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RESUMO

RESENDE, Daniela Chaves. DS. Universidade Federal de Vigosa, Marco de 2005.
Filogenia de Libellulidae (Anisoptera: Odonata) e efeitos do tamanho corporal
e da termorregulacéo sobre a evolugdo do comportamento. Orientador: Paulo De
Marco Janior. Conselheiros: Lucio Anténio de Oliveira Campos e
Fernando Amaral da Silveira

Machos adultos de Libellulidae (Anisoptera: Odonata) sdo classificados em
pousadores ou voadores em fungcdo do tempo que permanecem voando. A
termorregulacdo, relacionada ao tamanho corporal, imprime uma série de restricdes ao
comportamento. A familia teve seu monofiletismo corroborado em vérias hipoteses
filogenéticas propostas para a ordem, mas, ainda ndo ha uma filogenia para a evolucao
de géneros. Neste trabalho, propus uma hipdtese filogenética para Libellulidae,
incluindo 33 géneros do Brasil e quatro géneros de outras regides, com base em
caracteres morfologicos. Usando esta filogenia, testei a hipotese de que a capacidade de
vbo depende do tamanho, assumindo que espécies maiores controlam melhor a
temperatura corporal, e testei também se espécies que voam mais teriam um aumento da
area anal da asa posterior e um aumento da superficie do abdémen como adaptagdes a
termorregulacdo. Espécies de Cordulidae foram utilizadas para a polarizagdo dos
caracteres na filogenia. O suporte dos ramos foi calculado pelo Bootstrap. Dados de
comportamento foram obtidos de um banco de dados de orcamento temporal de
Odonata e a autocorrelagéo filogenética foi utilizada para retirar o efeito da filogenia.
Os géneros Macrothemis, Miathyria, Tramea, Oligoclada, Rhodopygia, Erythemis,
Brachymesia, Uracis, Perithemis, Diastatops, Zenithoptera, Nephepeltia e
Elasmothemis surgiram como grupos monofiléticos. Palpopleurinae € um grupo
parafilético e Brachydiplacinae, Leucorrhininae, Trithemistinae, Libellulinae,
Sympetrinae e Trameinae sdo grupos polifiléticos. Os dados de morfometria e de
comportamento apresentaram elevada dependéncia filogenética. O tempo de vbo das
especies dependeu do tamanho corporal. Ndo houve relacdo entre a area anal da asa ou a
superficie estimada do abdémen com o tempo de v6o, mas a area total da asa aumenta
com o tamanho, o que sugerir uma selecdo favorecendo a capacidade de planar. E
possivel que espécies basais, maiores e dependentes do sol, ocorram em areas abertas,
enguanto, a ocupacdo de ambientes de mata tenha levado a uma reducdo do tamanho.
Esta reducdo pode ter afetado a distribuicdo geogréfica e a diversificacdo das espécies,
trazendo, portanto, implicacOes para as estratégias de conservagao do grupo.
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ABSTRACT

RESENDE, Daniela Chaves. DS. Universidade Federal de Vigosa, March 2005.
Libellulidae (Anisoptera: Odonata) phylogeny and body size and
termoregulation effects on behavioral evolution. Adviser: Paulo De Marco
Junior. Committee members: Lucio Antoénio de Oliveira Campos and Fernando
Amaral da Silveira

Adult males of Libellulidae (Anisoptera: Odonata) are classified as perchers or
fliers as a function of the time spent in flight. Insect thermoregulation depends on body
length and may restrict behavior. The family Libellulidae (Anisoptera: Odonata) had its
monophyly corroborated by several phylogenetic hypothesis. | proposed here a
phylogenetic hypothesis for Libellulidae using morphologic characters, including 33
Brazilian genera and four genera from other regions. Using this phylogeny, | tested if
flyght ability depends on body length, expecting that larger species control better the
body temperature. | also tested if species that spent more time in flight have an increase
in their hind wing anal area or an increase in their abdomen surface as adaptations to
thermoregulation. Three Cordulidae species were used to polarize the characters in the
phylogeny and branch support was estimated by Bootstrap. Species behaviour was
obtained from an Odonata data bank and | was used a phylogenetic autocorrelation to
exclude phylogenetic dependence of species. Macrothemis, Miathyria, Tramea,
Oligoclada, Rhodopygia, Erythemis, Brachymesia, Uracis, Perithemis, Diastatops,
Zenithoptera, Nephepeltia and Elasmothemis genera had their monophylies
corroborated. Palpopleurinae is a paraphyletic group and Brachydiplacinae,
Leucorrhininae, Trithemistinae, Libellulinae, Sympetrinae and Trameinae were
polyphyletic groups. Morphometric and behavioral measures showed high phylogenetic
dependence. Flying time was dependent on species body weight. There was no
relationship between hind wing anal area or abdomen surface and species flying time.
However, total wing area increased with species body length, suggesting a possible
natural selection leading to passive fly in larger species. There was a reduction in body
length during Libellulidae evolution. It is possible that basal species, with large bodies
and solar radiation dependence, are more restricted to open areas and that occupation of
shadow environments caused a directional body length reduction. Decreasing of body
length may have affected geographic distribution and diversification rates, affecting the

conservation strategies to this group.
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INTRODUCAO GERAL

Esta tese faz parte de uma sequéncia de trabalhos que se iniciaram em 1996,
quando eu me interessei em compreender a evolugdo do comportamento reprodutivo em
Odonata. A publicacdo destes trabalhos comegou em 2002, com o artigo intitulado
Activity patterns and thermoregulation in a tropical dragonfly assemblage. Neste
artigo, ja estava claro que a termorregulacdo e o tamanho corporal das espécies de
Odonata poderiam influenciar diretamente a evolugcdo de seus comportamentos.
Entretanto, todos os trabalhos que se seguiram a este, sempre esharraram em um mesmo

problema: a dependéncia filogenética entre as espécies.

Assim, no primeiro capitulo desta tese, eu propus uma hipotese filogenética para a
evolugéo de géneros de Libellulidae (Odonata: Anisoptera), com base em uma matriz de
caracteres morfoldgicos. Como j& havia uma proposta de polarizagdo de caracteres da
venacdo das asas e de evolucdo das subfamilias deste grupo (Fraser 1957), realizei uma
comparacao desta hipotese filogenética com a classificacdo tradicional, verificando a
monofilia das subfamilias e analisando a evolucdo dos caracteres utilizados na

classificacdo proposta por Fraser.

No segundo capitulo, testei a hipdtese de que a habilidade de vdo depende do
tamanho corporal e de adaptacGes como 0 aumento da area anal da asa posterior e um
aumento da superficie do abdémen, assumindo que a habilidade de véo depende da
termorregulacdo das espécies. Por fim, proponho um modelo de como o tamanho
corporal e a termorregulacdo afetariam a escolha do habitat, a capacidade de disperséo
dos individuos, a distribuicdo geografica das espécies e a taxa de diversificacdo das

espécies de Libellulidae.



CAPITULO 1

FILOGENIA E EVOLUCAO DE GENEROS DA FAMILIA LIBELLULIDAE

RAMBUR, 1842 (ODONATA)



INTRODUCAO

1. Descricao geral

Uma conseqiiéncia direta da evolucdo é que as diferencas entre as entidades
bioldgicas devem surgir a partir de mudancas que ocorrem nos caracteres ao longo de
um processo historico. Assim, a variedade de grupos e espécies existentes, bem como as
diferengas existentes entre eles s6 se tornam inteligiveis se reconhecermos que estes
evoluiram ao longo de um processo historico que denominamos filogenia (Hennig
1965).

A principio, qualquer forma de vida apresenta algum tipo de relacdo filogenética
com outras formas. A “relacdo filogenética”, discutida aqui, € um conceito relativo uma
vez que a questdo seria saber se uma espécie ou um grupo taxondmico qualquer seria
mais relacionado com uma espécie ou com um grupo do gue com outras espécies ou
grupos (Hennig 1965). A investigacdo das relac6es filogenéticas entre todas as espécies
existentes e a sistematizacdo de uma nomenclatura que defina grupos naturais é o

trabalho da chamada Sistematica Filogenética (Wiley 1981; Brower et al. 1996).

A ordem Odonata compreende 5538 espécies e é atualmente dividida em trés sub-
ordens (Corbet 1962; 1999; Silsby 2001): Zygoptera, que compreende 19 familias;
Anisozygoptera, conhecida principalmente por fosseis jurassicos, mas compreendendo
duas espécies atuais pertencentes a familia Epiophlebidae e Anisoptera, que
compreende 9 familias e apresenta a maior riqueza em espécies da ordem (International
Dragonfly Fund 2003; Rehn 2003). No Brasil, sdo listadas 654 espécies pertencentes as
familias  Dicteriadidae, = Amphypterigidae, Polythoridae, = Megapodagrionidae,
Protoneuridae, Lestidae, Coenagrionidae, Perilestidae, Pseudoestigmatidae (Zygoptera)
e Aeshnidae, Gomphidae, Cordulidae e Libellulidae (Anisoptera) (Garrison 2000;
Paulson 2002; Hamada & Oliveira 2003).

O conhecimento das relacdes filogenéticas dentro da ordem Odonata ainda é
muito escasso (Needham et al. 2000). Talvez, parte deste desconhecimento seja
decorrente do fato de importantes trabalhos de classificagdo da ordem terem surgido
anteriormente as ideias publicadas por Hennig (1965), que destacaram a importancia das
caracteristicas derivadas (apomorfias) para a reconstrucdo da histéria filogenética dos

organismos. Grande parte das classificagdes propostas, até agora, foi baseada na



similaridade morfoldgica total entre as espécies, sem que houvesse uma clara distin¢ao

entre estados de caracteres derivados e ancestrais (plesiomorficos).

Apesar das indmeras discussdes e diferentes propostas de modificacdo da
classificagdo atual dentro da ordem Odonata, em um trabalho recente de reconstrugéo
filogenética, Rehn (2003) verificou o monofiletismo da subordem Zygoptera, resultado
contraditério ao encontrado por Trueman (1996) e Saux et al. (2003). Ja a subordem
Anisozygoptera surgiu como um grupo parafilético no trabalho de Trueman (1996) e
como um grupo polifilético no trabalho de Rehn (2003). O monofiletismo da subordem
Anisoptera vem sendo corroborada em todos os trabalhos (Trueman 1996; Rehn 2003;
Saux et al. 2003). Ja a posicdo de Libellulidae ainda nédo esta totalmente definida. A
classificacdo tradicional considera este grupo como uma familia distinta de
Macromiidae e Cordulidae (Fraser 1957; Silsby 2001), entretanto, tem-se discutido que
estas familias foram definidas a partir de caracteres plesiomoérficos (Davies & Tobin
1985; Misof et al. 2001). Os géneros que compdem a familia Libellulidae surgiram
como um grupo monofilético em varios trabalhos (Misof et al. 2001; Bechley 2002;
Saux et al. 2003), mas, em uma das filogenias propostas isto ndo ocorreu (Trueman
1996). Talvez por isto, alguns autores ainda consideram o status desta familia ainda néo
resolvido (Needham et al. 2000). Entretanto, frente as evidéncias do monfiletismo de
Libellulidae, neste trabalho ela serd considerada como uma familia distinta de

Cordulidae e Macromiidae.

De modo geral, as espécies da familia Libellulidae ndo apresentam coloracdo
metalica e 0s machos freqlientemente exibem uma pruinosidade sobre o corpo (Davies
& Tobin 1985). Os olhos se encontram no topo da cabeca em maior ou menor extenséo,
formando uma estrutura continua (Needham et al. 2000), com excecdo do género
Diastatops cujos olhos se encontram separados (Montgomery 1940). A borda posterior
do protérax é grande, destacada, algumas vezes bilobada e com numerosos pélos,
formando o chamado “lobo posterior do protdrax”. Nesta familia, a venacdo das asas
apresenta uma diferenca marcante entre as asas anteriores e posteriores (Belle 1972). Os
triangulos das asas anteriores e posteriores sao diferentes na forma e no posicionamento,
sendo o das asas anteriores, mais distante do arculo do que o das asas posteriores
(Figura 1). A separacdo das veias medial e radial tende a ocorrer mais distante do
arculo, formando o arculo pedunculado e uma caracteristica bastante evidente na
venacdo das asas desta familia é a extensdo e a forma da alga anal, que na grande

maioria dos géneros, apresenta uma forma de bota (Needham et al. 2000).



Dentro dos Libellulidae, ha um consideravel desenvolvimento das planates
(conjunto de células organizadas e alinhadas), principalmente, da radial e da medial
(Figura 1). O subtriangulo das asas anteriores é bastante desenvolvido, geralmente,
dividido em varias células e esta modificacdo ocorreu de tal forma que, em alguns
géneros, a distincdo deste das demais células da regido foi dificultada (Needham et al.
2000). Nas asas posteriores, o subtridangulo encontra-se ausente na grande maioria das
especies, com excecdo de alguns géneros, como Libellula, Uracis, Zenithoptera e
Diastatops. Caracteristicas importantes para a diferenciacdo entre as familias
Libellulidae e Cordulidae séo a auséncia do triangulo anal na asa posterior e a auséncia
de auriculas no segundo segmento abdominal (Fraser 1957; Davies e Tobin 1985;
Carvalho e Calil 2000).

Antenodais
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Figura 1 — Foto de asa posterior de fémea de Tramea binotata. Na figura estdo
representados: as Antenodais, as nervuras Costal (C) e Subcostal (SC), o Arculo (ARC)
pedunculado (P), a Radial que se divide nas nervuras R1 e no Setor Radial (RS), que se
divide novamente em R2, R3 e R4+5, a Medial (MA), a nervura Cubital Posterior
(CuP), a Anal (A) que se bifurca nas nervuras Anal 1 (Al) e Anal 2 (A2), o Triangulo
(T), o Hipertriangulo (HT) e a Regido Discoidal, as ‘Planates’ Apical (APPL), Medial
(MSPL) e Radial (RSPL). Estdo também representados a Algca Anal, com a nervura
interna ASPL, a Ponte, o N6 Costal e o Pteroestigma (PS).

2. Histérico taxondmico da familia Libellulidae

Libellulidae parece ser a familia mais recente dentro dos Anisoptera e o fossil
mais antigo da familia data de cerca de 60 milhdes de anos (Fleck et al. 1999). O género
tipo de Libellulidae é Libellula que foi originalmente estabelecido em 1758 por Carol
Linnaeus para incluir todas as espécies de Odonata conhecidas e, posteriormente, foi

dividido em mais de 100 géneros (Kambhampati & Charlton 1999). De acordo com a
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classificacdo atual, Libellulidae é a familia com maior nimero de géneros e espécies
dentro da ordem Odonata (Needham et al. 2000; Misof 2002). Em funcédo desta elevada
diversidade, algumas subfamilias foram propostas na tentativa de estabelecer relacfes
entre 0s Varios géneros. Estas subfamilias sdo Tetrathemistinae, Brachydiplacinae,
Leucorrhininae, Libellulinae, Sympetrinae, Trithemistinae, Onychothemistinae,
Palpopleurinae, Trameinae, Urothemistinae e Zygonychinae (Silsby 2001) e foram

propostas com base principalmente em caracteres da venacdo das asas.

As principais nervuras longitudinais aparentes nas asas de Odonata, ordenadas da
borda anterior para a posterior, sdo (Borror 1945; Carvalho & Calil 2000): costal (C),
subcostal (SC), radial (R) e medial fundidas (MA), cubital posterior (CuP) e anal (A). A
veia costal ndo se ramifica, constituindo a borda anterior da asa em toda a sua extensao;
a subcostal também n&o se ramifica encontrando-se com a costal aproximadamente no
meio da asa e formando o chamado no costal. A radial e a medial estdo fundidas na
origem, mas se separam a partir de uma nervura transversal espessada, chamada de
arculo (ARC). Assim, a partir do arculo, a medial e a radial se separam, transformando-
se imediatamente em dois ramos independentes ou separando-se um pouco depois do
arculo e formando um pedunculo (P - &rculo pedunculado). A medial constitui o lado
superior da regido discoidal (conjunto de células organizadas distalmente ao Triangulo),
enguanto a cubital posterior apresenta uma trajetoria irregular e constitui o lado inferior
da regido discoidal. Por fim, a veia anal apresenta um nimero maior de ramificacoes,

formando a chamada alga anal (Figura 1).

Fraser (1942; 1957) prop0s a polarizacdo dos caracteres da venacdo das asas da
ordem Odonata, baseada em estudos de ontogenia e, apesar desta polarizacdo nao ter
sido embasada em estudos filogenéticos, ela ainda é aceita e citada em estudos mais
recentes (Davies & Tobin 1985, Silsby, 2001). A célula discoidal da asa anterior é
dividida por uma forte veia longitudinal entre os chamados hipertriangulo e triangulo
(Figura 2C), fazendo com que este Ultimo seja formado por trés lados (Silsby 2001).
Entretanto, em alguns géneros de Libellulidae, esta veia longitudinal ndo é reta (Figura
2A\), originando um ‘tridangulo’ de quatro lados (Davies & Tobin 1985; Silsby 2001) e
este estado é considerado plesiomoérfico. A Tabela | e a Figura 2 apresentam
simplificadamente a polarizacdo dos principais caracteres propostos por Fraser (1942;

1957) e alguns exemplos de asas de especies de Libellulidae.



Tabela I: Polarizagédo dos estados de caracteres da venacéo das asas da Ordem Odonata,

propostos por Fraser (1942; 1957).

Carater Estado plesiomorfico Estado apomorfico

1- Arculo Entre antenodais 2 e 3 Entre antenodais 1 e 2

2 - Antenodal distal da asa Completa (continuando Incompleta
anterior abaixo da subcostal)

3 - Lado costal do triangulo Largo Estreito
na asa anterior

4 - Area da base anal da asa Reduzida Larga
posterior

5- Alca anal da asa posterior Reduzida e sem forma Desenvolvida, em forma

tipica de bota

6 - Veias acessorias da ponte Presentes Ausentes

7 - Veias acessorias no Presentes Ausentes
espaco cubito-anal

8 - Triangulo na asa posterior  Afastado distalmente do Alinhado com o arculo

arculo

. \ TN
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Figura 2 — Foto das asas anterior (A) e posterior (B) de Nephepeltia phryne, espécie
considerada basal e das asas anterior (C) e posterior (D) de Tramea binotata,
considerada uma espécie apical dentro de Libellulidae. Os ndmeros indicam o0s
caracteres, de acordo com a Tabela I.

Tetrathemistinae é considerada um grupo basal (Fraser 1957; Vick 2000), pois

apresenta a alca anal reduzida, a presenca de veias transversais acessorias na Ponte e no

espaco Cubito-Anal (Bechley 2002), a ultima antenodal distal completa e arculo

posicionado entre as antenodais 2 e 3 para a maioria das espécies (Davies & Tobin

1985). Uma caracteristica tipica desta subfamilia é a presenca do tridngulo com quatro

lados (Davies & Tobin 1985; Silsby 2001). Entretanto, ainda ndo ha confirmacao de que



0s géneros com tridngulos de quatro lados constituam um grupo monofilético (Vick
2000). E possivel que, pelo menos, trés grupos de espécies com triangulos de quatro
lados tenham se originado, independentemente: i) um no velho mundo, que inclui os
géneros Tetrathemis e Nannophlebia; i) um segundo ainda no velho mundo,
representado pelos géneros Bironides e Microtrigonia e iii) um terceiro origem no novo
mundo que originou o grupo formado pelos géneros Nannothemis, Fylgia, Argyrothemis
e Nephepeltia (Silsby 2001).

Brachydiplacinae esta distribuida pela Africa, leste da Asia, Australia, América
Central e América do Sul (Silsby 2001). Esta subfamilia apresenta caracteristicas de
venacdo das asas supostamente plesiomorficas como o tridngulo posicionado
distalmente ao arculo e alca anal pouco desenvolvida (Silsby 2001) e apresenta outras
caracteristicas consideradas apomorficas, como o arculo posicionado entre as antenodais
1 e 2. As relacdes entre os 25 géneros que compdem esta subfamilia ainda sdo muito
discutidas e, aparentemente, eles ndo representam um grupo monofilético (Silsby 2001).
Bechley (2002) considera que as subfamilias Tetrathemistinae e Brachydiplacinae
isoladamente, ndo formam grupos monofiléticos, pois varios géneros das duas
subfamilias teriam origens comuns. Entretanto, unidas elas seriam um grupo

monofilético.

Libellulinae ¢ um grupo amplamente distribuido por todo o mundo, composta por
275 espécies e 29 géneros (Silsby 2001). A venacdo deste grupo compreende caracteres
como o lado costal do triangulo na asa anterior estreito, o arculo pedunculado, a ultima
antenodal distal incompleta em algumas espécies e a alca anal bastante desenvolvida
(Davies & Tobin 1985).

A venacdo de Leucorrhininae apresenta caracteristicas consideradas apomdrficas
(Silsby 2001) como o triangulo na asa posterior alinhado com o arculo e apresenta
caracteristicas consideradas plesiomorficas como o arculo pedunculado (Bechley 2002),
o lado costal do tridngulo da asa anterior largo e as veias acessorias na ponte (Davies &
Tobin 1985).

Sympetrinae é composta por 24 géneros com ampla distribui¢cdo no mundo (Silsby
2001). Esta subfamilia apresenta o arculo posicionado entre as antenodais 1 e 2, a Gltima
antenodal distal incompleta, o lado costal do triangulo curto e a al¢a anal desenvolvida
(Silsby 2001), caracteristicas consideradas apomodrficas e também apresenta

caracteristicas plesiomorficas como o arculo pedunculado e as veias transversais



acessorias presentes na ponte e no espaco cubito-anal (Davies & Tobin 1985). Bechley

(2002) considera Leucorrhininae e Sympetrinae um grupo monofilético.

Trithemistinae é representada por 13 géneros com distribuicdo na Africa, Asia,
Nova Guiné e nas Américas (Silsby 2001) e a principal caracteristica da venacéo deste
grupo € a presenca do no costal afastado distalmente do meio da asa, tornando a regido
apical da asa mais curta (Bechley 2002). Uma caracteristica supostamente plesiomorfica
presente nesta subfamilia é o arculo pedunculado, engquanto o arculo posicionado entre
as antenodais 1 e 2, a ultima antenodal distal incompleta, lado costal do tridngulo na asa
anterior estreito e tridngulo na asa posterior alinhado com o arculo (Davies & Tobin

1985) seriam caracteristicas apomorficas.

Palpopleurinae é encontrada na Asia, Africa do Sul e Central e nas Américas,
composta por quatro géneros (Silsby 2001). Os géneros Diastatops e Zenithoptera séo
encontrados apenas na América do Sul. Apresentam o arculo posicionado entre as
antenodais 1 e 2 e a ultima antenodal incompleta. Caracteres supostamente apomorficos
deste grupo séo as asas largas e curtas e, na grande maioria das espécies, coloridas ou

com grandes manchas escuras (Davies & Tobin 1985; Silsby 2001; Bechley 2002).

Zygonychinae € considerado um grupo derivado, composto por quatro géneros:
Zygonychidium e Olpogastra que ocorrem na Africa, Celebothemis que ocorre na
Indonésia (Silsby 2001) e Zygonix que ocorre na Africa e Oceania. Ja
Onychothemistinae € composta por um Unico género Onychothemis encontrado no
sudeste da Asia (Silsby 2001). Em funcdo de caracteristicas como a Gltima antenodal
distal incompleta e as garras sem unhas, este grupo € considerado recente entre 0s
Libellulidae (Davies & Tobin 1985; Silsby 2001).

Trameinae compreende espécies que apresentam a area anal da asa posterior
bastante larga, o que parece estar associado ao comportamento voador (‘flier’) da
grande maioria das espécies deste grupo (Corbet 1999). Com relacdo a venacdo é
considerado um grupo apical (Davies & Tobin 1985; Silsby 2001), apresentando o
arculo posicionado entre as antenodais 1 e 2, a antenodal distal incompleta, o lado costal
do tridangulo na asa anterior estreito, o tridngulo na asa posterior alinhado com o arculo e
auséncia de veias transversais acessorias na ponte e no espacgo cubito-anal. Este grupo é
dividido normalmente em trés tribos distintas: i) Rhyothemistini, ii) Trameini e iii)
Zyxommatini (Davies & Tobin 1985; Silsby 2001). A tribo Rhyothemistini € composta

por um (nico género Rhyothemis que ocorre na Asia, Austrdlia e Africa. A tribo



Trameini é composta por nove géneros que apresentam o abdémen bastante
desenvolvido e, no geral, apresentam a capacidade de permanecer voando por muito
tempo, durante os periodos de atividade. A tribo Zyxommatini (géneros Zyxomma e
Tholymis) pode ser reconhecida pelo abdémen mais longo do que as asas, a al¢a anal
aberta posteriormente e os olhos grandes e fundidos em uma grande extensao,
semelhante a alguns grupos de Aeshnidae (Bechley 2002). A elevada heterogeneidade
morfolégica observada entre as espécies que compdem estes grupos levou ao
questionamento do monofiletismo desta subfamilia (Samways et al. 1998) e Bechley
(2002) recentemente sugeriu que as subfamilias Onychothemistinae, Zygonychinae e a
tribo Rhyothemistini formariam um grupo monofilético e que as tribos Zyxomantini e

Trameini deveriam ser consideradas como familias distintas.

Finalmente, Urothemistinae é formada por quatro géneros consideravelmente
distintos dos demais géneros da familia Libellulidae, principalmente, por possuirem um
pequeno numero de antenodais, entre as quais ha duas primarias (Davies & Tobin 1985;
Silsby 2001). Em funcdo destas diferencas, esta familia foi considerada como um grupo

distinto de todas as outras subfamilias por Bechley (2002).

Neste capitulo, eu propus uma hipotese cladistica para a evolucdo de 37 géneros
da familia Libellulidae Rambur, 1842. Esta filogenia foi produzida com base nos
géneros presentes no Brasil e, por isto, a énfase € o teste do monofiletismo de géneros e
de subfamilias presentes na América do Sul, ampliando o conhecimento sobre a

taxonomia e a evolucédo desta familia.
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METODOLOGIA

1. Taxa estudados

A filogenia foi proposta com base em individuos adultos, depositados na colecdo
do Laboratorio de Ecologia Quantitativa, da Universidade Federal de Vicosa,
totalizando 70 espécies representantes de 37 géneros (Tabela I1), do total de 143 géneros
descritos de Libellulidae (Garrison 2000). No Brasil, estdo descritos 35 géneros e 207
espécies de Libellulidae (Paulson 2002; Vianna 2004), ndo estando representados, neste
trabalho, apenas dois géneros: Edonis e Ypirangathemis. Além dos géneros que ocorrem
no Brasil, foram incluidos nas analises, 0s géneros Neurothemis, Sympetrum,
Crocothemis, Orthetrum e as espécies do género Libellula, L. depressa e L.

qguadrimaculata, que ocorrem em outras regides.

As espécies foram consideradas como grupos terminais e, em funcéo disso, foram
utilizados pelo menos duas espécies por género nas analises, sempre que possivel, uma
vez que a utilizacdo de apenas uma espécie por género levaria a assumir como
pressuposto o monofiletismo do taxon (Rehn 2003). O uso de mais de uma espécie por
género, por outro lado, além de permitir uma analise preliminar do monofiletismo dos
géneros estudados, evita que autapomorfias induzam a erros na andlise das relacbes
filogenéticas. Para os géneros Erythrodiplax e Micrathyria que, entre 0s géneros
tropicais, sdo 0s que apresentam 0 maior nimero de espécies conhecidas (Garrison
2000) e também para os géneros Planiplax, Oligoclada e Dasythemis, foi incluido um
numero maior de espécies nas analises para um teste mais rigoroso do monofiletismo

destes grupos.
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Tabela 1l: Espécies utilizadas na construcdo da hipotese filogenética, o nimero de
individuos observados (N), representatividade das subfamilias e a distribuicdo
geogréfica conhecida das espécies. O simbolo * mostra a distribuicdo do género, nos
casos em gue a determinacdo da espécie ndo foi possivel.

Espécie N Subfamilia Distribuicdo geografica
Anatya januaria Brachydiplacinae Brasil
Antidythemis sp. Trameinae Brasil e Venezuela *

Argyrothemis argentea Brachydiplacinae América do Sul

Brachymesia furcata Leucorrhiniinae Américas
Brachymesia herbida Leucorrhiniinae Américas
Brechmorhoga predatrix Trithemistinae Brasil

Cannaphila vibex

Libellulinae

América do Sul e Central

Crocothemis erythraea

Sympetrinae

Eurésia

Dasythemis essequiba Libellulinae Brasil e Equador
Dasythemis mincki Libellulinae América do Sul
Dasythemis sp. Libellulinae

Dasythemis venosa Libellulinae América do Sul

Diastatops intensa

Palpoleurinae

Brasil

Diastatops obscura

Palpoleurinae

América do Sul

Trithemistinae América do Sul e Central
Trithemistinae
Trithemistinae

Brachydiplacinae

Dythemis multipunctata
Elasmothemis cannacrioides

América do Sul e Central

Elasmothemis constricta
Elga newtonsantosi

Brasil

Brasil

Erythemis haematogastra

Sympetrinae

América do Sul e Central

Erythemis peruviana

Sympetrinae

América do Sul e Central

Erythemis vesiculosa

Sympetrinae

Américas

Erythrodiplax amazonica

Sympetrinae

América do Sul

Erythrodiplax juliana

Sympetrinae

Brasil

Erythrodiplax latimaculata

Sympetrinae

Brasil

Erythrodiplax media

Sympetrinae

Brasil

Erythrodiplax ochracea

Sympetrinae

América do Sul e Central

Erythrodiplax pallida Sympetrinae Brasil
Erythrodiplax umbrata Sympetrinae Américas
Fylgia amazonica Brachydiplacinae Brasil

Trithemistinae América do Sul

Trithemistinae

Gynothemis heteronycha
Gynothemis venipunctata

Brasil

Idiataphe amazonica Trameinae América do Sul e Central
Libellula depressa Libellulinae Europa
Libellula guadrimaculata Libellulinae Eurésia
Libellula spl Libellulinae

Libellula sp2 Libellulinae

Macrothemis imitans Trithemistinae Américas
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Macrothemis rupicula

Trithemistinae

Brasil e Venezuela

Miathyria marcela

Trameinae

Américas

Miathyria simplex

Trameinae

América do Sul e Central

Micrathyria artemis

Brachydiplacinae

Brasil

Micrathyria hesperis

Brachydiplacinae

América do Sul

Micrathyria hypodidyma

Brachydiplacinae

Brasil

Misagria parana

Libellulinae

América do Sul

Nephepeltia flavifrons

Brachydiplacinae

América do Sul

Nephepeltia phryne

Brachydiplacinae

América do Sul e Central

Neurothemis sp.

Sympetrinae

Asia, India e Oceania *

Oligoclada borrori

Brachydiplacinae

Brasil

Oligoclada pachystigma

Brachydiplacinae

América do Sul

Oligoclada rainey

Brachydiplacinae

Brasil e Guiana

Orthemis sp. Libellulinae
Orthetrum cancellatum Libellulinae Eurasia
Pantala flavescens Trameinae Cosmopolita

Perithemis icteroptera

Palpopleurinae

América do Sul

Perithemis mooma

Palpopleurinae

América do Sul e Antilhas

Planiplax arachne

Leucorrhiniinae

América do Sul

Planiplax erythropyga

Leucorrhiniinae

América do Sul

Planiplax phoenicura

Leucorrhiniinae

América do Sul e Central

Rhodopygia cardinalis

Sympetrinae

América do Sul

Rhodopygia hollandi

Sympetrinae

América do Sul

Sympetrum sanguineum

Sympetrinae

Europa

Tauriphila argo Trameinae América do Sul e Central
Tauriphila xiphea Trameinae América do Sul
Tholymis citrina Trameinae América do Sul e Central
Tramea binotata Trameinae América
Tramea cophysa Trameinae América

Uracis imbuta

Brachydiplacinae

América do Sul e Central

Uracis siemensi

Brachydiplacinae

Amazbnia

Zenithoptera americana

Palpopleurinae

América do Sul

Zenithoptera anceps

4
4
4
2
4
4
1
1
3
1
1
1
1
3
1
4
4
4
3
2
4
2
4
1
3
4
2
4
3
4
2
4
1

Palpopleurinae

Brasil

2. Os caracteres

Nenhum atributo de um organismo é exatamente similar ao mesmo atributo de um
outro organismo, principalmente, se considerarmos caracteres quantitativos (Wiley
1981). Entretanto, do ponto de vista do método filogenético, os possiveis estados de um
carater sao hipdteses de homologias, ou seja, cada estado compartilhado entre dois ou

mais organismos €, implicitamente, uma hipotese de que este atributo seja
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compartilhado em funcdo de uma ancestralidade comum (Wiley 1981; Barriel & Tassy
1993).

A anélise cladistica foi baseada em caracteres da morfologia do exoesqueleto de
individuos, na sua grande maioria, machos. Foram incluidos nas andlises caracteres de
venacdo das asas, caracteres da cabeca, do torax, do abdémen, dos apéndices anais e da
genitalia externa dos machos. Foram utilizados 110 caracteres, que totalizam 299
estados apomorficos. A lista de caracteres e seus estados sdo apresentados no Apéndice
l.

Caracteres quantitativos ou semiquantitativos (séries de transformacéo) foram
tratados como nédo ordenados. Este critério foi adotado, pois, a inclusdo de uma hipdtese
a priori de evolucdo ordenada dos caracteres, sem que haja evidéncias claras (como, por
exemplo, dados de genética) de que os caracteres que se assemelham a séries de
transformacgdes tenham evoluido, de fato, de forma ordenada, apresenta um problema
epistemoldgico, pois representaria uma contradicdo ao principio da parcimonia
(Michevich 1982). De modo similar, 0 uso de pesos nos caracteres com base no grau de
homoplasia destes envolve o uso de explicagcbes ad hoc, pois se baseiam em um
cladogram j& construido e, por isto, esta motodologia ndo foi utilizada neste trabalho
(Brower et al. 1996; Desutter-Grandcolas et al. 2003).

A terminologia dos caracteres foi baseada em Borror (1945) e Carvalho & Calil
(2000). Quando foi necessario utilizar alguma terminologia especifica ou que ndo ha
uma denominagdo comum entre os trabalhos de Odonata, a fonte da terminologia
utilizada ou uma descrigdo especifica do carater foi fornecida na lista final de caracteres
(Apéndice I).

Com excecdo de algumas espécies cuja abundancia é naturalmente baixa ou cuja
distribuicdo do género abrange predominantemente regides extra-neotropicais como,
por exemplo, Antidythemis sp., Misagria parana, Sympetrum sanguineum, Neurothemis
sp. e Crocothemis erythrea, foram utilizados mais de um espécime por espécie, sempre
que possivel, quatro individuos. O uso de mais de um espécime permitiu uma
compreensdo melhor da variabilidade intraespecifica, fornecendo indicios de possiveis
polimorfismos. Além disso, este procedimento certamente minimiza a ocorréncia de
erros provenientes de anomalias individuais. Os polimorfismos, quando detectados,
foram incluidos na matriz de caracteres, ja que os programas para a analise permitiram

este procedimento. A matriz final de caracteres é apresentada no Apéndice 1.
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Informacg6es ndo disponiveis (como por exemplo, a ndo codificacdo de um carater
em funcéo da qualidade ou do sexo do material disponivel) foram tratadas como dados

ausentes.

A independéncia entre caracteres, ou seja, a garantia de que cada carater utilizado
em uma andlise filogenética evoluiu independentemente, em locais ou momentos
diferentes ao longo da historia da linhagem estudada, € um pressuposto basico para a
filogenia (Kluge & Wolf 1993). E dificil demonstrar que este pressuposto esteja sendo
cumprido para todos os caracteres, entretanto, uma forma de se maximizar a
independéncia entre caracteres foi eliminar caracteres que fossem altamente

redundantes.

3. O grupo externo

Cordulia aenea, Schysocordulia rustica e Dorocordulia errans (Cordulidae)
foram utilizados como grupo externo para as analises, como sugerido por Misof et al.
(2001) e Rehn (2003). O uso de mais de uma espécie como grupo externo teve como
objetivo evitar que autapomorfias especificas pudessem dificultar a polarizacdo dos
caracteres (Kitching et al. 1998), aléem de permitir uma analise adicional da monofilia

do grupo interno (Nixon & Carpenter 1993; Barriel & Tassy 1998).

4. Analise cladistica

A analise cladistica ordena as sinapomorfias (caracteres apomorficos
compartilhados) em um arranjo hierarquico (Hennig 1965), de modo que o maior
numero possivel de caracteres seja arranjado da forma mais simples possivel (Kitching
et al. 1998). Para a construcdo de uma hipoétese filogenética, o procedimento sugerido
por Hennig assume que os estados ancestrais dos caracteres sdo conhecidos, que a
evolucdo de um estado para outro de um carater é irreversivel e que cada carater pode
evoluir uma Unica vez na arvore filogenética (Harvey & Pagel 1991). Entretanto, seria
muito dificil a construcdo de uma hipotese filogenética usando estes critérios para todos
os caracteres e, por isto, foi usado o método de Wagner de relaxamento dos
pressupostos de Hennig (Kluge & Farris 1969), no qual multiplas derivacdes e multiplas
perdas sdo permitidas com a consequéncia de que 0s ancestrais ndo sdo conhecidos
(Harvey & Pagel 1991).

Um procedimento bésico para a escolha entre multiplas alternativas possiveis

(vérios cladogramas possiveis) é a escolha do cladograma mais simples ou mais
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parcimonioso. Assim, a parcimdnia foi usada para a constru¢cdo de uma hipdtese
filogenética basica para a evolucao de géneros de Libellulidae. Entretanto, € preciso ter
em mente que a parciménia é uma perspectiva epistemoldgica da ciéncia (Kluge 1984;
Brower 2000) e, por isto, & apenas um dos possiveis critérios para a construgdo de uma
hipotese filogenética (Felsenstein 1983), algumas vezes, considerado mais robusto na
escolha entre diferentes solucGes (Kitching et al. 1998). O uso deste critério ndo é uma

afirmacdo sobre como a evolucgéo deve ter ocorrido.

Para garantir a determinacdo do cladograma mais parcimonioso, seria necessario o
uso de métodos exaustivos de procura, nos quais todos os cladogramas possiveis fossem
construidos e o nimero de mudancas evolutivas fosse quantificado para a determinacéo
de seu tamanho (Goloboff 1996; Kitching et al. 1998). Entretanto, em funcdo do
namero de espécies presentes na matriz de dados deste trabalho, o uso destes métodos
foi impossibilitado em fungéo de limitagbes computacionais e, assim, foram utilizados
métodos heuristicos de busca dos cladogramas mais parcimoniosos, encontrados no
programa NONA (Goloboff 1994), integrado ao programa Winclada 1.00.08 (Nixon
2002). O método TBR (“Tree Bisection and Reconnection’) foi utilizado para rearranjar
cladogramas. Este método consiste da quebra do cladograma, independente da posicéo
de sua raiz e sua reconexao em um novo cladograma. Todas as possiveis quebras, novas
raizes e reconexdes sdo quantificadas. Eu realizei 1000 iteracGes distintas, a partir de
100 arvores iniciais, sendo que o programa reteve 100 cladogramas de menor tamanho
(menor numero de mudancas evolutivas) para cada iteracdo. O programa Winclada foi
utilizado para a implementacdo da Parcimonia ‘Ratchet’ (Nixon 1999) para procurar
possiveis ilhas de cladogramas ndo descobertas. Este método utiliza uma parte dos
caracteres para construir um possivel cladograma e, posteriormente, quantifica este
cladograma utilizando todos os dados, de modo a maximizar as diferencas das arvores
iniciais. Foram realizadas 20 procuras pelo método ‘Ratchet’, cada uma com 1000
iteracOes, 10 arvores retidas por iteracdo, utilizando 15 caracteres para a construcao

inicial dos cladogramas e 10% dos clados com restri¢Ges.

Qualquer filogenia é apenas uma hipdtese de como a evolugdo de um grupo pode
ter ocorrido e, por isto, foi estimado o suporte para cada ramo, na tentativa de avaliar a
proporcao de incerteza sobre a hipotese filogenética proposta neste trabalho. O indice de
consisténcia (IC) e o indice de retencdo (IR) foram estimados para os todos cladogramas
obtidos, para uma avaliacdo do nivel de homoplasia e da contribuicdo do conjunto de
dados para a formacgdo de grupos na filogenia. Estes indices variam de 0 a 1 e valores
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mais proximos de 1 indicam um menor nimero de homoplasia (IC) e uma maior
contribuicdo dos dados para a formacgdo de grupos (IR). O suporte para as arvores
obtidas também foi calculado, a partir do método de Bootstrap (Felsenstein 1985),
utilizando o Winclada e realizando 250 repeti¢des, cada uma com 250 iteragOes para a
busca de um novo cladograma mais parcimonioso. O Bootstrap € uma técnica de
reamostragem do conjunto original de dados, com reposicdo, para a inferéncia da
variabilidade da estimativa (Kitching et al. 1998; Krebs 1999). Aplicando esta técnica
para filogenias, sdo criadas varias novas matrizes de dados com o mesmo conjunto de
espécies, mas com alguns caracteres duplicados e outros retirados da matriz original de
dados (Felsenstein 1985). E possivel imaginar que cada carater evoluiu
independentemente ao longo de uma histdria evolutiva e, portanto, o arranjo de cada
carater seria uma amostra aleatoria das topologias possiveis de evolugdo do grupo
estudado (Felsenstein 1985). Mesmo que os processos de evolucdo de cada carater da
matriz original sejam diferentes, é razoavel assumir que se eles evoluiram ao longo de
uma filogenia (de uma determinada topologia), uma boa parte destes caracteres deve
preservar esta topologia e, com base nisto, seria possivel estimar o grau de confianca de
cada topologia proposta (Farris et al. 1970; Davis 1993).

A argumentacdo utilizada para justificar o uso do Bootstrap na estimativa
filogenética pode ser comparada a argumentacdo utilizada para a constru¢do de um
cladograma de consenso (Felsenstein 1985). O cladograma de consenso é aguele no
qual cada ramo surgiu de forma comum em todo o conjunto de cladogramas possiveis.
Assim, com o conjunto total de cladogramas resultantes de uma série de reamostragens
do conjunto original de dados, é possivel registrar a freqiiéncia total de surgimento de
cada ramo e, consequentemente, qual o grau de consisténcia destes ramos entre o
conjunto de dados. A acuracia do Bootstrap foi testada por Hillis e Bull (1993), que
mostraram que o0 método é bastante conservador. Simulacbes mostraram que valores
acima de 35% a 45% estimados pelo Bootstrap tendem subestimar a probabilidade real

de um grupo estar presente na filogenia.

A polarizagdo de alguns caracteres, no cladograma final obtido, foi exibida
utilizando o programa Winclada, que otimiza os estados dos caracteres em cada ramo

através da parcimonia.
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RESULTADOS

A andlise heuristica da matriz de caracteres morfoldgicos ndo ordenados e nédo
ponderados produziu 4 arvores igualmente mais parcimoniosas de 1413 passos
evolutivos. O indice de consisténcia (IC) foi de 0,19 (evidenciando um elevado nivel de
homoplasia no cladograma encontrado) e o indice de retencdo (IR) foi de 0,49
(evidenciando que o conjunto final de caracteres contribui de forma moderada para a

formacéo de grupos dentro do cladograma).

O cladograma de consenso estrito (Figura 3) mostra que apenas dois ramos nao
foram resolvidos: i) 0 ramo 21 que estabelece a relagdo entre as espécies de Tauriphila,
T. argo e T. xiphea com o género Tramea e ii) 0 ramo 43 que estabelece a relagdo entre
as especies do género Erythrodiplax, E. juliana, E. media, E. pallida e o grupo formado
por outras espécies do mesmo género E. umbrata, E. ochracea e E. latimaculata, por
espécies do género Uracis, Perithemis, Zenithoptera, Diastatops, Antidythemis,
Neurothemis, Micrathyria, Anatia, Elga, Fylgia, Argyrothemis, Nephepeltia e

Dasythemis.

Uma anélise mais detalhada deste cladograma, considerando o suporte dos ramos
estimado pelo Bootstrap para todo o cladograma de consenso, mostra que os diversos
grupos propostos apresentam graus de confianca bastante distintos. A separagao entre as
espécies C. aenea, S. rustica e D. errans (grupo externo) das demais espécies (grupo
interno) apresentou um suporte de 89% (ramo 3), 0 que corrobora a hipotese de que
Libellulidae representa, de fato, um grupo monofilético (Figura 3). Entretanto, com
excecdo deste ramo, todos 0s ramos mais basais apresentaram valores de suporte baixos,
na sua grande maioria, menores de 1% (Figura 3), 0 que evidencia que a relacdo exata

entre 0s ramos propostos nesta filogenia pode ainda néo estar resolvida.

Por outro lado, pode-se verificar que os géneros Macrothemis, Miathyria, Tramea,
Oligoclada, Rhodopygia, Erythemis, Brachymesia, Uracis, Perithemis, Diastatops,
Zenithoptera e Nephepeltia apresentaram valores de Bootstrap estimados elevados
(todos acima de 70%) e que, portanto, tiveram o seu monofiletismo corroborado. As
espéecies do género Elasmothemis também foram unidas em um grupo monofilético,

apesar deste, apresentar um baixo valor estimado de Bootstrap de 33% (ramo 13).

Pela hipotese filogenética abaixo, 0s géneros Libellula (ramo 24) e Micrathyria
(ramo 58) sdo grupos parafiléticos, o primeiro abrangendo também o género Orthemis e

0 segundo tendo surgido na base do grupo formado pelos géneros Anatia, Elga, Fylgia,
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Argyrothemis, Nephepeltia e Dasythemis. O género Erythrodiplax (ramo 27 e 43) é um
grupo polifilético, apesar da grande maioria das espécies deste género, representadas

nesta andlise, terem tido uma origem comum.

Alguns géneros permaneceram proximos, sugerindo que a relacdo entre eles esteja
parcialmente resolvida como os géneros Brechmorhoga e Macrothemis que formaram
um grupo monofilético com suporte de 53% (ramo 10), os géneros Dythemis e
Elasmothemis (suporte de 13% - ramo 12) e Idiataphe e Miathyria (suporte de 25% -
ramo 15), o grupo formado pelas espécies de Erythemis e de Rhodopygia (suporte de
36% - ramo 33), o grupo formado pelo género Brachymesia e pelas espécies P.
phoenicura e P. arachne (suporte de 12% - ramo 38). Além disso, 0S géneros
Zenithoptera, Diastatops e Antidythemis formaram um grupo cujo suporte foi de 26%
(ramo 53), enquanto os géneros Elga, Fylgia, Argyrothemis, Nephepeltia e duas
espécies de Dasythemis permaneceram unidos em um grupo com suporte de 29% (ramo
62).

Os géneros que, pela hipdtese sugerida abaixo, seriam polifiléticos foram
Gynothemis, Dasythemis e Planiplax. Apenas parte das espécies do género Dasythemis
(D. essequiba e Dasythemis sp. — ramo 67) e do género Planiplax (P. phoenicura e P.

arachne - ramo 39) permaneceram unidas.

De modo geral, os ramos cujas estimativas do Bootstrap apresentaram valores
mais elevados coincidem com os ramos formados com o0s maiores numeros de
sinapomorfias (Figura 4). Assim, o ramo 3 que confirma o monofiletismo do grupo
interno é sustentado por 14 sinapomorfias, das quais 3 sdo ndo homoplasicas. Da mesma
forma, os géneros Macrothemis (suporte de 96%), Tramea (suporte de 92%),
Rhodopygia (suporte de 97%), Erythemis (suporte de 87%), Uracis (suporte de 98%),
Diastatops (suporte de 100%) e Zenithoptera (suporte de 93%) também apresentaram
nimeros mais elevados de sinapomorfias. O nudmero de sinapomorfias néo

homoplasicas foi bastante baixo em todo o cladograma.
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Dorocordulia errans
Cordulia aenea
Schysocordulia rustica
Gynothemis venipunctata
Misagria parana
3[ 6 Gynothemis heteronycha
5 [ 28 Cannaphila vibex
Dasythemis mincki

53 Brechmorhoga predatrix
T@: Macrothemis rupicula
11 Macrothemis imitans
13 Dithemis multipunctata
?E: Elasmothemis constricta
13 Elasmothemis cannacrioides

25 Idiataphe amazonica
?‘E: Miathyria marcela
16 Miathyria simplex

—— Dasythemis venosa

Planiplax erythropyga

Tholymis citrina

Pantala flavescens

Tauriphila argo

Tauriphila xiphea
ramea binotata

Tramea cophysa

Orthetrum cancelatum

Libellula quadrimaculata

Libellula depressa

Lfbe!!u{a spl

Libellula sp2

Orthemis sp.

<1
17

(<1
15
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16

27
53 Oligoclada rainey
Oligoclada pachystigma
Oligoclada borrori
Erythrodiplax amazonica

97 Rhodopygia hollandi
Rhodopygia cardinalis
Erythemis peruviana
Erythemis haematogastra
Erythemis vesiculosa
Planiplax arachne
Planiplax phoenicura
Brachymesia furcata
Brachymsia herbida
Sympetrum sanguineum
Crocothemis erythrea
Erythrodiplax juliana
Erythrodiplax media

Efyfhmd}'u!ax pallida
i

17 Erythrodiplax umbrata
W‘E‘: Ervthrodiplax latimaculata
47 Ervthrodiplax ochracea
98

31

37

41

Uracis imbuta
Uracis siemensis
Perithemis icteroptera
Perithemis mooma
Zenithoptera americana
Zenithoptera anceps
Neurothemis sp.
Antidythemis sp.
Diastatops intensa

57 Diastatops obscura
13 Micrathyria hypodidyma
Micrathyria artemis
Micrathyria hesperis
Anatia januaria
Elga newtonsantosi
Fylgia amazonica
Argyrothemis argentea
Nephepeltia flavifrons
Nephepeltia phryne
Dasythemis essequiba
67 Dasythemis sp.

Figura 3: Consenso estrito dos quatro cladogramas igualmente parcimoniosos encontrados pelo
NONA, considerando os dados ndo ponderados e ndo ordenados (tamanho = 1413 passos, IC =
0,19 e IR = 0,49). Os nimeros em negrito (acima dos ramos) indicam o suporte dos ramos,
calculado pelo método de Bootstrap. Os nimeros abaixo indicam o nimero do ramo.
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Figura 4: Consenso estrito dos quatro cladogramas igualmente parcimoniosos encontrados pelo
NONA, considerando os dados ndo ponderados e ndo ordenados (tamanho = 1413 passos, IC =
0,19 e IR = 0,49). Os nimeros em negrito (acima do ramo) indicam o nimero de sinapomorfias
| sinapomorfias ndo homoplésicas que suportam os ramos. Os nUmeros abaixo indicam o

ndmero do ramo.
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DISCUSSAO
1. Homoplasia e robustez dos cladogramas

Os valores do indice de consisténcia e do indice de retencdo foram baixos para
todos os cladogramas obtidos neste trabalho, indicando um elevado grau de
inconsisténcia entre os caracteres e a ocorréncia de um elevado nimero de homoplasias.
A ocorréncia de homoplasias é frequentemente vista como uma fonte de erros na
reconstrucdo filogenética, uma vez que elas significam uma hipo6tese de homologia
primaria rejeitada (Barriel & Tassy 1993). Entretanto, € importante destacar que
homoplasias podem, de fato, ocorrer ao longo da historia evolutiva de qualquer grupo e
que para a biologia evolutiva elas deixam de ser vistas como erros e podem se tornar
evidéncias de eventos de adaptacdo (Desutter-Grandcolas et al. 2003; Brower et al.
1996).

Ja foi demonstrado que o valor de IC é inversamente proporcional ao nimero de
taxa analisado (Sanderson & Donoghue 1989) e que os valores de IC e IR séo afetados
pelo nimero de mudancas evolutivas em cada evento de cladogénese (Hauser &
Boyajian 1997). A correlagéo entre estas caracteristicas € relativamente intuitiva, ja que
a medida que o nimero de eventos de cladogénese aumenta ou, ainda, que o numero de
mudancas evolutivas em cada um destes eventos € maior, se tornam maiores as chances
de ocorrerem homoplasias que afetariam o calculo de IC e IR (Hauser & Boyajian
1997). Logo, o nivel taxondmico estudado e a historia evolutiva de cada grupo
especifico devem afetar o nivel de homoplasia observado e, conseqiientemente, 0s
valores de IC e IR. Assim, € possivel que o elevado nivel de homoplasia observado
neste estudo seja uma caracteristica intrinseca a evolucao de toda a ordem Odonata, ja
que outras hipoteses filogenéticas de niveis taxonémicos mais elevados do grupo
também apresentaram valores de IC e IR, relativamente, baixos [IC = 0,48 e IR = 0,63
em Saux et al. (2003) e IC = 0,41 e IR = 0,82 em Rehn (2003)] e, mais ainda, da propria

familia Libellulidae, j& que é a mais rica em nimero de espécies.
2. Evolucéo do grupo e congruéncia com a classificacéo tradicional

Qualquer arvore filogenética é composta por dois elementos basicos: as espécies e
0s eventos de especiacdo (Wiley 1981). As espécies sdo unidades evolutivas, ou um

continuo genealdgico de populacdes (Brower et al. 1996), enquanto um evento de

especiacdo pode ser qualquer evento que promova 0 surgimento de novas espécies.
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Entretanto, em funcdo do sistema hierarquico tradicional de classificacdo, cada espécie
carrega consigo todo um conjunto de relacGes esperadas, entre ela e as outras espécies
do grupo, e, em funcdo disso, farei aqui uma discussao sobre as principais divergéncias
encontradas entre a classificacdo tradicional da familia Libellulidae e a hipotese
filogenética proposta neste trabalho.

A unido dos géneros Micrathyria, Anatia, Elga, Fylgia, Argyrothemis e
Nephepeltia em um grupo monofilético concorda, em grande parte, com a subfamilia
Brachydiplacinae (Davies & Tobin 1985), apesar de espécies do género Dasythemis
(Libellulinae) terem sido incluidas neste grupo. Os géneros Uracis e Oligoclada, que
também pertencem a Brachydiplacinae, tiveram origens fora deste grupo e distintas
entre si, evidenciando que esta subfamilia ndo € um grupo monofilético. Dentre 0s
géneros originalmente propostos para a subfamilia Brachydiplacinae, apenas
Micrathyria teve sua hip6tese de monofiletismo ndo corroborada, sendo um grupo
parafilético. Bechley (2002) propés que os géneros que compBem as subfamilias
Tetrathemistinae e Brachydiplacinae poderiam ndo representar, isoladamente, um grupo
monofilético, pois, compartilhariam muitos caracteres comuns. Esta hipdtese,
entretanto, ndo pode ser testada neste trabalho em fungdo da auséncia de géneros de

Tetrathemistinae.

O género Dasythemis, pela hipdtese filogenética proposta, € um grupo polifilético,
uma vez que duas espécies deste género foram agrupadas a géneros da subfamilia
Brachydiplacinae, enquanto D. venosa e D. mincki tiveram origens distintas deste grupo
e distintas entre si. A proximidade de D. mincki com C. vibex concorda em parte com a
literatura, uma vez que Dasythemis e Cannaphila pertenceriam a Libellulinae (Davies &
Tobin 1985). Entretanto, estas duas espécies tiveram origens bem distintas dos demais
géneros que também pertecem a Libellulinae. Esta separacdo de Dasythemis e
Cannaphila dos demais géneros da subfamilia j& havia sido proposta por Geijskes
(1951). Orthetrum, Libellula e Orthemis, por sua vez, formam um grupo monofilético
na filogenia proposta, apesar de Libellula ser um grupo parafilético. Em um trabalho
anterior, os géneros Ladona, Plathemis e Libellula tiveram seu monofiletismo
corroborado (Kambhampati & Charlton 1999), o que contraria o resultado obtido aqui
para este ultimo género, mas, o ndo monofiletismo da subfamilia Libellulinae ja havia

sido proposto em trabalhos anteriores (Bechley 2002).

A relagdo entre espécies dos géneros Planiplax e Brachymesia (Montgomery
1940; Davies & Tobin 1985) foi confirmada, mas o monofiletismo do género Planiplax
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ndo foi corroborado. Entretanto, a hipdtese de que os géneros Miathyria e Brachymesia
pudessem ser proximos (Byers 1936) foi descartada, sugerindo que a semelhanca entre

as larvas destes dois géneros seja uma convergéncia.

O monofiletismo de Sympetrinae também n&o foi corroborado neste trabalho. Os
géneros Rhodopygia e Erythemis tiveram origens distintas de todos os demais géneros
da subfamilia presentes na analise. Os demais géneros tiveram uma origem comum, mas
formaram um grupo parafilético. O monofiletismo do género Sympetrum foi confirmado
em um trabalho anterior (Westman et al. 2000). Bechley (2002) sugeriu que
Sympetrinae e Leucorrhinae formariam um grupo monofilético, mas isto ndo foi
confirmado pela hipotese filogenética, proposta aqui, apesar da proximidade de varios

dos géneros pertencentes as duas subfamilias.

Davies & Tobin (1985) consideraram que o género Rhodopygia pertenceria a
subfamilia Sympetrinae, mas a posicdo deste género dentro de Libellulidae ainda foi
questionada (Belle 1998). A despeito do polifiletismo desta subfamilia, de fato, o
género Rhodopygia surgiu como grupo irmdo do género Erythemis. Santos (1945)
sugeriu que o género Erythrodiplax fosse estreitamente ligado aos géneros
Ypirangathemis e Tarnetrum, enquanto Borror (1942) sugeriu que 0S géneros mais
proximos de Erythrodiplax fossem Erythemis, Rhodopygia, Micrathyria e Uracis.
Ypirangathemis e Tarnetrum nédo fizeram parte das analises deste trabalho e, dentre as
relacBes sugeridas por Borror (1942) para Erythrodiplax, apenas a proximidade de
Uracis foi corroborada. Entretanto, Borror (1942) sugere a existéncia de 12 grupos
distintos dentro de Erythrodiplax, dos quais sete estdo representados neste trabalho e
apenas E. amazonica (grupo castanea) apresentou uma origem distinta das demais
especies do género. Mas, mesmo excluindo esta espécie, 0 género ainda seria um grupo

parafilético.

Na literatura, o género Uracis foi considerado um grupo proximo do género
Argyrothemis em funcéo de caracteristicas do ovopositor e da nervacdo da asa (Costa &
Oldrini 2003). Pela filogenia proposta, Argyrothemis é o grupo irmdo de Fylgia
enquanto Uracis teria evoluido na base do grupo formado pelos géneros Perithemis,
Zenithoptera, Neurothemis, Antidythemis e Diastatops, o que seria mais um indicativo

da ocorréncia de convergéncias dentro de Libellulidae.

Com excecdo de Gynothemis, 0s géneros pertencentes a subfamilia Trithemistinae

tiveram uma origem comum e formam um grupo monofilético pela hipotese filogenética
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sugerida aqui. A proximidade dos géneros Brechmorhoga e Macrothemis concorda com
0 esperado pela literatura, uma vez que a propria distin¢do destes dois géneros tem sido
questionada (Ramirez & Novelo-Gutiérrez 1999), ja que varias espécies apresentam
caracteristicas intermediarias a estes dois géneros (Donnelly 1984; Costa 1991).
Algumas caracteristicas que suportaram, nesta filogenia, a distincdo entre estes dois
géneros foram a ‘planate’ medial (ausente em Macrothemis e presente em
Brechmorhoga), a ‘planate’ radial (aberta em Macrothemis e fechada em
Brechmorhoga), a estrutura apical no Vertex (ausente em Macrothemis e presente em
Brechmorhoga), as unhas tarsais (grandes em Macrothemis e de normais em
Brechmorhoga), fémur posterior (longo em Macrothemis e mediano em
Brechmorhoga) e a forma do final do abdémen (alargado em Macrothemis e ndo

alargado em Brechmorhoga).

O género Gynothemis €é considerado na literatura um grupo proximo dos géneros
Dythemis, Scapanea e Macrothemis (Geijskes 1972), a tal ponto que a distin¢do entre
Gynothemis e Macrothemis também € questionada (Belle 1983), principalmente, pela
forma semelhante dos espinhos externos no fémur posterior. Entretanto, nesta filogenia,
as espécies de Gynothemis, apesar de ndo formarem um grupo monofilético, tiveram

origens distintas do género Macrothemis.

O monofiletismo de Trameinae também ja havia sido questionado por Bechley
(2002), que propds que duas das tribos que formam este grupo teriam origens distintas
e, por isto, deveriam ser consideradas como duas subfamilias distintas: Zyxommantinae
e Pantalinae. Entretanto, pela filogenia do grupo proposta aqui, Tholimis
(Zyxommantini), Pantala, Tauriphila e Tramea (Trameini) formaram um grupo
monofilético. Entretanto, Antidythemis, Idiataphe e Miathyria ndo estdo incluidas neste
grupo, evidenciando o polifiletismo desta subfamilia. Idiataphe e Miathyria sdo grupos
irm&dos, mas surgiram numa posicao basal dentro dos Libellulidae. Antidythemis, por sua

vez, é grupo irmao de Neurothemis (Sympetrinae).

Palpopleurinae, por sua vez, € um grupo parafilético j& que os géneros
Neurothemis e Antidythemis também fariam parte deste grupo. Os géneros Diastatops,
Zenithoptera e Palpopleura sdo considerados grupos muito préximos, principalmente,
pela presenca de uma ondulacdo costal antes do nd das asas anteriores e, a principio,
formariam um grupo distinto e isolado dos demais géneros da subfamilia (Montgomery
1940). Além disso, Diastatops e Zenithoptera apresentam inGmeras caracteristicas

comuns, tais como a coloragdo escura, a forma do corpo (cabeca e térax pequenos e
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abddmen curto), nimero de veias transversais na ponte e veias cubito-anais, que sempre
fizeram com que fossem considerados grupos muito proximos (Montgomery 1940;
Bechley 2002). Apesar de todas estas caracteristicas similares, nesta filogenia,
Diastatops surgiu como um grupo mais proximo de Neurothemis e Antidythemis do que
de Zenithoptera. As semelhancas observadas entre Perithemis e Palpopleura ja foram
sugeridas como um possivel caso de convergéncia (Montgomery 1940), mas nesta
hipdtese filogenética e em outro estudo recente da filogenia de Odonata (Bechley 2002),

0 género Perithemis evoluiu na base de Paupopleurinae.

3. Evolucdo dos caracteres

Uma vez que apenas as sinapomorfias fornecem evidéncias para a construcao das
relacdes filogenéticas entre os organismos (Hennig 1965), determinar os estados
apomorficos e plesiomorficos de um carater (polarizacao) € essencial para a Sistematica
Filogenética (Bryant 1997). Para isto, é necessaria a construcdo de um ancestral
hipotético que permitiria a polarizacdo dos estados dos caracteres e, a partir da
comparag¢do com um grupo externo, é hipotetizado o ultimo ancestral comum aos dois

grupos (externo e interno) (Bryant 1997).

Diversos estados considerados pela literatura como sendo plesiomdrifcos na
evolucdo dos géneros da familia Libellulidae, segundo a hipotese filogenética proposta
neste trabalho, apresentaram uma polarizagdo bastante distinta e, algumas vezes, estas
caracteristicas ndo apresentaram uma evolugdo direcional, apresentando em varios
momentos reversdes aos estados ancestrais (Figura 7). Assim, segundo a classificacdo
tradicional, o arculo estaria posicionado entre as antenodais 2 e 3 nos grupos basais e
teria evoluido para a posicdo entre as antenodais 1 e 2 (Davies & Tobin 1985).
Entretanto, o estado ancestral hipotético dos Libellulidae seria o arculo posicionado
entre as antenodais 1 e 2 e, ao longo da evolucdo da familia, surgiram espécies e grupos
com o arculo posicionado entre as antenodais 2 e 3. Assim, G. heteronycha e M. parana
apresentam o arculo posicionado abaixo e distal a antenodal 2, respectivamente, D.
venosa, Libellula sp.2 e M. hypodidyma apresentam o arculo posicionado abaixo da
segunda antenodal, enquanto, Libellula sp.2, os géneros Rhodopygia, Uracis e

Dasythemis apresentam o arculo posicionado entre as antenodais 2 e 3.
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Dorocordulia errans

Cordulia aenea

Schysocordulia rustica
Gynothemis venipunctata

Cannaphila vibex
Dasythemis mincki
Misagria parana
Gynothemis heteronycha

B abaixo da Antenodal 2
B entre as Antenodais 2 e 3
B ambiguidade

Posigio do Arculo na Asa Anterior

M entre as Antenodais | e 2, na primeira metade
M entre as Antenodais | e 2, na segunda metade

Dithemis multipunctata
Elasmothemis constricta
Elasmothemis cannacrioides

Brechmorhoga predatrix
Macrothemis rupicula
Macrothemis leucozoma
Idiataphe amazonica
Miathyria marcela
Miathyria simplex
e Dasythemis venosa
Planiplax ervthropyga
Orthetrum cancelatum
Libellula quadrimaculata
Libellula depressa
Lfbez’z’uﬁr spl
Libellula sp2
Orthemis sp.

Tholimis citrina
Pantala flavescens
Tauriphila argo
Tauriphila xiphea
ﬁ'amea inotata
Tramea cophysa

Oligoclada rainey
Oligoclada pachystigma
Oligoclada borrori
Erythrodiplax amazonica
ﬁhodop_rg.-‘a hollandi
Rhodopygia cardinalis
Ervthemis peruviana
Erythemis haematogastra
Erythemis vesiculosa
Brachymesia furcata
Brachymesia herbida
Planiplax arachne
Planiplax phoenicura
Sympetrum sanguineum
Crocothemis erythrea
Erythrodiplax juliana
Ervthrodiplax media
Er_w.-*rmd?;fax pallida
h

Ervthrodiplax umbrata
_|:: Ervthrodiplax latimaculata
Ervthrodiplax ochracea

Uracis imbuta

Uracis siemensis

Perithemis icteroptera
Perithemis mooma
Zenithoptera americana
Zenithoptera anceps

Diastatops intensa
Diastatops obscura
Neurothemis sp.
Antidythemis sp.

Micrathyria hypodidyma
Micrathyria artemis
Micrathyria hesperis
Anatia januaria

Elga newtonsantosi

Fylgia amazonica
Argyrothemis artgentea
Dasythemis essequiba
Dasythemis sp.
Nephepeltia flavifrons
Nephepeltia phryne

Figura 7: Evolucdo da posicdo do &rculo na asa anterior, com relacdo as primeiras antenodais
(Carater 1, Tabela I), no cladograma de consenso estrito gerado pela analise, considerando 0s
dados ndo ponderados e ndo ordenados. As cores indicam o estado do carater no ramo.
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A continuidade da antenodal distal abaixo da veia subcosta, segundo a filogenia
proposta aqui, evoluiu de forma mais similar ao esperado pela literatura (Davies &
Tobin 1985). Analisando a evolucdo desta caracteristica percebe-se que 0 grupo
externo, de fato, apresentava a antenodal distal completa e, apesar de ndo ter sido
possivel estabelecer o estado presente no ancestral hipotético de Libellulidae, a
antenodal distal incompleta surgiu na maior parte dos grupos apicais (Figura 8).
Entretanto, ocorreram, independentemente, diversas reversdes ao carater ancestral
durante a evolucdo de Libellulidae como na espécie D. venosa, no grupo formado por
O. cancelatum, pelas espécies de Libellula e Orthemis sp., nas espécies P. phoenicura e
P. argo e no grupo formado por D. essequiba, Dasythemis sp. e pelas espécies de

Nephepeltia (Figura 8).

Da mesma forma, a evolucéo da forma do tridngulo da asa anterior nas espécies de
Libellulidae foi semelhante ao esperado pela literatura que predisse que tenderia a haver
um estreitamento no lado costal, originando um triangulo mais comprido do que largo
(Davies & Tobin 1985). De fato, 0 estado presente no grupo externo é um triangulo com
o lado costal mais largo e, aparentemente, 0s grupos apicais apresentam o tridngulo com
0 lado costal mais curto. Entretanto, ocorreu a mudanga na forma do triangulo,
independentemente, em varios pontos da filogenia (Figura 9): em M. parana, no grupo
formado por I. amazonica e pelas espécies de Miathyria, no grupo formado apartir do
ramo 17 (Figura 3), ja que P. erythropiga apresenta um estado distinto das demais
espécies, no grupo formado pelas espécies de Oligoclada; em S. sanguineum, no grupo
formado pelas espécies de Perithemis, Zenithoptera, Diastatops, Neurothemis e
Antidythemis e no grupo formado por Elga, Fylgia, Argyrothemis, Nephepeltia e

Dasythemis.
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Davosorduliz errans Antenodal distal da Asa Anterior

Cordulia aenea

Schysocordulia rustica M incompleta
Gynothemis venipunctata B completa
— Cannaphila vibex B ambiguidad
Dasythemis mincki amoguidade

_: Misagria parana
Gynothemis heteronycha
Dithemis multipunctata

—D:E/asmor.-‘remis' constricta
Elasmothemis cannacrioides
Brechmorhoga predatrix
—E: Macrothemis rupicula
Macrothemis leucozoma

Idiataphe amazonica
'—D: iathyria marcela
Miathyria simplex

— Dasythemis venosa

Planiplax erythropyvga

Orthetrum cancelatum
Libellula quadrimaculata
Libellula depressa
Libellula spl
Libellula sp2
Orthemis sp.

Tholymis citrina
Pantala flavescens
Tauriphila argo
Taur;g;’::’[a xiphea
ramea binotata
Tramea cophysa
Oligoclada rainey
Oligoclada pachystigma
Oligoclada borrori
Ervthrodiplax amazonica
I{hrjdngvgia hollandi
Rhodopygia cardinalis
Ervthenus peruviana
Ervthemis haematogastra
Erythemis vesiculosa
Brachymesia furcata
Brachymesia herbida
Planiplax arachne
Planiplax phoenicura
Sympetrum sanguineum
Crocothemis erythrea
Ervthrodiplax juliana
Elj’f};{“odfp[a.\‘ media
Ervthrodiplax pallida

Erythrodiplax umbrata
_:: Erythrodiplax latimaculata
Erythrodiplax ochracea

Uracis imbuta

Uracis siemensis

Perithemis icteroptera

Perithemis mooma

Zenithoptera americana
Zenithoptera anceps
Diastatops intensa
Diastatops obscura
Neurothemis sp.
Antidythemis sp.
Micrathyria hypodidyma

Micrathyria artemis

Micrathyria hesperis

Anatia januaria

Elga newtonsantosi
Fylgia amazonica
Argyrothemis argentea
Dasythemis essequiba
Dasythemis sp.
Nephepe!riaﬁav{)‘rous
Nephepeltia phryne

Figura 8: Evolugdo da continuidade da antenodal distal da asa anterior (Carater 2, Tabela 1), no
cladograma de consenso estrito gerado pela analise, considerando os dados ndo ponderados e
ndo ordenados. As cores indicam o estado do carater no ramo.
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Dorocordulia errans
Cordulia aenea

Schysocordulia rustica Lado Costal do Triangulo da Asa Anterior
Gynotthemis venipunctata
Cannaphila w{)ex" B largo
Dasythemis mincki O ;
Misagria parana estreito.
Gynothemis heteronvcha ambiguidade

Dithemis multipunctata
Elasmothemis constricta
Elasmothemis cannacrioides
Brechmorhoga predatrix

Macrothemis rupicula

Macrothemis leucozoma

Idiataphe amazonica

Miathyria marcela

Miathyria simplex

= Dasythemis venosa

Planiplax erythropiga

Orthetrum cancelatum
Libellula quadrimaculata
Libellula depressa
Libellula spl
Libellula sp2
Orthemis sp.

Tholymis citrina
Pantala flavescens
Tauriphila argo
'Hfmr¥)hﬂa xiphea
ramea binotata
Tramea cophysa

Oligoclada rainey
Oligoclada pachystigma
Oligoclada borrori
Ervthrodiplax amazonica

hodopygia hollandi
Rhodopygia cardinalis
Erythemis peruviana
Erythemis haematogastra
Erythemis vesiculosa
Brachymesia furcata
Brachymesia herbida
Planiplax arachne
Planiplax phoenicura
Sympetrum sanguineum
Crocothemis ervthrea
Erythrodiplax juliana

E.-}'fhprod:p.’ax media

Ervthrodiplax pallida

Ervthrodiplax umbrata
'—‘D: Erythrodiplax latimaculata
Ervthrodiplax ochracea

Uracis imbuta
Uracis siemensis
— Perithemis icteroptera
Perithemis mooma
Zenithoptera americana
Zenithoptera anceps
Diastatops intensa

S Diastatops obscura

Neurothemis sp.

Antidvthemis sp.
Micrathyria hypodidvma
Micrathyria artemis
Micrathyria hesperis
Anatia januaria
Elga newtonsantosi
Fylgia amazonica
Argyvrothemis argentea
Dasythemis essequiba
Dasythemis s
Nephepe!rfaﬁav.fﬁ‘ons
Nephepeltia phryne

Figura 9: Evolucdo da forma do tridngulo na asa anterior (Carater 3, Tabela I), no
cladograma de consenso estrito gerado pela analise, considerando os dados nédo
ponderados e ndo ordenados. As cores indicam o estado do carater no ramo.
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Davies e Tobin (1985) também defenderam que a &rea anal da asa posterior dos
Libellulidae teria se desenvolvido, tornando-se muito alargada e essa seria a principal
caracteristica que embasaria a formacao da subfamilia Trameinae. Entretanto, é possivel
perceber que o alargamento na area da base anal da asa posterior teria surgido
independentemente pelo menos quatro vezes e que a reducdo acentuada desta area
também é uma caracteristica derivada na evolucao dos Libellulidae (Figura 10). Assim,
ocorreu o alargamento na area da base anal da asa posterior no ramo que originou 0s
géneros Idiataphe e Miathyria, no ramo que originou 0s demais géneros de Trameinae
(Tholymis, Pantala, Tauriphila e Tramea); no ramo que originou ao género Rhodopygia
e no grupo formado por D. obscura, D. intensa, Neurothemis sp. e Antidythemis sp.. Por
outro lado, ocorreu uma reducdo na area da base anal da asa posterior em M. parana e
C. vibex; no ramo que deu origem ao género Uracis € no ramo gue originou 0 grupo
formado por A. januaria, E. newtonsantosi; F. amazonica, A. argentea, D. essequiba,
Dasythemis sp., N. flavifrons e N. phryne (Figura 10). A convergéncia na area da base
anal, sugerida pela hipotese filogenética apresentada aqui, ndo parece ser téo
improvavel, principalmente, uma vez que este carater pode estar ligado a capacidade de
vbo das espécies (Corbet 1962). Durante a evolucdo dos Anisoptera parece ter havido
pressdes seletivas distintas (periodos estaveis intercalados por eventos sucessivos de
extingdes), que levou a uma serie de reinvasdes de habitats de agua lénticas (Carle
1995), entre eles, ambientes de poca temporaria ou alagados. Estas sucessivas
reinvasdes poderiam ter levado a convergéncias morfol6gicas, como o aumento do

tamanho corporal ou da base anal da asa posterior.

De forma similar, era esperado que espécies basais de Libellulidae apresentassem
a alca anal pouco desenvolvida e sem uma forma caracteristica e que espécies apicais
tivessem a alga anal mais desenvolvida e com a forma caracteristica de uma bota.
Entretanto, pela filogenia proposta aqui, pode-se observar que a caracteristica ancestral
¢ a alca anal em forma de bota e que a reducdo da alca anal € uma caracteristica
apomorfica, que ocorreu independentemente quatro vezes na evolugdo dos Libellulidae:
em M. parana; em D. venosa e no grupo formado D. essequiba, Dasythemis sp., N.
flavifrons e N. phryne (Figura 11).

Ao contrario do sugerido pela classificacdo tradicional, a hipdtese filogenética
proposta aqui, sugere que a caracteristica ancestral nos Libellulidae é a auséncia de
veias acessorias na ponte e que, em diversos momentos da evolucdo dos Libellulidae,

tenham surgido espécies ou grupos com veias acessorias na ponte. A presenca de veias
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acessorias no espaco cubito-anal na asa anterior, por sua vez, € uma caracteristica
bastante variavel dentro dos grupos ou espécies que a apresentam, tendo apresentado
inimeros polimorfismos. Desta forma, esta caracteristica, apesar de sempre ter sido
citada como um carater importante na classificacdo do grupo, ndo se mostrou um

carater, de fato, informativo sobre a evolugéo de Libellulidae.

A posicdo do triangulo com relacdo ao arculo, na asa posterior, também
apresentou um padrdo de evolugdo bastante distinto do esperado pela literatura, ndo so
porgue a caracteristica ancestral seria o tridangulo afastado do arculo no sentido proximal
[e ndo distal como defendido por (Davies & Tobin 1985)], mas também, porque
apresentou um padrdo de evolucdo bastante complexo, apresentando inUmeras
derivacdes e reversdes (Figura 12). Apds o alinhamento do tridngulo com o arculo,
houve novamente reversdo nesta caracteristica nas espécies P. flavescens, B. furcata, S.
sanguineum, P. icteroptera, Antidythemis sp. e M. artemis, mas houve também um
deslocamento do triangulo no sentido distal em M. parana, C. erythrea e no ramo que
deu origem ao género Uracis. Esta caracteristica também se apresentou polimdrfica em

diversas espécies.

Além dessas caracteristicas, a principal caracteristica da venacdo das asas que
suportaria a subfamilia Tetrathemistinae seria a presenca de um ‘tridngulo’ com quatro
lados, mas ja havia sido sugerido que este carater deveria ter evoluido em varios
momentos em Libellulidae (Silsby 2001). De fato, apesar de nenhuma das espécies
estudadas serem classificadas na subfamilia Tetrathemistinae, esta caracteristica
evoluiu, independentemente, pelo menos trés vezes: em O. rainey; em E. amazonica e
R. cardinalis e no grupo formado por A. januaria, E. newtonsantosi, F. amazonica, A.

argentea, D. essequiba, Dasythemis sp., N. flavifrons e N. phryne.

32



Dorocordulia errans

Cordulia aenea

Schysocordulia rustica
Gynothemis venipunctata

Cannaphila vibex

Dasyvthemis mincki
_EE Misagria parana

Gynothemis heteronycha

— Dasythemis venosa

Dithemis multipunctata
—:: Elasmothemis constricta
Elasmothemis cannacrioides
Brechmorhoga predatrix
—:: Ma(‘m.f/f’emfs rupicula

Macrothemis leucozoma

Idiataphe amazonica
—:: Miathyria marcela
Miathyria simplex

Tholymis citrina
Pantala flavescens

Area Anal da Asa Posterior

B curta

B mediana

B alongada

B ambiguidade

Planiplax erythropyvga
Orthetrum cancelatum
Libellula quadrimaculata

Libellula depressa
Libellula spl
Libellula sp2
Orthemis sp.

Tauriphila argo

Tauriphila xiphea
ramea binotata

Tramea cophysa

Oligoclda rainey

Oligoclada pachystigma
Oligoclada borrori
Ervthrodiplax amazonica

hodopygia hollandi
Rhodopygia cardinalis
Erythemis peruviana
Ervthemis haematogastra
Ervthemis vesiculosa
Brachymesia furcata
Brachymesia herbida
Planiplax arachne
Planiplax phoenicura
Sympetrum sanguineum
Crocothemis erythrea
Eryvthrodiplax juliana

Erj’rgmdip:’a.\' media

Erythrodiplax pallida

Ervthrodiplax umbrata
_E: Ervthrodiplax latimaculata
Ervthrodiplax ochracea

Uracis imbuta

Uracis siemensis

Perithemis icteroptera

Perithemis mooma

Zenithoptera americana
Zenithoptera anceps
Diastatops intensa
Diastatops obscura
Neurothemis sp.
Antidythemis sp.
Micrathyria hypodidyma

Micrathyria artemis

Micrathyria hesperis

Anatia januaria

Elga newtonsantosi
Fylgia amazonica
Argyrothemis argentea
Dasythemis essequiba
Dasythemis sp.
N(Jphepe!.ffr.-)ljr.-n-‘.:‘,’iwr.v
Nephepeltia phryne

Figura 10: Evolucdo da area da base anal da asa posterior (Carater 4, Tabela 1), no cladograma
de consenso estrito gerado pela analise, considerando os dados ndo ponderados e ndo ordenados.

As cores indicam o estado do carater no ramo.
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Dorocordulia errans

Cordulia aenea

Schysocordulia rustica
Gynothemis venipunctata

Cannaphila vibex
Dasythemis mincki
Misagria parana
Gynothemis heteronycha

Idiataphe amazonica
—‘:: Miathyria marcela
Miathyria simplex

— Dasythemis venosa

Dithemis multipunctata
—|:: Elasmothemis constricta

Elasmothemis cannacrioides

Brechmorhoga predatrix
—D: Macrothemis rupicula
Macrothemis imitans

Tholymis citrina
Pantala flavescens

Alga Anal da Asa Posterior

B reduzida
B desenvolvida, em forma de bota
B ambiguidade

Planiplax ervthropyga
Orthetrum cancelatum
Libellula

uadrimaculata
Libellula depressa
Lihe:’f!.‘f(: spl
Libellula sp2
Orthemis sp.

Tauriphila argo

Tauriphila xiphea
ramea binotata

Tramea cophysa

Oligoclada rainey

Oligoclda pachystigma
Oligoclada borrori
Erythrodiplax amazonica

hodopygia hollandi
Rhodopygia cardinalis
Erythemis peruviana
Ervthemis haematogastra
Ervthemis vesiculosa
Brachymesia furcata
Brachymesia herbida
Planiplax arachne
Planiplax phoenicura

Svmpetrum sanguineum

Crocothemis ervthrea
Ervthrodiplax juliana
Ervthrodiplax media
E.!jl-‘fhmc."}'p!a,r pallida

Ervthrodiplax umbrata
_|:|: Erythrodiplax latimaculata
Erythrodiplax ochracea

Uracis imbuta

Uracis siemensis

Perithemis icteroptera

Perithemis mooma

Zenithoptera americana
Zenithoptera anceps
Diastatops intensa
Diastops obscura
Neurothemis sp.
Antidythemis sp.
Micrathyria hypodidvma

Micrathyria artemis

Micrathyria hesperis

Anatia januaria

Elga newtonsantosi
Fylgia amazonica
Argvrothemis argentea
Dasythemis essequiba
Dasythemis sp.
Nephepe!r."a_r}])ar.j'ﬁ“on.s'
Nephepeltia phryne

Figura 11: Evolucdo da forma da alca anal da asa posterior (Carater 5, Tabela 1), no
cladograma de consenso estrito gerado pela analise, considerando os dados néo
ponderados e ndo ordenados. As cores indicam o estado do carater no ramo.
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Dorocordulia errans
Cordulia aenea

Schysocordulia rustica
Gynothemis venipunctata
Cannaphila vibex

M
_EE Gynothemis heteronycha
Dithemis multipunctata
—E: Elasmothemis constricta
Elasmothemis cannacrioides
Brechmorhoga predatrix
—:: Macrothemis rupicula
Macrothemis imitans

Idiataphe amazonica
_E: Miathyria marcela
Miathyria simplex

e Dasythemis venosa

Dasythmis mincki

Tridangulo na Asa Posterior

B afastado do Arcu_lo, no sentido proximal
 alinhado com o Arculo

B afastado do Arculo, no sentido distal

B ambiguidade

isagria parana

Planiplax ervthropyga

Orthetrum cancelatum
Libellula gquadrimaculata
Libellula depressa
Libellula spl
Libellula sp2
Orthemis sp.

Tholymis citrina
e Pantala flavescens
— Tauriphila argo
Tauriphila xiphea
ﬁwmea binotata
Tramea cophysa
Oligoclda rainey
Oligoclada pachystigma
Oligoclada borrori
Erythrodiplax amazonica
Rhodopygia hollandi
Rhodopygia cardinalis
Ervthemis peruviana
Ervthemis haematogastra
Erythemis vesiculosa
Brachymesia furcata
Brachymesia herbida
Planiplax arachne
Planiplax phoenicura
Sympetrum sanguineum
Crocothemis erythrea
Erythrodiplax juliana
Ervthrodiplax media
Ervthrodiplax pallida

Ervthrodiplax umbrata
_:: Erythrodiplax latimaculta
Ervthrodiplax ochracea

Uracis imbuta

Uracis siemensis

Perithemis icteroptera

Perithemis mooma

Zenithoptera americana
Zenithoptera anceps
Diastatops intensa
Diastatops obscura
Neurothemis sp.
Antidyvthemis sp.
Micrathyria hypodidvma

Micrathyria artemis

Micrathyria hesperis

Anatia januaria

Elga newtonsantosi
Fylgia amazonica
Argyrothemis argentea
Dasythemis essequiba
Dasythemis sp.
Nephe,urz!ﬂu_ﬁavg‘ﬁvns
Nephepeltia phryvne

Figura 12: Evolucdo da Posicdo do triangulo na asa posterior, com relagdo ao arculo (Carater 8,
Tabela 1), no cladograma de consenso estrito gerado pela analise, considerando os dados nédo
ponderados e ndo ordenados. As cores indicam o estado do carater no ramo.
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CAPITULO 2

TAMANHO CORPORAL DETERMINANDO A EVOLUCAO DO
COMPORTAMENTO DE LIBELLULIDAE (ODONATA): FILOGENIA OU

ADAPTACAO A TERMORREGULACAO?
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INTRODUCAO

De modo geral, machos adultos de Odonata competem pela manutencdo de
territérios associados com as oportunidades de aquisicdo de fémeas (Jacobs 1955;
Johnson 1964) e com as chances de sobrevivéncia da prole (Buskirk & Sherman 1985).
Este comportamento de defesa de territdrios € bastante acentuado em Libellulidae
(Falchetti & Utzeri 1974; Harvey & Hubbard 1987; De Banois 1993; Switzer 1997;
Clausnitzer 1998) e, em muitos casos, envolve disputas com custos energéticos bastante
elevados (Fried & May 1983; Parr 1983; Van Buskirk 1986; Marden & Waage 1990).

Os territorios defendidos por machos de Libellulidae podem ser encontrados
préximos a diversos tipos de ambientes aquaticos, sejam eles perenes, como lagos, rios
e riachos, ou temporarios, como pogas e alagados. O tipo de habitat escolhido para a
defesa de territorios esta relacionado as caracteristicas da histéria de vida de uma
espécie, uma vez que parece ser resultante de um balanco entre a tolerancia a condi¢Ges
abioticas extremas (como as condigdes fisico-quimicas presentes em uma poga
temporaria) e a pressao por predadores presentes, principalmente, nos sistemas

aquaticos perenes (Steiner et al. 2000; Johansson 2003; Suhling et al. 2005).

Seja na aquisicdo dos territorios reprodutivos ou em outras atividades, os adultos
de Odonata podem depender fortemente das caracteristicas da matriz de condicdes do
habitat onde estdo inseridos, 0 que torna cada vez mais freqiiente o uso deste grupo
como indicador de mudancas no ambiente, tanto em uma escala local (Castella 1987;
Gorham & Vodopich 1992; Ferreira-Peruquetti & De Marco 2002), como em uma
escala regional, tornando-o bom indicador de &reas prioritarias para conservagdo (De

Marco et al. dados néo publicados).

Odonata é um grupo basal na evolugdo dos insetos (Ogden & Whiting 2003) e
apresenta uma habilidade de vbo incontestavel, principalmente, em algumas familias da
sub-ordem Anisoptera (Brodsky 1994). Com rela¢do ao comportamento e a capacidade
de vbo, os adultos da ordem sdo usualmente divididos em dois grandes grupos: 0s
chamados pousadores (‘perchers’), que defendem territorios reprodutivos proximos a
corpos d’agua e permanecem a maior parte do tempo pousados sobre poleiros dentro
destes territorios e os voadores (‘fliers’), que podem ou ndo defender territdrios e
apresentam o comportamento de permanecer voando por mais tempo (Corbet 1962;
1999). Esta classificacdo foi muito Gtil durante os ultimos anos e auxiliou bastante na

compreensdo da biologia do grupo, principalmente, na comparacdo entre as grandes
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sub-ordens e familias. Entretanto, quando se comparam espécies mais proximas, por
exemplo, dentro de uma mesma familia, esta classificacdo parece perder seu poder
preditivo, representando uma simplificacdo de um processo continuo de mudangas no

tamanho corporal das espécies (May 1976; De Marco, Jr. et al. 2004).

Tem sido discutida a existéncia de uma série de vantagens ecoldgicas ligadas ao
aumento do tamanho corporal de uma espécie (Brown & Maurer 1986). As espécies de
maior tamanho corporal sdo usualmente dominantes nas disputas interespecificas, o que
pode levar a exclusdo de espécies menores do uso de determinados recursos (Giannasi
et al. 2000). O tamanho corporal também pode ser importante para diminuir a
suscetibilidade de uma espécie a predacdo (Petri 1984; Wahle 1992; Hone & Benton
2005). Individuos maiores tendem a apresentar mecanismos homeostaticos mais
eficientes e maior mobilidade e, por isto, eles tendem a tolerar condi¢cdes ambientais
mais diversificadas e a alcancar regides mais distantes de suas regides de origem
(Hoekstra & Fagan 1998; Hughes et al. 2000; Tscharntke et al. 2002). Além disso, um
aumento no tamanho corporal permite ao individuo gastar menos energia por unidade de
biomassa na sua propria manutencdo (Peters 1987; Hallgrimsson 2000), o que o torna
mais eficiente na extracdo de energia de fontes de recursos de baixa qualidade e,
portanto, uma mesma quantidade de energia disponivel no ambiente pode suportar uma
maior biomassa de espécies de maior tamanho corporal do que de espécies menores.
Logo, de modo geral espécies maiores tendem a monopolizar a maior parte dos recursos

disponiveis em um ecossistema (Brown & Maurer 1986; Makarieva et al. 2004).

Apesar da discordancia entre trabalhos publicados analisando a relagdo entre o
tamanho corporal com caracteristicas da historia de vida das espécies de Odonata, o
conjunto de dados parece suportar a hipdtese de que o aumento do tamanho corporal
incrementa o sucesso reprodutivo durante a vida dos individuos (Sokolovska et al.
2000). Assim, o tamanho corporal pode afetar diretamente a longevidade (Anholt 1991)
e a fecundidade de espéecies de Odonata (Fincke 1992; Marden & Cobb 2004).
Entretanto, estes efeitos ndo puderam ser demonstrados para todas as espécies
estudadas, tais como, Sympetrum rubicundulum (Libellulidae) (Van Buskirk 1987),
Pyrrhosoma nymphyla (Coenagrionidae) (Gribbin & Thompson 1991) e Pachydiplax
longipennis (Libellulidae) (Dunham 1993). O tamanho corporal também pode afetar o
sistema de acasalamento das espécies (Marden & Waage 1990; Anholt 1991; Dunham
1993; Marden & Rollins 1994; Marden & Cobb 2004) e a capacidade de dispersdo dos
individuos (Anholt 1990; Michiels & Dhondt 1991; Conrad et al. 1999; Angelibert &
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Giani 2003), mas estas também ndo sdo regras gerais (Gribbin & Thompson 1991;
Conrad et al. 2002). A relacdo entre tamanho corporal e caracteristicas da historia de
vida das espécies pode ser observada, em parte, por causa da intensa competicdo entre
0s machos pelas oportunidades de acasalamento através da defesa de territorios
reprodutivos (Wildermuth 1994; Clausnitzer 1996) e, pelo menos parte da variagcdo
encontrada entre os estudos ja realizados, pode ser explicada pelo fato de algumas
espéecies ndo apresentarem um comportamento territorial (Sokolovska et al. 2000).
Entretanto, alguns autores sugerem que 0 mecanismo que levaria as mudangas no
tamanho corporal em Odonata, mesmo em espécies territoriais, seria uma selecdo
estabilizadora, resultante de um balanco entre a selecdo natural e a selecdo sexual:
machos maiores apresentariam maior longevidade, aumentando seu sucesso reprodutivo
durante a vida, mas, apresentariam menores taxas diarias de acasalamentos, em funcéo

de uma selecéo pelas fémeas (Stoks 2000; Thompson & Fincke 2002).

Uma outra caracteristica importante na evolu¢cdo do tamanho corporal das
especies de Odonata deve ser a estreita ligacdo entre o tamanho corporal e a habilidade
de termorregulacdo dos organismos (Heinrich 1974; May 1976; 1979; Peters 1987; De
Marco, Jr. & Resende 2002; De Marco, Jr. et al. 2004). A troca de calor de um
organismo com o ambiente externo deve ocorrer, principalmente, através da convecgdo
e da irradiagdo. A troca por conveccao é dependente da razéo superficie/volume de um
corpo, enquanto, a troca de calor por irradiacdo depende principalmente da superficie
diretamente exposta ao sol. Espécies de menor tamanho corporal apresentam uma
elevada razdo superficie/volume, o que as torna muito suscetiveis a termorregulacéo por
convecgdo (May 1976; 1981). A medida que o tamanho corporal de uma espécie
aumenta, a razdo superficie/volume diminui, diminuindo também o efeito da convecc¢éo
sobre a temperatura corporal. Entretanto, a medida que a superficie de um organismo
aumenta, aumenta também a sua suscetibilidade & troca de calor com o ambiente pela
irradiacdo solar (May 1976; 1981).

A capacidade de termorregulacdo de um organismo pode ser medida por dois
componentes distintos: i) pela sua capacidade de manter a temperatura corporal estavel
diante da variacdo na temperatura ambiente e ii) pela sua capacidade de elevar a
temperatura corporal quando a temperatura ambiente estiver muito baixa (Heinrich
1940; May 1976; 1979; Bishop & Armbruster 1999). De modo geral, a troca de calor
com o ambiente em individuos vivos ocorre de forma mais eficiente do que em

individuos mortos, exceto para espécies de tamanho corporal muito pequeno (May
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1976). Esta diferenca entre organismos vivos e mortos deve ocorrer porque 0s animais
podem aumentar a taxa de troca de calor por mecanismos fisiologicos ou
comportamentais e esta diferenca ndo deve ocorrer para espécies de menor tamanho

corporal porque estas sdo mais suscetiveis a troca de calor por conveccao.

O controle fisioldgico da temperatura em Odonata ocorre, principalmente, através
do controle da circulacdo da hemolinfa, o que permite a manutencéo do calor produzido
pelo corpo no térax (musculatura toracica), quando a temperatura ambiente ainda esta
baixa, ou o redirecionamento deste calor para o abddmen, quando a temperatura
ambiente esta elevada (Heinrich 1974; May 1976). Este controle da circulacdo apresenta
uma eficiéncia bastante elevada, principalmente, porque o térax é o 6rgdo que produz
calor durante o voo e o formato cilindrico do abdémen favorece consideravelmente a
dissipacdo do calor para o ambiente por conveccdo (Heinrich 1940; 1974). Se o
abdémen apresenta uma elevada capacidade de troca de calor com o ambiente, é
possivel propor que possa ter ocorrido uma selecdo favorecendo o aumento da
superficie do abddmen, associado ao comportamento de voo das espécies de
Libellulidae.

Esta diferenca entre o térax e o abdémen com relacdo a capacidade de troca de
calor com o ambiente talvez seja a explicacdo para um comportamento ja observado
para algumas espécies de Tramea e Tauriphila (Libellulidae) que, durante momentos de
elevada temperatura ambiente, permaneceram voando com o abdémen abaixado (May
1976). Foi sugerido que este comportamento pudesse ter relagdo com a termorregulagao
destes individuos porque, além de diminuir a exposicao do abdémen ao sol, ele também

aumentaria a perda de calor do corpo para 0 ambiente por conveccao.

Logo, o controle da temperatura corporal também poderia ser realizado através do
comportamento, o que parece ser freqlente em espécies de Libellulidae, como
Pachydiplax longipennis, Erythemis simplicicolis, Libellula auripennis, L. needhami e
Perithemis mooma (May 1976; De Marco, Jr. & Resende 2002; De Marco, Jr. et al.
2004). Este controle ocorre através da manutencdo de certas posturas que maximizam
ou minimizam a interceptacdo da luz solar ou através da escolha de um microhabitat
especifico como, por exemplo, pelo controle da altura do poleiro utilizado (Heinrich
1974; May 1976; Tracy et al. 2005).

O controle da temperatura corporal, através do comportamento, evidencia ainda

mais o elevado custo envolvido na atividade de v6o pelas espécies de Libellulidae. De
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modo geral, espécies de Libellulidae que permanecem grande parte do tempo voando
(voadoras) ndo apresentam um controle da temperatura corporal tdo eficiente quanto
espéecies pousadoras de tamanho corporal similar (May 1976). Aparentemente, esta
diferenca na habilidade de termorregulacdo ocorre pelo fato das espécies de Libellulidae
ndo apresentarem um mecanismo fisiolégico elaborado (controle da circulacdo da
hemolinfa) (Heinrich & Casey 1978; Polcyn 1994) e, durante a atividade de v6o, o
corpo permanece mais exposto a irradiacdo solar (May 1976). Uma forma de minimizar
este descontrole da temperatura corporal, durante o v0o, poderia ser a diminuicdo da
producéo de calor resultante da atividade da musculatura toracica e, de fato, as espécies
de libélulas voadoras parecem apresentar a area da asa posterior larga o suficiente para

sustentar o peso do corpo planando (Heinrich 1974; May 1976).

A relacdo entre o tamanho corporal e a capacidade de voo das espécies ainda é
bastante controversa. Alguns autores sugerem que 0 aumento na massa corporal
aumentaria o custo energético da atividade de voo, 0 que poderia diminuir o tempo total
que o individuo permaneceria ativo (Anholt et al. 1991). Entretanto, ha indicios de que
espécies maiores de Libellulidae permanecem mais tempo ativas nos corpos d’agua (De
Marco, Jr. & Resende 2002). O v6o ativo representa, de fato, um custo energético mais
elevado para insetos de maior tamanho corporal, mas, insetos pequenos apresentam um
elevado custo referente a atividade de vdo associado a resisténcia do ar (Peters 1987;
Lehmann 2002). Considerando que para algumas espécies de Libellulidae ja foi
comprovada uma relagdo direta entre o peso corporal e o desenvolvimento da
musculatura de v6o (Marden & Cobb 2004), € possivel que espécies de menor tamanho
corporal apresentem menor capacidade de v6o. Além disso, 0 aumento no peso e no
tamanho dos insetos pode também aumentar a capacidade destes em manter voos
passivos, uma vez que a forga motriz para a planagem é a gravidade e o fluxo de ar ao
redor do corpo (Brodsky 1994), o que, consequentemente, levaria a uma diminuicdo dos
custos associados ao voo. Mas, nem todas as espécies grandes sdo capazes de planar e é
possivel que esta distincdo ocorra em funcdo do tamanho relativo das asas e,
principalmente, da area da base das asas. O aumento do tamanho das asas deve conferir
uma vantagem para espécies que planam (Eyre & Foster 1989; Brodsky 1994). De fato,
0 aumento no tamanho das asas parece estar relacionado a capacidade de voo de
algumas espécies (Conrad et al. 2002) e Corbet (1962) sugeriu que espécies de Odonata,

entre eles os pertencentes a subfamilia Trameinae (Libellulidae), apresentam a area da
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base anal da asa posterior aumentada, o que estaria relacionado a capacidade destas

especies se manterem planando.

A ocorréncia de fémeas € um evento raro nos corpos d’agua e, por isto, a
competicdo entre os machos pode ser bastante intensa e uma caracteristica muito
importante para o0 sucesso reprodutivo dos machos deve ser o periodo total em que eles
permanecem defendendo seus territorios (Alcock 1987; Clausnitzer 1996; Wolf et al.
1997). Além disso, durante todo o periodo em atividade, machos de Odonata devem
estar prontos para responder rapidamente a diversos estimulos e aptos a voar, por
exemplo, para a captura de presas, para a interagdo com outros machos e com as fémeas
ou, ainda, para escapar da predacdo. Em funcdo destas necessidades deve ser bastante
vantajoso manter a temperatura corporal dentro de uma faixa Otima (May 1976;
Clausnitzer 1998). Assim, a distincdo na habilidade de termorregulacdo entre
individuos, em fun¢do do tamanho corporal ou de diferencas alométricas, deve imprimir
uma série de restricbes a ecologia, a0 comportamento e ao habitat ocupado pelas
especies (Corbet 1999).

Neste trabalho, eu testei a hipoOtese da existéncia de relagdo entre o tamanho
corporal e a capacidade de voo de espécies de Libellulidae (Odonata) e da ocorréncia,
em consequéncia dessa relacéo, de possiveis adaptacbes morfoldgicas que aumentariam

a capacidade de v0o das especies.
Com relacdo a estas hipoteses, eu testei as seguintes predicdes:

1) a capacidade de vOo (tempo que permanece voando) das espécies de
Libellulidae esta diretamente relacionada ao tamanho corporal das espécies, de
modo que espécies de maior tamanho corporal estdo menos sujeitas a
termorregulacdo por conveccdo e, consequentemente, estdo menos sujeitas a
temperatura ambiente do que espécies menores. Esse melhor controle da
temperatura corporal poderia levar a um aumento na capacidade de manter

atividades em vbo por mais tempo;

2) a capacidade de vbo e, consequentemente, o tamanho corporal das espécies

estdo relacionados a caracteristicas morfoldgicas, tais como:

i) @ manutencdo da relacdo entre o tamanho do corpo e a area da asa posterior,
pois para manter-se por mais tempo em atividade de vbo, espécies de maior
tamanho corporal necessitam manter um peso reduzido por unidade de area da

asa, o que favoreceria a planagem. Esta relacdo se torna mais esperada se
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considerarmos que, durante o vdo as espécies de Libellulidae apresentam uma
maior dificuldade em termorregular, pois 0 corpo permanece mais exposto a

radiacdo solar;

i) 0 aumento da area da base anal da asa posterior, pois também é razoavel
esperar que um aumento desta area favorecesse a planagem, diminuindo a
necessidade de manter voos ativos por mais tempo, ja que a atividade de véo

representa um custo elevado para a termorregulacdo das espécies de Libellulidae;

iii) o aumento da superficie especifica do abddémen, pois a musculatura de
controle das asas e, consequentemente, do vdo se encontram no térax e, por isto,
seria esperado um aumento na capacidade de voo diretamente ligada ao aumento
do volume do torax. Entretanto, a maior atividade de véo implicaria em uma
producdo excessiva de calor que deveria ser trocada com o meio ambiente e, por
isto, é razoavel esperar que houvesse uma selecdo favorecendo o aumento da
superficie do abdémen nas espécies que se mantém por muito tempo em

atividades que envolvem o comportamento de voo.
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METODOLOGIA
1. Dados ecoldgicos
1.1 Tamanho e forma do corpo

Os espécimes utilizados para a construcdo da hipotese filogenética proposta no
primeiro capitulo foram fotografados em camara digital com 8 megapixels de definicéo,
em vista lateral e em vista dorsal. A partir do programa Arc View 3.2 (ESRI 1999),
foram feitas as medidas de comprimento das asas anterior e posterior, area da base anal
da asa posterior, da area total da asa posterior, do comprimento, altura e largura do térax
e do comprimento e altura do abdémen. As trés medidas realizadas no torax foram
usadas para uma estimativa de seu volume, enquanto, as medidas do abdémen foram
usadas para estimar sua superficie, o que forneceria uma estimativa da habilidade de
troca de calor com o ambiente. Todas as medidas foram realizadas em pixels e foram
calibradas pelo uso de uma etiqueta padrdo de dimensdo conhecida, presente em todas

as fotos, permitindo a transformacdo das medidas para milimetros.

Para obter uma estimativa do tamanho corporal das espécies estudadas, foi
realizada uma Analise de Componentes Principais (ACP), a partir das medidas
realizadas. A analise utilizando a matriz de correlacdo produziu resultados semelhantes
a analise com a matriz de covariancia e, por isto, os resultados da primeira foram
apresentados. Os escores das espécies no eixo gerado pelo ACP, interpretado como
tamanho corporal [cargas das varidveis originais semelhantes e na mesma direcao
(Jolicoeur 1963; Humphries et al. 1981)], foram usados para comparacgdes do tamanho

corporal.

1.2. Comportamento

Para obter informacdes sobre a capacidade de véo de espécies de Libellulidae, foi
utilizado o banco de dados de comportamento de Odonata do Laboratério de Ecologia
Quantitativa. Este banco de dados é composto pelo orcamento temporal de diversas
especies de Odonata, onde é possivel obter a proporcdo de tempo gasto pelas espécies
em atividades de v6o, em pouso e em comportamentos reprodutivos. As amostragens e
0s comportamentos observados neste banco de dados seguem a padronizacdo
apresentada em De Marco (1998).
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As atividades de v0o envolvem os comportamentos de forrageamento, patrulha
dos territorios, disputas territoriais, além de outros v6os esporadicos. Uma vez que as
disputas territoriais ocorrem, geralmente, quando um individuo invade o territorio
defendido por outro individuo, este comportamento poderia ser resultado de um
estimulo demasiado, que mascarasse 0s efeitos da restricio de termorregulacdo
propostos neste trabalho. Assim, foram utilizadas duas medidas distintas do tempo gasto
pelas espécies em atividades de vdo, uma que incluiu as disputas territoriais e uma
segunda que abrangeu apenas os comportamentos de patrulha, forrageamento e outras

formas de deslocamentos em vbo, sem as disputas territoriais.

Foi obtido o orcamento temporal de 20 espécies de Libellulidae a partir do banco
de dados, apesar do numero de amostras disponiveis para algumas delas ter sido muito
baixo (Tabela 1).
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Tabela 1: Lista das espécies de Libellulidae, com o nimero de amostras (n) e os locais
de observacdo dos dados de comportamento disponiveis no Banco de Dados do
Laboratdrio de Ecologia Quantitativa, da UFV. A coluna C indica a classificacdo do
comportamento, usada neste trabalho; P indica que a espécies foi classificada como
pousadora e F, como voadora.

Pesquisar em Espécie n Locais de Observacao C
Brachymesia furcata 109 Parque Estadual do Rio Doce, Marliéria, MG. F
Parque Estadual do Rio Doce, Marliéria, MG; Passo
Brachymesia herbida 108 do Lontra, Corumba, MS; llha da Marchantaria, F
Manaus, AM.
Diastatops obscura 5 Parque Estadual do Rio Doce, Marliéria, MG. P
Elasmothemis cannacrioides 3  Parque Estadual do Rio Doce, Marliéria, MG. P
Erythemis haematogastra 7 Qréa da Companhia Agricola Florestal, Marliéria, P
Area da Companhia Agricola Florestal e Parque
Erythemis peruviana 108 Estadual do Rio Doce, Marliéria, MG; Passo do P
Lontra, Corumba, MS.
Ervthemis vesiculosa 4 Area da Companhia Agricola Florestal, Marliéria, P
y MG; Passo do Lontra, Corumba, MS.
Erythrodiplax latimaculata 71 Serra de Sao José, Tiradentes, MG. p
Erythrodiplax media 88 Parque Estadual do Rio Doce, Marliéria, MG. P
Erythrodiplax ochracea 41 Parque Estadual do Rio Doce, Marliéria, MG. P
Erythrodiplax pallida 55 Serra de S&o José, Tiradentes, MG. P
. Baia das Pedras, Corumba, MS; Serra de Sdo José,
Erythrodiplax umbrata 6 Tiradentes, MG. P
Fylgia amazonica 8 Fazendas Colosso € Dimona, Manaus, AM. P
Idiataphe amazonica 123 Parque Estadual do Rio Doce, Marliéria, MG. F
Micrathyria hesperis 53 Parque Estadual do Rio Doce, Marliéria, MG. P
Parque Est. do Rio Doce, Marliéria, MG; Campus da
Orthemis sp. 33 Univ. Federal de Vicosa, MG; Faz. Colosso, P
Manaus, AM.
Pantala flavescens 3 Vigosa, MG. F
Perithemis mooma 25 I(\:/Iaénpus da Universidade Federal de Vigosa, Vigosa, P
Planiplax phoenicura 14 Qrga da Companhia Agricola Florestal, Marliéria, £
Tramea binotata 21 Parque Estadual do Rio Doce, Marliéria, MG. F
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2. O Teste das hipoteses

Um ndmero cada vez maior de hipoteses filogenéticas tem sido utilizado, ndo
somente para re-organizar as classificacfes sistematicas ou o conhecimento biolégico,
mas, sobretudo, para testar hipoOteses sobre a evolucdo dos padrdes moleculares,
morfoldgicos, comportamentais ou ecoldgicos. As hipoteses filogenéticas sdo Uteis
porque sdo capazes de preservar a historia evolutiva dos processos ecoldgicos que
deram origem a toda diversidade existente atualmente (Pagel 1999). Usualmente, a
hipétese da evolucdo de um carater pode ser testada a partir de uma hipdtese
filogenética, pela distribuicdo deste no cladograma. Entretanto, é desnecessario afirmar
que a independéncia entre a construcdo da hipotese filogenética e da hipoGtese a ser

testada deve ser garantida.

Como as espécies compartilham uma histéria evolutiva elas ndo podem ser
utilizadas como amostras independentes nos testes estatisticos. Assumir esta
independéncia entre as espécies, resultaria no aumento erréneo dos graus de liberdade e,
consequentemente, tornaria o calculo da densidade probabilidade invalido (Felsenstein
1985). Assim, as hipoteses filogenéticas sdo extremamente Uteis, pois permitem testes

de hipdteses com menos erros de dependéncia de amostragem (Felsenstein 1985).

2.1. Obtencéo das amostras independentes

A autocorrelagdo filogenética (Cheverud et al. 1985) usa o modelo linear de
autocorrelacdo para particionar a variancia total de uma caracteristica observada em um
conjunto de espécies, na soma da variancia resultante da relacdo filogenética entre as

especies e a variancia especifica. Esta particdo é feita de acordo com o modelo:
y = pWy+e

onde, y é o vetor de tamanho n contendo dados de interesse para n espécies, p é 0
coeficiente escalar de autocorrelacdo filogenética, W é uma matriz de conectividade
filogenética n x n, pWy é o vetor que descreve os valores de y preditos pela variancia
resultante da relacéo filogenética entre as espécies e e representa os valores residuais. A
matriz de conectividade filogenética W é construida assumindo valores elevados para
espécies mais proximas (espécies irmas receberam o valor 1) e valores menores para

espécies mais distantes, obtidos a partir da distancia delas no cladograma filogenético.
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Uma vez que as caracteristicas presentes nas espécies estdo correlacionadas em
funcdo do componente filogenético, para testarmos com clareza as hipdteses propostas
neste trabalho foi necessario o uso exclusivo da variagdo excendente, ou seja, da
variacdo observada nas varidveis que ndo pode ser explicada pelo componente
filogenétco. Assim, os valores de e obtidos a partir da equacao acima foram usados para
testar a relagdo entre as caracteristicas de interesse, uma vez que estes valores sao

independentes do efeito filogenético entre as espécies.

Para retirar o efeito filogenético das espécies foi utilizada a hipotese filogenética
proposta para a familia Libellulidae no capitulo anterior (Figura 1). Esta hipdtese
filogenética foi proposta para 37 géneros de Libellulidae, sendo 33 ocorrentes no Brasil
e quatro (Neurothemis, Sympetrum, Crocothemis, Orthetrum) de outras regides. Além
destes géneros, as espécies Libellula depressa e L. quadrimaculata, que ndo ocorrem no

Brasil, também foram incluidas nesta filogenia.
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Oligoclada rainey
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Rhodopygia cardinalis
Ervthemis peruviana
Erythemis haematogastra
Erythemis vesiculosa
Planiplax arachne
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Figura 1: Cladograma (tamanho = 1413 passos, IC = 0,19 e IR = 0,49) que mostra a hipotese
filogenética proposta no capitulo anterior, para a evolucéo de géneros de Libellulidae (Odonata).
Os numeros em negrito (acima dos ramos) indicam o suporte dos ramos estimado pelo
Bootstrap e 0s nimeros abaixo indicam o nimero do ramo.
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2.2. Testes estatisticos

Uma vez obtidas as amostras independentes e retirado o efeito da relagcéo
filogenética entre as espécies, foram realizados testes de regressdo linear tipo |

(Preditiva) e regressao linear tipo Il (Funcional).

A regressdo tipo | assume que é possivel predizer uma variavel aleatéria (Y;) a
partir de uma variavel matematica (X;), como uma funcdo linear, segundo o modelo

abaixo:
Y, =a+ X, +¢

onde, o e £ sdo constantes e ;i é o residuo.

O modelo da regressdo tipo Il, por sua vez, assume que as duas variaveis Y;j e X;
sdo aleatdrias, ou seja, ambas estdo sujeitas a erros, como pode ser descrito pelas
equacOes abaixo:

Xi =y, +6,

Y, =, +¢

Neste caso, 0 modelo estabelece a relacdo média entre Y; e X; para a populacao de

dados estudada, de acordo com o modelo:
Yi=a+py; +¢

onde, « e [ sdo constantes e y; € 0 valor médio da variavel X; e €; € o residuo da

variavel Y;.

A principal diferenca resultante dos modelos acima é que na regressdo tipo | o
ajuste da reta € feito minimizando o erro apenas da variavel Y;. enquanto na regressao
tipo 11 o ajuste minimiza o erro das duas varidveis (Y; e X;). Assim, a completa auséncia
de relacdo entre as variaveis Y; e X; pode ser verificada, no modelo tipo I, por uma reta
paralela ao eixo X, enquanto, no modelo tipo Il, por uma reta de angulo de 45° com o

eixo X.

O modelo de regressdo tipo | foi usado para testar hipéteses quando era esperado
que a variavel X; fosse preditora da variavel Y;, enquanto o modelo de regressao tipo 1l
foi usado para testar hipoteses quando ndo havia uma relacdo de dependéncia tdo clara

entre as duas variaveis em questdo.
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RESULTADOS
1. Correlacéo filogenética das variaveis morfométricas e de comportamento

As espécies de Libellulidae apresentaram uma elevada correlacéo filogenética nos
caracteres morfologicos estudados (Figura 2). Cerca de 70% da variacdo observada no
volume estimado do torax entre as espécies pode ser explicada pelas relacGes
filogenéticas entre elas (R* = 0,70; b = 0,23; t = 19,78; N = 60; p < 0,001; Figura 2A) e,
de forma bastante similar, a superficie estimada do abdémen também apresentou um
forte componente filogenético, com 63% da variacao explicada (R* = 0,63; b = 0,22; t =
22,16; N = 60; p < 0,001; Figura 2B). A &rea da asa posterior (R’ = 0,35; b = 0,39; t =
13,41; N = 20; p < 0,001; Figura 2C) e a &rea da base anal da asa posterior (R = 0,65; b
= 0,22; t = 27,52; N = 60; p < 0,001; Figura 2D) também apresentaram um padréao

filogenético entre as espécies de Libellulidae.

O comportamento de defesa territorial, mais especificamente, a proporcdo de
tempo gasto em atividades de v6o também apresentou um claro padrdo filogenético
entre as espécies de Libellulidae (Figura 3). A propor¢do do tempo gasto em atividades
de vbo, como forrageamento, patrulha e disputas territoriais, apresentou 56% do total da
variacdo observada entre as espécies de Libellulidae explicada pelo componente
filogenético (R® = 0,56; N =20; b = 0,48; t = 8,31; N = 20; p < 0,0001; Figura 3A).
Como seria esperado, a propor¢do de tempo gasto em atividades de voo, excluindo as
disputas territoriais, apresentou um padrao filogenético similar e ainda um pouco mais
elevado, com 63% da variacdo explicada por este fator (R* = 0,63; N = 20; b = 0,52; t =
8,04; N = 20; p < 0,001; Figura 3B).
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Figura 2: Relagdo filogenética (dada pelo eixo denominado de Componente Filogenético) dos
caracteres morfoldgicos analisados para as espécies de Libellulidae (Odonata): volume estimado
do térax (A), superficie estimada do abdémen (B), area da asa posterior (C) e &rea da base anal
da asa posterior (D). As espécies destacadas no gréfico séo B. furcata (BF), B. herbida (BH), D.
obscura (DO), E. cannacrioides (EC), E. haematogastra (EH), E. peruviana (EP), E. vesiculosa
(EV), E. latimaculata (EL), E. media (EM), E. ochracea (EO), E. pallida (EPa), E. umbrata
(EV), F. amazonica (FA), I. amazonica (IA), M. hesperis (MH), Orthemis sp. (O), P. flavescens
(PF), P. mooma (PM), P. phoenicura (PP), T. binotata (TB), para as quais foram obtidos os
dados de comportamento.
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Figura 3: Relacdo filogenética (dada pelo eixo denominado de Componente Filogenético) da
proporcdo do tempo total gasto em atividades de véo (2A) e proporcdo do tempo gasto em
atividades de vdo, excluindo as disputas territoriais (2B) por espécies de Libellulidae (Odonata).
As espécies destacadas nos gréaficos sdo B. furcata (BF), B. herbida (BH), D. obscura (DO), E.
cannacrioides (EC), E. haematogastra (EH), E. peruviana (EP), E. vesiculosa (EV), E.
latimaculata (EL), E. media (EM), E. ochracea (EO), E. pallida (EPa), E. umbrata (EU), F.
amazonica (FA), I. amazonica (IA), M. hesperis (MH), Orthemis sp. (O), P. flavescens (PF), P.
mooma (PM), P. phoenicura (PP), T. binotata (TB), para as quais foram obtidos os dados de
comportamento.

Este padrdo de dependéncia filogenética observado para as caracteristicas de
interesse, sejam nas varidveis morfométricas ou nas varidveis de comportamento,
evidencia a dificuldade de realizacdo de qualquer teste de hipoteses sem um controle
deste efeito. Entretanto, analisando os residuos resultantes das regressdes acima
poderemos entender desvios do padrdo filogenético esperado, como, o fato de P.
flavescens apresentar um volume estimado do térax, a superficie estimada do abdémen
e, principalmente, a area da base anal da asa posterior bastante desenvolvidos, enquanto,
as espécies T. binotata e Orthemis sp. apresentam uma diminuicdo destas
caracteristicas. Através da analise dos residuos, poderemos verificar se estes desvios
podem ser explicados pelo fato de P. flavescens também apresentar uma proporcao de

tempo gasto em atividades de v6o acima da esperada pela sua posicgéo filogenética.
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2. Tamanho corporal, morfologia e capacidade de véo

A Anélise de Componentes Principais gerou o primeiro eixo com 91% (Tabela 2)
de explicacdo da variacdo observada. Uma vez que todas as varidveis apresentaram
cargas positivas (no mesmo sentido), este eixo foi utilizado como estimativa do

tamanho corporal das espécies.

Tabela 2: Peso das variaveis morfométricas (residuos da regressdo filogenética) estudadas sobre
0 eixo gerado pela Analise de Componentes Principais, para as espécies de Libellulidae
(Odonata).

Variaveis Fatores
Comprimento do Corpo 0,966
Volume Estimado do Torax 0,921
Superficie Estimada do Abddémen 0,956
Comprimento da Asa Anterior 0,982
Comprimento da Asa Posterior 0,983
Area da Base Anal da Asa Posterior 0,956
Area da Asa Posterior 0,916
Variancia explicada 6,378
Proporcdo da variancia explicada 91%

E possivel observar uma relagdo entre o tamanho corporal das espécies de
Libellulidae e sua capacidade de v6o. O tamanho corporal explicou cerca de 32% da
variacdo total observada na proporcdo de tempo gasto em atividades de voo pelas
espécies de Libellulidae (R? = 0,32; b = 0,09; t = 2,93, N = 20; p < 0,01; Figura 4A) e
31% da variagdo observada na proporcdo do tempo ativo, excluindo as disputas
territoriais (R* = 0,31; b = 0,08; t = 2,87, N = 20; p = 0,01; Figura 4B).

Um dos parametros que deve indicar o custo das atividades de véo para um
organismo € a propor¢do da area da asa e 0 peso do corpo, conhecido como peso por
unidade de &rea. Assim, podemos perceber que ndo houve uma diminui¢cdo nesta
proporcéo, uma vez que o tamanho corporal também explicou a maior parte da variagdo
observada na area da asa posterior (R*> = 0.82; b = 445.4; t = 9.04; N = 20; p < 0,001;
Figura 5) e, portanto, a capacidade de voo das espécies deve ter-se mantido

relativamente estavel, independente do tamanho corporal.

58



2

Prop. tempo gasto em voo

-0.4 0.4

Y
~

0.5 0.5

0.4 i 0.4 PF

0.3 0.3

Prop. tempo gasto em voo,
excluindo disputas

-25 -2.0 -1.5 -1.0 -0.5 0.0 0.5 1.0 15 2.0 25 -25 -20 -15 -1.0 -0.5 0.0 0.5 1.0 15 2.0
Componente principal | Componente principal |

Figura 4: Relacdo entre o eixo principal da Analise de Componentes Principais (tamanho
corporal) e o residuo da Regressao Filogenética da proporcdo do tempo gasto em atividades de
vOo (A) e o residuo da proporcao do tempo gasto em atividades de v6o, excluindo as disputas
territoriais (B) pelas espécies de Libellulidae (Odonata): B. furcata (BF), B. herbida (BH), D.
obscura (DO), E. cannacrioides (EC), E. haematogastra (EH), E. peruviana (EP), E. vesiculosa
(EV), E. latimaculata (EL), E. media (EM), E. ochracea (EO), E. pallida (EPa), E. umbrata
(EV), F. amazonica (FA), I. amazonica (IA), M. hesperis (MH), Orthemis sp. (O), P. flavescens
(PF), P. mooma (PM), P. phoenicura (PP), T. binotata (TB), para as quais foram obtidos os
dados de comportamento.
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Figura 5: Relacdo entre o eixo principal da Andlise de Componentes Principais (tamanho
corporal) e o residuo da Regressdo Filogenética da éarea da asa posterior das espécies de
Libellulidae (Odonata): B. furcata (BF), B. herbida (BH), D. obscura (DO), E. cannacrioides
(EC), E. haematogastra (EH), E. peruviana (EP), E. vesiculosa (EV), E. latimaculata (EL), E.
media (EM), E. ochracea (EO), E. pallida (EPa), E. umbrata (EU), F. amazonica (FA), .
amazonica (I1A), M. hesperis (MH), Orthemis sp. (O), P. flavescens (PF), P. mooma (PM), P.
phoenicura (PP), T. binotata (TB), para as quais foram obtidos os dados de comportamento.
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A figura 6A mostra a relacdo esperada entre o residuo da regressdo filogenética do
volume estimado do térax e o residuo da superficie estimada do abdémen para as
espécies de Libellulidae. E possivel perceber que espécies como P. flavescens, E.
cannacrioides, D. obscura, P. phoenicura, F. amazonica e E. latimaculata apresentam
uma superficie do abdémen maior do que seria esperado pelo tamanho do seu térax, da
mesma forma como E. umbrata, E. ochracea, B. furcata e E. vesiculosa apresentam
uma superficie do abdémen menor do que a esperada. De modo analogo, P. flavescens,
E. cannacrioides, D. obscura, P. phoenicura, F. amazonica e E. latimaculata
apresentam o térax com um volume estimado acima do esperado pela superficie do
abddmen, enquanto E. umbrata, E. ochracea, B. furcata e E. vesiculosa apresentam um

volume estimado do tdérax abaixo do valor estimado pela relacdo entre o térax e

abdbmen.
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Figura 6: Regressao Funcional entre os residuos da Regressdo Filogenética do volume estimado
do térax e da superficie estimada do abdémen (A) e entre os residuos da area da asa posterior e
a area da base anal da asa posterior (B) das espécies de Libellulidae (Odonata): B. furcata (BF),
B. herbida (BH), D. obscura (DO), E. cannacrioides (EC), E. haematogastra (EH), E.
peruviana (EP), E. vesiculosa (EV), E. latimaculata (EL), E. media (EM), E. ochracea (EO), E.
pallida (EPa), E. umbrata (EU), F. amazonica (FA), I. amazonica (IA), M. hesperis (MH),
Orthemis sp. (O), P. flavescens (PF), P. mooma (PM), P. phoenicura (PP), T. binotata (TB),
para as quais foram obtidos os dados de comportamento.

A relacdo entre o residuo da regressdo filogenética da area da base anal da asa
posterior e o residuo da area da asa posterior (Figura 6B) mostra que E. pallida, E.
ochracea, E. peruviana, B. furcata, E. umbrata, D. obscura e P. flavescens apresentam
a area da base anal da asa posterior maior do que seria esperado pela area total da asa

posterior, enquanto, E. latimaculata, E. vesiculosa, E. media, . amazonica, Orthemis
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sp. e E. cannacrioides apresentam a area da base anal da asa posterior menor do que

seria esperado.

De acordo com as hipéteses propostas neste trabalho, essas variacdes de forma
podem estar relacionadas ao comportamento destas espécies e as adaptacdes necessarias
ao controle da temperatura corporal, no caso das espécies que permanecem muito tempo
voando, principalmente, nas espécies de menor tamanho corporal. Para testar esta
hipdtese foi realizada uma comparacdo entre 0 tempo gasto em atividades de v6o com a
superficie estimada do abdémen, com a area da base anal da asa posterior e com 0s
residuos resultantes das regressdes citadas acima, para possibilitar uma comparagdo

entre estes trés resultados.

A superficie estimada do abdémen explicou cerca de 34% da variacdo total
observada no tempo total gasto em atividades de véo (R = 0,58; b = 0,99; N = 20;
Figura 7A) e cerca de 30% da variacdo total observada no residuo do tempo gasto em
atividades de v6o, excluindo as disputas territoriais (R = 0,55; b = 0,89; N = 20; Figura
7B). De forma similar, o residuo da regressdo filogenética da area da base anal da asa
posterior explicou cerca de 37% da variagdo total observada no residuo do tempo total
gasto em atividade de voo (R = 0,61; b = 0,002; N = 20; Figura 7C) e 40% da variacdo
observada no residuo do tempo gasto em atividades de voo, excluindo as disputas
territoriais (R = 0,63; b = 0,001; N = 20; Figura 7D).
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Figura 7: Regressdo Funcional entre os residuos da Regressdo Filogenética da superficie
estimada do abdémen com a propor¢do de tempo gasto em v6o (A), com a propor¢do de tempo
gasto em voo, excluindo as disputas territoriais (B) e entre os residuos da area da base anal da
asa posterior com a proporc¢éo de tempo gasto em v6o (C) e com a proporg¢éo de tempo gasto em
vbo, excluindo as disputas territoriais (D) das espécies de Libellulidae (Odonata): B. furcata
(BF), B. herbida (BH), D. obscura (DO), E. cannacrioides (EC), E. haematogastra (EH), E.
peruviana (EP), E. vesiculosa (EV), E. latimaculata (EL), E. media (EM), E. ochracea (EO), E.
pallida (EPa), E. umbrata (EU), F. amazonica (FA), I. amazonica (IA), M. hesperis (MH),
Orthemis sp. (O), P. flavescens (PF), P. mooma (PM), P. phoenicura (PP), T. binotata (TB),
para as quais foram obtidos os dados de comportamento.

A aparente relacdo da superficie do abdémen e da area da base anal da asa
posterior com o tempo gasto em atividades de véo pelas espécies de Libellulidae pode
ser explicada pelo fato destas duas variaveis estarem correlacionadas com o tamanho
corporal. Utilizando a andlise de regressdo sobre os residuos da regressdo entre a
superficie estimada do abdémen e o volume estimado do torax, e retirando, portanto, o
efeito do tamanho corporal, é possivel perceber que ndo existe uma relagdo entre a
superficie estimada do abdémen com a proporcao de tempo gasto em atividades de voo

(R =0,14; b = 2,34; N = 20; Figura 8A). Da mesma forma, ndo existe uma relacédo entre

62

0300



a superficie estimada do abdémen e a propor¢do de tempo gasto em atividades de voo,
excluindo as defesas territoriais (R = 0,09; b = 2,10; N = 20; Figura 8B). Nao houve
também relacdo entre a area da base anal da asa posterior com a propor¢do de tempo
gasto em voo (R =-0,02; b =-0,0036; N = 20; Figura 8C) ou com a proporg¢éo de tempo
gasto em voo, excluindo as disputas territoriais (R = -0,05; b = -0,00324; Figura 8D),
apos a retirada do efeito do tamanho corporal. A sintese destes resultados € que,
excluindo a historia filogenética das espécies, o tamanho corporal € a principal variavel

que afeta a capacidade de voo das espécies.

A classificacdo tradicional do comportamento das espécies de Odonata em
voadores e pousadores apresenta problemas consideraveis, pois categoriza uma variavel
(tempo de vbo) que possui natureza continua. Entretanto, podemos avaliar a distribuicdo
geral de espécies de Libellulidae consideradas como voadoras e pousadoras,
comparando a relagdo entre a superficie do abdémen e o volume do térax e entre a area
da base anal da asa posterior e a area da asa posterior, como um teste adicional da

hipdtese proposta neste trabalho.

Considerando esta classificagdo, aparentemente também ndo existe um efeito da
superficie do abdémen sobre o comportamento de véo das espécies de Libellulidae. A
Figura 9A mostra a relacdo entre a superficie estimada do abdémen e o volume
estimado do torax para 60 espécies de Libellulidae. E possivel perceber que diversas
especies apresentam uma superficie estimada do abdémen maior do que seria esperada
pelo volume do térax, da mesma forma, como varias espécies apresentam uma
superficie do abdémen menor do que a esperada. Entretanto, estas diferencas de forma
ndo devem estar relacionadas ao comportamento das espécies, pois ndo houve qualquer

padrdo aparente na distribuicdo das espécies voadoras (F) e pousadoras (P) no grafico.

Da mesma forma, a area da base anal da asa posterior ndo parece estar relacionada
ao comportamento das espécies de Libellulidae, considerando a classificacdo
tradicional. A relacdo entre a area da base anal e a area total da asa posterior (N = 20;
Figura 9B) mostra que, de fato, algumas espécies apresentam a area anal mais
desenvolvida do que seria esperado pela area total da asa posterior. Entretanto, ndo
houve um padrdo na distribuicdo das espécies voadoras que suportasse a hipotese de que
esta caracteristica esteja relacionada com o tempo gasto em atividades de vbo pelas
especies. Ao contrario, varias espécies pousadoras apresentaram a area da base anal

bastante desenvolvida.
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Figura 8: Regressdo Funcional entre os residuos resultantes da relagdo entre a superficie
estimada do abdémen e do volume estimado do térax com a proporcdo de tempo gasto em voo
(A) e com a proporcdo de tempo gasto em véo, excluindo as disputas territoriais (B) e entre 0s
residuos resultantes da relacdo entre a area da base anal da asa posterior e da area da asa
posterior com a propor¢do de tempo gasto em v6o (C) e com a proporcdo de tempo gasto em
vbo, excluindo as disputas territoriais (D) das espécies de Libellulidae (Odonata): B. furcata
(BF), B. herbida (BH), D. obscura (DO), E. cannacrioides (EC), E. haematogastra (EH), E.
peruviana (EP), E. vesiculosa (EV), E. latimaculata (EL), E. media (EM), E. ochracea (EO), E.
pallida (EPa), E. umbrata (EU), F. amazonica (FA), I. amazonica (IA), M. hesperis (MH),
Orthemis sp. (O), P. flavescens (PF), P. mooma (PM), P. phoenicura (PP), T. binotata (TB),
para as quais foram obtidos os dados de comportamento.
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DISCUSSAO

O comportamento é uma caracteristica bastante moldavel pelo ambiente e que,
portanto, poderia ser resultante das pressoes seletivas sofridas pela espécie ao longo de
sua historia evolutiva (Jacobs 1955; Johnson 1964; Conrad & Pritchard 1992; Gordon
1997). Entretanto, os resultados deste trabalho mostram que cerca de 60% da variagédo
observada no comportamento de v6o das espécies de Libellulidae pode ser explicada
pela filogenia apenas. Este claro padrdo de dependéncia filogenética evidencia, mais
uma vez, a necessidade do conhecimento da histéria evolutiva de um organismo para

que estudos de biologia evolutiva possam ser realizados (Harvey & Pagel 1993).

Por que uma caracteristica que apresenta alta plasticidade fenotipica como o
comportamento (Petri 1984; Tsubaki & Ono 1986; Convey 1989; Meek & Herman
1991; Switzer 1997; Hopper 2001; Kemp & Krockenberger 2002), poderia, ainda assim,
apresentar uma dependéncia filogenética tdo evidente? E possivel que a dependéncia
ocorra em funcdo de uma correlagdo com outras variaveis da histéria de vida dos
organismos como, por exemplo, o tamanho corporal ou 0 metabolismo. Através da
particdo da variacdo observada no metabolismo dos insetos nos componentes
filogenético e especifico, foi demonstrado que uma grande porcentagem desta variacao
pode ser explicada pelo padréo filogenético (Addo-Bediako et al. 2002). Assim, se 0
metabolismo pode restringir as adaptacdes comportamentais de uma espécie, como

resultado poderiamos observar um padrdo mais similar no comportamento das espécies.

A relacdo entre o tamanho corporal e a capacidade de voo das espécies observada
neste trabalho estd de acordo com a hipdtese de que as espécies maiores possam
termorregular mais eficientemente, controlando a exposicéo a radiacao solar e, por isto,
poderiam manter-se mais ativas que especies menores. Entretanto, uma outra explicacédo
para esta relacdo poderia ser a relacdo entre a massa corporal de uma espécie e seu
metabolismo (Addo-Bediako et al. 2002). Se 0 aumento do tamanho corporal diminui a
taxa metabolica especifica, ou seja, a taxa de energia gasta por unidade de massa para a
manutencdo do organismo (Peters 1987; Hallgrimsson 2000), associado ao fato de que o
vbéo de individuos maiores apresenta um menor custo associado a resisténcia do ar
(Lehmann 2002), entdo, é possivel que espécies de maior tamanho corporal disponham
de mais energia para investir em atividades comportamentais. Entretanto, para aves, o
custo energético com o voo ativo € mais elevado para espécies de maior tamanho
corporal (Peters 1987).

66



Esta relagcdo entre o tamanho corporal e a capacidade de voo pode também ser
decorrente do fato do térax representar a maior parte da massa corporal de espécies de
Odonata (Anholt et al. 1991) e, desta forma, o aumento no tamanho corporal deve
representar um aumento da musculatura associada ao voo (Plaistow & Siva-Jothy 1999).
Apesar desta elevada propor¢do entre o peso do térax e o peso corporal ser
particularmente evidente para Odonata, ela ndo deve ser associada simplesmente a
evolucdo de um sistema de acasalamento com defesa de territorios, ja que fémeas e
machos de espécies que ndo defendem territorios também apresentam esta relagdo
(Anholt et al. 1991). Entretanto, esta relagdo deve estar, de fato, ligada ao
comportamento mais ativo deste grupo e um indicio disto seria o fato de outros grupos
apresentarem uma relacdo distinta entre o peso do térax e o peso total do corpo: para
Papilionoidea (Lepidoptera), por exemplo, o abddmen representa uma propor¢do bem
mais elevada do total do peso corporal e as diferencas observadas entre o peso corporal
dos individuos pode ser explicada principalmente pelas diferencas no peso do abdémen
(Wickman & Karlsson 1989). E possivel que a selecdo de individuos mais ativos em
Odonata ocorra em fungdo do habito alimentar predador ou a elevada frequéncia de
disperséo entre manchas de habitat (Michiels & Dhondt 1991; Conrad et al. 1999;
2002).

Apesar de haver uma elevada variabilidade entre a proporcdo da superficie do
abdémen e o volume do térax nas espécies de Libellulidae, esta caracteristica ndo
parece influenciar a capacidade de vOo das espécies, independentemente de
considerarmos os dados quantitativos de tempo gasto em atividade de v6o ou a
classificacdo tradicional das espécies em voadoras e pousadoras. E provavel que outros
fatores, como a coloracdo das espécies, também afetem a capacidade de
termorregulacdo (May 1979). Espécies que voam menos, mas apresentam uma
coloragdo escura, podem apresentar maior dificuldade de termorregulacdo e,
consequentemente, poderiam sofrer uma selecdo favorecendo o aumento da superficie

do abdémen para facilitar a troca de calor com o0 ambiente.

Da mesma forma, a variabilidade observada na area da base anal da asa posterior
também ndo parece influenciar na capacidade de véo das espécies e, portanto, a hipotese
de que teria havido um aumento na area da base anal da asa posterior na subfamilia
Trameinae (Corbet 1962) ndo parece estar correta. E interessante observar que P.
flavescens e T. binotata, que pertencem a subfamilia Trameinae ndo apresentam, de

fato, uma &rea da base anal maior do que a esperada, considerando a area total da asa
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posterior (Figura 5B). O aumento nesta caracteristica ocorreu apenas por uma questao
de alometria. Por outro lado, outras espécies como E. pallida, E. ochracea, E. umbrata,
D. obscura, que sempre foram classificadas como pousadoras, de fato, apresentam a
area da base anal bastante desenvolvida. Mais uma vez, a variabilidade observada na
area da base anal deve estar mais relacionada a outras caracteristicas da histéria de vida
deste organismo, como, por exemplo, a selecdo sexual que é um fator aparentemente
bastante forte em Odonata (Moore 1990; Koenig 1991; Coérdoba-Aguilar 2002; De
Marco, Jr. & Resende 2004).

Apesar da relacdo entre a area da base anal da asa posterior e a capacidade de voo
das espécies ndo ter sido confirmada, o fato do aumento da area da asa posterior
acompanhar o aumento do tamanho corporal (Figura 4) poderia ser, por si S0, um
possivel indicio de que possa haver uma selecdo favorecendo individuos de maior
tamanho corporal, entre outros motivos, porque estes individuos poderiam manter voos
passivos por mais tempo (Brodsky 1994). Entre os Anisoptera, as espécies de
Libellulidae parecem apresentar 0 menor peso por unidade de area da asa (Grabow &
Rippell 1995). O fato de espécies de Lepidoptera que apresentam maior tamanho
corporal apresentarem um aumento no peso por unidade de area da asa (Wickman &
Karlsson 1989) também reforca esta hipdtese, ja que a pressdo seletiva que atua sobre o
aumento do tamanho corporal neste grupo, parece estar diretamente ligada ao aumento
do esperma acumulado pelo macho no abdémen. Um maior peso por unidade de area da
asa leva a um aumento na temperatura toracica resultante da atividade de v6o, podendo
diminuir a capacidade do inseto de controlar a temperatura corporal e,

consequentemente, de manter atividades de v6o por mais tempo (Heinrich 1974).

Uma caracteristica da historia de vida das espécies de Odonata que pode estar
fortemente ligada a capacidade de véo € a dispersdo entre manchas de habitat (Michiels
& Dhondt 1991; Conrad et al. 2002; Angelibert & Giani 2003) e, a esta parece
diretamente ligada ao tamanho corporal (Michiels & Dhondt 1989; Angelibert & Giani
2003). Ainda ndo estd claro como a dispersdo afeta a biologia de Odonata, mas é
possivel que logo apos o inicio da estacdo reprodutiva a dispersao para areas distantes
do local de emergéncia favoreca o sucesso reprodutivo de algumas espécies (Michiels &
Dhondt 1989). A capacidade mais elevada de dispersdo pode fazer com que alguns
individuos se tornem menos suscetiveis a caracteristicas locais desfavoraveis como, por

exemplo, eventos de seca, diminuicdo de recursos ou elevada abundancia de predadores,
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0 que poderia favorecer a selecdo desta caracteristica em algumas populacdes (Meek &
Herman 1991).

Espécies de insetos de maior tamanho corporal tendem a ser mais suscetiveis a
predacdo por vertebrados (Pollard 1911; Abjornsson et al. 2002; McLachlan et al.
2003). Uma possivel explicacdo para esta relacdo seria o maior nivel de atividade
observada em invertebrados de maior tamanho corporal (Abjornsson et al. 2002). Em
ambientes aquaticos permanentes deve ser mais comum a presenca de predadores, como
peixes ou anfibios, 0 que poderia levar a uma diminuicdo no sucesso de espécies de
maior tamanho corporal ou muito ativas nestes ambientes e este pode ser um dos fatores
pelos quais € comum encontrar uma relagdo positiva entre 0 uso de habitats temporarios
e o nivel de atividade em espécies de Odonata (Steiner et al. 2000; Johansson 2003).
Sob este cenério, é razoavel considerar a hipotese de que haja uma selecéo favorecendo
espécies de maior tamanho corporal a usarem ambientes temporarios e para 0 encontro
destes ambientes em uma paisagem complexa € esperado que estas espécies apresentem

uma elevada capacidade de disperséo e de identificacdo de pequenos corpos d’agua.

Apesar de estar assumindo que o tamanho corporal favorece a dispersdo, este
padrdo ndo foi encontrado para todos os trabalhos realizados com espécies de Odonata
(Conrad et al. 2002) ou mesmo outros grupos animais. Aparentemente, a capacidade de
dispersdo de um individuo estaria diretamente ligada a sua capacidade de véo, mas a sua
propensdo a dispersdao pode ser afetada por outros fatores evolutivos, histéricos ou
ecoldgicos. Estudos populacionais em espécies de borboletas ndo mostraram relacéo
entre o tamanho das asas e a migracdo dos individuos, o que poderia indicar que a
historia de vida do organismo e 0 comportamento poderiam ser mais determinantes para
a migracdo do que a propria capacidade de véo (Hanski et al. 2002). Entretanto, estudos
com espécies de Trichoptera mostraram que a massa do térax e o tamanho das asas
afetam positivamente a capacidade de dispersdo das espécies e que espécies de maior
tamanho corporal apresentam, proporcionalmente, o térax menos desenvolvido e, por

isto, devem dispersar menos (Hoffsten 2004).

O tamanho corporal é considerado uma ferramenta chave para estudos de
macroecologia, em fungdo de sua correlagcdo com vérias outras caracteristicas da historia
de vida dos organismos e, possivelmente, também da historia evolutiva das espécies. No
entanto, ainda ndo estdo claros os fatores que moldam a distribuicdo de tamanho das
espécies em uma linhagem evolutiva (Gardezi & Silva 1999; Siemann et al. 1999;
Kozlowski & Gawelczyk 2002). Aparentemente, as conseqiiéncias ecoldgicas do
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tamanho corporal forneceriam uma possivel explicacdo para o ciclo evolutivo conhecido
como Regra de Cope (Stanley 1973), que sustenta que linhagens filogenéticas
usualmente comecam com organismos pequenos que ddo origem a formas de maior
tamanho corporal (Brown & Maurer 1986; Maurer et al. 1992; Lindenfors & Tullberg
1998; Hone & Benton 2005). As vantagens ecoldgicas obtidas da monopolizacdo dos
recursos deveriam dar origem a uma presséo seletiva que promoveria a evolucdo do
tamanho corporal: individuos maiores seriam favorecidos na competicdo intraespecifica,
uma vez que dominariam a maior parte dos recursos e poderiam usar uma gama maior
de recursos (Petri 1984; Brown & Maurer 1986; Makarieva et al. 2004; Hone & Benton
2005). Como consequéncia, individuos maiores produziriam proles mais numerosas do
que individuos de menor tamanho corporal, o que levaria a um aumento no tamanho
corporal das espécies. Entretanto, este aumento do tamanho corporal também levaria a
um aumento na probabilidade de extincdo das espécies, em funcdo da diminuicdo da
abundancia e da densidade populacional e da baixa taxa de crescimento populacional
(Hone & Benton 2005).

A hipdtese filogenética sugerida para a evolucdo de Libellulidae neste estudo ndo
corrobora a regra de Cope e, mais do que isso, mostra um padrdo de evolucdo do
tamanho corporal contrério, j& que haveria uma tendéncia de diminuicdo do tamanho
corporal em grupos mais apicais (Figura 10). Um pequeno grupo que apresentou um
aumento do tamanho corporal fora do esperado é formado pelas espécies O. cancelatum
(OC), C. erythrea (CE), L. depressa (LD), L. quadrimacula (LQ) e P. flavescens (PF).
Vale ressaltar que todas essas espécies sdo tipicas de ambientes temperados (com
excecdo de P. flavescens que apresenta uma distribuicdo cosmopolita). Isto poderia ser
um indicio da relacdo comumente observada entre a variacdo interespecifica do
tamanho corporal e a latitude (Poulin 1995; Blackburn et al. 1999). Esta relacdo,
entretanto, ja foi questionada para organismos ectotérmicos (Mousseau 1997).
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Figura 10: Regressdo (R? = 0,30; N = 58) entre o tamanho corporal das espécies, obtido através
dos residuos filogenéticos das medidas morfométricas realizadas e a distancia da base da
hipotese filogenética proposta para Libellulidae (medida em nimero de ramos).

Considerando a relacdo entre o tamanho corporal e a capacidade de voo das
especies de Libellulidae, comprovada neste trabalho, e a provavel relacdo das atividades
de véo com a termorregulacdo dos individuos, eu lanco uma hipdtese que poderia
explicar as contradi¢cdes ocorridas no padrédo de evolugcdo do tamanho corporal de
Libellulidae e no padrdo de diversificagdo dos clados de Anisoptera (Figura 11). E
possivel que espécies de Libellulidae que apresentam tamanho corporal maior devem
termorregular, principalmente, através da irradiacdo solar e, conseqlientemente, estariam
mais distribuidas em ambientes abertos, como ocorre naturalmente, no Brasil, em
ambientes de Cerrado, Caatinga ou Pantanal. Em funcdo do maior tamanho corporal,
estas espécies apresentam capacidade de vdo mais elevada, 0 que aumentaria a sua
capacidade de dispersdo e a sua distribuicdo geografica. A ocupacdo de ambientes
abertos, com menor heterogeneidade estrutural, e a ampla distribuicdo geogréfica das
especies de maior tamanho corporal diminuiria a probabilidade de ocorrerem adaptacgdes
locais entre as populacGes de uma espécie. Diminuindo a freqiiéncia de adaptacbes

locais entre populagbes, diminui também a probabilidade de ocorrerem eventos de
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especiacdo e de extin¢do (Johnson 1998; Fahrig 2001; Korkeamaki & Suhonen 2002) de

especies.

Ja as espécies de Libellulidae que apresentam tamanho corporal menor devem
estar mais sujeitas a termorregulagdo por conveccdo e, consequentemente, menos
restritas as areas abertas (ensolaradas), podendo ocupar habitats como o interior de
matas. Neste tipo de ambiente, com uma elevada complexidade estrutural resultante do
desenvolvimento da flora, também pode ser vantajoso apresentar um menor tamanho
corporal porque as manobras de voo poderiam ser facilitadas, como ocorre com espécies
de aves (Polo & Carrascal 1999). O tamanho corporal menor também compromete a
capacidade de realizar véos longos, o que levaria a menores taxas de disperséo e,
conseqlientemente, a uma distribuicdo geografica mais restrita nestas espécies. A baixa
capacidade de dispersdo das espécies de menor tamanho corporal deve favorecer as
adaptacOes locais, podendo levar a uma maior especializacdo de habitat e,
consequentemente, a uma maior probabilidade de eventos de especiacédo e de extingdo
de espécies (Johnson 1998; Fahrig 2001; Korkeaméaki & Suhonen 2002; Tscharntke et
al. 2002).

Segundo o modelo na Figura 11, poderia ou ndo haver uma relacdo indireta entre a
taxa de diversificacdo e o tamanho corporal, ja que espécies de menor tamanho corporal
apresentariam taxas mais elevadas de especiacao do que especies maiores, mas também
apresentariam taxas mais elevadas de extincdo. Em um estudo realizado com a sub-
ordem Anisoptera, Misof (2002) mostrou que ndo ha relacdo entre o tempo de geracdo e
0 nimero de espécies presentes em um clado, contradizendo a hip6tese de que ciclos
mais curtos de vida promoveriam especiacdo. Além disso, ao contrario do esperado e
mostrado para diversos grupos, 0 numero de espécies presentes nos clados esta
diretamente correlacionado com o aumento do tamanho corporal das espécies. Uma vez
que os insetos apresentam altas taxas reprodutivas e ciclos curtos, é possivel que a
variacdo de tamanho corporal observada entre as espécies ndo afete a taxa de
especiacdo, como seria esperado pelo modelo. Desta forma, as diferencas nas taxas de
extincdo entre espécies de diferentes tamanhos corporais seriam mais determinantes
para a taxa de diversificacdo de um grupo. Pressupor que as espécies de Libellulidae
poderiam ser mais suscetiveis a eventos de extin¢do faz sentido, principalmente, se
considerarmos que este grupo € formado essencialmente por espécies predadoras

(Hunter 2002; Tscharntke et al. 2002) e, como consequéncia, a riqueza de espécies de
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menor tamanho corporal poderia ser menor do que a riqueza de espécies de maior

tamanho corporal.

Segundo a hipotese filogenética proposta para Libellulidae, os grupos basais séo
compostos pelas espécies de maior tamanho corporal (que devem ocorrer
principalmente em ambientes abertos) e, posteriormente, teriam surgido os grupos de
menor tamanho corporal (espécies que teriam seus nichos modificados, ocupando
ambientes no interior de mata ou nas bordas). Se esta hipotese estiver correta e, com
base na relacdo entre o tamanho corporal e a habilidade de termorregulacdo das
espécies, podemos considerar varias conseqliéncias para a biologia da conservacao
dessas espécies, face as freqlientes alteracdes ambientais. Se pensarmos na converséo de
areas florestadas em areas abertas que vem ocorrendo em grandes extensées no Brasil
(Galindo-Leal & Cémara 2003), espera-se que deva estar ocorrendo uma ampliacdo das
areas de ocorréncia das espécies de Libellulidae de maior tamanho corporal. Da mesma
forma, o modelo sugere que espécies de Libellulidae de menor tamanho devam ser
consideradas prioritarias para avaliacdo nas listas de espécies ameacadas de extincao.
Essas interpretaces revelam a importancia dos resultados obtidos, a partir da filogenia
proposta, e da busca de um entendimento dos mecanismos evolutivos em Libellulidae

para a compreensdo e elaboracao de estratégias de conservagdo mais efetivas.
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Figura 11: Modelo conceitual que apresenta a hipdtese de como a evolugdo no tamanho corporal
e a consequente alteracdo na habilidade de termorregulacdo de Libellulidae (Odonata) poderia
afetar o habitat e a distribuicdo geogréfica das espécies.
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CONCLUSOES GERAIS

Pela hipdtese filogenética sugerida, 13, dos 20 géneros que apresentavam mais de
uma espécie presente na andlise, tiveram seu monifiletismo corroborado. J4, entre as
subfamilias propostas pela classificacdo tradicional, apenas Leucorrhininae teve seu
monofiletismo corroborado. Palpopleurinae surgiu como um grupo parafilético e as
subfamilias Brachydiplacinae, Libellulinae, Trithemistinae, Trameinae, Sympetrinae e
Leucorrhininae surgiram como grupos polifiléticos. Assim, estas diferencas indicam que
a classificacdo proposta sem uma base filogenética pode estar errando bastante ao tentar
estabelecer a evolucdo e a relagdo entre grupos, mas nos niveis mais apicais, como o

estabelecimento de géneros, estes erros tenderiam a diminuir consideravelmente.

As medidas morfométricas e o comportamento apresentaram uma elevada
dependéncia filogenética, evidenciando a necessidade do controle desta dependéncia
para o teste de hipdteses em biologia. A hipdtese de que as espécies maiores
termorregulam de forma mais eficiente foi suportada, uma vez que elas apresentam uma
capacidade de v6o mais elevada. Ndo houve relacdo entre a area da base anal da asa
posterior e a superficie do abdémen com a capacidade de voo das espécies, entretanto,
espécies que voam mais apresentaram um aumento na area total da asa posterior, o que
pode estar relacionado a capacidade de planagem durante o v6o. O aumento na
capacidade de v6o de espécies de maior tamanho corporal deve estar associado com a
capacidade destas espécies em utilizar ambientes temporarios, como pocas e alagados, o
que exige uma elevada habilidade de dispersdo. Uma vez que o tamanho corporal afeta
a capacidade de voo e de dispersdo das espécies, entdo, a variagdo no tamanho corporal
deve afetar outros parametros como a distribuicdo geogréafica e a taxa de diversificacéo
das espécies, trazendo, portanto, importantes implicacbes para as estratégias de

conservacao deste grupo.
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APENDICE I

Lista de Caracteres

Caracteres das asas:

1)

2)

3)

4)

5)

6)

7)

8)

9

Posicdo do arculo na asa anterior: (0) na primeira metade entre a primeira e a
segunda veias Antenodais; (1) na segunda metade entre a primeira e a segunda
veias Antenodais; (2) alinhado com a segunda veia Antenodal; (3) apds a
segunda veia Antenodal.

Formacao do &rculo na asa anterior: (0) ndo pedunculado (com a medial e a
radial separando-se desde a base do arculo); (1) com um pedunculo curto, com a
medial e a radial separando-se na primeira metade entre o arculo e a proxima
veia antenodal; (2) com um pedudnculo longo, com a medial e a radial separando-
se na segunda metade entre o arculo e a proxima veia antenodal.

Continuidade da ultima veia antenodal da asa anterior: (0) incompleta; (1)
completa, apresentando uma continuidade abaixo da Subcosta.

Forma da ultima antenodal da asa anterior: (0) reta e paralela as demais; (1)
reta, mas inclinada com relacdo as demais antenodais; (2) em forma de S e
inclinada com relacdo as demais antenodais.

Namero de veias transversais na ponte da asa anterior: (0) 1 (sem veias
acessorias); (1) 2; (2) 3; (3) 4 veias transversais.

Ndmero de veias cubito anais na asa anterior: (0) 1 (sem veias acessorias); (1)
2; (2) 3; (3) 4 veias cubito anais.

Ndmero de veias pdsnodais livres (antes de iniciar a série de veias transversais
abaixo da subcostal) na asa anterior: (0) 0; (1) 1; (2) 2; (3) 3; (4) 4.

Continuidade das veias posnodais na asa anterior: (0) descontinuas (com todas
ou algumas po6snodais descontinuas, sem uma continuidade abaixo da subcostal);
(1) pelo menos metade das veias pdsnodais proximas de veias transversais
abaixo da subcostal.

Numero de células antes do subtridngulo até a base da asa anterior: (0) 3; (1) 4;
(2)5;,(3)6;(4) 7; (5) 8.

10) Triangulo da asa anterior: (0) liso; (1) dividido em duas células (cortado por

uma veia transversal); (2) dividido em trés ou mais células.

11) Numero de células no subtriangulo na asa anterior: (0) 1; (2) 2; (3) 3; (4) 4; (5)

5;(6)6;(7) 7;(8) 8.

12) Nuamero de linhas de células na area anal da asa anterior (até a regido abaixo

do triangulo): (0) 1 linha de células; (1) com 1 linha, passando para 2 linhas de
células no final; (2) 2 linhas de células; (3) com 1 linha, passando para 2 e
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depois para 3 linhas de células no final; (4) 3 linhas de células; (5) com 1 linha,
passando para 2, 3 e para 4 linhas de células no final; (6) 4 linhas de células; (7)
celulas muito divididas e ndo formando linhas de células organizadas.

13) Numero de linhas de células entre o triangulo e o meio da regido trigonal
(imediatamente antes da planate medial, quando esta estava presente) da asa
anterior: (0) 1 linha de ceélulas; (1) com 1 linha, passando para duas linhas de
células no final; (2) com duas linhas, passando para uma linha de células no
final; (3) 2 linhas de ceélulas; (4) com 2 linhas, passando para 3 linhas de células
no final; (5) com 3 linhas, passando para 2 linhas de células no final; (6) 3 linhas
de células; (7) com 3 linhas, passando para quatro linhas de células no final; (8)
4 linhas de células; (9) células muito divididas e podendo ndo estar organizadas
em linhas.

14) Final das linhas de células na regido trigonal préximo a base inferior da asa
anterior: (0) estreitado; (1) paralelo; (2) pouco alargado; (3) muito alargado.

15) Planate medial da asa anterior: (0) indistinta; (1) pouco distinta (sendo
evidente apenas por uma organizacdo de células paralelas) com 1 linha de
células; (2) pouco distinta, com 2 linhas de células; (3) pouco distinta com 3
linhas de células; (4) distinta (sendo evidente ja por uma fileira de células bem
organizadas, com a base inferior destas unidas em uma nervura destacada), com
1 linha de células; (5) distinta, com 2 linhas de células; (6) distinta, com 3 linhas
de celulas.

16) Primeira posnodal da asa anterior: (0) semelhante as demais; (1) inclinada,
com relagdo as demais.

17) Veia obliqua apds o nd, entre as nervuras longitudinais R, e R; da asa anterior:
(0) ausente; (1) reta e pouco inclinada; (2) reta e muito inclinada (formando
guase uma diagonal entre a nervura transversal anterior e a posterior a ela); (3)
em forma de S invertido.

18) Veia R3 da asa anterior: (0) praticamente reta em toda a sua extensdo, apenas
com a curvatura caracteristica em dire¢cdo a base da asa; (1) com uma leve
ondulacdo no inicio desta, com a IR3 ndo acompanhando esta curvatura; (2) com
uma leve ondulacdo no inicio desta, com a IR; de aspecto semelhante; (3)
fortemente ondulada, em toda a sua extensdo, com a IR3 ndo acompanhando esta
curvatura; (4) fortemente ondulada, em toda a sua extensdo, com a IRz de
aspecto semelhante.

19) Planate radial da asa anterior: (0) ausente; (1) aberta, com 1 linha de células;
(2) aberta com uma linha, passando para duas e, posteriormente, para uma linha
de células novamente; (3) aberta, com 2 linhas de células; (4) fechada com 1
linha de células; (5) fechada com uma linha, passando para duas e,
posteriormente, para uma linha de células novamente; (6) fechada, com 2 linhas
de células.

20) Forma do lado superior do triangulo da asa anterior: (0) reto; (1) quebrado
levemente, antes da metade deste, formando um Tridngulo com quatro lados; (2)
quebrado préximo da metade deste; (3) quebrado além da metade deste.
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21) Numero de veias transversais abaixo do pteroestigma, na asa anterior: (0) 1;
(1)2;(2) 3;(3) 4, (4)5; (5) 6; (6) 7.

22) Veia IR,A da asa anterior: (0) distinta, mas ainda de aspecto celular; (1)
distinta, formando uma nervura refor¢ada com relacdo as demais.

23) Lado superior do tridngulo na asa anterior: (0) menor ou igual a metade do
lado proximal; (1) maior que a metade do lado proximal, formando uma
estrutura proxima a um tridngulo eqilatero.

24) Posicao do n6 da asa anterior: (0) afastado da metade, no sentido proximal
(diferenca na proporcdo entre a regido antenodal e a regido pésnodal maior que
0,2); (1) aproximadamente no meio da asa; (2) afastado da metade, no sentido
distal (diferenca na proporcao entre a regido antenodal e a regido posnodal maior
que 0,2).

25) Origem da veia IR,A, na asa anterior: (0) antes do pteroestigma; (1) no terco
anterior do pteroestigma; (2) aproximadamente na metade do pteroestigma; (3)
no terco distal do pteroestigma.

26) Concavidade entre a base da asa anterior e 0 n6 da veia costal: (0) ausente; (1)
presente.

27) Origem da veia cubital posterior na asa anterior: (0) abaixo do triangulo; (1)
no vertice inferior do tridngulo; (2) mais para cima, na lateral distal do triangulo.

28) Planate apical na asa anterior: (0) indistinta; (1) de aspecto grosseiro (indistinta
das demais nervuras) com 1 linha de células; (2) de aspecto grosseiro com 1 e 2
linhas de células; (3) de aspecto grosseiro com 2 linhas de células; (4) de aspecto
grosseiro com 2 e 3 linhas de células; (5) de aspecto grosseiro com 3 linhas de
células; (6) distinta (destacada das demais nervuras) com 1 linha de células; (7)
distinta com 1 e 2 linhas de células (8) distinta com 2 linhas de células; (9)
distinta com 2 e/ou 3 linhas de células

29) Posicao do vértice inferior do tridngulo com relagdo ao subtridngulo na asa
anterior: (0) encontrando-se com o vertice inferior do subtriangulo; (1) mais
curto que o vértice do subtriangulo.

30) Planate apical terminando junto a veia IR,A na asa anterior: (0) ndo; (1) sim.

31) Subtriangulo da asa posterior: (0) ausente; (1) presente.

32) Ultima antenodal da asa posterior: (0) completa; (1) incompleta.

33) Numero de pdsnodais livres (incompletas), na asa posterior: (0) 1; (1) 2; (2) 3;
(3)4; (4) 5.

34) Triangulo da asa posterior: (0) livre (sem nervuras transversais); (1) cortado
(com nervuras transversais).

35) Origem da veia cubital posterior da asa posterior: (0) saindo antes do angulo
anal do triangulo (na alca anal); (1) saindo no angulo anal do triangulo; (2)
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saindo no lado do triangulo, levemente afastada do angulo anal; (3) saindo
fortemente afastada do angulo anal do triangulo.

36) Posicdo do tridngulo com relagdo ao arculo da asa posterior: (0) deslocado no
sentido proximal; (1) continuo com o arculo; (2) deslocado no sentido distal.

37) Numero de células paranais (anteriores a alca anal) na asa posterior: (0) 2; (1)
3; (2) 4.

38) Células intercalares (“tornozelo’) da alca anal, na asa posterior: (0) ausentes;
(1) antes da veia AsPI (proximais); (2) dos dois lados da veia AsPI; (3) apos a
veia AsPI (distais).

39) Numero de veias cubito-anais, na asa posterior (excluindo o subtriangulo): (0)
1; (1) 2 células.

40) Células intercalares da alca anal na regido abaixo do tridngulo da asa
posterior: (0) ausentes; (1) antes da veia AsPI (proximais); (2) dos dois lados da
veia AsPI; (3) apds a veia AsPI (distais).

41) Forma da alca anal da asa posterior: (0) em forma de saco; (1) em forma de
bota.

42) Veia AsPl da Alca Anal da asa posterior: (0) ausente; (1) simples (néo
bifurcada na regido inferior da Alca Anal) e reta na regido do tornozelo; (2)
simples e com uma dobra angulosa na regido do tornozelo; (3) simples e com
uma dobra em curva na regido do tornozelo; (4) bifurcada e reta na regido do
tornozelo; (5) bifurcada e com uma dobra angulosa na regido do tornozelo; (6)
bifurcada e com uma dobra em curva na regido do tornozelo.

43) Veia Rs se separando da veia R, proximo a ponte na asa posterior: (0)
continua com o ng; (1) separada do no.

44) Forma da primeira nervura interna a alca anal abaixo do tridngulo da asa
posterior: (0) simples; (1) em forquilha.

45) Veia R; se separando da veia Ry, proximo a ponte na asa anterior: (0) continua
com o no; (1) separada do né.

46) Forma das células entre a ponta da alca anal e a base inferior da asa posterior:
(0) semelhante as demais células da base; (1) triangular, com a ponta da Alca
Anal encaixada entre elas.

47) Numero de linhas de células na area anal da asa posterior: (0) 1 linha de
células; (1) 2 linhas de células; (2) 3 linhas de células; (3) 4 linhas de células; (4)
5 linhas de células; (5) 6 linhas de células; (7) 7 linhas de células.

48) Veia obliqua proxima a planate radial, entre as nervuras longitudinais IRz e
R4+5da asa posterior: (0) ausente; (1) inclinada; (2) em forma de S invertido.

49) Forma do lado superior do triangulo da asa posterior: (0) reto; (1) arredondado
(se encontrando com o lado do triangulo).
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50) Contorno da veia A; na alca anal da asa posterior: (0) de aspecto celular, ndo
destacado das demais nervuras; (1) liso; (2) liso reforcado, formando uma
nervura muito destacada e mais elevada do que as demais nervuras.

51) Contorno da veia A, na alca anal da asa posterior: (0) de aspecto celular, ndo
destacado das demais nervuras; (1) liso; (2) liso reforcado, formando uma
nervura muito destacada e mais elevada do que as demais nervuras.

52) Veia Az na regido anal da asa posterior: (0) indistinta; (1) distinta e destacada
das demais nervuras.

53) Tamanho da area anal da asa posterior: (0) curta; (1) mediana; (2) alongada.

54) Mancha basal na asa anterior: (0) ausente; (1) presente, mas muito reduzida; (2)
presente, mas atingindo apenas a primeira antenodal; (3) presente, atingindo até
o tridngulo ou o subtriangulo; (4) presente, atingindo além do tridngulo.

55) Mancha basal na asa posterior: (0) ausente; (1) presente, mas muito reduzida;
(2) presente, mas atingindo apenas a primeira antenodal; (3) presente, atingindo
até o triangulo ou o subtriangulo; (4) presente, atingindo além do triangulo.

56) Mancha na regido do né em um dos pares de asas: (0) ausente; (1) presente.

57) Mancha nas extremidades das asas anteriores e/ou posteriores: (0) ausente; (1)
presente.

58) Forma do subtriangulo da asa anterior: (0) continuo com as células paranais;
(1) distinto e separado das celulas paranais.

59) Coloracéo das asas: (0) hialinas; (1) opacas; (2) totalmente manchadas.

60) Coloracédo da nervacdo na regido anal da asa posterior: (0) com coloracao
semelhante a nervacgdo do restante da asa; (1) com coloragdo distinta da nervagédo
do restante da asa.

61) Coloracéo do estigma das asas, na face superior: (0) amarela; (1) marrom.

62) Numero de células da regido GAFF da alca anal da asa posterior: (0)
nenhuma; (1) 1; (2) 2; (3) 3; (4) 4; (5) 5; (6) 6.

63) Numero de células bordeando a regido da sola do pé na alca anal da asa
posterior (excluindo a célula do tornozelo): (0) nenhuma; (1) 1; (2) 2; (3) 3; (4)
4; (5) 5; (6) 6.

64) Numero de células entre a segunda célula paranal (0) e a base inferior da asa
posterior: (0) nenhuma; (1) 1; (2) 2; (3) 3; (4) 4; (5) 5; (6) 6.

65) Lado distal do pteroestigma da asa anterior: (0) reto; (1) inclinado.
66) Hipertriangulo (HT) da asa posterior: (0) livre (sem nervuras transversais); (1)

cortado (com nervuras transversais).
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67) Triangulo anal da asa posterior: (0) ausente; (1) presente.

Caracteres da cabeca:

68) Coloracéo da fronte: (0) avermelhada; (1) preta com um brilho azulado; (2)
amarelada; (3) amarronzada; (4) preta; (5) verde; (6) azul e amarela; (7) amarela

e preta; (8) marrom e preta.

69) Coloracdo do veértex: (0) avermelhada; (1) azul escuro ou preto azulado; (2)
amarelada; (3) amarronzada; (4) verde.

70) Forma da furca mediana da fronte: (0) rasa; (1) profunda e curta; (2) profunda
e longa.

71) Estrutura apical no vértex: (0) ausente; (1) unidos no centro (2) nas
extremidades.

72) Forma da regido posterior dos olhos: (0) regular; (1) pouco irregular; (2) muito
irregular.

73) Forma da fronte, em vista lateral: (0) arredondada; (1) angulosa; (2) lisa.

74) Parte superior dos olhos: (0) separados; (1) se encontram numa faixa estreita,
menor que a metade da largura da cabeca; (2) se encontram numa faixa mais
larga, igual a metade da largura da cabeca; (3) se encontram numa faixa maior
que a metade a largura da cabeca.

75) Coloracéo dos olhos: (0) clara; (1) escura; (2) manchados; (3) vermelhos.

Caracteres do torax:

76) Forma do lobo posterior do protorax: (0) arredondada; (1) quadrada; (2) com
um estreitamento na base e bilobada.

77) Pélos no lobo posterior do protérax: (0) ausentes; (1) pélos curtos; (2) pélos
longos.

78) Tamanho do lobo posterior do protérax: (0) pequeno (menor que o lobo
anterior); (1) grande (maior que o lobo anterior).

79) Presenca de pélos no térax: (0) poucos pélos; (1) uma quantidade mediana de
pélos; (2) muitos pélos no torax.

80) Pruinosidade no térax: (0) ausente; (1) presente.

81) Espinhos na parte superior do térax: (0) ausentes; (1) presentes.

Caracteres das pernas:
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82) Forma do conjunto de espinhos externos do fémur posterior (Gltimo par de
pernas): (0) crescentes; (1) pequenos ou crescentes, com 1 maior no final; (2)
pequenos, voltados anteriormente; (3) um Unico espinho distal; (4) pequenos ou
crescentes, com 2 maiores no final; (5) pequenos ou crescente, com 3 maiores no
final; (6) pequenos voltados posteriormente.

83) Forma do conjunto de espinhos externos no fémur anterior (primeiro par de
pernas): (0) ausentes, (1) série de espinhos pequenos com 1 grande no final; (2)
série de espinhos pequenos com 2 grandes no final; (3) série de espinhos
pequenos com 3 ou mais, grandes no final; (4) série crescente.

84) Forma do conjunto de espinhos externos no fémur mediano (segundo par de
pernas): (0) série de espinhos pequenos; (1) série de espinhos pequenos com 1
maior distal; (2) série de espinhos pequenos com 2 ou 3 grandes no final; (3)
série crescente.

85) Unhas tarsais: (0) ausentes; (1) presentes, mas pouco visivel; (2) presentes, mas
ja facilmente visiveis; (3) quase tdo longas quanto a extremidade da garra.

86) Forma do conjunto de espinhos internos na tibia anterior: (0) desenvolvidos e
decrescentes; (1) poucos espinhos desenvolvidos.

87)Forma do conjunto de espinhos externos na tibia mediana (segundo par de
pernas): (0) decrescentes; (1) grandes e distantes entre si; (2) ndo decrescentes;
(3) muito finos e decrescentes.

88)Forma do conjunto de espinhos externos na tibia posterior (Ultimo par de
pernas): (0) decrescentes; (1) grandes e distantes entre si; (2) muito finos e
decrescentes; (3) grandes e ndo decrescentes.

89) Comprimento do fémur posterior (Gltimo par de pernas): (0) pequeno, atingindo
pouco além da metade do torax; (1) mediano, atingindo aproximadamente até o
final do torax; (2) grande, atingindo além do torax.

90) Coloracgéo do fémur posterior: (0) clara; (1) manchada; (2) escura.

91) Coloracao da tibia posterior: (0) clara; (1) manchada; (2) escura.

Caracteres do abdémen:

92) Bulbo na parte anterior do abdémen (alargamento dos primeiros segmentos
abdominais): (0) ausente; (1) presente.

93) Pruinosidade no abdémen: (0) ausente; (1) presente.
94) Coloracéo predominante do abdémen: (0) marrom, (1) vermelha e marrom; (2)
vermelha; (3) preta e amarela; (4) preta; (5) verde; (6) preta e verde; (7)

vermelha e preta ; (8) azul e marrom.

95) Mancha amarela no sétimo segmento abdominal: (0) ausente; (1) presente; (2)
presente apenas na parte superior do segmento.
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96) Mancha amarela no oitavo segmento abdominal: (0) ausente; (1) presente; (2)
presente apenas na parte superior do segmento.

97) Alargamento no final do abdémen: (0) ausente; (1) presente.

98) Auricula no primeiro segmento abdominal: (0) ausente; (1) presente.

Caracteres da genitalia externa dos machos:

99) Lobo genital do macho: (0) ausente; (1) pequeno, reto e arredondado; (2)
pequeno, Vvoltado posteriormente e arredondado; (3) grande, voltado
anteriormente e arredondado; (4) grande, reto e arredondado; (5) grande, reto e
quadrado; (6) grande, voltado posteriormente e arredondado; (7) grande, voltado
posteriormente e quadrado..

100) Forma do hamulo na genitélia externa do macho: (0) longo e fino, com a base
ndo muito larga; (1) longo, ou ndo, e fino na ponta, com a base larga; (2)
dividido em dois ramos iguais; (3) espiralado; (4) grande e quadrado; (5)
dividido em dois ramos, sendo o externo mais longo; (6) dividido em dois
ramos, sendo o interno mais longo.

101) Forma da placa genital: (0) inteira e curva; (1) com uma bifurcacdo central que
quase a divide em duas pecas distintas.

102) Tamanho da placa genital: (0) pequena; (1) grande.
Caracteres dos apéndices anais dos machos:
103) Coloracéo dos apéndices anais: (0) clara; (1) manchada; (2) escura.

104) Comprimento do apéndice anal inferior: (0) menor que o apéndice superior; (1)
mesmo tamanho que o apéndice superior.

105) Forma do apéndice anal inferior: (0) arredondado; (1) triangular, com as laterais
convergentes; (2) em forma de folha, comecando arredondado e afinando
rapidamente no final; (3) bifurcado.

106) Tamanho do apéndice anal superior: (0) curto (até duas vezes o comprimento do
segmento de insercdo); (1) longo (mais do que duas vezes o tamanho do
segmento de insercao).

107) Forma do apéndice anal superior: (0) afinando de forma gradual; (1) afinando
de forma abrupta; (2) com uma regido muito alargada na base.

108) Numero de espinhos intermediarios no Apéndice Anal superior: (0) ausentes; (1)
1;(2) 2;(3) 3;(4) 4; (5) 5; (6) 6; (7) 7; (8) 8; (9) 9.

109) Espinho na extremidade do apéndice anal superior: (0) ausente; (1) pequeno;
(2) grande.

110) Forma do apéndice anal superior: (0) reto; (1) encurvado para fora.
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Anéndice Il (continuacdo). Matriz de dados nara 68 taxa terminais e 111 caracteres utilizados nara a analise filoaenética. Dados ausentes foram codificados nor ?2.

Polimorfismos sdo indicados por *. O Apéndice | apresenta explicaces detalhadas sobre os caracteres utilizados na andlise.
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