo dos
padrGes de distribuicdo das espécies e de endemismos por apresentar uma
biodiversidade alta, caracteristicas climéaticas bem definidas e um complexo sistema
hidrico, que cria um distinto sistema de isolamento entre &s areas (Fernandes et al.

1995; Morrone 2006; Porzecanski & Cracraft 2005; Silva & Oren 1996).

Como para muitos outros insetos, a dispersdo é um processo fundamental para
a vida das Odonata (Corbet 1980; Corbet 1983). Em geral, a possibilidade de disperséo
parece ser maior com o aumento do tamanho corporal (Conrad et al. 1999). Dessa
forma, se individuos com asas grandes tem maior habilidade em percorrer grandes
distancias, espera-se que tais individuos tenham uma ampla distribuicdo e,
consequentemente, para essas espécies a largura do rio ndo seria uma barreira
impedindo sua dispersdao (Conrad et al. 2002). Individuos grandes tém um gasto
energético maior e, consequentemente, sua demanda nutricional € mais alta do que a de
espécies menores, de forma que precisam ser mais ageis e eficientes no forrageamento
(Conrad et al. 2002; Taylor & Merriam 1995; Thompson 1991). De acordo com Conrad
et al. (1999) e Angelibert & Giani (2003), a capacidade de dispersdo pode ser
correlacionada com o tamanho corporal, de forma que individuos maiores, geralmente
Anisoptera, teriam maior capacidade de voo do que os Zygoptera, que S0 menores.
Assim, o efeito gerado pela distdncia ndo exerceria a mesma pressdo nas duas
subordens. Michiels & Dhondt (1989) reportaram que o aumento no tamanho corporal
tem um efeito positivo na dispersdo, enquanto Taylor & Merriam (1995), sugerem que
individuos maiores possuem asas grandes, obedecendo a propor¢do do corpo, e séo

capazes de se dispersarem por grandes distancias em um periodo de tempo menor.
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As estratégias e padrdes ecofisioldgicos de Odonata, principalmente no que se
refere a capacidade de termorregulacdo, também estdo associadas ao tamanho corporal.
Essas estratégias devem ter um papel importante, determinando a capacidade de
dispersdo porque, em Ultima andlise, elas determinam a capacidade de voo sustentado
nas espécies e 0 gasto de energia em voo. De acordo com o comportamento de voo, 0s
Odonata podem ser classificados em “Fliers”, que permanecem voando a maior parte do
periodo de atividade e “Perchers”, que permanecem pousados em diferentes tipos de
substratos (Corbet 1962; Corbet 1999; May 1976). Essa classificacdo esta relacionada a
capacidade de termorregulagdo. “Perchers” sdo em geral ectotérmicos, usando a luz
solar como uma fonte principal de calor e resposta comportamental para regular a
temperatura toracica, podendo ser conformadoras termais ou heliotérmicos.
Conformadoras mostram conductancia alta e a temperatura de seu corpo varia com a
temperatura do ambiente, principalmente devido a troca de calor por conveccao
(Heinrich 1993; Heinrich & Casey 1978; May 1991). Os heliotérmicos tém o corpo
maior e, consequentemente, conductancia mais baixa e suas atividades séo determinadas
principalmente pela irradiacdo solar. Os endotérmicos também classificados como
“fliers”, escapam da previsdo deste cenario por produzir calor enddgeno e controlar a
circulacdo da hemolinfa, possibilitando a sua termorregulacdo (Corbet 1962; May

1976).

Como resultado de todas essas adaptacdes ecofisioldgicas, espera-se que as
especies endotérmicas tenham maior capacidade de dispersdo que as heliotérmicas e,
estas, tenham mais habilidade que as conformadoras. Assim, os “fliers” teriam uma alta
capacidade de migracdo para longas distancias, caracteristica observada em Pantala
flavescens (Fabricius, 1798), devido a sua alta capacidade de voo, podendo ser
encontrada em todos os continentes (Pinhey 1979; Reichholf 1973). As espécies da
subordem Anisoptera sdo mais frequentemente heliotérmicas, com muitos casos de

endotermia, e pouca frequéncia de espécies conformadoras. Elas também apresentam
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grande mobilidade e geralmente tamanho corporal maior (Corbet 1984; Dumont 1977;
Dumont & Desmet 1990; Reichholf 1973; Wojtusiak 1974), portanto, estariam
melhores adaptadas a dispersdo, sofrendo menos o efeito do isolamento. Por outro lado,
espera-se que o efeito do isolamento provocado pelos grandes rios seja mais acentuado
para Zygoptera, que por serem essencialmente conformadores termais de baixo tamanho
corporal. Essas caracteristicas devem estar associadas a baixa mobilidade e capacidade
de dispersdo encontrada em muitas espécies desse grupo (Garrison 1978; Parr et al.

1979; Ueda 1994; Utzeri et al. 1988).

Assim, 0 objetivo geral desta tese foi avaliar se o padrdo de distribuicdo das
espécies que compdem as comunidades de Odonata, presentes nas areas de interflivios
dos grandes rios amazonicos, corresponde a Teoria de Isolamento por Rios, buscando
avaliar se essas distingOes ecofisioldgicas ou de tamanho corporal, ligadas a restri¢fes a
dispersdo podem auxiliar na explicacdo dos padrdes de similaridade observados nessas

comunidades. Para isso, o trabalho apresenta-se dividido em trés capitulos:

No primeiro capitulo, foi analisada a importancia relativa da historia e de
hipGteses ecoldgicas para explicar os padrfes de endemismo nas areas de interflavios do
Bioma Amaz6nico Brasileiro. Se processos histdricos e de dispersdo sao dominantes,
fortes relacbes historicas entre interflivios devem ser observadas e a distancia
geogréfica devera ser mais importante do que a similaridade ambiental na determinacéao

desses padrdes. Este capitulo esta submetido a revista Journal of Biogeography.

No segundo capitulo, foi avaliado se o padrdo de distribuicdo de espécies nas
areas de interflavios dos grandes rios amazonicos é suportado pela Teoria de Isolamento
por Rios. As predi¢cdes da teoria foram avaliadas usando as subordens Anisoptera e
Zygoptera que possuem exigéncias ecofisiologicas e capacidades de dispersdo distintas.
i) Se os grandes rios sdo barreiras para Odonata, entdo, a fauna dos lados opostos dos
rios € diferente, existindo um padrdo sistematico de substituicdo de espécies dentro de

cada género entre interflivios contiguos; ii) O efeito da barreira dos rios, se existente, é
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maior para especies de menor tamanho corporal, que devem apresentar menor
habilidade de dispersdo entre locais. Este capitulo serd submetido a revista Journal of

Biogeography.

No terceiro capitulo, foi quantificada a importancia relativa dos fatores
espaciais e ambientais na variagdo da composi¢do das comunidades de adultos de
Odonata. Considerando as teorias sobre limitacdo a dispersdo e explicacdes neutras, e
baseadas no nicho para explicar a similaridade entre comunidades, testamos as
predicdes de que (i) por serem organismos alados o efeito do ambiente vai ser maior do
que o geogréfico; (ii) o efeito do espaco serd maior para Zygoptera do que para
Anisoptera, devido ao seu menor tamanho corporal; (iii) 0 mesmo é esperado para a
taxa de declinio da similaridade que devera ser bem mais répida para Zygoptera; (iv) a
similaridade inicial devera ser bem maior para Anisoptera em consequéncia da maior

capacidade de disperséo. Este capitulo sera submetido a revista Ecography.
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ABSTRACT

Aim: The aim of this study is to assess the biogeographic history shared between the
interfluve areas of the Amazonian biome by testing the competing hypotheses of
geographical distance and environmental dissimilarity as explanations for the odonate
biogeographic patterns. We also evaluate differences among these hypotheses in

relation to the dispersal capabilities between the Anisoptera and Zygoptera suborders.
Location: Brazilian Amazonian Biome

Methods: We used information from the distribution of 392 species of Odonata in the
Amazonian forest in a Parsimony Analysis of Endemism (PAE) and the estimated
faunistic similarity among interfluves with the Coefficient of Biogeographic
Resemblance (CBR). The environmental similarity among interfluves was analysed by
discriminant analysis based on eight environmental metrics. Different metrics for
geographic distance (connectivity) among interfluves were evaluated and their relation

to the other variables tested by the Mantel test.

Results: The number of endemic species was linearly correlated to the area of the
interfluves. General endemism patterns showed consistent resemblance to those
reported for vertebrates, especially the similarity among the Rondénia and Inambari
interfluves. Geographical distance has no predictive value for Odonata distribution, but
the environmental similarity is a good predictor of proportion of shared species. The
low dispersal group (Zygoptera) presented more clear patterns of distribution and a

lower proportion of shared species among different interfluves.

Main conclusions: The environmental similarity can be considered the determinant
factor of the distribution of Odonata, possibly due to environmental specificity evolved
during a long history of some clades in this system. The low dispersal group
(Zygoptera) retained more biogeographical information about possible historical factors
that determine current distribution. The group of larger vagility (Anisoptera) had the
ability to cross the rivers. Also, the transport of larvae by macrophyte banks, the lateral
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change of river courses and the reversal of the drainage basin may be explanations for

the lack of effect of isolation by rivers, especially for Anisoptera.
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INTRODUCTION

Many hypotheses have been proposed to explain the origin and maintenance of
this Amazonian diversity based on different mechanisms such as migration, speciation
through vicariance and habitat restriction (Lougheed et al. 1999a). The oldest of these
hypotheses is the Theory of Isolation by Rivers (TIR), proposed by Alfred Russell
Wallace in 1852 during his studies in neotropical regions, which relates the variance of
species composition of monkeys and birds with large rivers (Gascon et al. 2000) and
suggests that rivers may function as barriers to dispersal. The TIR proposes that division
and isolation, along with the adaptation to local environmental conditions, contribute to
the differentiation of populations on the opposite sides of the river by forming levels of
subspecies that lead to the emergency of new species (Haffer 2001; Gascon et al. 1998).
Alternatively, large rivers may restrict species dispersal, decrease gene flux and
ultimately favour peripatric speciation (Haffer 2001; Simpson & Haffer 1978). In both
mechanisms, we expect that the regions of interfluves among the rivers have large

numbers of endemic species.

On the other hand, observed space patterns of biodiversity cold be driven
purely by environmental variables. Under this condition, it is expected that the
environmentally-similar sites maintain highly similar faunal compositions (Steinitz et
al. 2006). This model is based on the premise that species can reach all areas suitable
for colonisation and, given sufficient time, may be in equilibrium with their potential
range based on niche restrictions (De Marco et al. 2008). Otherwise, if the rivers present
a partial barrier to dispersal, the basic premise of the theory of environmental
determination is no longer supported; because of this, we would expect that
geographically close areas or contiguous interfluves would share more species when
compared to distant areas as a consequence of the differential phylopatry among distinct
species. In summary, these two models produce different predictions because the

environmental determination theory predicts that environmental similarity will only
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determine faunal similarity, while in TIR - or under a “weaker” version of TIR -

closeness is the sole predictor of fauna similarity.

The separation between historical hypotheses and environmental similarity is
affected by the configuration of the environment throughout history. The Amazonian
landscape changed significantly after a violent episode of tectonics that pushed the
region northeast of Andes approximately 25 million years ago (Wesselingh & Salo
2006). The elevation of the mountains changed the drainage patterns, sending the water
east of the Atlantic (Albert et al. 2006) that formed a large lake (Marroig & Cerqueira
1997), which persisted until 10 million years ago. This was followed by the drainage of
the Atlantic Ocean by the formation of the Amazon River. The formation of the river
was a process that occurred over millions of years. After formation, the river fed many
interconnected lakes (Lovejoy et al. 2006) in the middle of the continent prior and later
created a direct connection with the Atlantic Ocean (Hoorn & Vohof 2006). This
complex spatial structure may be important to the evolutionary history of this system,
especially for odonates that originated around the Permian Era (Westfall, Jr. & May
1996; Groeneveld et al. 2007; Silsby 2001) and present in South America before the
Amazon River existed in its current course. Considering that the river's current
configuration occurred in the middle of the Miocene Era around 10 million years ago
(Hoorn & Vohof 2006), the importance of rivers to species patterns may be applied to

more recent clades.

Although isolation of rivers can be an important factor favouring allopatric
speciation in the evolutionary history of a group, not all elements of a clade are
expected to uniformly respond to this effect (Hayes & Sewlal 2004). In respect to
Odonata, we expect a direct relation between size, thermoregulatory capabilities and
dispersal (Corbet 1999). Larger odonates tend to be endotherms and have a great
dispersal capacity (May 1981; Grabow & Ruppell 1995). Despite this, differences could

be observed on a species-to-species basis regarding possible restrictions in body plan
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and constrains in evolution that allowed a general taxonomic distinction between
ecological and physiological traits. The Anisoptera suborder had larger species with
higher dispersal capacity than the Zygoptera representatives (Corbet 1999; Silsby 2001).
Regardless of the relevant role of rivers in determining the distribution patterns of these

species, the spatial patterns of distribution should be more evident for the Zygoptera.

Our aim in this work is to analyse the relative importance of historical and
ecological hypotheses to explain the patterns of odonate endemism in interfluve areas of
the Amazonian biome in Brazil. We propose that if the historical and dispersal
processes are dominant, strong historical relationships among interfluves will be
observed and the geographic distance will be more important than the environmental
similarity in the determination of these patterns. We tested (i) if distance among
interfluves is a good predictor of the number of shared species and if this effect is
stronger on low dispersal (Zygoptera) compared to high dispersal (Anisoptera) taxa, and
(it) if environmental similarity affects the relationship between different areas of

interfluves.
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MATERIAL AND METHODS

Species distribution information

The occurrence data for Odonata were based on an earlier compilation by De
Marco & Vianna (2005). This database is composed of an extensive literature review,
data provided by other research groups in Brazil (leaded by Angelo Machado and
Frederico Lencioni), direct information from museums (Museu Paraense Emilio Goeldi,
Instituto de Pesquisas da Amazonia, Universidade Federal da Bahia and Universidade
do Estado de Mato Grosso) and previously unpublished data from our research group in
Amazonas, Mato Grosso, Pard and Rondonia states (see Appendix S1 in Supporting
Information). The final database includes distributional information for 392 species with

4,371 occurrence registers in 342 distinct locations of the Brazilian area of the Amazon.

The decision to restrict analysis only to the Brazilian area of the Amazonian
region partly resulted from more complete biogeographic information for this region
(De Marco & Vianna 2005). Furthermore, over 60% of the totality of the Amazon basin
is located in Brazilian areas and only the Napo interfluve has its larger part outside

Brazil.

If different species and subspecies have been affected by the same vicariance
event, (i.e., if the same historical event separated the taxa from its ancestral biota), the
sharing of some taxons will indicate that these areas were historically connected (Bates
et al. 1998). Thus, we used the geographic coordinates of each register to classify the
presence and absence of a species according to the centres of endemism in the
Amazonian biome as proposed by Silva et al. (2005) (Figure 1). This classification
divides the Amazon basin into the following regions: Guiana (region of interfluve
between the Amazon and Negro Rivers), Imeri (Negro and Solimdes Rivers), Napo
(Solimbes and Napo Rivers), Inambari (Solim@es and Madeira Rivers), Ronddnia
(Madeira and Tapajés Rivers), Tapajos (Tapajos and Xingu Rivers), Xingu (Xingu and
Tocantins Rivers) and Belém (Tocantins and Amazonas Rivers) (Gascon et al. 2000;
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Cracraft & Prum 1988; Porzecanski & Cracraft 2005). Recent studies of these areas
indicate a correspondence in the distribution model by different taxa, including birds,

monkeys, butterflies and small mammals (Silva et al. 2005).

Parsimony Analysis of Endemism

The Parsimony Analysis of Endemism (PAE) is a similar method to the
cladistic analysis of grouping locations by their shared taxa (Myers 1991), which
produces cladograms directly from geographic distribution. The taxon found in a single
area is equivalent to autapomorphies providing little information about the relationship
between areas (Fattorini 2002). Rosen (1988) claim that the logic for the utilisation of
PAE is the assumption that the sharing of taxons by more than one region is closely
related to the history of sharing of recent faunistic features or the exchange of species
between them. This analysis enables a better understanding of the speciation process
and historical formation of these areas. Additionally, the link between the regions can
reflect the sharing of environmental conditions that result in the colonisation of similar

faunal elements (Wagner et al. 2008).

Operational geographic units (OGUs) were used as a matrix to record
occurrences of species within the sampling areas. The presence of a taxon was encoded
as 1 and the absence 0. The characters were polarised using a hypothetical area with all
zeroes as the outgroup (Fattorini 2002). As a result of this polarisation, areas having few

taxa will tend to be viewed as being primitive (Brooks & van Veller 2003).

For determining the most parsimonious cladogram, we use the exact option in
the NONA program integrated with the Winclada 1.00.08 (Nixon 1999). The Winclada
was used for the implementation of the “Ratchet” parsimony (Nixon 1999). We carried

out a search through the “Ratchet” method where each one had 10,000 iterations with
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10 trees withheld by iterations and 100 characters were used for the initial build of

cladograms and 10% of clades with restriction.

Homoplasy levels were assessed using the consistency index (CI) and the
contribution of data for the formation of groups by the retention index (RI) for all
cladograms. The support for each node of the obtained trees was calculated through the
Bootstrap Method (Felsenstein 1985) using Winclada with 1,000 repetitions with 10
iterations. Other method used to evaluate stability of the aerogram was the decay index
(Bremer support/index) is interpreted by the number of extra steps need to “dissolve”
one branch or relation between taxa in an aerogram of consensus or most parsimonious
aerogram. Higher values of Decay Index indicate phylogenetic relation (Bremer 1994)
and, in this case, indicates the ancestral areas most probably share the taxdns sampled,

relation among more stable areas.

Coefficient of resemblance

The Coefficient of Biogeographic Resemblance (CBR) algorithm (Duellman
1999) was used as a measurement of biogeographic similarity to demonstrate Odonato
faunal relationships among the interfluvial areas examined in this study. The formula
used is CBR = 2C/(N1 + N,), where C is the number of species in common to both
interfluves, N; is the number of species in the first interfluve and N, is the number of

species in the second interfluve.

Differences between Zygoptera and Anisoptera distribution among the

interfluves were analyzed using the chi-square test (Zar 1999).

Environmental similarity

The environmental similarity among the interfluves was measured using Six
bioclimatic variables, including annual mean temperature, temperature seasonality

(coefficient of variation), mean temperature of coldest period, annual precipitation,
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precipitation seasonality (coefficient of variation) and precipitation of warmest quarter

from the WORDCLIM (Hijmans et al. 2005) available at http://www.worldclim.org.

We also utilised two topographic variables, altitude and slope, from the global model
Hydro-1K for digital elevation. All climatic and topographic variables have a resolution
of 2.5 minutes (= 0.042 degrees, ~ 4.62 km?). A random sample of 100 points was taken
in each interfluve area and the bioclimatic and topographic variables were determined

for each point.

We used a canonical variate analysis (Campbell & Atchlev 1981; Albrecht
1980) to test the variability of eight environmental measures among the interfluves,
searching for possible patterns of environmental variation in the Amazon area. Factor
loadings were used to interpret the relative importance of those environmental variables.
Furthermore, the factor scores for each interfluve were used to evaluate the degree of

environmental similarity among them.

Connectivity measures

To evaluate the connectivity among different interfluves, we employed a series
of measurements based on a Landsat 5 satellite image of the Amazon. At the final third
of each of the large Amazonian rivers (Tocantins, Xingu, Tapajés, Madeira, Negro,
Solimdes-Amazonas), we measured the channel width and flooded area width in five
randomly selected points. The average value of these measurements may indicate the
degree of resistance to dispersal between adjacent interfluves and was used here as the
measure of distance between adjacent interfluves. We used two different metrics to
evaluate the connectivity between two non-adjacent interfluves. Both of these metrics
considered terrestrial area between the interfluves as pathways of least resistance to the
species dispersal. To do this, we considered the short distance between the interfluves
and calculated either the sum of the estimated distance across rivers or the sum of the
greatest distance across each river. In addition to the use of these two quantitative
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measures of connectivity, we also calculated a binary matrix of proximity that assigned

the value 1 to adjacent interfluves and 0 to all others.

Mantel test

We used Mantel tests to test the central hypothesis of this study that questions
the dependence of species distribution on the effect of river isolation and the
environmental difference among interfluves. The first matrix (endemism) was
composed by a matrix of dissimilarity determined by the endemism coefficient
described above among the interfluves. We tested three different endemism matrices for
(i) the entire order, (ii) only Anisoptera and (iii) only Zygoptera. The set of matrices
(i.e. only the river, flooded area, greater distance and binary) represents the river
isolation effect and expresses the connection among the interfluves. This connection
was estimated by the river width among each interfluve. The dissimilarity matrix of the
abiotic factors was the final matrix and was obtained using the Mahalanobis distance for
the eight environmental variables as described above. To test the existence of
dependence among these matrices, the Mantel test was used with the Pearson
correlation (Manly 1994). In this study, 10,000 randomised permutations were used to

test the significance of the correlation matrices.
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RESULTS

General description of distribution patterns of species

Based on the distribution of the 392 species studied, the Odonata group had the
highest level of endemism with 47.7% (187) of endemic species in at least one
interfluve (Tab. 1). This percentage is larger if we consider the occurrence in two areas,
which totalled 70.4% (276) of the studied species (Tab. 1). Althought, the distribution
of the species across five or more interfluves was very low with 10.5% (41) registered
species in the study having wide distribution (i.e., occurring in five to eight interfluves)

(Tab. 1),

The Zygoptera and Anisoptera presented strong differences in their levels of
endemism (x*=20.143; df=6; p=0.005, Tab. 1). The proportion of Zygoptera species in
the community that occurred in one or two interfluves is greater than that of Anisoptera,
which had inverting the patterns at three interfluves (except for fifth) (Tab. 1). The
species that occurred in six or more interfluves represented a majority of the Anisoptera
suborder. This outcome supports the finding that this order has greater dispersal

capacity than Zygoptera, which are restricted to a fewer areas (Tab. 1).

The Guiana interfluve had the greatest levels of endemism with 31.4% (66) of
the species registered in this area, followed by Tapajos with 22.8% (33), Inambari with
21.4% (31) and Rondénia with 20.2% (25). However, Imeri, Napo and Xingu had the
lowest proportions of endemism with 10.3% (3), 13.3% (4) and 13.3% (11),

respectively.

The distribution of endemism across the interfluve region suggests that area
size positively correlates with the number of endemic species (Fig. 2). The four areas
with the greatest number of endemic odonate fauna (Guiana, Tapajos, Rondénia and
Inambari) are those with the largest territorial extension. Napo also has a large area but

the majority of it is located in Colombia and only 13.9% of it belongs to Brazil, which
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explains the presence of fewer endemic species. The Napo, Imeri and Belém interfluves
have two or three times smaller number of endemism than the other interfluves studied,

making these the areas with the fewest reports of endemism (Fig. 2).

Another issue that must be considered in this study is the difference in the
sampling efforts among the areas, especially for the Imeri (20 points, 5.85% of the total
records) and Napo (13 points, 3.80% of the total records) (Fig. 1). With the increasing
number of the studies in these areas, new species and endemism are expected to be

found.

Patterns of endemism in the Amazon

The most parsimonious cladogram found for the Odonata order had a length of
599 steps with a consistency index of 0.65 and a retention index of 0.40 (Figure 3A).
The supports of branches had relatively low values up to 0.23, which occurred mainly in
the intermediary part of the cladogram except for the Napo and Ronddnia regions,
which had values ranging from 0.86 to 0.99. For Anisoptera, the most parsimonious
cladogram had a length of 304 steps with a consistency index of 0.65 and a retention
index of 0.44 (Figure 3B). The supports of branches had values up to 29%, except for
the Belém region, which was at 0.92. In Zygoptera, the most parsimonious cladogram
had a length of 282 steps with a consistency index of 0.68 and a retention index of 0.43
(Figure 3C). The greatest support was for the grouping located in the upper part of the
cladogram at 94%, and the lower support was found in the distal part with 25%. It
appears that the Zygoptera group has more clearly defined separation of endemic areas,
a finding that supports the hypothesis that rivers may be more effective barriers for the
Zygoptera than for the Anisoptera. The values of decay index were very low, only to
Odonata order was higher than five extra steps. However, there was much similarity to

the values found with the consistency shown by the Bootstrap (Figure 3).
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Imeri and Napo were the most outlying, isolated points or, as in the case of the
Zygoptera, without solution, regardless of the taxonomic level of the analyses (Fig. 3 A,
B and C). This positioning may be an effect of differences in sampling effort because
these areas had the lowest number of sampled sites. After analysing the number of
shared species, only nine species were found at these sites. However, these organisms
are widely distributed species; for example, Uracis fastigiata and U. imbuta were found

in all eight interfluves.

The most recurrent grouping was found in Guiana and Inambari (Fig. 3A and
B), which had a large shared fauna for these interfluves. This outcome suggested that
the Amazon River is not acting as an effective barrier in species distribution.
Nevertheless, when exclusively analysed for Zygoptera, there is an inversion of the
Guiana species with the Rondonia in grouping (Fig. 3C). Guiana and Rondonia shared
the presence of 82 species, 55 belonging to the Anisoptera suborder and 27 to
Zygoptera. However, 10 species had restricted occurrence in these two interfluves. Yet,
the Inambari and Rond6nia Zygoptera groupings shared 27 species where six were
restricted to these two interfluves. The Tapajos interfluve, which was traditionally
grouped with the Guiana and Inambari, shared 49 species; however, when analysed for
Zygoptera, the position of these interfluves was modified because only 10 species are
shared among those areas. The Rondonia (except when analysed Zygoptera), Xingu and

Belém interfluves remained in the intermediate section of the cladogram.

In the cladograms for the total Odonata and for the Anisoptera suborder (Fig.
3A and B), there was no clear evidence of the river acting as a species distribution
barrier. This may be due to the high vagility of the Anisoptera, which also represents
most of total odonate diversity. Inversely, the Zygoptera cladogram separated the
interfluve above the Amazon River (Guiana) from the interfluve below the river
(Inambari and Ronddnia), a finding that supports the importance of this large river. The

geographic closeness of these areas in relation to other interfluves supports a historical
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relationship among species because these terrestrial areas were connected before the
area was drained, an event that has possibly preserved the distribution of ancestral

groups.

Environmental similarity

There is a longitudinal pattern of environmental characteristics in the
Amazonian region that varies from west to east (i.e., the Napo interfluve towards
Belém). The interfluves of this region remained close among them and separate from
the other areas of the east portion, clearly forming a longitudinal gradient of

environmental variation (Fig. 4).

The first axis explained 74% of variation of the data and was dominated by the
precipitation seasonality, which is negatively correlated to the axis (-0.922). Regions
located closer to the Andes Mountain chain have stronger seasonal effects of
precipitation than those regions close to the mouth of the Amazon River (Fig. 4). The
explanation presented in the second axis showed 15% of these areas being dominated by
altitude (-1.507) and mean temperature of coldest period (-1.179). This axis separates
the Guiana interfluve, which had higher altitudinal variation and largest mean

temperature in the coldest season than other Amazonian areas.

Effect of the environment and interfluve connectivity on species distribution

The wide rivers separating the Amazon interfluve areas were not barriers
capable of shaping the distribution of the entire Odonata order. There is no correlation
between connectivity measure based on mean river width and measurement of
biogeographic similarity of Odonata (considering two suborders) (r=-0.220; p=0.779).
The same was observed for the matrices for similarity of Anisoptera (r=-0.134;

p=0.743) and Zygoptera (r=-0.237; p=0.803, Table 2). A similar pattern was delected
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when all other metrics of connectivity were considered, including the flooded areas of
the rivers or greater river width (Table 2). However, the use of a binary matrix to
measure proximity among the interfluves created an association with the Odonata order
(r=0.417; p=0.005) and with Zygoptera (r=0.483; p=0.001); only Anisoptera showed no
statistically significant relationship (r=0.196; p=0.162). Nevertheless, this may be due to
possible co-variation between this binary matrix and the environmental characteristics
because geographically close areas may present similar climate without the same river

effects.

Environmental similarity was a good predictor of shared biogeographic
similarity for the Odonata order (r=0.576; p=0.013), Anisoptera (r=0.394; p=0.045) and
Zygoptera (r=0.646; p=0.001) (Table 2).
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DISCUSSION
Methodological issues

Estimates of support branches in the PAE

The bootstrap measure is important in evaluating the support of each clade in a
phylogenetic tree (Brown 1994). However, many authors do not report the uncertainty
of this measure in the studies using PAE (Ron 2000; Quijano-Abril et al. 2006; Racheli
& Racheli 2004; Garzon-Ordufia et al. 2008; Giokas & Sfenthourakis 2008; Silva &
Oren 1996). In studies that provide this information (Hall & Harvey 2002; Santos et al.
2007; Lougheed et al. 1999b; Noonan & Wray 2006; Quijada-Mascarefias et al. 2007;
Glasby & Alvarez 1999; Lopez et al. 2008; Wagner et al. 2008), very low values are
observed. In studies of the Amazonian endemism, Melo Santos et al. (2007) reported an
index ranging from 29 to 31%, and Lougheed et al. (1999b), Noonan & Wray (2006)

and Quijada-Mascarefias et al. (2007) obtained values between 53 to 64%.

Some authors, such as Hall et al. (2002), suggest a cutoff level of 70%,
although Quijada-Mascarefias et al. (2007) suggest values above 50%. In our study,
many of the support branch values were between 40 and 70% and only in a few cases
this limit was exceeded. The highest values of bootstrapping were found mainly for the
regions that were in the basal section of the cladogram (i.e., Napo and Imeri). The other
sites showed variation depending on the treatment and data type considered in the
analysis, and sometimes reported very low values, such as 23%. We do not found
studies using PAE that also report the Bremer indexes values. Nevertheless, the final
interpretation based on Bremer indexes and the more commonly reported bootstrap

measures were extremely similar.

Many criticisms have been made to PAE, identifying its limitations (Santos

2005; Nihei 2008; Peterson 2008), including the way to determine ancestral areas and
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how to deal with homoplasy (Glasby & Alvarez 1999). Other question, raised by Glasby
& Alvarez (1999) is the difficult to decide if hierarchical patterns of the areas resulted
from historical factors (sister —group, vicariance, isolation), ecological factors (long
distances, dispersal, biotic divergence, etc), or artifacts (area with few taxa tend to be
considered with plesiomorphic) (Cracraft 1991). Besides, Peterson (2008) describes that
PAE may group areas based on shared absence or shared dispersal and could not be

applicable to artificially delimited areas.

Due to the existence this issues, the indication of when the PAE could be more
efficient in relation the other cladistic methods depends on the properties of the used
databases. In data strongly structured by vicariance (Brooks & van Veller 2003) and
small dispersal, is more plausible to happen better PAE results, producing similar
results of other cladistic methods (Garzon-Ordufia et al. 2008). Furthermore, according
to Brooks & van Veller (2003) the PAE could show correct historical relations among
areas when those patterns resulted from the combination of extinction events affecting
overall species distributions. Moreover, the logic for use PAE in our work was related
to the structure of our hypothesis. Because if river barriers produced an historical effect
on the distribution of odonate ancestors in the Amazonia, constraining the distribution
of present day species (Haffer 2001), and generating a distribution structure by

vicariance events where PAE are expected to produce its best results.

Sampling efforts, rare species and biogeographic patterns

Many studies have questioned the lack of biogeographic information for groups
with tropical distribution and have acknowledged the difficulty in conducting
biogeographic analyses for historical interpretation and conservation purposes (Kuper et
al. 2006; De Marco & Vianna 2005). It is clear that the current available data is not
complete; therefore, an increase of studies in Amazonian areas should reveal several

endemic species still unknown to science today. The remaining problem is the low
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resolution of the cladogram because many areas are still poorly known and a number of

species was not included in our survey, because no cladist study included this taxa.

The main problem that could not be controlled for by our analytical tools was
the differences of sampling efforts among biogeographical areas. At present, the Xingu
region is poorly known compared with the Guiana, which was the most intensively
studied area. Moreover, much of the available information is from the Amazon
floodplain, which is an area with direct geographical contact with all interfluves. An
increase in field information in the least sampled areas can affect the observed
relationships reported in this study. The low branch support presented in some of the
cladograms attests to this need for more data, and we consider the areas of Imeri and
Napo as priorities for collecting species distribution information for biogeographical

studies of Odonata in the Amazon.

History or environmental similarity?

The species diversity of a region is the product of three basic biogeographical
processes: production of species, biological exchange and extinction (Bates et al. 1998).
Speciation increases both the overall diversity and the proportion of endemic species in
the region. Recent species are expected to have smaller and more restricted
geographical distribution (age effect area) (Willis 1922; Johnson 1998; Foote et al.
2008), and its distribution will determine the overall endemism patterns in a given area.
It is also expected that, being recent, their distribution be more affected by present day
environmental conditions. Thus, the patterns of endemism could be more associated

with environmental similarity than to the river barriers or geographical distances.

In our analysis, the environmental effect was stronger than the species isolation
imposed by the river, although some results are not explained by either environmental

differences or by geographical distances (e.g., the distribution of Anisoptera). There is a
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general consensus that the environmental differences among points produce remarkable
effects in the structure of biodiversity. As an example of the differences within the
Amazon forest system, geomorphology, topology and distance between rivers may
determine the areas that are permanently or seasonally flooded and other areas that have
upland forests. Those physical variations trigger changes in other abiotic variables and
could be sufficient to generate differences in the composition of the local fauna
according to the specific requirements of each species. If those habitats were unevenly
distributed among the interfluves, this may cause compositional differences among
them. For instance, this was used as an explanation for the high faunal diversity of the
western Amazon, which includes a diversity of Amazonian forest types, such as the

lowlands, Subandean and Andean zones (Wesselingh & Salo 2006).

Some studies, mainly with plants, have shown that the environmental variables
have greater explanatory power at larger scales than at smaller scales (Jones et al.
2006). For instance, Duque et al. (2002) reported a strong effect of environmental
factors, greater than the effects of the geographical separation, when the entire
landscape was analysed; however, this pattern was reversed when the analysis was

conducted at local scales.

Thus, the river does not appear to be exerting an isolation effect on species and
differences may result from the specificity of each organism to a particular type of
environment shaped before the separation of areas by the river (i.e., before the reversal
of the direction of drainage of the Amazon basin), which occurred around 10 million
years ago (Hoorn & Vohof 2006; Wesselingh et al. 2001). Because the region was
potentially more connected via terrestrial land, the dispersal was facilitated by land
bridges and the distribution of the organisms can be explained by the adaptation and
selection that occurred in the near past. There is also evidence that at the time of the
Pebas Lake system, lowland Amazon may have been covered by a complex system of

small lakes that may have been important in providing connected pathways for lake
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dwelling odonates, although these waterways probably isolated terrestrial species
(Wesselingh & Salo 2006). It is difficult to ascertain what effect this configuration may
have on the small stream-dwelling and forest odonate species that comprise the majority
of the Zygoptera of the Amazon. Nevertheless, it is possible that this lake system may
represent a barrier to those stream-dwelling species, a suggestion that may explain the
differences between the north and south areas of the system. Wesselingh (2006) note the
importance of this Miocene configuration that may provide the interchange of areas of
north of the Pebas Lake (located at the western Amazon) that were isolated from other

areas of interchange between south Andes and Brazilian shield areas.

Odonata could easily cross rivers, especially species from the Anisoptera
suborder due to its high vagility. Larvae of many species can be transported passively
by macrophyte “banks” that move with some frequency along the Amazonian rivers and
may migrate from one margin to another (Junk 1973). Additionally, the Amazonian
rivers have a number of meanders and the river may become straightened due to
flooding or deposition of large amounts of sediment, which can cause a change in the
river's course (Salo et al. 1986). This process can help to translocate portions of the
terrestrial environment from one side of the river to the other river margin, thereby
facilitating the exchange of fauna between different interfluves. Another factor to
consider is that Amazonian rivers are extremely dynamic entities with long and
complex histories of lateral migration that can radically affect the transfer of the river
fauna, particularly of taxon located on the edge of wetlands (Peres et al. 1996).
According to Aleixo (2004), many western Amazonian rivers are younger and less
stable than rivers located on the Brazilian shield, and because of this, they experience
frequent lateral channel migration, which is responsible for cross-river transfers of large
pieces of land (Salo et al. 1986; Colwell 2000). All these processes may act alone or
together to promote the decrease of the effect of isolation of large rivers, particularly for

the species in the Anisoptera suborder. Otherwise, these mechanisms are expected to
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minimally affect zygopterans associated with first-order streams, which may represent a
greater portion of odonate diversity of Amazonian “Terra Firme” systems (Juen & De
Marco 2011; Juen & De Marco 2010; Juen & De Marco 2010; Juen & De Marco 2010;
Juen & De Marco 2010; Juen & De Marco 2010; Juen & De Marco 2010) Those small
bodied species (20 to 30 mm) with fragile wings may comprise the majority of
biodiversity of important groups, as Coenagrionidae, Protoneuridae and Polythoridae,
and have restricted dispersal abilities combined with strong larval and adult habitat

selection (Resende & De Marco 2010) which also constrain their movements.

Many records of species occurrence used in this study were obtained from the
main channel of the great rivers mainly due to the easy access in these areas (Vianna &
De Marco, submitted to Biodiversity and Conservation). For the Anisoptera (mainly for
floodplain species), the river may serve as a pathway that facilitates dispersal rather than
as a barrier. This explains the alteration in some cladograms when we use only this
suborder. Thus, the barrier effect of rivers is greater for the species of small body size,
such as the forest Zygoptera that live in streamlets covered by forest. Hayes & Sewlal
(2004) observed that the effectiveness of the river barrier for birds may be related to
differences in dispersal ability, morphology (body size), habitat use, diet or migration
status. For instance, bird species associated with shaded habitats are more affected by
barriers than those associated with open habitats (Hayes & Sewlal 2004; Laurance et al.

2004).

Although the Amazonian rivers are large, they have smaller segments at some
points throughout the river that favour the passage of species from one interfluve to
another. With exception to the width of the Amazon River in the region that separates
the Xingu and Guiana interfluves, the smaller width separating interfluves had an
average of 1,610 metres (standard deviations 1,037). The minimum value found was of
479 metres and the maximum of 3,930 metres. These distances should not be considered

important barriers to the dispersal of many species of Anisoptera, but they may affect
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many species of Zygoptera because of their small body size. Furthermore, it is common
to see the existence of islands within these systems that may act as “stepping stones”

that further facilitate the dispersal of species (Junk 1973).

Biogeographical patterns in the areas of endemism of the Amazon

The Napo and Imeri interfluves were the areas that remained separated from
the other interfluves in the cladograms, possibly due to low sampling efforts in these
areas. Xingu and Imeri were separated from Napo in the two analyses although they

shared only one endemic species.

In our results, the groups found in Anisoptera can reflect the greater dispersal
ability of the organism, which, in turn, represents a lower historic signal of the
relationship of these areas. On the other hand, when the effect of endemism will be
stronger for groups with lower dispersal power than those with higher dispersal power,
weight should be given to sharing Zygoptera species that are known for have lower
dispersal capacity (Corbet 1999; Silsby 2001). Our results support this view with much
clearer and consistent patterns for the Zygoptera than in Anisoptera according to the

different analyses performed.

Considering only the Zygoptera, Inambari and Rond6nia had a higher number
of shared species, suggesting a historical relationship. These results may also suggest
that the Madeira River is not a barrier to dispersal of species. The next interfluve which
joins to this group was the Guiana, suggesting a grouping process that can occur from
west to east, although Guiana extends into the eastern Amazon. A possible explanation

of this pattern is the isolation and flooding during the Tertiary period.

Based on the study of Hoorn (1996; 2006), 25 million years ago in the early
Miocene, the Amazon River and that area east of Andes did not exist. The first channel

of water in the Amazon came from the northwest, and the low hills in the heart of the
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continent experienced some occasional flow to the Caribbean Sea. As the area to the
east of the Andes became elevated to a point that was about a quarter of its current
height due to intense tectonic activity, the mountain interrupted the flow of rivers in the
northeast and formed a large lake (around 10 to 16 million years) (Hoorn et al. 1995).
Estimates suggest that the water covered about 1.1 million kilometres (Wesselingh et al.
2001), forming the largest enduring system of lakes known (Wesselingh & Salo 2006).
Lakes and shallow channels together with the partial isolation of some areas likely
facilitated the appearance of several species. The Amazon River resulted around 10
million years from additional tectonic uplifts in the Andes and a direct connection to the
Atlantic ocean (Hoorn et al. 1995). As the river flowed toward the ocean, it drained

many of the lakes that once dominated the Amazon landscape.

According to the maps of paleo-rivers of Carina Hoorn, this large lake flooded
in the eastern region of the Guiana, part of Imeri, Napo and Inambari (Marroig &
Cerqueira 1997). These areas remained submerged for about six million years during
the existence of the great lake (Wesselingh et al. 2001); thus, the fauna of Inambari may
have come from the Rondbnia and Tapajos regions, which re-colonised the area.
Additionally, the western Amazonian lowlands were more heavily flooded by periods of
high sea levels (Irion et al. 1995) due to their lower elevation and poorer drainage. The
same could have occurred in Napo and Imeri after being re-colonised by the fauna of
Guiana. According to the predictions of Marroig & Cerqueira (1997), the species that
occur in centrally-located areas may be from recent invasions of ancestral populations
that were once restricted to the edges of the basin during the flooding of the great lake.
As an ancient group (Westfall, Jr. & May 1996; Groeneveld et al. 2007; Silsby 2001),
odonate species have had a substantial amount of time to repopulate and/or disperse
throughout areas that were still terrestrially connected. However, some authors suggest
that there was a centre of endemism in the vicinity of Manaus (Purus Arch, Carauari and

Iquitos) (Roddaz et al. 2005) and that these centres may have been the source of most
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species that later dispersed into other areas. Thus, the large lake and the centre of

endemism may be the possible causes of this increased sharing of species.

The studies of historical biogeography in the Amazon are based on different
systems of endemic areas. We found proposals that divided the Amazon into five
regions, such as the work of RON (2000) with amphibians, or even eight areas, such as
the study of Silva & Oren (1996) with mammals. The vast majority, however, adopted
seven regions, grouping the Tapajos and Xingu regions under the denomination of Para
interfluve. Nevertheless, our analysis showed greater congruence with some groups of
vertebrates, mainly with the primates (51 species) (Silva & Oren 1996) and toucans (10
species) (Cracraft & Prum 1988). Rondo6nia was also grouped with Inambari. However,
Guiana was grouped with Pard and Belém, possibly due to incorporated data on the
distribution of the two different interfluves (Xingu and Tapajos), which may have
influenced this conjunction. In the study of toucans, the congruence was much more
similar to the cladograms built with the distribution of species of primates. These
discrepancies may arise from both the long history of odonates in this system and the
differential effects of potential barriers on terrestrial terra firme and aquatic species
(Wesselingh & Salo 2006) .The main difference found in other dendrograms considers
the Imeri and Napo areas, which mostly remained isolated without forming groups with
other interfluves. The other variation in the positioning of interfluves may be due to the
fact that most other studies were completed using few species, such as Patton et al.
(2000) which used only the distribution of 17 species. Additionally, this variation in the
positioning of interfluves may also be due to the low representation of regions analysed
because some studies were made with data from only 14 localities, such as the work of

Ron (2000) with amphibians.

The high levels of endemism observed in this study, ranging from 66 species
(31.4%) Guiana to 3 species (10.3%) in Imeri, suggest that additional attention should

be given to the Amazon Biome given the drastic changes related to the reduction and
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fragmentation of habitat in this system (Zartman 2003; Laurance et al. 2002). The
recognition and use of units, as well as the evolutionary dynamics of formation and
sharing of fauna, have been recently used as a criterion in conservation planning to
research and preserve species richness and endemism (Moritz 1994; Silva & Patton
1998). The findings presented in this study suggest a three-part conservation hierarchy
with emphasis on the creation and effective implementation of conservation areas with
(1) the greatest amount of endemism in the Guiana interfluve, (2) the high historical
association (Tapajoés, Ronddnia and Inambari) and (3) little information on distribution
of species of Odonata (Imeri and Napo). In respect to conservation concerns, these last
two areas should be considered top priority areas for creating an inventory of odonates

of the Amazon.
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TABLES

Table 1. Levels of endemism among the species of Odonata, distribution and proportion
within the suborders across Amazon interfluves. Differences between Zygoptera and
Anisoptera distribution among the interfluves are not explained by chance alone
(x’=20.143; df=6; p=0.005, classes with expected frequencies lower than one was

pooled)

Frequency Species proportion

(number of interfluves)  N°. of species ~ Percentage  Anisoptera  Zygoptera

1 187 47.7 % 47.1 % 52.9 %
2 89 22.7% 43.8 % 56.2 %
3 51 13.0 % 54.9% 45.1 %
4 24 6.1 % 58.3 % 41.7 %
5 15 3.8% 46.7 % 53.3%
6 12 3.1% 75.0 % 25.0 %
7 12 3.1% 100 % 0
8 2 0.5% 100 % 0
Total 392 100 %
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Table 2. Dependence of distribution of the endemic species in relation to the isolation

degree (width of the rivers), wetlands and environmental matrix in the Amazon.

Connectivity

Environmental

River only Flooded area Greater Binary
distance
R P R P R P R P R P
Odonata -0.220 0.779 0.102 0.292 -0.258 0.834 0.417 0.005 0.576 0.013
Anisoptera  -0.134 0.743 0.049 0.378 -0.166 0.792 0.196 0.162 0.394 0.045
Zygoptera  -0.237 0.803 0.135 0.275 -0.278 0.854 0.483 0.001 0.646 0.001
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FIGURE LEGENDS/CAPTIONS

Figure 1. The Amazon basin divided into eight regions of interfluves according to the
classification of Silva et al. (2005) showing occurrence records for Odonata.

Figure 2. Relationship between area size and the number of endemic species found in

each interfluve.

Figure 3. A, B and C: Most parsimonious cladograms obtained through parsimony
analyses of endemism (PAE) of the Odonata species reported in the Amazonian basin.
A) Odonata order (C=599, CI=0.65 and of RI=0.40); B) Anisoptera suborder (C=304,
CI=0.65 and of RI= 0.44); and C) Zygoptera suborder (C=282, CI=0.68 and of RI=
0.43) (consensus). The values showed above in each branch of cladograms refer to
results of analyses of the bootstrap method (10.000 replications) and below the branch,
the values of decay index (Bremer support). C: length; CI: Consistency Index and RI:

Retention Index.

Figure 4. Canonic variables derived from discriminate analysis for the environmental

variables in eight areas of Amazonian interfluves.
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Figure 2
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APPENDIX

Appendix S1 — Species of Odonata used in study distribution by interfluves. BE:
Belém, GU: Guiana, IM: Imeri, IN: Inambari, NA: Napo, RO: Rondbnia, TA:
Tapajos, XI: Xingu.

Suborder Family Species BE GU IM IN NA RO TA Xli
Anisoptera Aeshnidae Coryphaeschna adnexa 3 1 01 0O 0 1 0O
Anisoptera Aeshnidae Coryphaeschna amazonica 2 1 0 0 0 0 o0 O
Anisoptera Aeshnidae Gynacantha bifida 0o 1 00 O O 0 O
Anisoptera Aeshnidae Gynacantha gracilis 3 0 0 0 O O 0 O
Anisoptera Aeshnidae Gynacantha interioris 0 0 01 0O O 0O
Anisoptera Aeshnidae Gynacantha membranalis 2 9 0 0 0O 0 1 O
Anisoptera Aeshnidae Gynacantha mexicana 0 1 0 0 O O 0O
Anisoptera Aeshnidae Gynacantha nervosa 0 1 0 0 O O 0 O
Anisoptera Aeshnidae Neuraeschna calverti 0O 1 00 O O 0 O
Anisoptera Aeshnidae Neuraeschna claviforcipata 2 1 0 0 0 0 o0 O
Anisoptera Aeshnidae Neuraeschna costalis 0O 1 00 O O 0O
Anisoptera Aeshnidae Neuraeschna dentigera 0 0 0O 0 O O 0 1
Anisoptera Aeshnidae Neuraeschna harpya 0O 0 1 0 O 1 o0 3
Anisoptera Aeshnidae Neuraeschna maxima 3 0 00 0 O 0O
Anisoptera Aeshnidae Neuraeschna mina 0O 0 0 2 0 0 0O
Anisoptera Aeshnidae Neuraeschna producta 0O 0 0O 0 O 1 0O
Anisoptera Aeshnidae Neuraeschna tapajonica 0O 0 0O 0 O O 1 o0
Anisoptera Aeshnidae Remartinia luteipennis 0O 0 01 0O 0 0 O
Anisoptera Aeshnidae Triacanthagyna septima 2 1 0 0 0o 0 o0 2
Anisoptera Corduliidae Aeschnosoma auripennis 0 1 0 0 O O 0 O
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Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera

Anisoptera

Corduliidae
Corduliidae
Corduliidae
Corduliidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae

Gomphidae

Aeschnosoma elegans
Aeschnosoma forcipula
Navicordulia amazonica
Neocordulia batesi
Agriogomphus sylvicola
Aphylla barbata
Aphylla brasiliensis
Aphylla brevipes
Aphylla caudalis
Aphylla dentata

Aphylla edentata
Aphylla exilis

Aphylla molossus
Aphylla producta
Aphylla scapula
Archaeogomphus nanus
Desmogomphus tigrivensis
Diaphlebia angustipennis
Epigomphus hylaeus
Gomphoides infumatus
Idiogomphoides emmeli
Peruviogomphus bellei
Phyllocycla armata
Phyllocycla bartica

Phyllocycla hamata
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Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera

Anisoptera

Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Gomphidae
Libellulidae

Libellulidae

Phyllocycla medusa
Phyllocycla modesta
Phyllocycla ophis

Phyllocycla sordida

Phyllogomphoides andromeda

Phyllogomphoides angularis
Phyllogomphoides audax

Phyllogomphoides calverti

Phyllogomphoides pedunculus

Phyllogomphoides praedatrix

Phyllogomphoides pseudangularis

Phyllogomphoides suspectus
Phyllogomphoides undulatus
Progomphus amazonicus
Progomphus angeloi
Progomphus intricatus
Progomphus nigellus
Progomphus pijpersi
Progomphus pygmaeus
Zonophora batesi
Zonophora calippus
Zonophora supratriangularis
Zonophora surinamensis
Anatya guttata

Anatya januaria

11
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Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera

Anisoptera

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Antidythemis trameiformis
Argyrothemis argentea
Brachymesia furcata
Brachymesia herbida
Brechmorhoga praecox
Dasythemis esmeralda
Dasythemis essequiba
Diastatops dimidiata
Diastatops emilia
Diastatops estherae
Diastatops intensa
Diastatops maxima
Diastatops nigra
Diastatops obscura
Diastatops pullata

Dythemis multipunctata

Elasmothemis cannacrioides

Elasmothemis williamsoni
Elga leptostyla

Erythemis attala
Erythemis carmelita
Erythemis credula
Erythemis haematogastra
Erythemis mithroides

Erythemis peruviana

17

21

57

0 O
0 2
0 1
7 4
0 O
0 1
0 O
0 O
0 O
0 O
0 1
0 1
2 6
0 1
2 7
0 1
0 O
0 O
0 1
0 4
0 1
0 1
0 O
0 O
36 25

16

11

27

11

19
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Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera

Anisoptera

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Erythemis plebeja
Erythemis vesiculosa
Erythrodiplax abjecta
Erythrodiplax amazonica
Erythrodiplax anatoidea
Erythrodiplax angustipennis
Erythrodiplax attenuata
Erythrodiplax basalis
Erythrodiplax braconensis
Erythrodiplax castanea
Erythrodiplax connata
Erythrodiplax famula
Erythrodiplax fusca
Erythrodiplax juliana
Erythrodiplax latimaculata
Erythrodiplax lativittata
Erythrodiplax longitudinalis
Erythrodiplax maculosa
Erythrodiplax melanica
Erythrodiplax ochracea
Erythrodiplax paraguayensis
Erythrodiplax solimaea
Erythrodiplax tenuis
Erythrodiplax umbrata

Erythrodiplax unimaculata

28

19

15

13

16

14

13

10

10

28

10
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Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera

Anisoptera

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Erythrodiplax venusta
Fylgia amazonica
Gynothemis pumila
Idiataphe amazonica
Idiataphe longipes
Macrothemis flavescens
Macrothemis hemichlora
Macrothemis imitans
Macrothemis musiva
Macrothemis newtoni
Miathyria marcella
Miathyria simplex
Micrathyria artemis
Micrathyria atra
Micrathyria catenata
Micrathyria dunklei
Micrathyria eximia
Micrathyria hesperis
Micrathyria laevigata
Micrathyria mengeri
Micrathyria ocellata
Micrathyria pirassunungae
Micrathyria pseudeximia
Micrathyria romani

Micrathyria spa

13

12
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Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera

Anisoptera

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Micrathyria spinifera
Micrathyria spuria
Micrathyria stawiarskii
Micrathyria tibialis
Misagria parana
Nephepeltia berlai
Nephepeltia flavifrons
Nephepeltia phryne
Oligoclada abbreviata
Oligoclada amphinome
Oligoclada borrori
Oligoclada crocogaster
Oligoclada monosticha
Oligoclada pachystigma
Oligoclada raineyi
Oligoclada stenoptera
Oligoclada sylvia
Oligoclada waikinimae
Oligoclada walkeri
Oligoclada xanthopleura
Orthemis biolleyi
Orthemis cultriformis
Orthemis discolor
Orthemis ferruginea

Pantala flavescens
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Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera
Anisoptera

Anisoptera

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Libellulidae

Perithemis bella
Perithemis cornelia
Perithemis electra
Perithemis lais
Perithemis mooma
Perithemis thais
Planiplax arachne

Planiplax phoenicura

Rhodopygia cardinalis

Rhodopygia geijskesi
Rhodopygia hollandi
Sympetrum roraimae
Tauriphila australis
Tholymis citrina
Tramea binotata
Tramea calverti
Tramea cophysa
Tramea minuta
Tramea rustica
Uracis fastigiata
Uracis imbuta
Uracis infumata
Uracis ovipositrix
Uracis siemensii

Zenithoptera anceps

15

52

11
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Anisoptera Libellulidae
Anisoptera Libellulidae

Anisoptera Libellulidae

Zenithoptera fasciata
Zenithoptera lanei

Zenithoptera viola

14

18

Zygoptera Amphypterigidae  Rimanella arcana

Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera

Zygoptera

Calopterygidae
Calopterygidae
Calopterygidae
Calopterygidae
Calopterygidae
Calopterygidae
Calopterygidae
Calopterygidae
Calopterygidae
Calopterygidae
Calopterygidae
Calopterygidae
Calopterygidae
Calopterygidae
Calopterygidae
Calopterygidae
Calopterygidae
Calopterygidae
Calopterygidae
Calopterygidae

Calopterygidae

Hetaerina amazonica
Hetaerina auripennis
Hetaerina brightwelli

Hetaerina curvicauda

Hetaerina erythrokalamus

Hetaerina fuscoguttata
Hetaerina indeprensa
Hetaerina laesa
Hetaerina moribunda
Hetaerina mortua
Hetaerina occisa
Hetaerina rosea
Hetaerina sanguinea
Hetaerina westfalli
Mnesarete aenea
Mnesarete astrape
Mnesarete cupraea
Mnesarete loutoni
Mnesarete machadoi
Mnesarete smaragdina

Mnesarete williamsoni

12

12

20
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Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera

Zygoptera

Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae

Coenagrionidae

Acanthagrion abunae
Acanthagrion adustum
Acanthagrion aepiolum
Acanthagrion amazonicum
Acanthagrion apicale
Acanthagrion ascendens
Acanthagrion chacoense
Acanthagrion cuyabae
Acanthagrion gracile
Acanthagrion jessei

Acanthagrion kennedii

Acanthagrion longispinosum

Acanthagrion peruvianum
Acanthagrion phallicorne
Acanthagrion phallicornis
Acanthagrion rubrifrons
Acanthagrion temporale
Acanthagrion viridescens
Acanthallagma caeruleum
Acanthallagma luteum
Acanthallagma strohmi
Aeolagrion dorsale
Aeolagrion flammeum
Argia bicellulata

Argia chapadae

25

23
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Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera

Zygoptera

Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae

Coenagrionidae

Argia croceipennis

Argia eliptica

Argia euphorbia

Argia fumigata

Argia hasemani

Argia impura

Argia indicatrix

Argia infumata

Argia mollis

Argia oculata

Argia pulla

Argia reclusa

Argia smithiana

Argia subapicalis

Argia thespis

Argia tinctipennis
Bromeliagrion beebeanum
Bromeliagrion fernandezianum
Calvertagrion minutissimum
Cyanallagma ferenigrum
Helveciagrion obsoletum
Helveciagrion simulacrum
Homeoura nepos
Inpabasis machadoi

Inpabasis rosea

22

34

32

23
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Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera

Zygoptera

Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Dicteriadidae

Dicteriadidae

Lestidae

Ischnura capreolus
Leptagrion aculeatum
Leptobasis inversa
Mesoleptobasis acuminata
Mesoleptobasis amazonica
Mesoleptobasis cantralli
Mesoleptobasis incus
Mesoleptobasis manicaria
Metaleptobasis manicaria
Oxyagrion egleri
Oxyagrion fernandoi
Phoenicagrion flammeum
Telebasis abuna

Telebasis carmesina
Telebasis carminita
Telebasis coccinea
Telebasis demararum
Telebasis racenisi
Telebasis rubricauda
Telebasis sanguinalis
Telebasis simulata
Tigriagrion aurantinigrum
Dicterias atrosanguinea
Heliocharis amazona

Lestes falcifer

36

22

29
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Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera

Zygoptera

Lestidae

Lestidae

Lestidae

Lestidae
Megapodagrionidae
Megapodagrionidae
Megapodagrionidae
Megapodagrionidae
Megapodagrionidae
Megapodagrionidae
Megapodagrionidae
Megapodagrionidae
Megapodagrionidae
Megapodagrionidae
Megapodagrionidae
Megapodagrionidae
Perilestidae
Perilestidae
Perilestidae
Perilestidae
Perilestidae
Perilestidae
Perilestidae
Perilestidae

Perilestidae

Lestes helix

Lestes jurzitzai

Lestes minutus

Lestes tricolor
Heteragrion angustipenne
Heteragrion bariai
Heteragrion consors
Heteragrion ictericum
Heteragrion icterops
Heteragrion inca
Heteragrion ochraceum

Heteragrion silvarum

Megapodagrion megalopus

Oxystigma petiolatum
Oxystigma williamsoni
Philogenia margarita
Perilestes attenuatus
Perilestes bispinus
Perilestes fragilis
Perilestes gracillimus
Perilestes kahli
Perilestes minor
Perilestes solutus
Perissolestes aculeatus

Perissolestes cornutus
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Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera

Zygoptera

Perilestidae
Polythoridae
Polythoridae
Polythoridae
Polythoridae
Polythoridae
Polythoridae
Polythoridae
Polythoridae
Polythoridae
Polythoridae
Polythoridae
Protoneuridae
Protoneuridae
Protoneuridae
Protoneuridae
Protoneuridae
Protoneuridae
Protoneuridae
Protoneuridae
Protoneuridae
Protoneuridae
Protoneuridae
Protoneuridae

Protoneuridae

Perissolestes paprzyckii
Chalcopterix machadoi
Chalcopterix rutilans
Chalcopterix scintillans
Chalcopterix seabrai
Chalcopteryx machadoi
Chalcopteryx rutillans
Chalcopteryx scintillans
Chalcopteryx seabrai
Polythore batesi

Polythore beata

Polythore vittata
Drepanoneura janirae
Epipleoneura albuquerquei
Epipleoneura capilliformis
Epipleoneura haroldoi
Epipleoneura humeralis
Epipleoneura kaxuriana
Epipleoneura machadoi
Epipleoneura manauensis
Epipleoneura metallica
Epipleoneura pereirai
Epipleoneura tariana
Epipleoneura venezuelensis

Epipleoneura waiwaiana

16

92
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Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera

Zygoptera

Protoneuridae

Protoneuridae

Protoneuridae

Protoneuridae

Protoneuridae

Protoneuridae

Protoneuridae

Protoneuridae

Protoneuridae

Protoneuridae

Protoneuridae

Protoneuridae

Protoneuridae

Protoneuridae

Protoneuridae

Protoneuridae

Protoneuridae

Protoneuridae

Protoneuridae

Protoneuridae

Protoneuridae

Protoneuridae

Protoneuridae

Protoneuridae

Protoneuridae

Epipleoneura westfalli
Epipleoneura williamsoni
Epiploneura albuguerquei
Epiploneura cappiliformis
Epiploneura haroldoi
Epiploneura humeralis
Epiploneura janirae
Epiploneura kaxuriana
Epiploneura manauensis
Epiploneura pereirai
Epiploneura tariana
Epiploneura venezuelensis
Epiploneura waiwaiana
Epiploneura westfalli
Epipotoneura machadoi
Epipotoneura nehalennia
Forcepsioneura ephippigera
Forcepsioneura itatiaiae
Forcepsioneura juruaensis
Neoneura denticulata
Neoneura desana
Neoneura fulvicollis
Neoneura gaida

Neoneura joana

Neoneura luzmarina

57

97

14
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Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera
Zygoptera

Zygoptera

Protoneuridae
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Phasmoneura janirae
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RESUMO

Obijetivo: O objetivo deste trabalho foi testar se o padrdo de distribuicdo das espécies
nas areas de interflivios dos grandes rios amazo6nicos é suportado pelas hipéteses
relacionadas a Teoria de Isolamento por Rios proposta por Wallace em 1852. As
predices da teoria foram avaliadas usando as subordens Anisoptera e Zygoptera que

possuem exigéncias ecofisioldgicas e capacidades de dispersdo distintas.
Localizacdo: Interflavios dos principais rios no Bioma Amazonico Brasileiro.

Métodos: Foram realizadas coletas em 92 igarapes distribuidos em cinco interflavios
Amazonicos e registro da distribuicdo de 254 espécies de Odonata. Medidas
morfomeétricas de todas as espécies foram aferidas. Foram avaliados os efeitos do sinal

filogenético no tamanho corporal e na distribuicdo das espécies usando andlise de
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regressdo por autovetores filogenéticos PVR. O possivel isolamento provocado pelos
rios foi avaliado usando técnicas de aleatorizacdo e regressdes, tanto para as espécies

amostradas como para as registradas.

Resultados: Existe sinal filogenético nas varidveis morfométricas, mas nao existe na
distribuicdo das espécies. O rio ndo esta exercendo um efeito de barreira a distribuicéo
das espécies, uma vez que as substituicbes das espécies observadas entre os interflivios

podem ser explicadas simplesmente pelo acaso.

Principais conclusdes: Os rios ndo exercem efeito de barreira a distribuicdo das
espécies, possivelmente devido a capacidade de dispersdo das espécies principalmente
Anisoptera. A migragdo lateral do canal dos rios, bancos de macrofitas, rios com a
presencga de muitos meandros promoveriam a disperséo, diluindo o efeito de barreira. Os
resultados indicam que o preditor mais importante para a comunidade de Odonata, na

Amazonia, ndo é o isolamento pelos rios, mas, provavelmente o ambiente.
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INTRODUCAO

A distribuicdo das espécies no espaco ndo € aleatdria, mas mostra notaveis
padrdes geograficos. Os organismos ndo ocorrem uniformemente sobre a superficie da
terra, pelo contrério, existem areas que possuem uma diversidade de espécies maior que
outras, enquanto h& espécies diferentes ocupando areas com caracteristicas ambientais
similares (Bell 2001). Além disso, alguns grupos sdo restritos a uma dada érea,
enguanto outros apresentam ampla distribuicdo. A procura por padrbes de distribuicdo
geografica das espécies pelo ambiente € antiga, remontando a Darwin, e permanece com

uma série de questdes ndo completamente exploradas (Endler 1973).

A existéncia de vérios aspectos pouco explorados dentre essas questdes
biogeogréaficas globais também € real se tomamos como exemplo algumas regides ou
dominios, como a regido Amazonica, reconhecida como o0 ecossistema de maior
diversidade de espécies do planeta (Gentry 1992; Olson et al. 2001). Para explicar essa
extraordinaria diversidade de fauna e de flora, algumas hipdteses biogeogréficas e
modelos de especiacdo tém sido propostas (Antonelli et al. 2010; Bush 1994; Haffer
1997a; Moritz et al. 2000). As hipoteses que tém sido desenvolvidas para explicar esses
padrdes diferem na maneira como consideram a especiacdo, se esta ocorreu por
simpatria, parapatria ou alopatria e na énfase dado ao papel de barreiras fisicas ou
ecologicas no controle da dispersdo das espécies (Hall & Harvey 2002; Vallinoto et al.
2010). Uma das primeiras hipoteses proposta foi a Teoria de Isolamento pelos Rios
(TIR), formulada por Alfred Russell Wallace (1852), sugerindo que 0s rios
funcionariam como uma barreira impedindo a dispersdo dos organismos e gerando uma
barreira ao fluxo génico, de maneira que populagdes em lados opostos dos rios
gradualmente védo divergindo para niveis de subespécies, levando até mesmo ao
surgimento de especies novas (Haffer 2001). Uma das evidéncias para essa teoria é o
fato de que, para muitas espécies, o limite de suas distribuicdes coincide com 0s

principais rios amazo6nicos (Gascon et al. 1998; Gascon et al. 2000; Haffer 2001). Dessa
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forma, as regiBes de interflGvio entre os grandes rios seriam areas com muitas espécies

endémicas.

Por outro lado, alguns estudos descrevem que apenas as diferencas ambientais
(gradientes ambientais) sdo suficientes para explicar o processo de especia¢do ou de
distribuicdo das espécies na Amazénia (Orr & Smith 1988; Remsen & Parker 1983;
Tuomisto et al. 2003), pois muitas espécies incipientes ocorrem em ambientes
diferentes ou utilizam recursos distintos (micro-habitats), sugerindo que fortes
gradientes ambientais resultam em divergéncia adaptativa e especiacdo (Endler 1973).
Fatores ecoldgicos locais tais como tipo de floresta, composicdo, produtividade e
variacdo das condi¢cBes ambientais podem ser responsaveis pelas diferencas observadas
nas assembléias de espécies e estrutura dessas comunidades (Peres 1993).

Mesmo pequenas divergéncias ecoldgicas entre as espécies podem levar a
selecdo de ambientes diferentes, conduzindo a adaptacbes as condicdes locais, e
consequente divergéncia evolutiva e isolamento reprodutivo, favorecendo a especiagédo
simpatrica (Dieckmann & Doebeli 1999). Dentro desse modelo, as predisposi¢cdes
ecologicas sdo importantes na especiagdo porque as espécies incipientes (espécies
novas) ocorrem em diferentes configuracbes ecoldgicas e as adaptacbes a essas
configuracdes locais levam a divergéncias evolutivas (Endler 1973). Adicione a isso a
tendéncia das espécies de manterem nichos ecoldgicos similares aos de seus ancestrais
(conservacdo de nicho) e alguma incapacidade em adaptar a novas condi¢bes
ambientais, que sdo fatores chave no processo inicial de isolamento das populacdes,
favorecendo o aparecimento de novas linhagens pela especiacdo simpétrica (Wiens
2004). Assim, apenas as restriches e preferéncias ambientais seriam suficientes para

explicar a distribuicdo das espécies amazonicas.

Por outro lado, se de fato barreiras geograficas, como, por exemplo, o
isolamento provocado pelos grandes rios amazoOnicos, favoreceriam a especiacao
alopatrica, ndo se esperaria que todos os elementos de um clado respondessem a esse
efeito de maneira uniforme (Hayes & Sewlal 2004). A ordem Odonata, por exemplo, €
formada por dois grupos ecolégicos com grandes diferencas na capacidade de dispersao:
0s Anisoptera em geral sdo maiores, apresentando maior capacidade de dispersédo do
que os representantes de Zygoptera que tém dispersdo mais restrita (Corbet 1999; Heiser

& Schmitt 2010; Silsby 2001). Se os rios realmente tém um papel relevante na
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determinacdo dos padrbes de distribuicdo dessas espécies, o efeito do isolamento seria

mais evidente para espécies de Zygoptera.

Apesar da aparente incongruéncia em se estudar o efeito de rios para organismos
aquaticos, muitas espécies pertencentes a Zygoptera de regiGes tropicais vivem, em
geral, nos igarapés estreitos, cobertos por vegetacdo densa. Sendo tdo pequenas,
delicadas e com corpo delgado, e é possivel que em virtude da sua alta razdo superficie
volume sejam mais sujeitas ao superaquecimento e a dessecacgdo, ficando restritas a
ambientes mais sombreados (Juen & De Marco 2011; Paulson 2006). Assim, teriam
mais dificuldades do que as espécies de Anisoptera, que geralmente vivem, em locais
abertos e, presumidamente, estariam mais adaptadas a intensa radiacdo e calor, como
ocorre nas areas marginais dos grandes rios (Juen & De Marco 2011). Paulson (2006)
afirma, ainda, que grandes areas abertas podem ser uma barreira efetiva para as espécies

de florestas, e que por isso dispersariam menos do que as de areas abertas.

A capacidade de dispersdo de um organismo € um atributo que tem importante
implicacdo para a sua ecologia, biogeografia e para a persisténcia evolutiva da espécie
(Bilton et al. 2001). No entanto, devido a dificuldade em determinar o potencial de
dispersdo de cada espécie, muitos estudos tém relacionado caracteristicas morfoldgicas
(e.g. tamanho corporal) como uma métrica de habilidade de dispersdo, uma vez que
espécies maiores tendem a ter uma maior area de distribuicdo do que espécies menores
(Mech & Zollner 2002). Para insetos alados, o tamanho da asa é uma caracteristica
evidente que é sugerida como indicativo da habilidade de dispersdo (den Boer 1970;
Harrison 1980; Malmgvist 2000; McLachlan 1985; Rundle et al. 2007). Com o0 aumento
da habilidade de dispersdo, locais mais distantes podem ser alcangados e grandes
extensdes geograficas podem ser ocupadas ,com pouca chance de isolamento entre as
populagbes (Juliano 1983). Assim, caso exista uma restricdo efetiva a dispersdo das
especies pela barreira de rios, as espécies maiores sofreriam menos esse efeito em

virtude de sua maior capacidade de disperséo.

Neste trabalho buscamos conhecer o padrdo de distribuicdo de espécies de
Odonata nas areas de interflivios dos grandes rios amazonicos, avaliando se essa
distribuicdo corrobora as predi¢cGes da Teoria de Isolamento por Rios. Para isso nos
propomos as seguintes hipdteses especificas: 1) Se os grandes rios sdo barreiras para

Odonata, entdo, a fauna dos lados opostos dos rios sao diferentes, com base nos eventos
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de especiacdo alopatrica no passado, existindo um padréo sistematico de substituicdo de
espécies dentro de cada género entre interflavios contiguos; 2) O efeito da barreira dos
rios, se existente, € maior para espécies de menor tamanho corporal, que devem
apresentar menor habilidade de dispersdo entre locais, desta forma, a similaridade de
fauna de Zygoptera (que apresenta menor tamanho corporal) entre interflivios € menor
do que para Anisoptera. Além disso, a frequéncia de substituicdo de espécies dentro do
mesmo género entre interfllvios contiguos é maior entre os géneros de menor tamanho

corporal.
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MATERIAL E METODOS

Area de estudo

A regido Amazbnica é cortada por grandes rios, criando oito interfldvios
principais e correspondem a centros de endemismo conforme a divisdo proposta por
Silva et al. (2005). Essa classificagdo separa a Bacia AmazlOnica nos seguintes
interflivios: Guiana (regido de interflavio entre os rios Amazonas e Negro); Imeri
(Negro e Solimdes); Napo (Solimbes e Napo); Inambari (Solimdes e Madeira);
Rond6nia (Madeira e Tapajés); Tapajos (Tapajoés e Xingu); Xingu (Xingu e Tocantins)
e Belém (Tocantins e Amazonas) (Gascon et al. 2000; Porzecanski & Cracraft 2005)
(Figura 1).

O estudo foi conduzido em igarapés de cinco interflivios amazonicos (Guiana,
Inambari, Ronddnia, Tapajos e Xingu, Figura 1). No Interflivio Guiana as amostras se
deram em 24 igarapes na Reserva Florestal Adolpho Ducke, proximo a cidade de
Manaus — AM. No municipio de Porto Velho — RO, foram amostrados 16 corregos na
margem esquerda do Rio Madeira, pertencentes ao Interflvio de Inambari e sete
igarapés na margem direita, pertencentes ao Interflivio Rondénia. No Interflivio
Tapajos foram amostrados 27 igarapés proximo da foz do Rio Tapajés, dentro da
Floresta Nacional de Tapajos, nos municipios de Santarém e Belterra- PA. Neste
interflivio, em sua parte superior, houve ainda, amostragem de quatro igarapés, no
municipio de Queréncia — MT. No Interfldvio do Xingu foram amostrados 11 igarapés
na porg¢do inferior do Rio Anapu, entre os rios Tocantins e Xingu, Floresta Nacional de
Caxiuand que esta situada nos municipios de Melgacgo e Portel — PA e trés na Floresta
Nacional de Carajas, localizada no sudeste do estado do Pard, nos municipios de

Parauapebas, Canad dos Carajas e Agua Azul do Norte.

No interflivio Guiana foi amostrada a Reserva Florestal Adolpho Ducke que
compreende uma area de 10.000 ha de floresta primaria de terra firme (Mendonga et al.
2005), localizando-se entre 02°55' e 03°01' latitude Sul e entre 59°53' e 59°59' de
longitude Oeste (Figura 1). Os 24 igarapés foram amostrados uma vez durante a estacao

chuvosa. O clima da regido ¢é equatorial tmido, com temperatura média anual de 26,7°
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C, variando entre 23,3° C e 31,4° C. A umidade relativa do ar em média é de 80% e a da
precipitacdo anual de 2.286 mm. A estacdo Umida chuvosa é de novembro a maio, e de
seca de junho a outubro. A vegetacdo é do tipo tropical densa, denominada Floresta de
“terra firme” (Ribeiro et al. 1999). Foram coligidas 19 espécies de Odonata, destas 16

pertencentes a Zygoptera e trés a Anisoptera.
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Figura 1 — Bacia Amaz6nica separada por interflivios dos principais rios, que
correspondem as oito regides de endemismo, segundo a classificacdo de Silva et al.
(2005). Os pontos preenchidos representam localidades onde foram realizadas coletas
de Odonata nesse estudo, os pontos vazios representadas as localidades que possuem
registro da distribuicdo das espécies baseado na literatura.

Em Inambari, as &areas amostradas estdo inseridas entre as coordenadas
geograficas de 9°26' e 9°38' de latitude Sul e 64°46' e 65°27"' de longitude Oeste (Figura
1). Os 16 igarapes foram amostrados em quatro épocas, chuva, vazante, seca e enchente.
O clima da regido é equatorial imido, com temperaturas médias anuais variando entre

24° e 26°C. A precipitacdo entre 1.800 a 2.400 mm, com menor queda pluviométrica
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entre junho a agosto, de dezembro a maio o periodo mais imido. A vegetacéo € do tipo
Floresta Ombréfila Aluvial. Foram coligidas 69 espécies de Odonata, destas 48
pertencentes a Zygoptera e 21 a Anisoptera.

No interflivio de Rondbnia, as areas amostradas estdo inseridas entre as
coordenadas geograficas de 9°26' e 9°36' de latitude Sul e 64°46' e 65°22' de longitude
Oeste, nos distritos de Mutum-Parana e Abuna, Porto Velho-RO (Figura 1). Os sete
igarapés foram amostrados em quatro épocas: chuva, vazante, seca e enchente. O clima
¢ equatorial idmido com temperaturas médias anuais variam entre 24° e 26°C e a
precipitacdo entre 1.800 a 2.400 mm. A menor queda pluviométrica ocorre de junho a
agosto e o periodo de dezembro a maio o mais Umido. A vegetacdo é do tipo Floresta
Ombréfila Aluvial. Foram coligidas 40 espécies de Odonata, destas 24 pertencentes a
Zygoptera e 16 a Anisoptera.

No interflivio de Tapajos foram amostradas duas regides: Floresta Nacional
(Flona) de Tapajos, na parte superior do interflivio com 600.000 ha localizados entre as
coordenadas geograficas 2°45' e 4°15' de latitude Sul e 54°45' e 55°30' de longitude
Oeste (Figura 1). Os 27 igarapés foram amostrados apenas uma vez, durante a estacao
seca. O clima é chuvoso, com indice pluviométrico superior a 2.300 mm por ano e
temperatura média de 22 e 25°C. A vegetacdo predominante sendo de Floresta
Ombréfila Densa com arvores de grande porte, variando de 25 a 50 metros de altura. A
outra regido amostrada fica na parte superior do interflvio, pertencente a Bacia
hidrografica do Rio Suia-Micu localizada entre as coordenadas geograficas 11°50' e
13°15' de latitude Sul e 51°53' e 52°21' de longitude Oeste (Figura 1). Os quatro igarapés
foram amostrados durante a estacdo seca, enchente e chuvosa. A regido apresenta clima
tropical sazonal com uma estacdo seca (de maio a outubro) e uma chuvosa (de
novembro a abril). O clima da regido é predominantemente Tropical Chuvoso (A), com
precipitacdo media anual de cerca de 1.370 mm e temperatura méxima 32,7°C e minima
de 17,0°C. A vegetacgdo € do tipo de Floresta Estacional Perenifolia (Ratter et al. 1978).
Foram coligidas 77 espécies de Odonata, destas 47 pertencentes a Zygoptera e 30 a

Anisoptera.

No Xingu as amostras foram realizadas na Floresta Nacional de Caxiuana,
localizada entre as coordenadas geograficas de 1°37’ a 2°15” de latitude Sul e 51°15° a

51°58’ de longitude Oeste (Figura 1). Os 11 igarapés foram amostrados durante a

92



estacao seca e cada local foi amostrado por trés dias consecutivos. O tipo climatico para
a regido é Am (classificacdo de Képpen), com precipitacdo pluviométrica de 450mm em
alguns meses, principalmente fevereiro e marco. A temperatura média anual é de 26°C,
com minima de 22°C e maxima de 32°C, umidade relativa do ar em torno de 88%. A
vegetacdo de terra firme é caracterizada como Floresta Ombréfila Densa de Terras
Baixas, com dossel emergente. A Floresta Nacional (Flona) de Carajds possui uma area
de aproximadamente 412 mil hectares, localizada entre as coordenadas geograficas
05°52’ ¢ 06°33” de latitude Sul e 49°53” e 50°45’ de longitude Oeste (Figura 1). Os trés
igarapes foram amostrados uma Unica vez durante a estacdo seca. O clima da regido é
do tipo Awi com temperaturas médias de 25°C. As precipitacdes anuais estdo entre
1.900 e 2.000 mm. A estacdo chuvosa comeca em novembro e se estende até abril, a
estacdo seca comecga em junho e se estende até setembro. A vegetacdo € um grande
macico de floresta ombroéfila densa e floresta semi-caducifélia. Foram coligidas 40

espécies de Odonata, destas 30 pertencentes a Zygoptera e 10 a Anisoptera.

Coleta de dados

Foram utilizados dois conjuntos de dados, um com dados das espécies
amostradas em campo com coleta padronizada e outro com dados de ocorréncia das
espécies obtidos pelo levantamento em literatura e outros estudos realizados no bioma
Amazoénico. A necessidade de usar duas bases de dados esta no fato de que todas as
amostras do estudo foram realizadas em igarapés estreitos e inseridos dentro de floresta,
por isso a maioria das espécies que sdo amostradas neste ambiente sdo as espécies
pequenas e que de fato apresentariam maior probabilidade de sofrer o efeito de
isolamento pelos grandes rios, deixando as espécies de &reas abertas, pouco
representadas com essas metodologias. No entanto, ao usar o banco de dados de registro
de espécies pode-se contemplar tanto espécies de floresta como espécies de areas

abertas.
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Conjunto de dados das espécies amostradas

A metodologia de levantamento da comunidade de Odonata esta baseada em
um metodo de varredura com areas fixas, ja& empregado em outros estudos com esse
grupo (Ferreira-Peruquetti & De Marco 2002; Ferreira-Peruquetti & Fonseca-Gessner
2003; Juen & De Marco 2011). As amostragens consistiram na contagem visual do
numero de individuos adultos de cada espécie de Odonata, presente em 100 metros do
corpo d’agua de cada area, divididos em 20 segmentos de cinco metros. O tempo médio
de permanéncia em cada ponto de amostragem foi de uma hora. Concomitantemente,
mediu-se a temperatura do ar, em local sombreado, perto do corpo d"agua. As coletas s
foram realizadas quando havia sol e temperaturas acima de 19°C, pois alguns estudos
mostram que abaixo dessa temperatura os odonatos diminuem sua atividade (De Marco
& Resende 2002; May 1976; May 1991). Individuos de cada espécie observada foram
coletados com rede entomoldgica para confirmacdo da identificacdo. Esses individuos
foram acondicionados em envelopes de papel e mergulhados em acetona P.A., durante
12 horas para Zygoptera e 48 a 72 horas para Anisoptera, para sua conservacdo. Apds a
secagem, por evaporacao, foram acondicionados em envelopes plasticos sobre papel
cartdo e depositados como material testemunho na colecdo do Laboratério de Ecologia
Tedrica e Sintese (LETS — Universidade Federal de Goias). Para a identificacdo dos
espécimes coletados foram utilizadas chaves sistematicas (Belle 1988; Belle 1996;
Borror 1945; Costa et al. 2002; Garrison 1990; Lencioni 2005; Lencioni 2006), e
comparados com a colecdo do LETS e em alguns casos enviados a especialista para

confirmar da identificacdo.

Conjunto de dados das espécies registradas a partir do banco de dados

Os dados de ocorréncia de Odonata sdo baseados em uma compilacéo recente
de De Marco & Vianna (2005). Este banco de dados é composto por uma extensiva

revisdo de literatura, dados provenientes de outros grupos de pesquisadores no Brasil
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(Angelo Machado e Frederico Lencioni), informacdes diretas de museus (Museu
Paraense Emilio Goeldi, Instituto de Pesquisas da Amazonia, Universidade Federal da
Bahia e Universidade do Estado de Mato Grosso) e complementado com registros dos
novos estudos realizados nas regides descritas acima. No total esse banco inclui 4.371
registros sobre a distribuicdo de 419 espécies em é&reas de interflivio do Bioma

Amazonico.

Atraveés das coordenadas geograficas cada registro foi classificado em relacao
aos interflavios. Os interflavios correspondem aos centros de endemismo do bioma

amazonico proposto por Silva et al. (2005) (Figura 1).

Pareamentos entre amostragens padronizadas em interflavios contiguos

Foram realizados cinco conjuntos de pareamentos para testar a Teoria de
Isolamento de Rios de Wallace: o primeiro pareamento entre os interflivios Guiana e
Tapajés (Guiana-Tapajos), abrangendo coletas dos dois lados do Rio Amazonas; o
segundo entre os interflivios Guiana e Xingu (Guiana-Xingu), com coletas dos dois
lados do Rio Amazonas; o terceiro entre os Interflivios Inambari e Rondénia (Inambari-
Rond6nia), com coletas dos dois lados do Rio Madeira; o quarto entre os interflivios
Tapajés e Xingu (Tapajos-Xingu), com coletas dos dois lados do Rio Xingu; o quinto
com coletas dentro do interflivio Tapajés na regido superior mais proximo das

nascentes e regido inferior mais proximo da foz (Tapajos-montante-jusante).

A presenga das espécies em apenas um dos interflivios avaliados pelos
pareamentos foi interpretado como um efeito de barreira exercido pelo rio, recebendo o
valor 1 (um). Por outro lado, a presenca da espécie nos dois lados do rio foi interpretada
como se 0 rio ndo exercesse barreira, recebendo o valor 0 (zero). Levando em
consideracdo os dados provenientes de todos os interflivios amostrados, a presenga da
espécie em apenas um interflavio foi interpretado como um efeito de barreira exercida

pelo rio a dispersdo da espécie, sendo codificado como 1 (um). Considerou-se a
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presenca das espécies em mais de um interflivio como uma auséncia de efeito de

barreira pelos rios e foi codificado como 0 (zero).

Medidas morfométricas

Selecionou-se aleatoriamente espécimes de todas as espécies amostradas no
estudo, para mensuracdo com paquimetro digital. Algumas espécies que ndo foram
amostradas, mas que tinha a ocorréncia registrada para a regido amazonica e para 0S
quais haviam exemplares depositados na colecdo do LETS também foram medidas. Para
aferir melhor a variabilidade entre individuos existente dentro de cada espécie, foram
mensurados cinco individuos, com excecdo de algumas espécies cuja abundancia no
estudo foi baixa. Todas as medidas foram feitas do lado esquerdo de cada individuo,
através de cinco métricas: comprimento total, comprimento do abdémen, comprimento

da asa, largura da asa, largura do térax, e o peso usando uma balanca de alta precisao.
Construcéo da Supertree

Utilizando o sitio “Web of Knowledge” (http://isiknowledge.com) foram

realizadas buscas por artigos cientificos que incluissem filogenias de Odonata até a data
limite de 30 de novembro de 2010. No campo “Subject Category” foram utilizadas as
palavras “"phylogen*” ou “systematic*”, combinadas com o nome Odonata, Anisoptera,
Zygoptera e/ou das principais familias da ordem. A busca foi limitada para o titulo,
palavras-chave e resumos. Buscas adicionais foram feitas em literaturas especializadas
como, por exemplo, na Revista Odonatologica e em trabalhos desenvolvidos pelo nosso

grupo de pesquisa.

Foram encontrados 43 trabalhos que continham informagdes filogenéticas
(Apéndice 1), ndo fazendo distin¢do das filogenias construidas com base em dados
morfolégicos, e moleculares. Em virtude das vérias fontes de informacdes, decidiu-se
compilar as filogenias em uma supertree composta. A supertree foi construida por meio
da metodologia de representacdo em matriz com parcimdnia (Baum & Ragan 2004).
Este método compreende uma técnica indireta de compilar supertree na qual as arvores-
fontes sdo codificadas em uma matriz e otimizadas pelo algoritmo de parciménia

(Bininda-Emonds et al. 2002). Na constru¢cdo da matriz sdo codificados os taxons
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terminais em relagdo aos nos informativos e ndo ha necessidade das arvores-fonte
compartilharem todos os terminais. Terminais descendentes de um mesmo no séo
codificados com “1”, os outros terminais que formam a arvore analisada sdo codificados

com “0”, as espécies que nao sdo contempladas na arvore em questdo sao codificadas

com “?” (Bininda-Emonds 2004).

Foram obtidas informacGes de 1.200 espécies e codificados 1.924 nods. Ao
construir a supertree houve a formacao de varias politomias, as quais em sua maioria
refletiam as combinacdes encontradas em cada estudo, ndo formando grupos de espécies
dentro dos mesmos géneros ou agrupando individuos da mesma familia. Segundo
Bininda (informacg&o pessoal) isso € muito comum, em estudos que abrangem muitas
espécies e com pouca informacéo disponivel sobre suas relacdes de parentesco, nessas
condicdes a supertree ndo ira funcionar bem. Nestes casos, 0 mais adequado é construir

uma supertree focando apenas nas espécies de interesse.

Desta forma, das 1.200 espécies citadas nas filogenias foram selecionadas
apenas aquelas com registros de ocorréncia para o Brasil, totalizando 174 espécies. As
informacBes disponiveis para essas espécies foram reunidas em uma supertree
composta, construida manualmente no programa Mesquite (Maddison & Maddison
2007). Para isso, dentre todas as filogenias encontradas foi selecionada a do Dumont et
al. (2010) que continha 0 maior nimero de taxons possiveis e que contemplava o maior
namero de familias existentes na ordem, deixando somente as espécies com ocorréncia
no Brasil. Subsequentemente, foram adicionados os taxa que ndo estavam representados
nessa filogenia, mas para os quais existia alguma informacdo de suas relacGes
filogenéticas com espécies usadas nos outros 42 estudos. Nos casos em que as relacdes
entre clados eram contraditérios daquelas encontradas em uma ou mais filogenias, o
conflito de informacdo foi solucionado adotando as informacgdes das filogenias que
contemplavam os seguintes critérios: Filogenias com maior suporte entre os clados;
Filogenias mais abrangentes, que continham maior nimero de taxons filogeneticamente
mais proximos do tdxon em questdo; Filogenias mais recentes, sob a nocdo de que

inferéncias convergem para a verdade com o tempo..

As espécies que foram amostradas no estudo ou registrada na literatura para a
regido Amazonica, cujo género possuia alguma espécie representada na supertree foram

adicionadas, criando uma politomia para o género, assumindo-os como monofiléticos.
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Ao final uma grande supertree foi construida contendo espécies amostradas registradas

em literatura (Apéndice 2).

A distancia filogenética entre as espécies foi avaliada usando a medida de
distancia patristica, criando uma matriz de distancia filogenética. Apos os calculos, as
espécies da supertree original e cuja incidéncia nao havia sido amostrada ou registrada
para a Amazonia foram excluidas da matriz. Todas as analises foram realizadas no
programa Mesquite (Maddison & Maddison 2007).

Nosso objetivo nédo foi estabelecer a validade das filogenias, mas sim avaliar
como as analises de padrdes na evolugdo do tamanho do corpo e a distribuicdo das
espécies na Bacia Amazonica podem ter sido afetadas pela estrutura filogenética. Para a
padronizacdo da nomenclatura taxondmica adotada no estudo com outros da area, segui-
se Garrison et al. (2010).

Analise do sinal filogenético e filtros filogenéticos

Espécies ou outras unidades taxondmicas mais elevadas podem ndo representar
observacgdes independentes em andlises estatisticas, como por exemplo, nas anélises de
regressdo (Felsenstein 1985). Assim, diferentes formas de analises comparativas tém
sido desenvolvidas de forma a considerar a falta de independéncia entre espécies
decorrente de suas relacfes filogenéticas (autocorrelacdo filogenética) (Garland et al.
2005; Martins et al. 2002; Martins & Garland 1991). A presenca de sinal filogenético
ou inércia filogenética implica que pares de espécies sao mais similares ecologicamente
que o esperado pelo acaso, e essa falta de independéncia, entre espécies
filogeneticamente proximas, gera vieses em anélises ecoldgicas afetando a estimativa do
erro Tipo | (Martins et al. 2002). Além disso, alguns estudos tém sugerido que
incorporar a estrutura filogenética nas analises de dados permite um melhor
entendimento dos processos ecoldgicos, comportamentais e fisiologicos envolvidos
(Diniz-Filho 2001; Hansen & Martins 1996).

Para avaliar a existéncia de sinal filogenetico (inércia filogenetica) nas variaveis
morfométricas e na distribuicdo das espécies, foi usada a analise de regressdo por
autovetores filogenéticos (Phylogenetic Eigenvector Regression, PVR) (Diniz-Filho et
al. 1998; Diniz-Filho 2000). Ela ndo possui pressupostos de como se deram 0S

processos evolutivos das caracteristicas de interesse das espécies estudadas, e parece
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apresentar resultados consistentes mesmo quando hé erros nas filogenias (Diniz-Filho &
Nabout 2009). Nesse método a idéia bésica € calcular uma matriz de distancias
filogenéticas entre as espécies, com base em filogenia pré-estabelecida, e
subsequientemente, usar Andalise de Coordenadas Principais, que extrai os autovalores e
autovetores dessa matriz. Isso transforma a representacao das relagcdes entre as espécies
da supertree, em um conjunto de vetores ortogonais, que podem ser utilizados como
variaveis preditoras em uma regressdo multipla, na qual o carater de interesse sdo as
medidas morfométricas e a distribuicdo das espécies. Os valores do coeficiente de
determinacéo (R?) sdo uma estimativa do sinal filogenético, enquanto os residuos dos
modelos ajustados podem ser utilizados para os testes de hipdteses, pois representam as
variacfes dos dados que sdo independentes da estrutura filogenética. O numero de
autovetores usados na regressao multipla foi determinado com base no critério de
parada de Broken Stick (Legendre & Legendre 1998).

O sinal filogenético foi avaliado para o conjunto de dados (espécies amostradas
e registradas em literatura), com as Analises de Coordenadas Principais realizadas no

programa R usando os pacotes labdsv e vegan (R Development Core Team, 2009).

Andlise estatistica

Para avaliar se existe endemismo na distribuicdo das espécies pelo nimero de
interflivios que elas ocorrem foi realizada regressao linear (Zar 2010). O numero de
interflavio foi considerado como variavel independente e o nimero de espécies
encontrado em cada interflivio como variavel dependente. A analise foi realizada
usando tanto o banco de dados das espécies amostradas como os dados das espécies

registradas em literatura.

Para avaliar se a distribuigdo das espécies pelos interfllvios depende do tamanho
corporal foi usado uma regressdo maltipla (Zar 2010) usando como variavel dependente
o numero de interflivios que as espécies ocorrem, correlacionados com as variaveis
morfometricas, ou caso fosse detectado a inércia filogenética, com o0s residuos dos
modelos ajustados da regressdo multipla. A analise foi realizada para o banco de dados

das espécies amostradas e para as espécies registradas.

Para testar o efeito do tamanho corporal sobre a dispersdo das espécies pelos

interflavios foi usada regressdo logistica. Quando a espécie ocorria em apenas um
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interflavio foi considera a existéncia de barreira codificando como 1 (um), nos casos
onde a espécie ocorria nos dois interflivios (nos testes por pareamentos) ou mais
interflivios (dados dos registros das espécies), foi considerado a auséncia de barreira,
codificando como 0 (zero). Os dados de presenca ou auséncia do efeito de barreira
foram correlacionados com as variaveis morfométricas, ou caso fosse detectada a

inércia filogenética, com os residuos dos modelos ajustados da regressao multipla.

Para testar se a distribuicdo das espécies dentro do mesmo género pode ser
explicada pela separacdo dos rios foi utilizado um teste de aleatorizacdo, usando o0s
conjuntos de pareamentos. Para cada pareamento foi construido uma tabela com trés
colunas, na primeira foi colocada 0 nome das espécies que ocorriam nesses interflavios,
na segunda e na terceira coluna correspondiam a uma area de interflivio contendo a
abundancia da espécie em cada area. O nimero de substituicdes de espécies dentro do
mesmo género foi contabilizado e posteriormente, a coluna de ocorréncia de um dos
interflavios foi aleatorizada entre os géneros. Os padrbes observados foram simulados
10.000 vezes, calculando o intervalo de confianca ndo paramétrico da ocorréncia
aleatorizada. Valores observados acima ou abaixo dos intervalos estimados revelam um

apoio a hipdtese de isolamento pelos rios.

O padréo de distribuicdo das espécies pelos interflivios também foi testado por
aleatorizacdo. Esse procedimento visa controlar a existéncia de espécies endémicas por
interflavios apenas devido ao seu baixo nimero de registros. Foi criada uma tabela com
duas colunas, a primeira continha o0 nome da espécie e na segunda o nome do interflavio
que ela ocorria, cada linha correspondia a um registro de ocorréncia da espécie. Para
cada espécie foi contado o nimero de interflivios que ela ocorria, posteriormente, a
coluna das espécies foi mantida fixa e a coluna com os interflivios foi aleatorizado
10.000 vezes, calculando o intervalo de confianga ndo paramétrico dos valores
estimados pela aleatorizacdo. Caso os valores observados figuem acima ou abaixo dos

intervalos estimados, corroboraria a hipo6tese de isolamento pelos rios.
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RESULTADOS

Padrdes gerais de distribuicdo

Das 14 familias com ocorréncia anotadas para o Brasil, 11 foram amostradas,
enquanto o banco de registros da literatura conteve 12 familias. Nas coletas realizadas
foram amostradas 190 espécies; no entanto, devido a falta de informagdes sobre
relacionamento filogenético algumas ndo foram usadas no estudo, restando 141 espécies
(Apéndice 3). Situacdo similar foi encontrada para as espécies registradas em literatura:
foi obtido registro de 419 espécies distribuidas pelos oito interflavios; no entanto,

somente 254 espécies foram estudadas (Apéndice 4).

Considerando apenas os cinco interflavios amostrados (Guiana, Inambari,
Rond6nia, Tapajés e Xingu), o interflivio que teve maior numero de espécies
amostradas foi Tapajés com 84, seguido por Inambari com 68, Caxiuand com 39,
Ronddnia com 38 e Guiana com 18. J& para as espécies registradas (considerando todos
os interflivios) Tapajos também foi o mais rico com 149, seguidos por Ronddnia com
140, Guiana com 135, Inambari com 116, Xingu com 74, Belém com 72, Napo com 22

e Imeri com 20 espécies.

Das 141 espécies amostradas, 81 apresentaram distribuicdo restrita a apenas um
interflivio, 34 a dois interflivios, 19 a trés, quatro espécies a quatro e duas espécies a
cinco interflavios. Anisoptera apresentou maior porcentagem de restricdo com 72,2%
de suas espécies ocorrendo em apenas um interflavio, para Zygoptera a porcentagem foi
de 49,4% (Tabela 1). Ja para as espécies registradas na literatura, 77 ocorreram em
apenas um interflavio, 56 em dois interflavios, 47 em trés, 26 em quatro, 14 em cinco,
16 em seis, 16 em sete e duas espécies em dois interflivios. A subordem Zygoptera
apresentou maior namero de espécies restritas a poucos interflivios, enquanto

Anisoptera teve espécies com ocorréncias em maior nimero de interflavios (Tabela 1).

Para as espécies amostradas, considerando os pareamentos, Guiana-Tapajos
juntos tiveram 91 espécies, destas 14 ocorreram somente em Guiana, 72 em Tapajés e
cinco ocorreram nos dois interflivios. Houve substituicdo de espécies dentro dos

géneros Argia, Erythemis, Hetaerina, Heteragrion, Mecistogaster e Psaironeura. O
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pareamento Guiana-Xingu juntos tiveram 52 espécies, destas, 12 ocorreram somente em
Guiana, 33 em Xingu e sete nos dois interflivios. Houve substituicdo de espécies dentro
de Argia, Hetaerina e Psaironeura. No pareamento Ronddnia-Inambari foram coligidas
82 espécies, destas, 13 ocorrem apenas em Rondbénia, 42 em Inambari e 27 nos dois
interflavios. Houve substituicdo de espécies dentro de Acanthagrion, Epipleoneura,
Erythrodiplax, Hetaerina, Heteragrion e Neoneura. O pareamento Tapajos-Xingu
juntos tiveram 97 espécies, destas, 57 ocorreram somente em Tapajos, 20 no Xingu e 20
nos dois interflivios. Houve substituicdo de espécies dentro de Acanthagrion, Argia,

Diastatops, Epipleoneura, Heteragrion, Micrathyria, Mnesarete e Oligoclada.

Tabela 1 - Distribuicdo de todas as espécies de Odonata e das subordens Anisoptera e
Zygoptera amostradas e/ou registradas a partir da literatura por interflavios
Amazonicos. (Spp.- espécies; Aniso- espécies de Anisoptera, Zygo- espécies de
Zygoptera). Entre parénteses estdo representadas as contribuicdes em porcentagens.

Espécies amostradas Espécies registradas
Neinterflivios Todas spp Aniso Zygo Todasspp Aniso Zygo
1 82 (58,2) 39(72,2) 43(49,4) 77(30,3) 35(26,3) 42(34,7)

2 34 (24,1) 9(16,7) 25(28,7) 56(22,0) 27(20,3) 29 (24,0)
3 19 (13,5) 4( 7,4) 15(17,2) 47(18,5) 24(18,0) 23(19,0)
4 4(28 1(18 3(34) 26(10,2) 14(105) 12( 9,9)
5 2(14) 1(18 1(11) 14(55 6(45 8(6,6)
6 16(63) 10( 75 6( 50)
7 16( 6,3) 15(11,3) 1( 0,8)
8 2(08) 2(15) 0

Total 141 54 87 254 133 121

Autocorrelacao filogenética

Variaveis morfoldgicas

Para as espécies amostradas, a Analise de Coordenadas Principais (PCoA)
realizada com a matriz de distancia filogenética da supertree gerou 141 eixos, dos quais

0s quatro primeiros foram selecionados pelo critério de Broken Stick, com explicacao
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acumulada de 85,4% da variacdo dos dados (Tabela 2). Os autovetores dos quatro
primeiros eixos da PCoA foram entdo utilizados em regressdes mdultiplas com as
variaveis morfométricas. Para as seis variaveis morfométricas analisadas os autovetores
possuem efeitos estatisticamente significativos, indicando a presenca de sinal
filogenético. Analisando os valores de R? (Tabela 3), houve um maior efeito sobre a
largura da asa e largura do torax, um efeito intermediario com o peso e um menor efeito
com comprimento do abdémen, comprimento da asa e comprimento total (Tabela 3).
Como foi identificado o efeito de inércia filogenética nas variaveis morfomeétricas, todos
0s demais testes envolvendo essas métricas foram realizados utilizando os residuos

destas variaveis resultantes da regressdo multipla da PVR.

Tabela 2 — Autovalores, porcentagem de explicacdo por eixo e valores de Broken stick

estimados para os eixos de distancias filogenéticas usados no estudo.

Espécies amostradas Espécies banco de dados
Eixos  Autovalor Explicagdo Broken stick Autovalor Explicacdo Broken stick

1° 13275,8 61,6 845,8  25513,0 62,0 991,0
2° 2538,9 11,8 692,8 4135,2 10,0 829,0
3° 1772,3 8,2 616,3 2885,6 7,0 748,0
4° 831,2 3,8 565,4 1849,9 4,5 694,0
5° 410,7 1,9 527,1 1301,3 3,2 653,5
6° 331,2 1,5 496,5 673,9 1,6 621,1

Para as espécies registradas em literatura, a Analise de Coordenadas Principais
(PCoA) realizada com a matriz de distancia filogenética da supertree gerou 254 €ixos,
dos quais os seis primeiros foram selecionados pelo critério de Broken Stick, cuja
explicacdo acumulada foi de 88,35% da variagdo dos dados (Tabela 2). Usando os
autovetores dos seis primeiros eixos da PCoA em regressdes multiplas com as variaveis
morfomeétricas, apenas o comprimento do abdémen nao mostrou efeitos estatisticamente
significativos. Houve uma maior inércia filogenética sobre a largura da asa, ja para

peso, largura do torax, comprimento da asa e comprimento total, houve um efeito
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intermediario (Tabela 3). Assim, também se utilizou dos residuos com excessdo para o

comprimento do abdémen, em que foram utilizados os dados originais da métrica.

Tabela 3 — Valores de autocorrelacdo filogenética representadas pelo coeficiente de
determinacéo (R?) das regressdes multipla,s realizadas entre autovetores da anélise de
PVR com as variaveis morfométricas das espécies amostradas e para as espécies
registradas em literatura.

o o Espécies amostradas Espécies registradas
Variaveis morfométrica ) )
R P R P

Comprimento total 0,199 <0,001 0,371 <0,001
Comprimento da asa 0,211 <0,001 0,459 <0,001
Largura da asa 0,690 <0,001 0,633 <0,001
Comprimento do abdémen 0,220 <0,001 0,009 0,906
Largura do torax 0,554 <0,001 0,460 <0,001
Peso 0,443 <0,001 0,484 <0,001

Distribuicéo das espécies

Para avaliar se existe sinal filogenético na distribuicdo (nimero de interflivio
que a espécie ocorre) das espécies foram usados 0s mesmos autovetores gerados para o
teste com as varidaveis morfologicas. Ndo houve presenca de sinal filogenético na
distribuicdo das espécies de Odonata ou das subordens, seja utilizando os dados das
espécies amostradas ou das espécies registradas em literatura (Tabela 4). Como as
distancias filogenéticas ndo afetaram a distribuicdo das espécies, para os demais testes

usou-se dados da propria variavel.
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Tabela 4 — Coeficiente de correlacdo (R?) das regressdes multiplas realizadas entre os
eixos (autovetores) das distancias filogenéticas com o numero de interflavios que as
espécies ocorreram, para as espécies amostradas e para as espécies registradas em
literatura. (A. vetores- autovetores; Total- relacdo encontrada considerando todos o0s
eiXos juntos).

Espécies amostradas Espécies registradas
Odonata  Anisoptera Zygoptera Odonata Anisoptera Zygoptera
R P R p R P R p R p R op

A.vetores 0,078 0,249 0,019 0614 0,072 0,182 0,026 0,354 0,100 0,085 0,022 0,764

Teste das hipoteses sobre distribuicao e isolamento por rios

O efeito das variaveis morfoldgicas sobre a distribuicdo das espécies foi avaliado
tanto para os conjuntos de pareamentos, quanto para todo os interflivios. Ndo foram
encontrados efeitos significativos para as espécies amostradas, seja quando a analise foi
feita para todas as espécies, ou quando separadas em Anisoptera e Zygoptera (Tabela 6).
O mesmo resultado foi evidenciado ao usar o conjunto de dados das espécies registradas

em literatura (Tabela 5).

Tabela 5 — Resultados das regressdes logisticas realizadas entre a barreira de rio geral
(quando a espécie ocorria em apenas um interflivio), classificados para todas as

espécies e para as duas subordens Anisoptera e Zygoptera.

Todas as espécies Anisoptera Zygoptera
Medidas morfométricas 7 p 7 p Z p
Comprimento total 1,539 (0,215) 0,066 (0,797) 2,743 (0,098)
Comprimento da asa 1,166 (0,280) 0,001 (0,998) 1,922 (0,166)

Largura da asa

Comprimento do
abdémen

Largura do torax
Peso

1,723 (0,189)

0,672 (0,412)
0,794 (0,373)
2,570 (0,109)

0,685 (0,408)

0,202 (0,605)
1,903 (0,168)
0,354 (0,552)

1,280 (0,258)

3,247 (0,071)
2,142 (0,143)
0,029 (0,865)
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Tabela 6 — Resultados das regressfes logisticas realizadas entre os pareamentos para a ordem Odonata e para Anisoptera e Zygoptera usando os dados das

espécies amostradas. (Tapajoés_mon_jus- Tapajos_montante_jusante; C- comprimento; L- largura).

V. Morfométrica  Guiana-Tapaj6s Guiana-Xingu Inambari-Rond6nia  Tapajos-Xingu Tapajés_mon_jus  Rios_padronizada
Todas espécies £ p £ D £ D £ D £ D X D

C. total 0,820 (0,365) 0,522 (0,470) 0,336 (0,562) 0,037 (0,847) 0,536 (0,464) 1,484 (0,223)
C.daasa 0,598 (0,439) 0,165 (0,684) 0,025 (0,874) 0,034 (0,855) 0,475 (0,490) 0,962 (0,327)
L. da asa 2,201 (0,138) - 1,050 (0,305) 0,205 (0,650) 2,930 (0,087) 0,108 (0,742)
C. do abdémen 0,795 (0,372) 0,586 (0,444) 0,460 (0,497) 0,025 (0,875) 0,576 (0,449) 1,589 (0,207)
L. do térax 0,922 (0,337) 0,480 (0,826) 1,621 (0,203) 0,010 (0,921) 1,979 (0,160) 0,151 (0,697)
Peso 0,465 (0,495) 0,098 (0,754) 1,626 (0,202) 0,013 (0,909) 0,846 (0,358) 0,003 (0,953)
Anisoptera

Ordem 0,130 (0,718) 0,880 (0,767) 2,635 (0,105) 0,416 (0,519) 1,369 (0,242) 0,358 (0,549)
C. total 0,508 (0,476) 0,748 (0,387) 2,833 (0,092) 0,708 (0,400) 0,697 (0,404) 0,476 (0,490)
C.daasa - - 3,249 (0,071) - 1,508 (0,219) 0,924 (0,336)
L. daasa 0,009 (0,977) 0,005 (0,946) 2,992 (0,084) 0,231 (0,631) 1,232 (0,267) 0,286 (0,593)
C. do abddmen 0,972 (0,324) 0,190 (0,662) - 1,662 (0,197) 0,175 (0,675) 0,281 (0,596)
L. do térax 0,227 (0,633) 0,001 (0,985) 3,807 (0,510) 1,124 (0,290) 0,418 (0,518) 0,772 (0,379)
Zygoptera

Ordem 0,641 (0,423) 0,472 (0,492) 1,130 (0,288) 0,295 (0,587) 0,014 (0,906) 2,064 (0,151)
C. total 0,262 (0,608) 0,234 (0,628) 0,653 (0,419) 0,127 (0,721) 0,005 (0,941) 2,104 (0,147)
C. daasa 0,340 (0,560) 2,594 (0,107) 0,038 (0,845) 0,382 (0,536) 0,068 (0,793) 0,292 (0,589)
L. da asa 0,917 (0,338) 0,474 (0,491) 1,258 (0,262) 0,409 (0,523) 0,019 (0,888) 1,913 (0,167)
C. do abdoémen 0,260 (0,610) 0,061 (0,804) 0,018 (0,892) 0,466 (0,495) 0,029 (0,864) 1,514 (0,218)
L. do térax 0,398 (0,528) 0,019 (0,889) 0,015 (0,901) 0,145 (0,904) 0,005 (0,982) 2,462 (0,117)
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Substituicéo de espécies dentro do mesmo género

Para as especies amostradas foi avaliado se o numero de substituicbes de
espécies dentro do mesmo género pode ser explicado pelo efeito de rios. As
substituicdes de espécies observadas considerando todas as espécies podem ser
explicadas simplesmente pelo acaso, uma vez, que o0s valores de substitui¢do
observados ficaram dentro dos percentis inferiores e superiores estimados, mostrando
que os rios ndo estdo exercendo um efeito de barreira. Resultado similar foi obtido

quando as analises foram realizadas para Anisoptera e Zygoptera (Tabela 7).

Tabela 7 - Resultado das aleatorizages para as espécies amostradas, testando o padréo
de substituicdo das espécies dentro dos mesmos géneros por pareamentos, para todas as
espécies e separado para as duas subordens Anisoptera e Zygoptera. (V.O.- valor
observado; P.l.- percentil inferior; P.S.- percentil superior).

Todas espécies  Anisoptera Zygoptera
Pareamentos V.0. PI. PS. V.0O. Pl PS. V.O. P.l. PS.
Guiana_Tapaj6s Géneros 16 9 18 4 1 5 12 5 12
Inambari_Rondb6nia Géneros 13 3 20 7 1 7 6 2 13
Guiana_Xingu Géneros 8 3 12 1 1 1 7 3 8
Tapajos_Xingu Géneros 16 4 22 5 4 9 11 2 13

O mesmo resultado foi encontrado quando as analises foram realizadas para as
especies registradas, considerando todas as espécies, bem como, quando foram

separadas por subordens (Tabela 8).

Esses resultados mostram que o rio ndo esta exercendo um efeito de barreira a
dispersdo das espécies, uma vez que o padrdo de substituicdo das espécies esta
acontecendo de maneira aleatdria. Nao corroborando as hipoteses do trabalho, que

haveria efeito e que este seria mais evidente para Zygoptera.
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Tabela 8 - Resultado das aleatorizacGes para as espécies registradas testando o padrédo
de substituicdo das espécies dentro dos mesmos géneros por pareamentos, para todas as
espécies e separado para as duas subordens Anisoptera e Zygoptera. (V.O.- valor
observado; P.I- percentil inferior; P.S.- percentil superior.

Todas espécies  Anisoptera Zygoptera
Pareamentos V.O0. PI PS. V.0O. Pl PS. V.O. P.l. PS.
Guiana_Tapajos Géneros 50 14 58 28 4 32 22 8 25
Inambari_Rond6nia Géneros 37 12 43 22 6 22 15 6 21
Guiana_Xingu Géneros 39 15 41 27 8 27 12 7 21
Tapajos_Xingu Géneros 32 16 37 22 6 22 10 7 15

Distribuicdo das espécies por interflivios

Para as espécies amostradas foi avaliado se existe um padrdo para a
distribuicdo das espécies por interflivio. Para todas as espécies, existe um padrdo de
distribuicdo de endemismo (Tabela 9), pois os valores observados para um e dois
interflavios ficaram acima do intervalo estimado pelo percentil superior, para trés
interflavios a diferenca ndo foi significativa, mas para quatro e cinco interflavios os
valores observados foram estatisticamente diferentes ficando abaixo dos intervalos
estimados. Para Anisoptera as diferencas foram apenas para um interflavio (acima do
estimado), os demais ficaram entre os intervalos estimados. Em Zygoptera o padrdo

observado foi igual ao encontrado para a ordem Odonata (Tabela 9).

Tabela 9 - Resultados das aleatorizacGes para as espécies amostradas testando o padrédo
de distribuicdo das espécies por interflavio, para todas as espécies e separado por
subordens Anisoptera e Zygoptera. (V.O.- valor observado; P.l.- percentil inferior; P.S.-
percentil superior).

Todas espécies Anisoptera Zygoptera
N. Interflavios v.0. PI. PS. V.O0. Pl PS V.O. P.I PS.
um 90 67 76 43 33 40 47 33 39
Dois 36 22 34 10 10 18 26 10 20
Trés 19 12 26 4 2 9 15 8 19
Quatro 4 12 24 1 1 5 3 10 21
Cinco 2 10 20 1 0 2 1 8 17
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Para as espécies registradas considerando todas as espécies, a distribuicdo das
espécies pelos interflivios ndo pode ser explicada pelo acaso, pois os valores
observados para um, dois e trés interflivios ficaram acima do intervalo estimado pelo
percentil superior, e para um numero maior de interflavios ficaram abaixo dos
intervalos estimados (Tabela 10). Para Anisoptera, as espécies com distribuicdo em um,
dois e trés interflavios ficou acima do estimado, e para cinco e oito interflivios ficaram
abaixo dos intervalos estimados, para espécies com ocorréncia em quatro, seis e sete
interflavios, os valores observados estimados ficaram entre os intervalos estimados
(Tabela 10). Em Zygoptera, as espécies com distribuicdo em um e dois interfllvios
ficaram acima do estimado e para quatro, cinco, seis e sete interflivios ficaram abaixo
dos intervalos estimados, para espécies com ocorréncia em trés interflavios, os valores
observados ficaram entre os intervalos estimados, desta forma o acaso pode explicar o

padrdo encontrado (Tabela 10).

Tabela 10 - Resultados das aleatorizacOes para as espécies registradas testando o padrédo
de distribuicdo das espécies por interfllvio, classificados para todas as espécies e para
as duas subordens Anisoptera e Zygoptera. (V.O.- valor observado; P.I- percentil
inferior; P.S.- percentil superior).

Todas espécies Anisoptera Zygoptera

N. de

interflivios V.O0. PI PS. V.0. PI PS. V.O. Pl PS.
Um 191 127 140 94 69 77 97 57 66
Dois 83 48 67 45 24 38 38 21 35
Trés 65 39 59 34 17 30 31 19 35
Quatro 29 32 52 17 13 27 12 18 33
Cinco 16 28 49 6 11 24 10 17 32
Seis 17 29 49 11 11 25 6 15 29
Sete 16 22 41 15 11 25 1 5 14
Qito 2 21 33 2 16 25 0 0 4
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Os resultados mostram que a distribuicdo das espécies pelos interflivios ndo
pode ser explicada simplesmente pelo acaso, existindo um padrdo de endemismo, no
entanto, esse padrdo ndo pode ser explicado pelo efeito de rios, conforme foi

demonstrado nas andlises de substituicdo das espécies dentro dos géneros.

A distribuicdo das espécies pelos interflivios ndo pode ser explicada pelas
variaveis morfoldgicas, pois as relagdes observadas entre o nimero de interflivios que a
espécie ocorre com suas caracteristicas morfologicas podem ser explicadas somente
pelo acaso, tanto para as espécies amostradas como para as espécies registradas (Tabela
11). O resultado foi similar tanto para a analise com todas as espécies, como quando

houve a separagéo por subordens (Tabela 11).

Tabela 11 — Coeficiente de correlacdo das regressdes multiplas realizadas entre as
variaveis morfolégicas (residuos da PVR) com o numero de interflGvios que as espécies
ocorreram, para as espécies amostradas e para as espécies registradas em literatura.
(spp- todas as espécies; C- comprimento; L- largura; Morfo- variavel morfométricas;
Total- relagdo encontrada considerando todos 0s eixos juntos).

Espécies amostradas Espécies registradas
Todas spp  Anisoptera  Zygoptera Todas spp Anisoptera Zygoptera
R? P R p R P R p R p R p

Morfo 0030 0654 0,085 0626 0062 0,513 0,039 0,174 0,064 0,282 0,100 0,081
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DISCUSSAO

Padrdes biogeogréficos

A delimitagdo de areas ou centros de endemismo € uma das mais importantes
etapas de uma andalise biogeogréafica, permitindo reconhecer as unidades béasicas da
estrutura histérica na qual as biotas evoluiram (Cracraft 1988). O grupo Odonata
apresentou uma porcentagem de espécies endémicas por interflivio muito alta, tendo
espécies endémicas em todos os centros de endemismo proposto por Silva et al. (2005).
As taxas de endemismo encontradas para Zygoptera foram maiores do que as de
Anisoptera. Altas taxas de endemismo podem ser encontradas em Odonata (Kalkman et
al. 2008), pois as distribuicbes de muitas de suas espécies podem ser afetadas tanto por
processos historicos (geoldgicos) como ecoldgicos, embora a composicdo, considerando
familias ou géneros, é determinada predominantemente pelo primeiro fator. No entanto,
esses organismos tém uma grande especificidade de habitat, e por isso a especiacdo e a
distribuicdo das espécies podem ter sido promovidas em virtude da distribuicdo das
condigdes ambientais para esses organismos (Kalkman et al. 2008), bem como, devido a
fatores climatoldgicos (Dijkstra & Clausnitzer 2006). A selecdo de habitat é fortemente
dependente de caracteristicas estruturais do ambiente, como por exemplo, estrutura
vegetacional e quantidade de luz que entra no sistema (sombreamento) (Dijkstra &
Clausnitzer 2006). Por isso, o alto padrédo de endemismo encontrado neste estudo pode

ser em virtude das exigéncias ecofisioldgicas de cada espécie.

Tracos biondmicas (tamanho corporal, capacidade de dispersdo e
termorregulacdo) sdo muito associadas ao sucesso de cada espécie em se estabelecer em
um determinado ambiente. Individuos maiores tendem a apresentar mecanismos
homeostaticos mais eficientes e maior mobilidade, e por isto, eles tendem a tolerar
condi¢cBes ambientais mais diversificadas, em consequéncia disso, possuem maiores
distribuicbes geograficas (range) (Hughes et al. 2000; Tscharntke et al. 2002). As
especies de menor tamanho corporal devem ser mais sensiveis as variagdes ambientais
por restricGes ecofisiologicas (Corbet 1999; Corbet & May 2008) ou, por uma maior
especializacdo de habitat (Batista & De Marco, ndo publicado). Assim, por apresentar
maior exigéncia ecofisioldgica, os representantes da sub-ordem Zygoptera teriam sua
distribuicdo mais restrita, pois condi¢cbes ambientais diferentes daquelas suportada por

sua amplitude de nicho representaria uma barreira natural para a sua colonizacao, e a
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dificuldade na dispersdo e imigracdo seriam fatores estruturantes preponderantes da
distribuicdo dessas espécies. Além disso, por apresentar menor tamanho corporal, elas
teriam maiores restri¢des para se dispersar apresentando maiores indices de endemismo.
Ja Anisoptera por serem menos especialistas de habitat, ndo teriam muitas restricdes
ambientais e por isso o0s indices de endemismo seriam menores do que 0s encontrados

para Zygoptera.

N&o foi encontrada relacdo entre a distribuicdo das espécies com o tamanho
corporal. As varidveis morfométricas usadas no estudo como substitutos para a
capacidade de dispersdo sdo plausiveis de estarem corretas (den Boer 1970; Harrison
1980; Malmgqvist 2000; McLachlan 1985; Mech & Zollner 2002; Rundle et al. 2007).
No entanto, existe uma grande variagdo no tamanho corporal dentro das subordens que
pode ter causado ruido nas analises. Como um exemplo, a familia Pseudostigmatidae,
que apesar de pertencerem a subordem Zygoptera, € constituida por espécies grandes,
mas, tendo fraca capacidade de dispersdo, com muitas espécies possuindo uma
distribuicdo muito restrita (Fincke 2006). Essas espécies tém baixa resisténcia de voo,
sendo totalmente restritas a areas de florestas densas, raramente dispersando sobre areas

abertas, ja que seu vdo é extremamente afetado pelos ventos (Fincke 2006)

Rio como barreira

A hipotese de biogeografia de vicariancia (Platnick & Nelson 1978) postula que
a formacdo de novas espécies esta relacionada a formacao de barreiras geogréaficas, que
separam e isolam reprodutivamente populacGes antes amplamente conectadas. Essas
populacOes alopétricas passam a sofrer adaptacbes e com o tempo, formam espécies
diferentes completando o processo de especiacdo. Wallace (1852), usou esses
mecanismos de isolamento para formular a Teoria de Isolamento por Rios. Segundo
suas predicdes, populacbes ancestrais amplamente dispersas e relativamente uniformes,
foram divididas em subpopulagdes apos a formacdo do sistema fluvial amazonico tal
como € conhecido hoje, evento que data aproximadamente do fim do periodo Terciario
(Haffer 2001). As subpopulac@es isoladas geograficamente por um longo periodo de
tempo deram origem a subespécies ou espécies diferentes que atualmente estdo restritas
a margens opostas dos rios. Alguns estudos tém encontrado padrdes recorrentes na

distribuicdo das espécies e um dos padrdes melhor conhecido é a influéncia do sistema
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hidrografico. Porém o papel dos grandes rios amazbnicos nos processos de

diversificacdao da fauna continua a ser um tema controverso.

Haffer em seus estudos, descreve varios motivos pelos quais 0s rios ndo seriam
agentes eficazes de vicariancia: 1) os rios e florestas se desenvolveram juntos como um
processo inter-relacionado ao inves de separadamente; 2) 0s rios eram mais estreitos
durante os periodos secos de glaciacdo; 3) a distribuicdo de muitas espécies ndo €
delimitada por rios; 4) a zona de contato entre tdxons irmdos muitas vezes nao
coincidem com os rios; 5) muitas espécies cuja distribuicdo séo delimitadas pelo rio ndo
tém um substituto taxondmico na margem oposta; 6) meandros sinuosos dos rios muitas
vezes sofrem a migracgéo lateral do canal do rio, passando grande porcdo de barranco,
juntamente com a vegetacdo inserida nesses pedagos de terra de uma margem para o
lado oposto, transportando suas faunas para a outra margem; 7) muitas espécies
contornam grandes rios ou hibridam com taxon irmdo mais a montante. Ele questiona a
eficacia até mesmo de grandes rios em isolar genéticamente as populac@es, sugerindo
que, inicialmente os efeitos de barreiras do rio podem ser restritos a variages no nivel
de subespécies (Haffer 1969) argumentando que em muitos casos, a competicdo
interespecifica é quem determina a distribuicdo das espécies ao invés da incapacidade
de atravessar o rio, e que essas fronteiras muitas vezes coincidem com 0s rios na
Amazobnia (Simpson & Haffer 1978). Por outro lado, admite que alguns péassaros e
vertebrados podem ter se originado na Amazonia central através do isolamento
geografico de populacbes, somente pelos isolamentos produzidos por rios (Haffer
1997a; Haffer 1997b).

Neste estudo, o padrdo de substituicdo entre os interflivios ndo apoia a
hipbtese de isolamento e pode ser explicado simplesmente pelo acaso. Adicionalmente,
a variacao morfoldgica das espécies e as restricdes filogenéticas também nédo afetaram a
distribuicdo das espécies. Mas, apesar da falta de efeito do rio, houve um alto grau de
endemismo na distribuicdo das espécies, com pelo menos um terco das espécies

ocorrendo em apenas um interflavio.

Uma primeira explicagdo para esses padroes seria que as diferengas
encontradas nas distribui¢es das espécies podem ser resultado da especificidade de

cada espécie por um tipo determinado de ambiente, antes mesmo de haver a separacéo
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das areas pelos rios (antes da inversdo do sentido de drenagem da Bacia Amazonica)
que aconteceu por volta de 10 milhdes de anos atras (Hoorn & Vohof 2006; Wesselingh
et al. 2001). Como a regido era conectada, a disperséo era facilitada e a distribuicdo dos
organismos pode ser explicada por adaptacdo e selecdo de habitat ocorrida no passado.
Assim, as diferencas encontradas podem ser reflexos das caracteristicas ambientais de
cada interflavio, e ndo de um efeito da barreira imposta apenas pelos rios. Um resultado
que corrobora essa explicagdo é o alto grau de endemismo encontrado, possivelmente

resultado de um longo processo de adaptacdo, e especiagéo.

Por outro lado, o processo de especiacdo € continuo e, desta forma, é certo que
existem espécies atuais que surgiram depois dos rios ja terem estabelecidos seus cursos
atuais. Porque, entdo, ndo foi encontrado efeito do isolamento por rio no estudo? Para as
espécies maiores e de &reas abertas como a maioria dos exemplares da subordem
Anisoptera, a explicacdo plausivel estd em sua grande vagilidade e capacidade de
atravessar facilmente os rios. Além disso, as larvas de muitas espécies possuem uma
grande associacdo com macrofitas (De Marco et al. 1999) e, na Amaz6nia, € muito
comum o deslocamento de grandes bancos de macrofitas sendo levados pelos rios, o
que favoreceria o transporte passivo das larvas de uma margem para outra (Junk 1973).
Ja para as espécies menores, que sao restritas a ambientes do interior de floresta, em sua
maioria de Zygoptera, poderiam atravessar 0s rios passivamente, pela migracéo lateral
das margens dos rios. Muitos rios amazénicos sdo bastante curvilineos, sendo
relativamente comum ocorrer endireitamento de algumas dessas curvas (Salo et al.
1986) durante o periodo das enchentes ou por represamento do canal principal pela
grande quantidade de sedimentos carreados. Em rios menores pode haver a formacao de
lagos ou mudanca de seus cursos (Peres et al. 1996). O cenario geomorfologico sugere,
que de fato, os rios amazonicos séo extremamente dindmicos, com longas e complexas
historias de migracgdes laterais que podem afetar radicalmente a transferéncia de fauna
pelo rio, particularmente de taxa localizados na borda de varzeas (Peres et al. 1996).

Esses processos podem atuar isoladamente ou em conjunto, podendo explicar o
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compartilhamento das espécies pelos interflivios, mesmo estando separadas por

grandes rios.

Apesar dos rios amazonicos serem grandes, em alguns trechos passam por
estreitamentos, favorecendo a passagem das espécies de um interflivio a outro. Com
excecdo da largura entre interflivios Xingu e Guiana, que foi bem superior, em
consequéncia do delta da foz do Rio Amazonas, a menor largura dos demais rios
apresentaram média de 1.610 metros (desvio padrdo 1.037), com valor minimo de 479
metros e maximo de 3.930 metros, podendo ser transpostos por varias espécies de

Odonata associadas a areas abertas.

E também comum nesses sistemas aquéticos a existéncia de ilhas, que podem
atuar como “step stones” facilitando, ainda mais, a disperséo (Ayres & Clutton-Brock
1992). Bates et al (2004) afirmam que rios de meandros podem favorecer maior fluxo
génico entre lados opostos do que os rios de &gua mais rapida, dessa forma, a existéncia
de barreira seria mais forte para rios de aguas rapidas, como os de origem Andina

(Antonelli et al. 2010).

Os resultados desse trabalho, juntamente com outros estudos que usaram dados
ecoldgicos e genéticos para avaliar a TIR, (Aleixo 2004; Da Silva & Patton 1998;
Gascon et al. 1998; Gascon et al. 2000; Lougheed et al. 1999; Patton et al. 1994), levam
a concluir que a TIR ndo representa uma hipotese dominante para a explicacdo da
diversificacdo ou o padrdo de diversidade das espécies da Amazoénia. No entanto, ha
algumas evidéncias de que grandes rios, nas suas regides mais largas, podem atuar

como um impedimento ao fluxo génico de alguns taxa.

Em resumo, os resultados indicam que o isolamento pelos rios ndo € um bom
preditor para a comunidade de Odonata na Amaz6nia . Endler (1982) argumentou que a
diversidade de habitat existente é suficiente para separar populagbes pela variancia
ecologica. Em uma extensdo deste argumento, Gentry (1992) sugere que em pequena
escala a heterogeneidade de habitats, poderia, por exemplo, em decorréncia da
periodicidade e duracdo dos eventos de inundagdes e variagOes edéaficas locais, ser
responsavel por grande parte da diversidade de espécies observada nas florestas da

Amazonia Ocidental. Chaves et al. (2007) afirma que diferencas na temperatura,
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precipitacdo e densidade de vegetacdo provém potencial para diferenciacdo ecologica
entre as espécies, via a divergéncia natural de selecdo de habitat. Desta forma, o alto
grau de endemismo observado, pode ser devido a restricdes ambientais e climéticas para
as especies. A associacdo entre condi¢des ambientais e endemismo no primeiro capitulo
também serve de suporte para a hipdtese de que diferencas ambientais seriam melhores

preditores da variagdo de endemismo nesse sistema.

O debate sobre quais processos podem ser mais importante na diversificagcdo
continua em parte devido a dificuldade em se testar os elementos propostos por cada
teoria separadamente, bem como, a escassez de evidéncias que muitas vezes Sao
espacial e/ou temporalmente conflitantes (Colinvaux et al. 1996). No entanto, a
combinacdo de modelos de distribuicdo (modelos de nicho ecoldgicos) e dados
filogeogréaficos é uma abordagem promissora (Antonelli et al. 2010) para avaliar as
barreiras ecoldgicas e geoldgicas e seu papel em promover a diversificacdo (Rissler &
Apodaca 2008). Como por exemplo, o trabalho de Peterson & Nyari (2007) que usam
essa abordagem para avaliar a importancia das oscilagfes climéaticas do Pleistoceno na

distribuicdo do pardal pequeno.
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Apéndice 2 — Supertree da Ordem Odonata, contendo dados das 43 filogenias

utilizadas.

Argentagrion ambiguum
Homeoura nepos
Homeoura obrieni
Telebasis filiola
Telebasis griffinii
Telebasis inalata
Telebasis lenkoi
Telebasis leptocyclia
Telebasis obsoleta
Telebasis pareci
Telebasis racenisi
Telebasis rubricauda
Telebasis sanguinalis
Telebasis simulata
Telebasis willinki
Telebasis sp1
Telebasis abuna
Telebasis carmesina
Telebasis carminita
Telebasis carvalhoi
Telebasis celiovallei
Telebasis coccinea
Telebasis corallina
Telebasis divaricata
Enallagma coecum
Enallagma novahispaniae
Cyanallagma interruptum
Cyanallagma ferenigrum
Ischnura capreolus
Acanthagrion abunae
Acanthagrion adustum
Acanthagrion amazonicum
Acanthagrion apicale
Acanthagrion ascendens
Acanthagrion chacoense
Acanthagrion gracile
Acanthagrion jessei
Acanthagrion kennedii
Acanthagrion longispinosum
Acanthagrion minutum
Acanthagrion peruvianum
Acanthagrion phallicorne
Acanthagrion truncatum
Acanthagrion viridescens
Acanthagrion rubrifrons
Acanthagrion temporale
Inpabasis machadoi
Inpabasis rosea
Acanthallagma luteum
Acanthallagma strohmi
Acanthallagma caeruleum
Nehalennia minuta
Aeolagrion dorsale
Aeolagrion flammeum
Phoenicagrion flammeum
Phoenicagrion flavescens
Phoenicagrion ibseni
Phoenicagrion karaja
Phoenicagrion megalobos
Phoenicagrion sp nova
Bromeliagrion beebeanum
Bromeliagrion rehni
Bromeliagrion fernandezianum
Leptagrion aculeatum
Leptagrion acutum
Leptagrion andromache
Leptagrion auriceps
Leptagrion bocainense
Leptagrion capixabae
Leptagrion dardanoi
Leptagrion dispar
Leptagrion elongatum
Leptagrion garbei
Leptagrion macrurum
Leptagrion perlongum
Leptagrion porrectum
Leptagrion vriesianum

1 Leptagrion siqueirai
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Argia impura

Argia indicatrix

Argia infumata

Argia insipida

Argia lilacina

Argia modesta

Argia mollis

Argia bicellulata

Argia chapadae

Argia croceipennis

Argia eliptica

Argia euphorbia

Argia fumigata

Argia hasemani

Argia tinctipennis

Argia translata

Argia oculata

Argia pulla

Argia reclusa

Argia smithiana

Argia sp1

Argia sp2

Argia subapicalis

Argia thespis
Mecistogaster lucretia
Mecistogaster ornata
Mecistogaster jocaste
Mecistogaster linearis
Microstigma anomalum
Microstigma rotundatum
Microstigma maculatum
Tigriagrion aurantinigrum
Tuberculobasis karitiana
Tuberculobasis macuxi
Tuberculobasis tirio
Tuberculobasis yanomami
Tuberculobasis arara
Tuberculobasis inversa
Oxyagrion fernandoi
Oxyagrion egleri
Oxyagrion machadoi
Mesoleptobasis acuminata
Mesoleptobasis cantralli
Mesoleptobasis elongata
Mesoleptobasis incus
Metaleptobasis mauritia
Metaleptobasis sp1
Metaleptobasis quadricornis
Metaleptobasis selysi
Metaleptobasis amazonica
Metaleptobasis manicaria
Telagrion longum
Drepanoneura janirae
Epipleoneura haroldoi
Epipleoneura albuquerquei
Epipleoneura capilliformis
Epipleoneura humeralis
Epipleoneura kaxuriana
Epipleoneura machadoi
Epipleoneura manauensis
Epipleoneura metallica
Epipleoneura pereirai
Epipleoneura sp nova
Epipleoneura sp1
Epipleoneura sp2
Epipleoneura sp3
Epipleoneura tariana
Epipleoneura venezuelensis
Epipleoneura williamsoni
Epipleoneura waiwaiana
Epipleoneura westfalli
Protoneura amatoria
Protoneura scintilla
Protoneura tenuis
Roppaneura beckeri
Forcepsioneura itatiaiae
Forcepsioneura sancta
Psaironeura tenuissima
Psaironeura bifurcata
Phasmoneura exigua
Phasmoneura janirae
Phasmoneura sp1

Darictinta aananviridic
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Peristicta aeneoviridis
Peristicta gauche
Peristicta forceps
Idioneura ancilla
Neoneura moorei
Neoneura myrthea
Neoneura rubriventris
Neoneura rufithorax
Neoneura schreiberi
Neoneura sylvatica
Neoneura denticulata
Neoneura desana
Neoneura bilinearis
Neoneura ethela
Neoneura fulvicolis
Neoneura gaida
Neoneura joana
Neoneura lucas
Neoneura luzmarina
Heliocharis amazona
Dicterias atrosanguinea
Chalcopteryx machadoi
Chalcopteryx radians
Chalcopteryx seabrai
Chalcopteryx rutillans
Chalcopteryx scintillans
Polythore batesi
Polythore vittata
Mnesarete aenea
Mnesarete astrape
Mnesarete cupraea
Mnesarete cuprea
Mnesarete loutoni
Mnesarete machadoi
Mnesarete smaragdina
Mnesarete williamsoni
Hetaerina amazonica
Hetaerina auripennis
Hetaerina brightwelli
Hetaerina occisa
Hetaerina rosea
Hetaerina sanguinea
Hetaerina westfalli
Hetaerina cruentata
Hetaerina curvicauda
Hetaerina fuscoguttata
Hetaerina hebe
Hetaerina indeprensa
Hetaerina laesa
Hetaerina moribunda
Hetaerina mortua
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Heteragrion ictericum
Heteragrion icterops
Heteragrion inca
Heteragrion ochraceum
Heteragrion silvarum
Heteragrion sp1
Heteragrion angustipenne
Heteragrion bariai
Heteragrion consors
Heteragrion dorsale
Oxystigma williamsoni
Oxystigma petiolatum
Philogenia margarita
Rimanella arcana
Megapodagrion megalopus
Lestes jurzitzai

Lestes forficula

Lestes helix

Lestes minutus

Lestes tricolor

Perilestes fragilis
Perilestes attenuatus
Perilestes gracillimus
Perilestes solutus
Perilestes kahli
Perilestes minor
Perissolestes cornutus
Perissolestes aculeatus
Perissolestes paprzyckii
Perissolestes sp1
Perissolestes sp2
Limnetron debile
Castoraeschna corbeti
Castoraeschna longfieldade
Remartinia luteipennis
Coryphaeschna adnexa
Coryphaeschna viriditas
Coryphaeschna amazonica
Anax amazili
Aeschnosoma auripennis
Aeschnosoma forcipula
Aeschnosoma elegans
Triacanthagyna dentata
Triacanthagyna septima
Triacanthagyna trifida
Gynacantha adela
Gynacantha auricularis
Gynacantha bifida
Gynacantha mexicana
Gynacantha nervosa
Gynacantha sp1
Gynacantha gracilis
Gynacantha interioris
Gynacantha litoralis
Gynacantha membranalis
Neuraeschna dentigera
Neuraeschna harpya
Neuraeschna maxima
Neuraeschna mina
Neuraeschna producta
Neuraeschna tapajonica
Neuraeschna calverti
Neuraeschna claviforcipata
Neuraeschna costalis
Staurophlebia reticulata
Progomphus maculatus
Progomphus nigellus
Progomphus pijpersi
Progomphus pygmaeus
Progomphus amazonicus
Progomphus angeloi
Progomphus intricatus
Aphylla barbata

Aphylla brasiliensis
Aphylla exilis

Aphylla molossus
Aphylla producta
Aphylla scapula

Aphylla brevipes
Aphylla caudalis

Aphylla dentata

Aphylla edentata



Phyllogomphoides andromeda
Phyllogomphoides angularis
Phyllogomphoides audax
Phyllogomphoides calverti
Phyllogomphoides pedunculus
Phyllogomphoides praedatrix
Phyllogomphoides undulatus
Phyllogomphoides pseudangularis
Phyllogomphoides suspectus
Gynothemis pumila
Gynothemis venipunctata
Misagria calverti

Misagria parana

|diataphe amazonica
|diataphe batesi

Idiataphe longipes
Miathyria marcella
Miathyria simplex
Elasmothemis constricta
Elasmothemis cannacrioides
Elasmothemis williamsoni
Dythemis multipunctata
Brechmorhoga praecox
Brechmorhoga predatrix
Macrothemis musiva
Macrothemis rupicula
Macrothemis newtoni
Macrothemis absimilis
Macrothemis flavescens
Macrothemis hemichlora
Macrothemis imitans
Antidythemis trameiformis
Diastatops dimidiata
Diastatops emilia
Diastatops estherae
Diastatops intensa
Diastatops maxima
Diastatops nigra
Diastatops obscura
Diastatops pullata
Zenithoptera anceps
Zenithoptera fasciata
Zenithoptera lanei
Zenithoptera viola
Perithemis icteroptera
Perithemis thais
Perithemis lais

Perithemis mooma
Perithemis bella
Perithemis cornelia
Perithemis domitia
Perithemis electra

Uracis infumata

Uracis ovipositrix

Uracis fastigiata

Uracis imbuta

Uracis reducta

Uracis siemensi
Nephepeltia berlai
Nephepeltia phryne
Nephepeltia flavifrons
Dasythemis esmeralda
Dasythemis essequiba
Dasythemis mincki
Dasythemis venosa

Elga leptostyla

Elga newtonsantosi
Argyrothemis argentea
Fylgia amazonica

Anatya guttata

Anatya januaria
Micrathyria catenata
Micrathyria dido
Micrathyria didyma
Micrathyria dunklei
Micrathyria aequalis
Micrathyria artemis
Micrathyria atra
Micrathyria eximia
Micrathyria hesperis
Micrathyria hypodidyma
Micrathyria kleerekoperi
Micrathyria laevigata
Micrathyria mengeri
Micrathyria ocellata
Micrathyria pirassunungae
Micrathyria stawiarskii
Micrathyria tibialis
Micrathyria ungulata
Micrathyria pseudeximia
Micrathyria romani
Micrathyria spinifera
Micrathyria spuria
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Erythrodiplax anatoidea
Erythrodiplax angustipennis
Erythrodiplax attenuata
Erythrodiplax abjecta
Erythrodiplax amazonica
Erythrodiplax avittata
Erythrodiplax basalis
Erythrodiplax braconensis
Erythrodiplax castanea
Erythrodiplax media
Erythrodiplax melanica
Erythrodiplax minuscula
Erythrodiplax nigricans
Erythrodiplax ochracea
Erythrodiplax pallida
Erythrodiplax paraguayensis
Erythrodiplax solimaea
Erythrodiplax tenuis
Erythrodiplax umbrata
Erythrodiplax venusta
Erythrodiplax unimaculata
Erythrodiplax connata
Erythrodiplax famula
Erythrodiplax fusca
Erythrodiplax juliana
Erythrodiplax latimaculata
Erythrodiplax lativittata
Erythrodiplax longitudinalis
Erythrodiplax maculosa
Sympetrum sanguineum
Sympetrum roraimae
Brachymesia herbida
Brachymesia furcata
Planiplax arachne
Planiplax erythropyga
Planiplax phoenicura
Rhodopygia cardinalis
Rhodopygia geijskesi
Rhodopygia hollandi
Erythemis credula
Erythemis haematogastra
Erythemis attala
Erythemis carmelita
Erythemis plebeja
Erythemis vesiculosa
Erythemis mithroides
Erythemis peruviana
Oligoclada stenoptera
Oligoclada sylvia
Oligoclada waikinimae
Oligoclada xanthopleura
Oligoclada walkeri
Oligoclada abbreviata
Oligoclada amphinome
Oligoclada borrori
Oligoclada crocogaster
Oligoclada monosticha
Oligoclada pachystigma
Oligoclada raineyi
Orthemis aequilibris
Orthemis biolleyi
Orthemis concolor
Orthemis cultriformis
Orthemis ferruginea
Orthemis discolor
Tholymis citrina

Pantala flavescens
Tauriphila argo
Tauriphila australis
Tauriphila xiphea
Tramea calverti

Tramea binotata
Tramea minuta

Tramea rustica

Tramea cophysa



Apéndice 3 — Espécies de Odonata amostradas separadas por interflavio.

Espécie Guiana Inambari Rondbnia Tapajés Xingu
1 Gynacantha auricularis 0 1 0 0 0
2 Gynacantha nervosa 0 1 0 0 0
3 Gynacantha spl 0 0 0 0 1
4 Triacanthagyna septima 0 0 0 0 1
5 Hetaerina amazonica 1 1 0 0 0
6 Hetaerina curvicauda 0 1 1 1 0
7 Hetaerina indeprensa 0 1 0 1 1
8 Hetaerina laesa 0 1 1 0 0
9 Hetaerina moribunda 1 0 0 0 0
10 Hetaerina rosea 0 0 0 1 0
11 Hetaerina sanguinea 0 1 0 0 0
12 Hetaerina westfalli 0 1 0 1 1
13 Mnesarete aenea 0 1 0 2 1
14 Mnesarete cupraea 0 1 1 0 1
15 Mnesarete machadoi 0 0 0 1 0
16 Mnesarete smaragdina 0 0 0 1 0
17 Acanthagrion apicale 0 1 1 0 1
18 Acanthagrion ascendens 0 0 1 0 0
19 Acanthagrion phallicorne 0 1 0 1 0
20 Aeolagrion dorsale 0 0 0 0 1
21 Aeolagrion flammeum 0 1 1 0 0
22 Argia croceipennis 0 0 0 1 1
23 Argia eliptica 0 1 1 1 1
24 Argia euphorbia 0 1 1 1 0
25 Argia hasemani 1 0 0 0 0
26 Argia indicatrix 1 1 0 0 0
27 Argia infumata 0 1 0 1 1
28 Argia lilacina 0 0 0 1 0
29 Argia mollis 0 1 0 0 0
30 Argia oculata 1 1 0 0 0
31 Argiareclusa 0 0 0 1 0
32 Argia smithiana 0 1 0 0 0
33 Argiasp2 0 0 0 0 1
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35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60
61
62
63
64
65
66
67
68
69
70

Argia subapicalis

Argia thespis

Argia tinctipennis

Argia fumigata

Argia spl

Cyanallagma ferenigrum
Ischnura capreolus
Mesoleptobasis acuminata
Metaleptobasis amazonica
Metaleptobasis manicaria
Metaleptobasis selysi
Metaleptobasis spl
Phoenicagrion sp nova
Telebasis racenisi
Tigriagrion aurantinigrum
Dicterias atrosanguinea
Heliocharis amazona
Progomphus maculatus
Argyrothemis argentea
Dasythemis esmeralda
Diastatops emilia
Diastatops obscura
Elasmothemis cannacrioides
Elga leptostyla

Erythemis attala
Erythemis credula
Erythemis haematogastra
Erythemis plebeja
Erythemis vesiculosa
Erythrodiplax amazonica
Erythrodiplax attenuata
Erythrodiplax basalis
Erythrodiplax famula
Erythrodiplax fusca
Erythrodiplax juliana
Erythrodiplax latimaculata

Erythrodiplax maculosa
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71
72
73
74
75
76
77
78
79
80
81
82
83
84
85
86
87
88
89
90
o1
92
03
04
95
96
97
08
99

100

101

102

103

104

105

106

107

Erythrodiplax nigricans
Erythrodiplax umbrata
Fylgia amazonica
Macrothemis imitans
Miathyria simplex
Micrathyria aequalis
Micrathyria artemis
Micrathyria romani
Micrathyria spinifera
Micrathyria stawiarskii
Oligoclada abbreviata
Oligoclada amphinome
Oligoclada stenoptera
Oligoclada sylvia
Oligoclada walkeri
Oligoclada xanthopleura
Orthemis cultriformis
Orthemis discolor
Orthemis aequilibris
Perithemis cornelia
Perithemis icteroptera
Perithemis lais
Perithemis thais
Tholymis citrina
Uracis fastigiata
Uracis imbuta

Uracis ovipositrix
Uracis reducta
Zenithoptera fasciata
Zenithoptera lanei
Heteragrion bariai
Heteragrion icterops
Heteragrion silvarum
Heteragrion sp nova
Heteragrion angustipernne
Oxystigma williamsoni
Perilestes attenuatus
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108
109
110
111
112
113
114
115
116
117
118
119
120
121
122
123
124
125
126
127
128
129
130
131
132
133
134
135
136
137
138
139
140
141

Perilestes minor
Perilestes solutus
Perissolestes aculeatus
Perissolestes romulus
Chalcopteryx radians
Chalcopteryx rutillans
Polythore vittata
Drepanoneura janirae
Epipleoneura albuquerquei
Epipleoneura capilliformis
Epipleoneura haroldoi
Epipleoneura machadoi
Epipleoneura metallica
Epipleoneura spl
Epipleoneura spatulata
Epipleoneura tariana
Epipleoneura venezuelensis
Epipleoneura westfalli
Epipleoneura williamsoni
Neoneura luzmarina
Neoneura rubriventris
Neoneura sylvatica
Phasmoneura exigua
Phasmoneura janirae
Phasmoneura spl
Protoneura scintilla
Protoneura tenuis
Psaironeura bifurcata
Psaironeura tenuissima
Mecistogaster linearis
Mecistogaster lucretia
Mecistogaster ornata
Microstigma anomalum

Microstigma maculatum
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Apéndice 4 — Espécies de Odonata registradas no banco dados, com ocorréncia

separada por interflavio.

Espécie

Belém Guiana Imeri Inambari Napo Rondbnia Tapajés Xingu
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Aeschnosoma forcipula
Coryphaeschna adnexa
Gynacantha auricularis
Gynacantha bifida
Gynacantha gracilis
Gynacantha interioris
Gynacantha litoralis
Gynacantha mexicana
Gynacantha nervosa
Gynacantha spl
Remartinia luteipennis
Staurophlebia reticulata
Triacanthagyna dentata
Triacanthagyna septima
Hetaerina amazonica
Hetaerina auripennis
Hetaerina brightwelli
Hetaerina cruentata
Hetaerina curvicauda
Hetaerina indeprensa
Hetaerina laesa
Hetaerina moribunda
Hetaerina rosea
Hetaerina sanguinea
Hetaerina westfalli
Mnesarete aenea
Mnesarete cupraea
Mnesarete machadoi
Mnesarete smaragdina
Acanthagrion abunae
Acanthagrion adustum
Acanthagrion apicale
Acanthagrion ascendens
Acanthagrion chacoense
Acanthagrion gracile

Acanthagrion jessei
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37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60
61
62
63
64
65
66
67
68
69
70
71
72
73
74
75

Acanthagrion minutum
Acanthagrion phallicorne
Acanthagrion truncatum
Aeolagrion dorsale
Aeolagrion flammeum
Argia croceipennis

Argia eliptica

Argia euphorbia

Argia hasemani

Argia indicatrix

Argia infumata

Argia lilacina

Argia mollis

Argia oculata

Argia reclusa

Argia smithiana

Argia sp nova

Argia subapicalis

Argia thespis

Argia tinctipennis

Argia fumigata

Argia spl

Cyanallagma ferenigrum
Heteragrion silvarum
Homeoura nepos
Ischnura capreolus
Mesoleptobasis acuminata
Metaleptobasis amazonica
Metaleptobasis manicaria
Metaleptobasis quadricornis
Metaleptobasis selysi
Metaleptobasis spl
Oxyagrion fernandoi
Phoenicagrion flammeum
Phoenicagrion sp nova
Telebasis carmesina
Telebasis carminita
Telebasis coccinea

Telebasis corallina
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Telebasis griffinii
Telebasis racenisi
Telebasis rubricauda
Telebasis simulata
Telebasis sp_nova
Tigriagrion aurantinigrum
Dicterias atrosanguinea
Heliocharis amazona
Aphylla producta
Neuraeschna harpya
Neuraeschna mina
Phyllogomphoides audax
Progomphus intricatus
Progomphus maculatus
Lestes forficula

Lestes minutus

Anatya guttata
Antidythemis trameiformis
Argyrothemis argentea
Brachymesia furcata
Brachymesia herbida
Dasythemis esmeralda
Diastatops dimidiata
Diastatops emilia
Diastatops estherae
Diastatops intensa
Diastatops maxima
Diastatops nigra
Diastatops obscura
Diastatops pullata
Dythemis multipunctata
Elasmothemis cannacrioides
Elasmothemis williamsoni
Elga leptostyla

Erythemis attala
Erythemis carmelita
Erythemis credula
Erythemis haematogastra

Erythemis mithroides
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Erythemis peruviana
Erythemis plebeja
Erythemis vesiculosa
Erythrodiplax amazonica
Erythrodiplax angustipennis
Erythrodiplax attenuata
Erythrodiplax avittata
Erythrodiplax basalis
Erythrodiplax castanea
Erythrodiplax famula
Erythrodiplax fusca
Erythrodiplax juliana
Erythrodiplax latimaculata
Erythrodiplax lativittata
Erythrodiplax longitudinalis
Erythrodiplax maculosa
Erythrodiplax melanica
Erythrodiplax nigricans
Erythrodiplax ochracea
Erythrodiplax paraguayensis
Erythrodiplax umbrata
Erythrodiplax unimaculata
Erythrodiplax venusta
Fylgia amazonica
Gynothemis pumila
Idiataphe amazonica
Idiataphe longipes
Macrothemis absimilis
Macrothemis hemichlora
Macrothemis imitans
Miathyria marcella
Miathyria simplex
Micrathyria aequalis
Micrathyria artemis
Micrathyria catenata
Micrathyria eximia
Micrathyria hesperis
Micrathyria kleerekoperi

Micrathyria mengeri
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Micrathyria ocellata

Micrathyria pirassunungae

Micrathyria pseudeximia

Micrathyria romani
Micrathyria spinifera
Micrathyria spuria
Micrathyria stawiarskii
Micrathyria ungulata
Misagria calverti
Misagria parana
Nephepeltia berlai
Nephepeltia flavifrons
Oligoclada abbreviata

Oligoclada amphinome

Oligoclada pachystigma

Oligoclada stenoptera
Oligoclada sylvia

Oligoclada walkeri

Oligoclada xanthopleura

Orthemis concolor
Orthemis cultriformis
Orthemis discolor
Orthemis aequilibris
Pantala flavescens
Perithemis bella
Perithemis cornelia
Perithemis electra
Perithemis icteroptera
Perithemis lais
Perithemis mooma
Perithemis thais
Planiplax arachne
Planiplax phoenicura
Rhodopygia cardinalis
Rhodopygia geijskesi
Tholymis citrina
Tramea binotata
Tramea calverti

Tramea cophysa
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Tramea minuta

Tramea rustica

Uracis fastigiata

Uracis imbuta

Uracis infumata

Uracis ovipositrix

Uracis reducta

Uracis siemensi
Zenithoptera anceps
Zenithoptera fasciata
Zenithoptera lanei
Zenithoptera viola
Heteragrion angustipernne
Heteragrion bariai
Heteragrion consors
Heteragrion ictericum
Heteragrion icterops
Heteragrion sp_nova
Oxystigma petiolatum
Oxystigma williamsoni
Perilestes attenuatus
Perilestes minor
Perilestes solutus
Perissolestes aculeatus
Perissolestes romulus
Chalcopteryx radians
Chalcopteryx rutillans
Polythore vittata
Acanthagrion temporale
Drepanoneura janirae
Epipleoneura albuquerquei
Epipleoneura capilliformis
Epipleoneura haroldoi
Epipleoneura kaxuriana
Epipleoneura machadoi
Epipleoneura manauensis
Epipleoneura metallica
Epipleoneura sp nova

Epipleoneura spl

O O B O O O O O O 0O O O kb OO0 O kP OO0 OO0 OO0 oo oo o P P P P Ok Ok » O O

O O B P O B kP B P O RFRP O RFPR O O O F O F kP kP O RFP FBP P FBP P P P P P P O RFP R R RBP B P

O O O kP O O O O O O O O O O O O O O O O 0O O o o o oo ok oo oo O+ » O o

c o oo o o0 OO0 oooproPprpPo~Pr+PrrPrpPOPFP OO P OO FPF P P P O PFP P P P L O

O O O O O O O O O O O O O O O O O O O O 0o 0o o oo oo o ook O FF P P P O Pk

O O O kP kP O O O P P O kP P O O kP P kP kB P P B P O O F O O R kP P PP P P P RPB RPB B P

o P OO OO pP OO0OO P pP OOOO PP PP P OOOOPFPPFP P OPFP O PFP P P B O O

P O B O O P O O kP OO O kP OO0 O kP OO P OO OO OO oo ©O P P P O O P P » OO

148



232
233
234
235
236
237
238
239
240
241
242
243
244
245
246
247
248
249
250
251
252
253
254

Epipleoneura spatulata

Epipleoneura tariana

Epipleoneura venezuelensis

Epipleoneura westfalli
Epipleoneura williamsoni
Neoneura denticulata
Neoneura gaida
Neoneura lucas
Neoneura luzmarina
Neoneura rubriventris
Neoneura sylvatica
Phasmoneura exigua
Phasmoneura janirae
Phasmoneura spl
Protoneura scintilla
Protoneura tenuis
Psaironeura bifurcata
Psaironeura tenuissima
Mecistogaster linearis
Mecistogaster lucretia
Mecistogaster ornata
Microstigma anomalum

Microstigma maculatum
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RESUMO

Considerando as teorias sobre limitacdo a dispersdo e explicagdes neutras e
baseadas no nicho para explicar a similaridade entre comunidades, quantificamos a
importancia relativa dos fatores espaciais e ambientais para explicar a variagdo na
composigdo das comunidades de adultos de Odonata na Bacia Amazonica, testamos as
predicdes de que (i) por serem organismos alados o efeito do ambiente vai ser maior do
que o geografico; (ii) O efeito do espaco serd maior para Zygoptera do que para
Anisoptera, devido seu menor tamanho corporal; (iii) O mesmo é esperado para a taxa
de declinio da similaridade que devera ser bem mais rapido para Zygoptera; (iv) A
similaridade inicial deverd ser maior para Anisoptera em consequéncia da maior

capacidade de dispersdo. Foram amostrados 92 igarapés distribuidos em cinco grandes
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interflivios amazonicos. Os resultados indicam que as caracteristicas ambientais e
geogréficas sdo importantes na determinacdo dos padrbes de diversidade beta entre o0s
locais estudados, mas revelam que sua importancia relativa varia consideravelmente
entre as duas subordens. A similaridade inicial variou significativamente entre o0s
organismos com diferente capacidade de disperséo. Para a subordem Zygoptera a
similaridade inicial foi bem maior (SI: 0,369; 95% IC: 0,353 — 0,385) do que para
Anisoptera que possui maior capacidade de dispersdo (SI: 0,164; 95% IC: 0,134 —
0,197). Ja para a distancia geografica necessaria para atingir a metade da similaridade
inicial (halving distance), os resultados foram inversos, 0s organismos com maior
capacidade de dispersdao (Anisoptera HD: 2.286,16; 95% IC: 1.073,56 — 3.975,04)
apresentaram os maiores valores (Zygoptera HD: 412,29; 95% IC: 384,08 — 440,80). Os
requerimentos ecoldgicos e a capacidade de dispersdo das espécies podem explicar o
efeito do ambiente e do espaco na diversidade beta. As variagcdes encontradas entre as
subordens podem ser devido as diferentes respostas entre as espécies de acordo com a
variacdo no tamanho corporal. As espécies de menor tamanho corporal devem ser mais
sensiveis as variagdes ambientais por restricdes ecofisiolégicas. Por outro lado,
organismos grandes que tenham boa capacidade de dispersdao e menor restricdo das
caracteristicas ambientais tendem a apresentar maiores distribuicdes e menores relacdes

com varidveis ambientais e/ou geogréficas.
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INTRODUCAO

Explicar os padrdes de variacdo na composicdo das espécies € um dos
principais desafios para os estudos ecoldgicos (Gravel et al. 2006). Apesar de
compartilharem um pool regional de espécies comuns, locais inseridos em uma mesma
regido, mostram variacdo substancial na riqueza e na composicdo de espécies
(McCauley et al. 2008). Esse grau de mudanca ou substituicdo na composicdo de
espécies entre locais é conhecido como diversidade beta (Whittaker 1972), existindo
duas abordagens principais para explicar sua variacdo: uma baseada em mecanismos
puramente ambientais (Teoria do Nicho) e a outra em fatores espaciais (Teoria Neutra)
(Gravel et al. 2006). De acordo com a Teoria do Nicho, cada espécie tem um conjunto
de condicdes bidticas e abioticas que determinam os limites dentro dos quais as espécies
podem persistir. Assim, o principal fator que afetaria a distribuicdo das espécies seriam
os fatores ambientais e, assim, locais com caracteristicas ambientais similares

apresentariam menor diversidade beta.

Por outro lado, a Teoria Neutra, proposta por Hubbell (2001), esta baseada nos
pressupostos de que todos os organismos de todas as espécies apresentem aptiddes
idénticas (taxas de nascimento, morte, dispersao e especiacao), e desta forma, teriam a
mesma probabilidade de chegar e de ter sucesso nos ambientes, e que cada comunidade
local estaria saturada ndo havendo mudangas no nimero total de individuos dentro da
comunidade ao longo do tempo, assim a entrada de novos individuos na comunidade
ocorreria apenas em funcdo de eventos de mortalidade ou emigracdo. Como todas as
espécies possuem propriedades ecoldgicas idénticas, o principal agente estruturador da
similaridade faunistica em uma escala de tempo ecoldgica, seria a dispersdo mediada
pela distancia geografica entre essas comunidades. Locais mais préximos teriam

maiores chances de serem colonizados por individuos das mesmas espécies existentes
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nas comunidades circunvizinhas. A conseqiiéncia mais clara é que locais mais proximos

teriam maior compartilhamento de espécies.

Cada um dos modelos tem limitacGes que tém sido amplamente discutidas
(Chesson 2000; Hubbell 2005; Chave et al. 2002; Chave 2004; Tilman 2004; Chase
2005; Gaston and Chown 2005; Gravel et al. 2006). No entanto, alguns autores sugerem
que a Teoria Neutra e do Nicho séo dois extremos finais de um continuum que estrutura
a comunidade e ndo é determinado por nenhum dos dois processos isolados (Leibold
and McPeek 2006), ou até mesmo que ndo existe um antagonismo entre esses modelos,
pois o0 foco de ambas sdo processos complementares que controlam a dinamica da
comunidade (Adler et al. 2007). A hipétese do continuum (Gravel et al. 2006) prope
que a juncdo das duas teorias forma um gradiente loégico que vai da competicdo a
exclusdo competitiva. Resultados empiricos tém sustentado essa proposta (Cottenie

2005).

O debate entre essas teorias, no entanto, permitiu reforcar o papel das restri¢coes
geradas por diferencas na capacidade de dispers@o sobre os padrdes gerais observados
em comunidades naturais. Esses efeitos, mesmo sendo h& muito tempo reconhecidos,
ganharam novas abordagens analiticas e tedricas que permitem avaliar melhor até que
ponto a adaptacdo a condigdes locais ou a capacidade de dispersdo (ou mesmo a
interacdo entre esses fatores) determinam a diversidade beta em escalas espaciais mais
amplas. Nesse sentido, Soininen et al (2007) argumentam que diferencas de
similaridade entre as comunidades ecoldgicas podem ser explicadas no minimo por trés
mecanismos: i) A similaridade decai com a distancia por causa da diminuicdo da
similaridade nas caracteristicas ambientais (ambiente espacialmente estruturado) e,
como as espécies diferem em suas habilidades e performance sob condiges ambientais
diferentes (nichos), isso criaria um gradiente de distribuicdo (Nekola and White 1999;
Tuomisto et al. 2003); ii) A configuracdo espacial e a natureza da paisagem ditam as
taxas de dispersdo dos organismos entre os locais; iii) A similaridade entre comunidades

decai com a distancia mesmo que os ambientes sejam completamente homogéneo,
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devido a dispersdo dos organismos serem limitadas (Hubbell 2001). Soininen et al
(2007) enfatiza que a taxa de decaimento em muitas comunidades é, provavelmente,
controlado conjuntamente, por processos baseados em nicho, configuracdo espacial e

neutralidade, ndo sendo mutuamente exclusivos (Tuomisto et al. 2003; Cottenie 2005).

Soininen et al (2007), em uma meta-andlise recente usa dois parametros para
avaliar a similaridade entre comunidades, a similaridade inicial e a distancia geografica
necessaria para atingir a metade da similaridade inicial (halving distance), afirmando
que esses parametros devem apresentar variagdo previsivel de acordo com as
caracteristicas dos organismos. A similaridade inicial é diretamente relacionada com o
intercepto de uma relacdo. A distancia geogréfica e a halving distance sdo diretamente
associada a inclinacdo da reta que representa o declinio médio da similaridade com o
aumento da distancia. Uma predicdo € que a taxa de declinio da similaridade deve ser
maior para organismos com baixa capacidade de dispersdo, resultando em um répido
decaimento da similaridade com o aumento da distancia geogréfica entre os locais
(Soininen et al. 2007). Por outro lado, a similaridade inicial aumentara com o tamanho
corporal, uma vez que organismos menores sao especialmente sensiveis a variacdo da
escala fina do ambiente. A alta capacidade de dispersdo pode ter um efeito
homogeneizador nos padrdes da comunidade (Cadotte 2006), no minimo para as
espécies que apresentam baixa especializacdo de habitat. Alta similaridade indica baixa
diversidade beta, jA a distancia geografica necessaria para atingir a metade da
similaridade inicial (halving distance) reflete a variacdo da diversidade beta dependente
da escala, halving distances pequenas indicam turnover na composicdo da espécie

fortemente dependente da escala geografica (Soininen et al. 2007).

Os insetos da Ordem Odonata incluem espécies nas quais a habilidade de voo
aumenta com o tamanho corporal, determinando diretamente a capacidade de percorrer
grandes distancias (Conrad et al. 1999; Michiels and Dhondt 1989; Grabow and Ruppell
1995; May 1981). No entanto, o tamanho corporal nédo é distribuido uniformemente

entre os dois grupos taxondémicos mais amplos; espécies da subordem Anisoptera séo
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em geral maiores do que os de Zygoptera, e € esperado que eles apresentem maior
capacidade de dispersdo (Corbet 1999; Silsby 2001). A capacidade de dispersdo é
também indiretamente relacionada a habilidade de termorregulacdo, porque ambas estéo
relacionadas ao tamanho corporal. Espécies de Odonata maiores sdo geralmente
endotérmicas e podem manter o voo por longos periodos (Corbet 1999). Em contraste,
espécies ectotérmicas ou necessitam da incidéncia direta da luz (espécies heliotérmicas)
ou de trocas de calor por convecgdo (espécies conformadoras) para manter sua atividade
(Heinrich and Casey 1978; May 1991; Heinrich 1993). Espécies heliotérmicas sdo
preditas de serem maiores do que as espécies conformadoras, sendo as Ultimas mais
suscetiveis as variacdes de temperatura do ambiente (Corbet 1999; De Marco and
Resende 2004). Em geral, as espécies de Zygoptera sdao mais frequentemente
conformadoras quando comparadas com Anisoptera que, quase sempre S&o
heliotérmicas e endotérmicas. E importante observar que esses tragos (tamanho
corporal, capacidade de dispersao e termorregulacdo) também estdo associados a outras
caracteristicas importantes para 0 sucesso reprodutivo de cada espécie, e.g., a
agressividade na defesa de territorios (De Marco and Resende 2004) e escolha de
habitats. Em verdade, as espécies de Odonata presentes em riachos de cabeceira de
sistemas florestais tropicais tendem a ser de pequeno tamanho corporal e,
conseqiientemente, com maior dependéncia da temperatura local (que varia pouco
dentro de florestas maduras), e baixa capacidade de dispersdo (Batista and De Marco,

no prelo; Juen and De Marco 2011)

Individuos maiores tendem a apresentar mecanismos homeostaticos mais
eficientes e maior mobilidade, e por isto, eles tendem a tolerar condigdes ambientais
mais diversificadas, em consequéncia disso, possuem maior distribuicdo geogréafica
(Hughes et al. 2000; Tscharntke et al. 2002). As espécies de menor tamanho corporal
devem ser mais sensiveis as variacbes ambientais por restri¢cdes ecofisiologicas (Corbet
and May 2008; Corbet 1999) ou por uma maior especializacdo de habitat (Batista & De

Marco, no prelo). Assim, caso 0 espaco seja o principal agente estruturador da
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comunidade, espera-se que seja mais evidente para Zygoptera, devido sua menor

vagilidade, e pouco expressivo para Anisoptera.

Os tracos das espécies sdo importantes fatores atuantes em suas distribuicées,
bem como, na determinagdo da ponderacdo entre os fatores relacionados a nicho e a
neutro (Thompson and Townsend 2006; Tilman 2004). E possivel, no entanto, que as
respostas as restricdes ambientais (ligadas a teoria do nicho) e as limitacGes de
dispersdo (ligadas a teoria neutra) ndo funcionem de forma independente. Assim,
espécies muito especializadas teriam uma pequena proporcao dos habitats considerados
disponiveis em relacdo aos recursos necessarios a sua persisténcia e, consequientemente,
teriam dificuldades na dispersédo e na escolha de locais. Portanto, grupos com nichos
mais restritos teriam uma limitacdo espacial a dispersdo causada por uma barreira
ambiental que limita a colonizacdo de novas areas. Evidentemente, que esse argumento
esta baseado em uma distribuicdo uniforme dos tipos de habitat no ambiente. De Marco
(1998) sugere que espécies consideradas fliers e que colonizam areas abertas ndo devem
ser consideradas generalistas, mas na verdade sdo especializadas em um recurso que

representa uma grande proporcéo dos habitats disponiveis.

NoOs usamos dados de um conjunto de igarapés da Bacia Amazbnica para
quantificar a importancia relativa dos fatores espaciais (distancia entre igarapés) e
ambientais (e.g. pH, condutividade, oxigénio dissolvido, largura do canal) para explicar
a variagdo na composicao das comunidades de adultos Odonata. As predicOes testadas
foram: i) por serem organismos alados e devido as exigéncias ecofisiologicas da ordem,
o efeito do ambiente serd maior do que o efeito do espaco; ii) Zygoptera sdo em geral
organismos menores, possuindo menor capacidade de dispersdo do que Anisoptera, por
iSS0 0 esperado € que o espaco tenha maior influéncia relativa na sua distribuigéo; iii) A
taxa de declinio da similaridade de composicao entre os igarapés devera ser maior para
Zygoptera do que para Anisoptera, devido sua menor capacidade de disperséo o que
resultara em um rapido decaimento da similaridade conforme aumenta a distancia; iv) a

similaridade inicial serd maior para 0s organismos com maior capacidade de dispersédo
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(Anisoptera), por outro lado, a distancia geogréafica necesséria para atingir a metade da
similaridade inicial (halving distance) ser& menor para Zygoptera, por possuir menor

capacidade de dispersao.
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MATERIAL E METODOS

Area de estudo

O estudo foi conduzido em igarapés de cinco interflivios amazonicos, Guiana,
Inambari, Ronddnia, Tapajos e Xingu (Figura 1). No Interflivio Guiana as amostras se
deram em 24 igarapés na Reserva Florestal Adolpho Ducke, proximo a cidade de
Manaus — AM. No municipio de Porto Velho — RO foram amostrados 16 cOrregos na
margem esquerda do Rio Madeira, pertencentes ao Interflivio de Inambari e sete
igarapés na margem direita, pertencentes ao Interflivio Rondénia. No Interflivio
Tapajos foram amostrados 27 igarapés proximos da foz do Rio Tapajés, dentro da
Floresta Nacional de Tapajos, nos municipios de Santarém e Belterra- PA. Neste
interflivio, em sua parte superior, houve ainda, amostragem de quatro igarapés, no
municipio de Queréncia — MT. No Interfldvio do Xingu foram amostrados 11 igarapés
na porgéo inferior do Rio Anapu, entre os rios Tocantins e Xingu, Floresta Nacional de
Caxiuana que esta situada nos municipios de Melgaco e Portel — PA e trés na Floresta
Nacional de Carajas, localizada no sudeste do estado do Pard, nos municipios de
Parauapebas, Canad dos Carajas e Agua Azul do Norte. Descricdo mais detalhada da

area de estudo pode ser encontrada no capitulo 2.
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Figura 1 — Bacia Amazobnica separada por interflivios dos principais rios, que
correspondem as oito regides de endemismo, segundo a classificacdo de Silva et al.
(2005). Os pontos preenchidos representam localidades onde foram realizadas coletas
de Odonata, na Bacia Amazonica.

Coleta de dados em campo

A metodologia do levantamento da comunidade de Odonata esta baseada em
um método de varredura com éareas fixas, j& empregado em outros estudos com esse
grupo (Juen and De Marco 2011; Ferreira-Peruquetti and Fonseca-Gessner 2003;
Ferreira-Peruquetti and De Marco 2002). As amostragens consistiram na contagem
visual do nimero de individuos adultos de cada espécie de Odonata, presente em 100
metros do corpo d’agua de cada area, divididos em 20 segmentos de cinco metros. O
tempo médio de permanéncia em cada ponto de amostragem foi de uma hora.
Concomitantemente, foi tomada a medida da temperatura do ar em local sombreado
perto do corpo d"agua. As coletas s6 foram realizadas quando havia sol e temperaturas

acima de 19°C, pois alguns estudos mostram que abaixo dessa temperatura Odonata
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diminuem suas atividades (De Marco and Resende 2002; May 1976; May 1991).
Individuos de cada espécie observada foram coletados com rede entomoldgica para
confirmacéo da identificacdo. Esses individuos foram acondicionados em envelopes de
papel e mergulhados em acetona P.A., durante 12 horas para Zygoptera e 48 a 72 horas
para Anisoptera, para sua conservacdo. ApOs a secagem, por evaporacdo, foram
acondicionados em envelopes plasticos sobre papel cartdo e depositados como material
testemunho na colecdo do Laboratério de Ecologia Tedrica e Sintese (LETS -
Universidade Federal de Goias). Para a identificacdo dos espécimes coletados, foram
utilizadas chaves sisteméticas (Garrison 1990; Belle 1988; Borror 1945; Belle 1996;
Lencioni 2005; Costa et al. 2002; Lencioni 2006), e comparados com a colecdo do

LETS e em alguns casos enviados a especialista para confirmar da identificacéao.

Variaveis ambientais

Em cada igarapé foi medida a largura média do canal (m) através de cinco
medidas equidistantes (20m) ao longo do transecto determinado com auxilio de uma
trena de 50m. A profundidade média do canal (m) foi calculada, nos mesmos locais
onde a largura foi conferida a partir de trés sondagens, uma no centro e em cada
margem do canal usando uma fita métrica (Apéndice 1). As temperaturas da agua e do
ar (na sombra) foram medidas com term6émetro digital (Multidigital ®). Os dados de
pH, turbidez, condutividade elétrica, oxigénio dissolvido (OD), foram mensurados com

uma sonda multi-parametro portatil (Horiba) (Apéndice 1).

As caracteristicas fisicas do ambiente foram avaliadas usando o procedimento
descrito no indice de Integridade de Habitat do ambiente (I11H) (Nessimian et al. 2008).
Este protocolo é constituido por doze itens que descrevem as condigdes ambientais,
entre 0s quais o padrdo de uso da terra adjacente a vegetacdo ribeirinha; largura da mata
ciliar e seu estado de preservacgéo; estado da mata ciliar dentro de uma faixa de 10m;
descricdo das condigdes do canal quanto ao tipo de sedimento e presenca de dispositivos

de retencdo; estrutura e desgaste dos barrancos marginais do rio; caracterizacdo do leito
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do rio quanto ao substrato, vegetacdo aquatica, detritos e disposicdo das areas de
corredeiras, po¢des e meandros. Cada item € composto de quatro a seis alternativas
ordenadas de forma a representar sistemas cada vez mais integros. Para que cada item
(pergunta, p;) tenha peso igual na analise, os valores observados (a,) foram
padronizados dividindo pelo valor méximo possivel para o item (an — equagdo 1). O
indice final é a média desses valores em relacdo ao numero de variaveis amostradas (n -

equacao 2).

n
a Z pi
= — _i=l
P a Equacdo 1 lH =- n

Equacéo 2

O valor obtido varia de 0 — 1 e quanto maior o valor total obtido mais

conservado é o ambiente.

Variaveis espaciais

Como foi usado uma matriz de dados brutos para as analises (Legendre et al.
2005; Tuomisto and Ruokolainen 2006), uma série de variaveis espaciais, foram criadas
com as analises de coordenadas principais de matrizes de vizinhanga (PCNM) (Borcard
and Legendre 2002; Borcard et al. 2004; Diniz-Filho and Bini 2005; Dray et al. 2006;
Griffith and Peres-Neto 2006). Nessa andlise, as coordenadas geogréficas séo
primeiramente usadas para criar uma matriz de distancias entre os locais amostrados
(igarapés). De acordo com os procedimentos descritos por Griffith & Peres-Neto
(2006), a variacdo espacial total é decomposta em um conjunto finito de variaveis
(filtros ou autovetores) espaciais explanatdrias, cada qual correspondendo a uma escala,
ou estrutura espacial especifica (Nabout et al. 2009). Assim, esta decomposi¢édo
possibilita a analise espacial em todas as escalas que podem ser descritas pela
configuracdo espacial dos locais de amostragem (Borcard et al. 2004). Todos

autovetores com coeficientes | de Moran maiores que 0,1 foram incluidos na matriz de
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preditores espaciais. Estd analise foi realizada no software Spatial Analysis in
Macroecology v. 4.0, SAM (Rangel et al. 2010). Os escores dessa analise (PCNM),
derivados da matriz das coordenadas geograficas, foram utilizados para representar as
variaveis espaciais nas analises de redundancias, em todas as analises, e de acordo com

o critério acima, trés filtros foram selecionados.

Anélise Estatistica

Para cada igarapé foi determinada a abundéncia relativa de cada espécie
somando todos os segmentos de cada transecto. Para aqueles igarapés que foram
realizados mais de uma amostragem foi calculada a abundancia média para cada
espéecies. As analises se deram entre os diferentes igarapes, que foram considerados

réplicas para as hipoteses desse estudo.

Analise de correspondéncia

Para visualizacdo da estrutura e similaridade da composicdo de espécies entre
os igarapés foi usado uma anélise de correspondéncia com remogao do efeito do arco

(DCA) (Hill and Gauch, Jr. 1980), usando os dados de incidéncia das espécies.

Particdo da variancia

Para quantificar a importancia dos componentes ambientais e espaciais na
estruturacdo da comunidade de Odonata foi usado Anélises de Redundéancias Parciais
(pPRDA) (Legendre and Legendre 1998). Para essas andlises, as variaveis respostas
foram as matrizes de densidades e de incidéncia (presenca/auséncia) e as variaveis
explanatorias incluiram os conjuntos de variaveis ambientais (Ambiente) e espaciais
(Espaco). A porcentagem de variagdo total das variaveis respostas foram atribuidas a

diferentes componentes da variacdo: [a] variacdo atribuida unicamente as variaveis

162



ambientais; [b] variagdo conjunta explicada pelo espaco e ambiente (variabilidade na
estrutura da comunidade que pode ser explicada pela variagdo ambiental espacialmente
estruturada); [c] variagdo atribuida unicamente as variaveis espaciais; ; [d] variacdo
residual (total da variacdo ndo explicada por nenhuma das fragOes anteriores). Os
resultados da anélise de particdo da variancia foram dados pelas fracdes ajustadas da
variacdo. A significancia do teste foi avaliada por teste de permutacdo usando 999
randomizacOes (Peres-Neto et al. 2006). As analises foram realizadas para todas as
espécies e separados por subordem, buscando avaliar o efeito exercido dentro de cada
subordem. Todos os testes foram feitos no programa R, usando o pacote VEGAN e a

funcdo Varpart (R program, www.r-project.org) (R Development Core Team 2010).

A matriz de similaridade faunistica foi criada com base nos dados de
abundancia das espécies. Os dados de densidade foram transformados usando a
transformac&o de Hellinger, sendo indicada por preservar as distancias entre as unidades
amostrais em Andlises de Redundéancias e também porque os dados apresentam muitos
valores iguais a zero. Todas as varidveis ambientais exceto o pH, passaram por

transformacao logaritmica antes da anélise.

Mantel Parcial

Para avaliar o efeito do ambiente e do espago sobre a variacdo da diversidade
beta utilizou-se de analise complementar um Mantel parcial (Manly 1994). O teste de
Mantel parcial correlaciona uma matriz reposta a uma explicativa, condicionadas por
uma terceira matriz explanatéria (Legendre and Legendre 1998), sendo valido quando o
objetivo do estudo é o teste de hipoteses sobre as causas da variacdo da diversidade beta

entre grupos de sitios (Legendre et al. 2005).

A matriz de distancia ambiental (Ambiente) foi criada usando as variaveis II1H,
pH, condutividade, temperatura do ar, oxigénio dissolvido, largura e profundidade. Para

a de distancia espacial (Espago) foram usados os filtros espaciais gerados nas analises
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de PCNM. Para a criacdo da matriz de distdncia ambiental, as médias das variaveis
ambientais foram padronizadas. A medida de distancia utilizada foi a distancia
euclidiana. A matriz de similaridade faunistica foi criada com base nos dados de
incidéncia e de abundéncia das espécies. O metodo de distancia utilizado foi o indice

quantitativo de Sorensen.

A matriz de diversidade beta foi primeiramente correlacionada a matriz
ambiental, condicionada pela matriz espacial, e em seguida a matriz de diversidade beta
foi correlacionada & matriz espacial, condicionada pela matriz ambiental. Os testes
foram realizados utilizando o método de correlacdo de Pearson e 0s niveis de
significancia foram obtidos utilizando 10000 permutagdes. Todas as andlises foram

desenvolvidas com auxilio do programa R (R Development Core Team 2010).

indice de Decaimento

Para avaliar a variacdo da composicdo da comunidade foi usada a abordagem
de distancia de decaimento da similaridade de Soininen et al. (2007). A similaridade de
composicdo entre os locais foi mensurada pelo indice de Sorensen. Usando regressédo
log-linear, foi avaliado o efeito da distancia geografica (km) sobre a similaridade de
composicdo de espécies. A relacdo da distancia de decaimento foi descrita usando a
similaridade inicial e a distancia espacial necessaria para atingir a metade da
similaridade inicial (halving distance). Foi usada como similaridade inicial o valor da
similaridade de composicao de espécie a uma distancia de um quilémetro. Essa maneira
de operacionalizar a analise do decaimento da similaridade foi utilizada por Soininen et
al. (2007) e permite analisar dados de diversas fontes com diferentes métodos. Os
pardmetros o e B gerados pela regressdo log-linear (Zar 2010) foram usados para
estimar a similaridade inicial a 1km, y= o™ e a distancia geografica necessaria para
atingir a metade da similaridade (halving distance), x=((log1/2)/B) + 1. Os intervalos de

confianca foram calculados usando o procedimento de Bootstrap.
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RESULTADOS

Padrdes gerais

Foram amostrados 3.272 individuos, distribuidos em 151 espécies, 52 géneros
e 11 familias. A subordem Zygoptera foi a mais abundante com 2.836 individuos e a
mais diversa com 92 espécies, 28 géneros e oito familias. Para Anisoptera a abundancia
foi de 436 individuos, distribuidos em 59 espécies, 24 géneros e trés familias (Apéndice
2). Em Anisoptera a familia mais diversa foi Libellulidae (52 espécies e 422
individuos), seguida por Aeshnidae (quatro espécies e 10 individuos) e Gomphidae (trés
espécies e quatro individuos). Para Zygoptera a familia mais diversa foi Coenagrionidae
(34 espécies e 768 individuos), seguidas por Protoneuridae (24 espécies e 542

individuos) e Calopterygidae (13 espécies e 729 individuos).

A ordenacdo dos igarapés amostrados com base na composicdo de espécies
mostra que os igarapés da mesma regido ficaram ordenados mais proximos (Figura 2).
Os igarapés da Reserva Ducke foram os que apresentaram maior agrupamento entre as
unidades amostrais. A regido de Tapajés também apresentou alto agrupamento,
conforme a andlise de ordenacdo. As amostras das regides de Inambari, Rondénia e
Caxiuand foram as que ficaram mais dispersas pela ordenacdo, mostrando uma menor
similaridade na composicdo de fauna. Como o nimero de amostras realizadas na regido
do Xingu e de Carajas foi menor, ndo foi possivel detectar um padréo claro na
similaridade entre as amostras, embora o0s trés igarapés amostrados em Carajas ficassem

ordenados proximos (Figura 2).
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dados de incidéncia das espécies de Odonata.

A variacdo da matriz de comunidade com dados de densidade assim como a
matriz com dados de incidéncia apresentou efeitos estatisticamente significativos, seja
por varidveis ambientais ou espaciais. No que diz respeito as subordens, as
porcentagens de explicacdo foram menores considerando-se Anisoptera em comparacao
com Zygoptera. Mesmo havendo efeito significativo sobre a variagdo das comunidades,
os efeitos isolados do ambiente e do espaco ou a interacdo entre esses dois fatores,

foram baixos, com uma grande parte da variacdo na comunidade permanecendo sem

explicacdo (Tabela 1).
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Tabela 1 — Particdo da variancia (RDA) da densidade e incidéncia para todas as espécies
de Odonata e pelas separadas por subordens. (Ambiente representa o efeito atribuido
unicamente as variaveis ambientais; Espaco é o efeito que pode ser atribuido
unicamente as variaveis espaciais; Interacdo é o efeito atribuido a interacdo do espaco e
ambiente; Variacdo residual é a variacdo que ndo é explicada).

Abundancia Binario

R? P R P
Todas espécies
Ambiente 0,082 <0,001 0,064 <0,001
Interacdo 0,096 0,083
Espaco 0,081 <0,001 0,058 <0,001
Variagéo residual 0,741 0,795
Anisoptera
Ambiente 0,028 0,042 0,020 0,084
Interacao 0,019 0,019
Espaco 0,008 0,102 0,007 0,119
Variacgdo residual 0,945 0,954
Zygoptera
Ambiente 0,086 <0,001 0,072 <0,001
Interacdo 0,103 0,093
Espaco 0,087 <0,001 0,064 <0,001
Variagdo residual 0,724 0,771

A variacdo da diversidade beta foi afetada pelo ambiente e pelo espaco (Tabela
2). Avaliando esses efeitos separados por subordens, o efeito do ambiente foi maior para
Zygoptera do que para Anisoptera (Tabela 2), alem disso, ndo houve efeito do espago
sobre a matriz de Anisoptera. Quando o efeito foi avaliado, separado por familias,
pequenas diferencgas foram observadas entre a diversidade beta calculada com dados de
incidéncia e de abundancia. Para os dados de incidéncia o ambiente ndo afetou a
distribuicdo de Libellulidae e de Coenagrionidae, ja para os dados de abundancia, a
auséncia de efeito do ambiente sobre Coenagrionidae se manteve e 0 espaco néo afetou
a similaridade de Libellulidae. Como esperado, a matriz de distancia ambiental

mostrou-se espacialmente estruturada (Tabela 2).
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Tabela 2 — Efeito das variaveis ambientais e espacial (Mantel Parcial) sobre a
diversidade beta estimada com dados de incidéncia e de abundancia para todas as
espécies de Odonata e separados por subordem e familias.

Beta abundancia Beta binéario

R® R’ R® P
Todas espécies Ambiente 0,268 <0,001 0,235 <0,001
Espaco 0,364 <0,001 0,401 <0,001
Anisoptera Ambiente 0,131 0,001 0,16 0,031
Espaco 0,057 0,166 0,072 0,083
Zygoptera Ambiente 0,259 <0,001 0,237 <0,001
Espaco 0,373 <0,001 0,394 <0,001
Libellulidae Ambiente 0,121 0,004 0,064 0,095
Espaco 0,073 0,056 0,133 0,005
Calopterygidae Ambiente 0,227 <0,001 0,214 <0,001
Espaco 0,322 <0,001 0,338 <0,001
Coenagrionidae Ambiente 0,041 0,098 0,014 0,339
Espaco 0,246 <0,001 0,301 <0,001
Protoneuridae Ambiente 0,187 <0,001 0,164 <0,001
Espaco 0,118 0,004 0,212 <0,001

Espaco Ambiente 0,454 <0,001

O decaimento da similaridade variou entre as subordens, bem como entre
familias. A relacéo entre o espaco e o decaimento de similaridade de Zygoptera (R? =
0,378) foi bem maior do que em Anisoptera (R? = 0,030) (Figura 3B e C) e similar ao
de Odonata (Fig 3A), além de apresentar uma taxa de decaimento bem mais abrupta
(Tabela 3). Para as familias as maiores relacées foram observadas em Protoneuridae (R?
= 0,358) e Calopterygidae (R*= 0,284) (Figura 4D e B, respectivamente), apresentando
também as maiores taxas de decaimento (Tabela 3). Os Libellulidae que apresentam
maior capacidade de dispersdo tiveram menor relacdo com o espaco (R* = 0,017) e
menor inclinacdo da reta do ajuste, mostrando menor decaimento na similaridade de

composicao.
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Tabela 3 — Relacdo do efeito do espaco sobre a composicdo de espécies de Odonata.
Parametros da regressao log-linear. min: minimo; max: méximo.

¢ amin. omax B Bmin B max R®
Todas as
espécies 0,333 0,324 0,342 -0,00176 -0,00185 -0,00167 0,378
Anisoptera 0,165 0,138 0,191 -0,00040 -0,00059 -0,00021 0,031
Zygoptera 0,370 0,360 0,380 -0,00169 -0,00177 -0,00160 0,387
Libellulidae 0,115 0,096 0,135 -0,00052 -0,00073 -0,00030 0,017

Calopterygidae 0,608 0,581 0,634 -0,00210 -0,00229 -0,00191 0,284
Coenagrionidae 0,302 0,284 0,320 -0,00184 -0,00206 -0,00162 0,137

Protoneuridae 0,649 0,605 0,693 -0,01545 -0,01811 -0,01279 0,358
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Figura 3 — Distancia geogréafica e sua relacdo com a similaridade de composicdo de
espécies de Odonata entre igarapés A) para todas as espécies; B) Anisoptera e C)
Zygoptera.
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Figura 4 — Distancia geogréafica e sua relacdo com a similaridade de composicédo de
espécies de Odonata entre igarapés para A) Libellulidae; B) Calopterygidae; C)
Coenagrionidae e D) Protoneuridae.

A similaridade inicial (Figura 5A) variou significativamente entre os taxa com
diferentes capacidade de dispersé@o. Para subordem Zygoptera a similaridade inicial foi
bem maior (SI: 0,369; 95% IC: 0,353 — 0,385), do que para Anisoptera (Sl: 0,164; 95%
IC: 0,134 — 0,197) que geralmente possuem maior capacidade de dispersdo com base na
variacdo de seu tamanho corporal. Resultado similar foi encontrado quando as espécies
foram separadas por familias, com Protoneuridae e Calopterygidae apresentando as
maiores similaridades, sendo estatisticamente diferentes de Coenagrionidae e de

Libellulidae (Figura 5C). Libellulidae foi a familia que teve a menor similaridade inicial
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(SI: 0,116; 95% IC: 0,090 — 0,144) e é o grupo com maior capacidade de dispersdo

(Figura 5C). J& para a distancia espacial necessaria para atingir a metade da similaridade

(halving distance), os resultados foram inversos, 0s organismos com maior capacidade

de disperséo apresentaram maior valores, tanto nas subordens (Figura 5B) como para as

familias (Figura 5D).
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D) por familia.

172



DISCUSSAO

Tanto caracteristicas ambientais quanto distancia espacial sdo importantes na
determinacdo dos padrbes de diversidade beta entre os locais estudados, mas revelam
que sua importancia relativa varia consideravelmente entre 0s grupos taxonémicos. A
hipdtese de que o efeito do ambiente seria maior do que o0 espacgo devido as restri¢coes
ecofisioldgicas do grupo, ndo foi corroborada, uma vez que o efeito do espaco foi
praticamente igual ao do ambiente (RDA) ou até mesmo maior quando avaliado o efeito
sobre a variacdo da diversidade beta (Mantel parcial), dependendo da analise utilizada.
No entanto, como foi predito pela segunda hipotese, os efeitos sobre os padrbes de
diversidade beta ndo sdo uniformes entre as ordens, os padrdes sempre foram mais

acentuados em Zygoptera.

MacArthur & Levins (1964) avaliaram a especificidade das espécies com base
na forma que usavam 0s recursos, estabelecendo que quanto maior a especificidade
maior € o nivel de dependéncia pelo recurso, a espécie somente podera ser encontrada
onde o recurso ocorrer e sua abundancia é determinada pela densidade do recurso. Essa
especializacdo afeta diretamente a forma como o organismo percebe a heterogeneidade
ambiental. MacArthur & Levins (1964) estabeleceram duas categorias, classificando as
espécies em grdo fino e de gréo grosseiro. As espécies grao fino sdo aquelas generalistas
que ndo fazem distingdo por um recurso especifico, usam 0s recursos conforme sua
disponibilidade no ambiente. J& as espécies grdo grosseiro, discriminam e selecionam
somente um recurso, sendo potencialmente especialista de habitat, s6 podendo ocorrer
onde o habitat propicia condi¢des especificas para sua sobrevivéncia. Essa diferenciacéo
na forma de perceber o ambiente poderia explicar a diferenciacdo nos padrbes

encontrados entre Anisoptera e Zygoptera.

Uma vez que as espécies de Zygoptera, em geral, sdo menores, se movendo

pouco, elas provavelmente percebem o ambiente como um gréo grosseiro, desta forma,
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ela seria restrita a manchas onde este recurso esta disponivel. J& os Anisoptera, que sdo
maiores ou que se movem mais, s&0 menos especialistas e percebem o ambiente como
um gréo fino, por isso as espécies teriam menos restricdes para sua distribuicdo pelo
ambiente, e em conseqiéncia disso, a estrutura da comunidade ndo apresentariam fortes
relacbes com o ambiente e com espaco. Generalistas de habitat também dispersam por
maiores distancias e sdo mais provaveis de colonizar novos habitats do que especialistas
de habitat, por terem menor limitacdo ambiental (McCauley 2007) e nichos mais
amplos. Individuos maiores tendem a apresentar mecanismos homeostaticos mais
eficientes e maior mobilidade e, por isto, eles tendem a tolerar condigdes ambientais
mais diversificadas e a alcancar regibes mais distantes de suas regides de origem
(Hughes et al. 2000; Tscharntke et al. 2002), assim, ndo seria esperado que espécimes
com tais caracteristicas apresentassem relagcbes muito especificas com o ambiente e com
0 espaco. Jablonski & Roy (2003) afirmam que espécies com distribuicdo ampla podem

ter maior capacidade de disperséo e tolerancias ambientais igualmente amplas.

Nas analises no nivel de familia as predicGes gerais do efeito relativo do
ambiente e espaco foram corroboradas. Familias com menor tamanho corporal como
Coenagrionidae e Protoneuridae apresentaram maior efeito do espago e o grupo de
maior tamanho corporal dentro de Zygoptera (Calopterygidae), apresentou um aumento
da contribuicdo relativa do ambiente. Muitas espécies de Coenagrionidae e
Protoneuridae amostradas tém claramente uma grande restricdo a dispersdo pelo seu
pequeno tamanho corporal. No entanto, é possivel perceber que parte dessa restricdo em
especies como Psaironeura tenuissima (Protoneuridae) ou Argia infumata
(Coenagrionidae) podem também advir de sua intima selecdo de habitat, ocorrendo em
riachos com grande sombreamento por florestas. Em grupos como esse, com grande
associacdo a floresta, a relacdo entre restricdo a dispersao e selecdo de habitat podem

estar inter-relacionadas e dificilmente poderiamm ser isoladas.

O ponto que foge as predicdes € o encontro de um grande efeito de espaco para

Libellulidae. A maior parte das espécies do grupo conhecidas sdo espécies de areas
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abertas com grande capacidade de dispersdo e ndo deveriam estar limitadas pelo espaco.
No entanto, o grupo das espécies que ocorrem nos riachos de primeira ordem em
sistemas amazonicos deve ser considerado um grupo a parte e com caracteristicas bem
especiais. Espécies dos géneros Fylgia, Perithemis, Oligoclada e Micrathyria que foram
comuns nesse estudo (Apéndice 2) sdo usualmente de pequeno tamanho corporal,
possivelmente como uma adaptacdo a vida dentro de sistemas sombreados de florestas
primérias (Kinvig and Samways 2000; Samways and Taylor 2004; Samways et al.
2005; Ward and Mill 2005). Outra questdo que surge € porque houve maior efeito do
ambiente se Libellulidae (um dos grupos mais freguientes) foi principalmente controlada
pelo espaco? A explicacdo mais clara é que a adi¢do de Aeshnidae e Gomphidae, grupos
com tamanho corporal muito maior e reconhecida alta capacidade de dispersdao (mesmo
para as espécies encontradas dentro de florestas tropicais), altera fortemente o resultado

final dessas analises.

Uma porgédo da variabilidade na estrutura das comunidades de Odonata foi
explicada puramente pelas varidveis ambientais. Isso resulta do fato que diferentes
espécies tém diferentes requerimentos ecoldgicos para manterem abundancia
populacional maior do que zero (McPeek 2008). Embora alguns individuos de certas
espécies possam ser encontrados em locais onde eles podem ndo manter uma populacdo
persistente, a distribuicdo das espécies no ambiente é determinada principalmente pela
distribuicdo de habitats adequados para manter populacdes viaveis (Pulliam and
Danielson 1991). Fatores abioticos locais, como a temperatura e quimica da agua, bem
como, os fatores bidticos, tais como abundancia de recurso alimentar, predadores e
parasitas, afetam sinergeticamente a sobrevivéncia, crescimento e fecundidade
individual em locais particulares. Nesses locais, condi¢cdes ecologicas proprias
permitem que a espécie tenha uma combinacao adequada de sobrevivéncia, crescimento
e fecundidade para manter uma populacdo fonte. No entanto, é possivel que um
subconjunto desses mesmos fatores impossibilite as espécies de manterem uma

populacdo fonte estdvel (McPeek 2008). Nesse sentido, os fatores que limitam a
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abundancia local podem também ser aqueles que modelam a distribuicdo da espécie nas

paisagens, em uma escala geografica imediatamente superior.

Apesar de muitos dos fatores ambientais avaliados serem ligados a
caracteristicas de dentro dos corpos d agua, a escolha de hébitat pelos adultos pode ser
um fator limitante na distribuicdo (Schindler et al. 2003). No entanto, essas escolhas
devem estar intimamente ligadas ao conjunto de processos que atuam na fase larval
aquatica: adultos selecionam locais onde larvas tém maior sucesso de desenvolvimento,
de forma que adultos com escolhas ruins acabam sendo selecionados negativamente na
fase larval (Schenk et al. 2004). Esses limites ecolégicos sdo provavelmente formados
por um conjunto de requerimentos fisicos, quimicos, algumas caracteristicas estruturais
do habitat e algumas interacBes entre espécies, portanto, incluindo variaveis que atuam

nos adultos e nas larvas.

Parte da estrutura foi, também, explicada puramente pela posicdo geogréfica
dos igarapés, evidenciando que existe uma estruturacdo espacial das comunidades
(autocorrelacdo espacial). A existéncia de estruturacdo espacial pode ser devido a
processos ecoldgicos dependentes do espaco, sendo o mais Obvio a dispersdao, mas
podendo existir outras possibilidades ligadas a predacéao e reproducédo, sem relacdo com
as variaveis ambientais (Borcard et al. 2011; Dray et al. 2006). O efeito da matriz
geogréfica demonstra que igarapés mais proximos geograficamente, como por exemplo,
ambientes localizadas na mesma sub-bacia, possuem maior similaridade na estrutura das
comunidades, possivelmente ocasionada pela capacidade de colonizacao e de dispersédo

da fauna.

Muitos estudos recentes descrevem padrdes de distribuicdo baseadas no
modelo neutro melhor do que nas distribui¢des baseadas na Teoria de Nicho (Mcgill et
al. 2006; Volkov et al. 2003). Vieira (2008), trabalhando com a comunidade
zooplanctdnica na planicie de inundagdo do Rio Araguaia, Heino et al. (2010) com
comunidade de diatomaceas e Baselga et al (2007) com Coleoptera, também

encontraram influéncia das variaveis ambientais e espaciais. Ja Sattler et al. (2010)
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trabalhando com trés comunidades distintas aranhas, abelhas e passaros, encontraram
influéncia apenas das variaveis ambientais, divergindo de Heino et al. (2003), que
trabalharam com diversidade de macroinvertebrados, encontraram influéncia apenas das
variaveis espaciais. No entanto, Juen & De Marco (2011) analisando Odonata em uma
escala menor (10 km), ndo encontraram efeito do espaco ou do ambiente, 0 que sugere

que a escala geografica tém um grande efeito na compreensao desses fendbmenos

Padrbes da ocorréncia e abundancia das espécies de insetos aquaticos devem
ser resultado tanto do arranjo espacial dos cérregos quanto de suas condicdes ecoldgicas
(Thompson and Townsend 2006; Heino and Mykra 2008). McCauley et al. (2008)
verificou que as condigdes de habitat tiveram efeitos maiores sobre a similaridade das
comunidades de larvas de Odonata do que a distancia entre lagos. Este padrdo parece
variar de acordo com o nivel de perturbacdo do habitat. A diversidade em sistemas que
sofrem poucos distlrbios parece ser mais determinada por caracteristicas do hébitat, ao
passo que ambientes mais perturbados sdo mais freqiientemente afetados pela dispersao

(McCauley et al. 2008).

Uma explicacdo para as diferengas observadas entre o estudo de McCauley et
al (2008) e o presente estudo é que as espécies presentes nos lagos sao principalmente
Anisoptera com grande capacidade de disperséo, para as quais o efeito do espaco nao
era esperado. Nesse sentido, o presente estudo é o primeiro de metacomunidades de
Odonata com predominio de espécies de Zygoptera, com menor tamanho corporal e
mais associado a florestas. O encontro de uma maior proporc¢éo do efeito do espaco, em
relacdo a estudos anteriores é resultado direto da composicdo de espécies estudada e
revela a importancia de relacionar as predicbes dessas teorias as caracteristicas
biondmicas dos grupos estudados. “Odonata”, ndo ¢ simplesmente “Odonata”, mas um
conjunto de espécies que evoluiram sobre restricbes filogenéticas e que representam

pelo menos dois grandes ramos de adaptacdes em sua historia evolutiva (Corbet 1980).

Apesar do efeito do ambiente e do espago, uma grande parte da estrutura da

comunidade permaneceu sem explicagdo. Uma boa quantidade dessa variancia € devido
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a outras fontes de variabilidade, como variaveis ambientais ndo medidas ou estruturas
espaciais que foram perdidas por exigir fungcbes mais complexas para serem descritas
(Borcard et al. 2011). Podendo estar associada a eventos estocasticos de distirbios ou
dispersdo, interagdo com outras espécies. Esclarecer quais fatores determinam a
estrutura da comunidade € possivel para comunidades individuais, mas é bastante dificil
transferir seu entendimento para outras comunidade devido ao contingente de condigdes

locais (Simberloff 2004).

A hipotese de que a taxa de declinio da similaridade seria mais acentuada para
Zygoptera do que para Anisoptera foi corroborada. Segundo Nekola & White (1999),
existem duas causas bioldgicas para explicar o decaimento da similaridade; a primeira
sendo resultado de simples decréscimos da similaridade ambiental com a distancia e a
substituicdo das espécies, devido a diferentes capacidades fisioldgicas existentes entre
elas, e segunda, é que a configuracdo geogréfica influencia a dispersdo das espécies. A
variacdo entre paisagens ocorre porque cada paisagem apresenta variados tipos de
resisténcia ao movimento dos organismos como, o alargamento dos rios desfavorecendo
espécies associadas a areas sombreadas (De Marco e Batista, dados ndo publicados),
montanhas, etc. A variacdo na distancia de decaimento entre grupos de espécies é
devido a diferencas na capacidade de dispersdo, em esséncia, as espécies nao percebem
a configuracdo espacial de habitat da mesma forma, a resisténcia e o tempo necessario
para a dispersdo é bem maior para aquelas espécies com menor capacidade de dispersdo

(Nekola and White 1999).

As espécies de menor tamanho corporal devem ser mais sensiveis as variacoes
ambientais por restricdes ecofisioldgicas (Corbet and May 2008; Corbet 1999) ou por
uma maior especializacdo de habitat (Batista & De Marco, dados ndo publicados).
Assim, Zygoptera por apresentar maior exigéncia ecofisiologica, teriam sua distribuicéo
mais restrita, pois condi¢cdes ambientais diferentes daquelas suportada por sua amplitude
de nicho representariam uma barreira natural para a sua colonizacéo, e a dificuldade na

dispersdo e imigracdo seriam fatores estruturantes da distribuicdo dessas espécies.
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Assim, 0s Zygoptera, por terem nichos mais restritos, teriam uma dificuldade extra de
se dispersar por ndo conseguir colonizar ambientes com caracteristicas ambientais
diferentes. Por isso, o decaimento de sua similaridade seria maior. Ja Anisoptera por
serem menos especialistas de habitat, ndo sofreriam o efeito da restricdo ambiental,
apresentando menor decaimento da similaridade. Dexter (2010) estudando o decaimento
da similaridade de composi¢do em aves, comparando comunidades de florestas umidas
e de florestas secas, encontrou que a variagdo observada pode ser explicada baseada na

habilidade de dispersdo dos grupos.

Ao contrario da predicdo da quarta hipétese do trabalho, a similaridade inicial
foi maior para Zygoptera do que para Anisoptera. De acordo com os resultados
encontrados no estudo, juntamente com o arcabouco tedrico apresentado ao longo da
discussdo, em ambientes muito conectados e continuos, organismos muito
especializados podem apresentar uma alta similaridade inicial, até mesmo para aquelas
espécies que apresentam baixa capacidade de dispersdo. Uma vez que locais proximos
tentem a ter as caracteristicas ambientais similares, em virtude da estruturacéo espacial
e como o sistema é estavel e continuo, as espécies conseguem se dispersar pelo
ambiente nos quais encontram condicdes favoraveis necessarias para sua persisténcia. O
processo seria mais lendo, mas, devido a estabilidade do sistema, mesmo migrando
pequenas distancias seria possivel que elas conseguissem dispersar por todo esse
ambiente que apresentam condi¢Bes ambientais favoraveis. Por outro lado, organismos
grandes que tenham boa capacidade de dispersé@o e menor restricdo das caracteristicas
ambientais podem apresentar uma baixa similaridade inicial, se a sua distribuicdo no
ambiente é rara gerando altas taxas de turnover, o que culminaria em baixa similaridade
de composicao. Essa parece ser a principal explicacdo para os padrdes encontrados em

Anisoptera, que sdo raros nesse sistema.

Os resultados do decaimento da similaridade e similaridade inicial quando
analisado separados por familia seguiu 0 mesmo padrdo encontrado para as respectivas

subordens, exceto para a familia Coenagrionidae, que quando comparada com as outras
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familias da subordem, apresentou baixo decaimento de similaridade, menor similaridade
inicial e maior distancia espacial para atingir a metade da similaridade (halving
distance). A familia Coenagrionidae juntamente com Libellulidae s@o as maiores
familias da ordem Odonata e ambas incluem espécies com grande capacidade
migratoria (Kalkman et al. 2008), o que poderia explicar os resultados diferentes dos

demais encontrados para as outras familias da subordem Zygoptera.

Thieltges et al (2009) afirmam que é esperado que o0 decaimento da
similaridade e a similaridade inicial apresentem variagdes entre comunidades ou entre
grupos de organismos, devido a trés fatores ndo excludentes: Com o aumento da
distancia entre comunidades a similaridade dos pardmetros ambientais é provavel que
decresga, como as espécies diferem em suas preferéncias ambientais, cria-se um
gradiente de distribuicdo das espécies (Nekola and White 1999; Tuomisto et al. 2003;
Heino and Mykra 2008; Gilbert and Lechowicz 2004); a taxa de dispersdo das espécies
dependem da configuracdo da paisagem, a similaridade de composicdo faunistica
decresce bem mais rapido em paisagem heterogéneas que podem apresentar maior
quantidade de barreira potencial do que em paisagem homogéneas (Heino and Mykré
2008; Garcillan and Ezcurra 2003); Mesmo em ambiente com condi¢cdes ambientais
totalmente homogéneas o decaimento da similaridade pode ser observado em

organismos que tem capacidade de dispersao limitada (Hubbell 2001).

NoOs demonstramos nesse estudo que limitagGes espaciais sdo importantes para
determinar a composi¢do das comunidades de Zygoptera em sistemas amazOnicos,
mesmo quando diferentes metodologias analiticas s@o utilizadas. Maiores limitacdes a
dispersdo devem levar tanto a uma menor distribuicdo geografica (McKinney 1997)
quanto a maior suscetibilidade ao efeito das mudangas climaticas globais (Watling and
Donnelly 2007). Espécies com baixa capacidade de dispersdo e distribuicdo pequena
dificilmente conseguiriam se dispersar para areas desfavoraveis a medida que o clima
muda (Jablonski 2008). Se considerarmos a freqiiéncia de endemismos entre esses

grupos (Capitulo 1 e 2), Zygoptera e as familias com espécies de menor tamanho
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corporal (Coenagrionidae e Protoneuridae) devem ser consideras como focos
prioritarios para estratégias de conservagdo ou como “surrogates’” para escolha de areas
prioritarias pensando na conservacgao desse grupo e assumindo a pequena quantidade de
informacgdo biogeogréfica existente na Amazbnia, para esse e outros grupos de

invertebrados.
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APENDICES

Apéndice 1 — Variaveis fisico-quimicos registradas em cada igarapé durante as

coletas. (I1H- indice de integridade de habitat; Cond.- condutividade; T°C_ar-

temperatura do ar; OD- oxigénio dissolvido; Larg.- largura; Prof.- profundidade).

Bacia Local IIH pH Cond. T°C ar OD Larg. Prof.
Xingu CRL 0.740 4.800 0.567 27.333 7.673 3.532 0.770
Xingu RIBT1 0.640 5.203 1.100 31.467 4.930 1.253 0.310
Xingu RIPB 0.650 5.157 0.433 32.900 8.827 5.063 0.900
Xingu RISU2 0.670 5.163 0.567 31.933 8.367 7.937 1.105
Inambari T1C11 0.903 4.625 0.060 27.000 10.600 1.155 0.153
Inambari T1C13 0.903 4.750 0.020 31.000 13.100 1.260 0.540
Inambari T1C21 0.723 5.083 0.032 26.633 15.117 1.225 0.325
Inambari T1C31 0.671 5.400 0.006 29.000 12.650 4.400 0.744
Inambari T3C12 0.840 4.770 0.060 29.000 12.600 2.440 0.338
Inambari T3C14 0.924 4740 0.040 30.000 9.700 1.133 0.120
Rondbnia T4C11 0.896 6.950 0.070 30.000 12.500 2.740 0.437
Rondbnia T4C21 0.773 5.312 0.074 27.560 17.965 5.888 1.006
Inambari T5M11 0.979 5.100 0.080 25.800 0.800 1.520 0.211
Inambari T5M12 0.979 4.750 0.070 28.700 12.700 1.700 0.450
Inambari T5M21 0.979 5.170 0.080 26.700 6.500 1.820 0.820
Inambari T7M11 0.932 6.187 0.102 26.580 15.666 2.290 0.221
Inambari T7M21 0.967 6.669 0.267 25.680 18.609 1.843 0.185
Ronddnia T8M11 0.796 5.395 0.130 27.800 17.150 2.460 0.356
Inambari T9Al1 0.889 6.800 0.080 29.900 18.300 1.240 0.116
Inambari T9A21 0.889 5.500 0.070 23.000 19.000 3.640 0.290
Rondbnia T10A11 0.879 5.400 0.075 26.000 15.900 3.943 0.387
Ronddnia T10A12 0.879 4.820 0.050 28.600 18.900 1.810 0.425
Rondbnia T10A13 0.847 4550 0.050 28.200 9.800 3.267 0.466
Inambari T11A1l 0.816 5.174 0.076 29.217 13.870 2.464 1.376
Inambari T11A21 0.924 4333 0.093 26.767 7.533 1.850 0.670
Inambari T11A31 0.772 5.354 0.074 28.051 15.663 8.025 1.629
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Rondonia
caxiuana
Caxiuana
Caxiuana
Caxiuana
Caxiuana
Caxiuana
Caxiuana
Caxiuana
Caxiuana
Caxiuana
Caxiuana
Carajas
Carajas
Carajas
Tapajos
Tapajos
Tapajos
Tapajos
Tapajos
Tapajos
Tapajos
Tapajos
Tapajos
Tapajos
Tapajos
Tapajos
Tapajos
Tapajos
Tapajos
Tapajos
Tapajos
Tapajos
Tapajos
Tapajos

T12A11
Igarapé A
Igarapé B
Igarapé C
Igarapé Campina
Igarapé G
Igarapé |
Igarapé Jacaré
Igarapé Maraja
P2L7
P6M1000L11
P6M1000L3
Igarapé Bahia Il

Igarapé do Aleméo |
Igarapé do Alemdo II

112-1
157-2
157-3
165-1
165-2
165-3
199-2
199-3
236-2
260-3X
261-1
261-2X
307-2
307-3
357-2
357-6
363-3
399-1

E20 Ramal Iga. Vermellho

E21

0.840
0.900
0.900
0.900
0.717
0.817
0.900
0.900
0.900
0.817
0.979
0.979
0.900
0.858
0.983
0.685
0.965
0.938
0.813
0.900
0.889
0.810
0.812
0.847
0.868
0.813
0.896
0.921
0.972
0.751
0.708
0.889
0.889
0.986
0.603

5.370
4.693
4.693
4.800
7.290
4.567
4.813
6.670
6.780
5.250
5.227
5.347
5.710
7.380
7.000
4.090
1.480
2.480
6.300
5.930
4.120
4.990
4.860
4.201
4.600
3.250
3.540
4.880
4.800
4.740
3.530
5.500
4.610
4.820
4.201

0.075
17.800
17.800
17.700
15.867
17.500
17.400
16.000
16.500
34.000
36.867
15.433
63.400
44.200
30.700
13.000
27.000
19.000
22.000
23.000
20.000
13.640
15.200
21.000
20.600
10.000
12.000
15.160
16.040
18.000
14.000
15.000
14.630
16.000
15.000

27.225
27.967
28.533
27.300
27.000
26.267
28.567
27.000
27.300
29.400
26.467
26.333
26.000
27.000
29.000
28.200
27.100
28.000
25.100
27.400
28.600
27.400
26.700
26.500
29.000
26.400
26.800
29.300
26.900
26.800
34.000
25.900
26.100
27.800
29.400

19.088
4.133
4.133
3.567

10.100
4.400
3.567
9.730

11.600
6.367
5.600
4.833
6.550
6.300
5.980
7.100
5.800
6.700
5.400
6.630
6.700
4.900
6.291
7.040
5.040
7.400
4.400
5.440
6.700
6.100
7.300
6.700
6.830
6.450
6.630

5.900
3.200
3.400
1.850
1.350
4.833
4.600
1.500
1.200
3.820
5.350
5.100
0.890
0.850
2.200
1.923
1.886
3.418
4.400
3.136
3.191
5.482
3.818
2.164
4.255
4.245
7.355
6.014
3.818
1.882
2.166
4.332
4.277
2.761
2.923

0.560
0.379
0.460
0.178
0.121
0.296
0.146
0.178
0.187
0.094
0.498
0.594
0.510
0.250
0.580
0.105
0.116
0.310
0.155
0.224
0.317
0.472
0.264
0.145
0.145
0.187
0.145
0.869
0.264
0.119
0.326
0.214
0.337
0.183
0.367
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Tapajos
Tapajos
Tapajos
Tapajos
Tapajos
Tapajos
Tapajos
Ducke
Ducke
Ducke
Ducke
Ducke
Ducke
Ducke
Ducke
Ducke
Ducke
Ducke
Ducke
Ducke
Ducke
Ducke
Ducke
Ducke
Ducke
Ducke
Ducke
Ducke
Ducke
Ducke
Ducke

E26
E32
E33
E38
E4

E6

E8
AC12
AC14
AC22
AC23
AC31
AC33
BO11
BO12
BO13
BO21
BO22
BO31
IP11
IP12
IP13
IP14
IP21
TI12
TI14
TI21
TI122
TI31
TI33
UB22

0.678
0.693
0.814
0.622
0.883
0.617
0.946
0.924
0.939
0.909
0.917
0.970
1.000
0.955
1.000
0.955
0.894
1.000
1.000
1.000
0.917
0.944
1.000
1.000
1.000
0.909
0.939
1.000
1.000
1.000
1.000

4.350
2.110
4.000
4.650
2.560
4.940
3.900
4.470
4.850
4.540
4.690
4.030
4.850
4.060
4.330
4.070
4.620
4.200
4.770
4.730
4.660
4.720
4.680
4.630
4.710
4.420
4.420
4.430
4.420
4.570
4.600

23.000
21.000
18.000
15.500
17.000
14.510
21.000
3.500
2.990
2.990
3.600
5.600
2.990
5.300
2.990
7.900
4.800
5.600
2.990
2.990
2.990
2.990
2.990
2.990
2.990
2.990
2.990
2.990
2.990
2.990
2.990

27.200
32.800
29.100
26.800
26.500
30.200
29.500
28.000
30.000
29.000
31.000
29.000
29.500
29.500
33.000
31.000
32.000
32.000
30.000
32.000
29.500
30.000
31.000
32.000
32.000
28.500
30.000
29.000
33.500
33.000
30.000

5.700
7.540
5.550
6.110
7.300
6.291
6.200
8.600
5.430
7.070
6.200
9.420
7.020
6.600
6.510
5.830
5.680
7.010
6.440
7.230
6.840
6.770
7.210
7.400
5.590
6.970
7.590
7.550
7.120
7.590
7.010

2.868
1.225
2.368
4.414
2.964
8.700
5.444
1.900
1.260
2.530
2.400
2.920
5.110
2.440
2.760
2.850
3.220
3.010
5.330
1.680
1.570
0.810
3.330
3.250
1.020
1.060
2.350
2.410
3.450
5.190
2.060

0.142
0.204
0.433
0.196
0.131
0.305
0.338
0.240
0.190
0.200
0.350
0.600
0.590
0.390
0.340
0.280
0.460
0.500
0.650
0.200
0.140
0.080
0.150
0.380
0.130
0.100
0.340
0.210
0.480
0.560
0.110
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Apéndice 2 — Espécies de Odonata amostradas separadas por interflavio. (Sub-

subordem; A- Anisoptera; Z- Zygoptera).

Sub. Familia Espécies Abundéancia
17 Coenagrionidae Acanthagrion apicale 94
2 Z Coenagrionidae Acanthagrion ascendens 4
37 Coenagrionidae Acanthagrion kennedii
4 Z Coenagrionidae Acanthagrion phallicorne 34
57 Coenagrionidae Aeolagrion dorsale 2
6 Z Coenagrionidae Aeolagrion flammeum 5
7 A Libellulidae Anatya guttata
8 Z Coenagrionidae Argia croceipennis 6
9 z Coenagrionidae Argia eliptica 63
10 Z Coenagrionidae Argia euphorbia 39
11 Z Coenagrionidae Argia fumigata
12 Z Coenagrionidae Argia hasemani
13 Z Coenagrionidae Argia indicatrix 4
14 Z Coenagrionidae Argia infumata 79
15 7 Coenagrionidae Argia lilacina 15
16 Z Coenagrionidae Argia mollis 2
17 Z Coenagrionidae Argia oculata 26
18 Z Coenagrionidae Argia reclusa 12
19 Z Coenagrionidae Argia smithiana 1
20 Z Coenagrionidae Argia spl 27
21 Z Coenagrionidae Argia sp2 1
22 Z Coenagrionidae Argia subapicalis 1
23 Z Coenagrionidae Argia thespis 128
24 Z Coenagrionidae Argia tinctipennis 155
25 A Libellulidae Argyrothemis argentea 8
26 Z Polythoridae Chalcolpterix radians 65
27 Z Polythoridae Chalcolpterix rutilans 266
28 Z Coenagrionidae Cyanallagma ferenigrum 1
29 A Libellulidae Dasythemis esmeralda 3

30 A Gomphidae Diaphlebia angustipennis 2
31 A Libellulidae Diastatops emilia 4
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32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60
61
62
63
64
65
66
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Libellulidae
Dicteriadidae
Protoneuridae
Libellulidae
Libellulidae
Protoneuridae
Protoneuridae
Protoneuridae
Protoneuridae
Protoneuridae
Protoneuridae
Protoneuridae
Protoneuridae
Protoneuridae
Protoneuridae
Protoneuridae
Protoneuridae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Protoneuridae

Diastatops obscura
Dicterias atrosanguinea
Drepanoneura janirae
Elasmothemis cannacrioides
Elga leptostyla
Epipleoneura albuquerquei
Epipleoneura capilliformis
Epipleoneura haroldoi
Epipleoneura machadoi
Epipleoneura metallica
Epipleoneura pereirai
Epipleoneura spl
Epipleoneura spatulata
Epipleoneura tariana
Epipleoneura venezuelensis
Epipleoneura westfalli
Epipleoneura williansoni
Erythemis attala

Erythemis credula
Erythemis haematogastra
Erythemis plebeja
Erythemis vesiculosa
Erythrodiplax amazonica
Erythrodiplax anatoidea
Erythrodiplax attenuata
Erythrodiplax basalis
Erythrodiplax famula
Erythrodiplax fusca
Erythrodiplax juliana
Erythrodiplax latimaculata
Erythrodiplax maculosa
Erythrodiplax nigricans
Erythrodiplax umbrata
Fylgia amazonica
Gen.Nov.sp.nov

S7

82
51

113

12

56
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67
68
69
70
71
72
73
74
75
76
77
78
79
80
81
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84
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Aeshnidae
Aeshnidae
Aeshnidae
Dicteriadidae
Calopterygidae
Calopterygidae
Calopterygidae
Calopterygidae
Calopterygidae
Calopterygidae
Calopterygidae
Calopterygidae
Calopterygidae
Megapodagrionidae
Megapodagrionidae
Megapodagrionidae
Megapodagrionidae
Megapodagrionidae
Coenagrionidae
Libellulidae
Pseudoestigmatidae
Pseudoestigmatidae
Pseudoestigmatidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Pseudoestigmatidae

Gynacantha auricularis
Gynacantha nervosa
Gynacantha spl
Heliocharis amazona
Hetaerina amazonica
Hetaerina curvicauda
Hetaerina hebe
Hetaerina indeprensa
Hetaerina laesa
Hetaerina moribunda
Hetaerina rosea
Hetaerina sanguinea
Hetaerina westfalli
Heteragrion angustipernne
Heteragrion bariai
Heteragrion ictericum
Heteragrion icterops
Heteragrion silvarum
Ischnura capreolus
Macrothemis imitans
Mecistogaster lineares
Mecistogaster lucretia
Mecistogaster ornata
Mesoleptobasis acuminata
Metaleptobasis amazonica
Metaleptobasis manicaria
Metaleptobasis selysi
Metaleptobasis spl
Miathyria simplex
Micrathyria aequalis
Micrathyria artemis
Micrathyria romani
Micrathyria spinifera
Micrathyria stawiarskii
Microstigma anomalum

14

20

111

134

10

26

41

92
147

14

14

N
a1

N RN W R R REWw W DN

196



102
103
104
105
106
107
108
109
110
111
112
113
114
115
116
117
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119
120
121
122
123
124
125
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127
128
129
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131
132
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Pseudoestigmatidae
Calopterygidae
Calopterygidae
Calopterygidae
Calopterygidae
Protoneuridae
Protoneuridae
Protoneuridae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Megapodagrionidae
Perilestidae
Perilestidae
Perilestidae
Perilestidae
Perilestidae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Protoneuridae
Protoneuridae
Protoneuridae
Coenagrionidae
Gomphidae
Polythoridae
Gomphidae
Protoneuridae

Microstigma maculatum
Mnesarete aenea
Mnesarete cupraea
Mnesarete machadoi
Mnesarete smaragdina
Neoneura luzmarina
Neoneura rubriventris
Neoneura sylvatica
Oligoclada abreviata
Oligoclada amphinome
Oligoclada stenoptera
Oligoclada sylvia
Oligoclada walkeri

Oligoclada xanthopleura

Orthemis aequilibris
Orthemis cultriformis
Orthemis discolor
Oxystigma williamsoni
Perilestes attenuatus
Perilestes minor
Perilestes solutos
Perissolestes aculeatus
Perissolestes romulus
Perithemis cornelia
Perithemis icteroptera
Perithemis lais
Perithemis thais
Phasmoneura exigua
Phasmoneura janirae
Phasmoneura spl
Phoenicagrion sp nov
Phyllocycla bartica
Polythore vittata
Progomphus maculatus
Protoneura scintilla

295
38

50
28

11

27

73

16
44
10
102
10
23
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Protoneuridae
Protoneuridae
Protoneuridae
Coenagrionidae
Coenagrionidae
Libellulidae
Coenagrionidae
Aeshnidae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae
Libellulidae

Protoneura tenuis
Psaironeura bifurcata
Psaironeura tenuissima
Telebasis racenisi
Telebasis sp nova
Tholymis citrina
Tigriagrion auratinigrum
Triacanthagyna septima
Uracis fastigiata

Uracis imbuta

Uracis ovipositrix
Uracis reducta
Zenithoptera lanei
Zenitoptera fasciata
Zonophora calippus

32

37
14
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CONCLUSAO GERAL

No Primeiro capitulo foi mostrado que o nimero de espécies endémicas foi
linearmente correlacionado com o tamanho da area do interflivio. Padrdes gerais de
endemismo mostram semelhangas consistentes com aqueles registrados para
vertebrados, especialmente, a similaridade entre os interflivios de Rondénia e Inambari.
A distancia geografica ndo foi um bom preditor para a distribuicdo de Odonata, mas a
similaridade ambiental € um bom indicador da proporcdo de espécies compartilhadas. A
baixa capacidade de dispersdo do grupo (Zygoptera) apresentou padrdes mais claros de
distribuicdo e uma baixa proporcdo de compartilhamento de espécies entre diferentes
interflivios. A similaridade ambiental pode ser considerada um fator determinante na
distribuicdo de Odonata, possivelmente devido a especificidade evoluida durante a
longa historia de alguns clados nesse sistema. A baixa capacidade de dispersao do grupo
(Zygoptera) retém mais informacdes biogeogréaficas sobre os possiveis fatores historicos
que determinam a distribuicdo corrente. A maior vagilidade de algumas espécies
(Anisoptera), para 0s quais o0 transporte das larvas em bancos de macrdfitas, a mudanga
lateral dos cursos dos rios e a inversdo do sistema de drenagem da bacia podem ser
explicacbes para a falta do efeito de isolamento pelos rios, especialmente para

Anisoptera.

No segundo capitulo, foi encontrado um alto grau de endemismo entre 0s
interflivios. Existe sinal filogenético nas varidveis morfométricas, mas ndo na
distribuicdo das espécies. O rio ndo esta exercendo um efeito de barreira a distribuigédo
das espécies, uma vez que as substituicbes das espécies observadas entre os interflivios
podem ser explicadas simplesmente pelo acaso. Possivelmente, a maior capacidade de
dispersdo das espécies (Anisoptera), a migracdo lateral do canal dos rios, bancos de
macrofitas e rios com muitos meandros promoveriam a dispersao entre as margens,

diluindo o efeito de barreira. O alto grau de endemismo pode ser devido a distribuicdo
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das espécies serem afetadas por processos historicos (geoldgicos) e ecoldgicos, além
disso, esses organismos tém uma grande especificidade de habitat, e por isso a
especiacdo e a distribuicdo das espécies podem ter sido promovidas em virtude da
distribuicdo das condi¢Ges ambientais para esses organismos. Desta forma, o alto grau
de endemismo observado, pode ser devido a restricbes ambientais e climaticas para as
espécies. A associacdo entre condigdes ambientais e endemismo no primeiro capitulo
também serve de suporte para a hipétese de que diferencas ambientais seriam melhores

preditores da variacdo de endemismo nesse sistema.

No terceiro capitulo, os resultados indicaram que as caracteristicas ambientais
e geogréficas sdo importantes na determinacdo dos padr@es de diversidade beta entre os
locais estudados, mas revelaram que sua importancia relativa variou consideravelmente
entre as duas subordens. O mesmo foi verificado para a similaridade inicial, sendo bem
maior para Zygoptera do que para Anisoptera, que possui maior capacidade de
dispersdo. J& para a distancia geogréafica necessaria para atingir a metade da
similaridade (halving distance), os resultados foram inversos, 0s organismos com maior
capacidade de dispersdo apresentaram as maiores distancias. Os requerimentos
ecoldgicos e a capacidade de dispersdo das espécies podem explicar o efeito do
ambiente e do espaco na estrutura da comunidade. As variagdes encontradas entre as
subordens podem ser devido as diferentes respostas entre as espécies, de acordo com a
varia¢do no tamanho corporal. As espécies de menor tamanho corporal devem ser mais
sensiveis as variacbes ambientais por restricdes ecofisiologicas. Por outro lado,
organismos grandes, que tenham boa capacidade de dispersdao e menor restricdo das
caracteristicas ambientais, tendem a apresentar maiores distribuicdes e menores relagdes

com as variaveis ambientais e/ou geograficas.

Em resumo, a distribuicdo das especies Amazonicas tem maior efeito das
variaveis ambientais do que a barreiras geograficas (grandes rios), conforme foi
verificado no capitulo um e dois, e isso pode ser explicado devido a grande exigéncias

ecofisioldgicas de cada espécie, tendo sua distribuicdo restrita a ambientes que
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apresentem condicGes ambientais que atendem a sua amplitude de nicho ambiental. O
efeito do ambiente e da distancia geografica sobre a distribuicdo das espécies exerce
pressOes diferentes, sendo maior para aquelas espécies com menor tamanho corporal e
possivelmente menor capacidade de dispersdo. Espécies com baixa capacidade de
dispersdo e distribuicdo pequena dificilmente conseguiriam se dispersar para areas
desfavoraveis & medida que o clima muda. Se considerarmos a freqliéncia de
endemismos entre esses grupos (Capitulo 1 e 2), Zygoptera e as familias com espécies
de menor tamanho corporal (Coenagrionidae e Protoneuridae) devem ser consideras
como focos prioritarios para estratégias de conservagdo ou como ‘“‘surrogates” para
escolha de é&reas prioritarias pensando na conservacdo desse grupo e assumindo a
pequena quantidade de informacdo biogeogréfica existente na Amazonia, para esse e

outros grupos de invertebrados.

201



