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Resumo

O dimorfismo sexual, as intera¢des agonisticas e o tipo de associacdo de machos com
suas parceiras sexuais sao caracteristicas submetidas a pressoes seletivas que podem
determinar o tipo de sistema de acasalamento de uma espécie. Em Odonata, dois tipos
de sistemas de acasalamento predominam: a poliginia por defesa de recursos e a
poliginia por “scramble competition”. No segundo tipo, existem controvérsias quanto a
natureza do dimorfismo sexual, a influéncia do tamanho em interacGes agonisticas e
quanto as pressdes seletivas determinantes para a ocorréncia do tandem (guarda pos-
copula). Assim, tendo como modelo a libélula Homeoura nepos, as seguintes questfes
foram avaliadas: 1) tipo de dimorfismo sexual da espécie; 2) efeito das variaveis:
temperatura ambiente, tamanho corporal, densidade local de machos, distancia destes
em relacdo a margem do lago e da residéncia na frequéncia intera¢fes agonisticas; 3)
influéncia da densidade de machos e fémeas relativa ao local de postura, e das variaveis
temperatura e vento sobre tempo de tandem e eventos de postura; e 4) efeito do tamanho
corporal de machos sobre tempo de tandem. Nessa espécie, fémeas foram maiores que
machos para o comprimento de asa, a densidade de machos no local das interagdes
influenciou nos conflitos agonisticos e machos residentes venceram mais disputas,
corroborando a hipdtese de assimetria em conflitos. O tempo de tandem foi maior em
locais com presenca de fémeas, havendo também uma tendéncia positiva entre o tempo
de tandem e a temperatura. 1sso sugere que a temperatura ambiente pode auxiliar a
permanéncia do macho no tandem. Os eventos de postura foram mais frequientes nos
locais com maior densidade de machos. Nao houve efeito do vento sobre os
comportamentos avaliados. Pode-se supor que a espécie apresenta o sistema de
poliginia por “scramble competition”, mas algumas predicGes para a hipotese de
associacdo poés-copula ndo se mostraram evidentes, indicando a necessidade de mais

estudos com espécies tropicais.

Palavras-chave: “scramble competition”, dimorfismo sexual, conflitos agonisticos,

assimetria, guarda pds-cépula.



Abstract

Sexual dimorphism, agonistic interactions and the type of association between males
and their sexual partners are characteristics subjected to selective pressures that
determine the type of mating system of a species. In Odonata, two types of mating
system occur: resource defense polygyny and polygyny through scramble competition.
In the latter type, there is no consensus concerning the role of sexual dimorphism, the
influence of individual size in agonistic interactions and the type of selective pressures
that influence the occurrence of tandem (post copulation guarding). In this study I used
the damselfly Homeoura nepos as the model species to analyze: 1) type of sexual
dimorphism; 2) effect of environmental temperature, body size and local density of
males, male distance to the shore, and residency upon agonistic interactions; 3)
influence of male and female density at the oviposition site, and the effects of
environmental temperature and wind upon tandem duration and upon oviposition events
that occur during tandem; and 4) the effect of male body size on tandem duration. In the
specie analyzed, females had longer wings than males, male density at the sites where
interactions occurred influenced agonistic encounters and resident males won more
fights, supporting the hypothesis of asymmetric contest. Tandem duration was longer
when other females were abundant in the immediate area and there was also a positive
tendency between tandem duration and temperature, which suggests that environmental
temperature can contribute to male permanence in tandem. Oviposition events were
more abundant in sites with higher male density. The wind had no effect on the
behaviors evaluated. It is assumed that Homeoura nepos presents scramble competition
polygyny. Nevertheless, some predictions of this hypothesis concerning post copulatory
association were not met, indicating the necessity of more studies on the behavior of

tropical damselflies.

Key words: scramble competition, sexual dimorphism, agonistic conflicts, asymmetric

contests, post copulation guarding.



Introducéo

A selecdo intra-sexual é responsavel pela evolugdo de diversos atributos
relacionados a competicdo por parceiros sexuais e seus gametas (Thornhill & Alcock,
1983; Andersson, 1994). Esses atributos podem ser categorizados em pré-copula, pos-
copula ou pos-fertilizacdo, dependendo de quando ocorre o efeito sobre o sucesso
reprodutivo. Antes da copula, machos podem empenhar-se em ataques diretos contra
outros machos para a posse da fémea, ou de territorios, que contém recursos atrativos
para a postura. Em espécies em que fémeas copulam mais de uma vez, machos
empenham-se em retirar o esperma do antecessor, exemplificando uma tatica de
competicdo pos-copula. Mesmo apos a fertilizacdo dos ovos, machos podem induzir
aborto na fémea ou mesmo causar infanticidio, o que caracteriza competicao pos-
fertilizacéo (Thornhill & Alcock, 1983; Andersson, 1994).

A evolugdo de determinado tipo de sistema de acasalamento de uma espécie
depende de varios atributos relativos aos recursos necessarios para a reproducéo, tais
como distribuicéo espacial de recursos alimentares e locais de reproducao, assim como
distribuicéo espacial e temporal de parceiros sexuais (Emlen & Oring, 1977). Como
machos, usualmente, aumentam seu sucesso reprodutivo com o ganho de multiplas
copulas, a distribuigdo de machos deve ser influenciada fortemente pela dispersao de
fémeas que, por sua vez, deve estar relacionada a distribuicdo de recursos necessarios
para a reproducdo (Emlen & Oring, 1977).

A ordem Odonata, é subdividida em trés subordens, Anisoptera, Zygoptera e
Anisozygoptera (Rehn, 2003). Espécies da familia Libellulidae (Anisoptera) e espécies
das familias Calopterygidae e Coenagrionidae (Zygoptera) sdéo comumente utilizadas
para testar hipdteses em selecéo sexual por apresentarem uma ampla diversidade de

sistemas de acasalamento e estratégias sexuais (e.g. Calopteryx maculata, Waage, 1973;



Coengrion puella, Banks & Thompson, 1985; Enallagma hageni, Fincke, 1985;
Ischnura verticalis, Fincke, 1987; Nannophya pygmaea, Tsubaki & Ono, 1987; Argia
vivida, Conrad & Pritchard, 1988; Ischnura elegans, Cordero et. al., 1997; Calopteryx
haemorrhoidalis austrica, Cérdoba-Aguilar, 2000).

Dentre os diversos sistemas de acasalamento que ocorrem em insetos (Thornhill
& Alcock, 1983; Andersson, 1994), a poliginia por defesa de recursos (locais de
alimentacdo ou de postura de ovos), na qual os recursos normalmente sédo aglomerados e
defensiveis, machos disputam entre si para 0 acesso e a monopolizacdo desses recursos;
e através de “scramble competition”, na qual 0s recursos s&o distribuidos de forma
homogénea e, portanto, ndo sdo defensiveis, machos disputam para o acesso direto a
fémeas, sdo comuns em espécies de Odonata. Quando machos conseguem defender
locais de postura predomina o sistema de poliginia por defesa de recursos (e.g.
Libellulidae, McMillan, 1991; Naraoka, 2001; Calopterygidae, Waage, 1983; Cérdoba-
Aguilar, 2001). Porém, quando os locais de postura sdo amplamente e/ou
homogeneamente distribuidos, o custo para defesa desses recursos é muito alto. Assim,
machos ficam pousados em locais que permitem maior visualizagdo das fémeas que
chegam para realizar posturas e a poligina da-se através de “scramble competition”
(Thornhill & Alcock, 1983; Sherrat & Forbes, 2001). Nessas circunstancias, os machos
n&o séo territoriais e as interacdes entre eles podem ser mais amenas fisicamente do que
nas libélulas territoriais (e.g. Coenagrionidae, Conrad & Pritchard, 1988; Cordero,
1989; Cdordoba-Aguilar, 1992; Finke, 1997).

Ademais, machos de libélulas apresentam guarda pds-cépula da fémea e podem
manter apenas um contato visual de guarda enquanto a fémea oviposita (guarda sem
contato) (Waage, 1983; Thornhill & Alcock, 1983; Alcock, 1994), ou podem continuar

em contato fisico com a fémea, denominado tandem pés-copula (guarda com contato), e



conduzir a fémea a postura dos ovos (Cobert, 1980; Thornhill & Alcock, 1983; Alcock,
1994).

A espécie Homeoura nepos Selys, 1876 (Zygoptera:Coenagrionidae) foi
escolhida como espécie modelo para a investigacdo de diferentes hipdteses
comportamentais, porque existem poucos estudos com espécies da familia
Coenagrionidae no Brasil. Essa espécie ocorre na regido tropical e tem como habitat
areas marginais de corpos de &gua Iénticos (Costa, J., com. pess.). Nessa espécie, as
fémeas sé&o maiores que 0s machos, e ndo apresentam dimorfismo sexual de cor. Os
machos chegam antes das fémeas as margens do lago (local de postura dos ovos) e
competem com outros machos durante a ocupacéao de locais de pouso na vegetacgdo (obs.
pess.). Fémeas realizam oviposi¢do endofitica (dentro de tecidos vegetais) em partes
vegetais dispostas na superficie da d&gua. Outras espécies da familia Coenagrionidae
também apresentam esse tipo de postura (Cobert, 1980; Conrad & Pritchard, 1988;
Cordero, 1989; Cordoba-Aguilar, 1992).

Devido a auséncia de trabalhos comportamentais com a espécie modelo, esta
dissertacdo abordou dois estudos comportamentais que possibilitaram o esclarecimento
do tipo de sistema de acasalamento e da atuacdo da selecdo intra-sexual sobre alguns
atributos morfoldgicos e comportamentais de H. nepos. O capitulo 1 é um estudo sobre
dimorfismo sexual que avalia a influéncia de fatores intrinsecos (associados aos
machos) e extrinsecos (ecoldgicos) sobre encontros agonisticos e aplica a teoria de
jogos para a interpretacdo dos resultados. O capitulo 2 avalia a associagdo pos-copula de

machos e 0s possiveis fatores que interferem nessa associagao.
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Capitulo 1 - Assimetria em conflitos agonisticos: tamanho ou posse de
territério?

Introducéo

A selecdo sexual algumas vezes atua de forma contréria a selegdo natural,
promovendo a evolucdo de caracteristicas que reduzem a sobrevivéncia do individuo,
mas aumentam as chances de deixar mais descendentes, como a evolugédo de tamanhos
corporais maiores e ornamentos conspicuos em machos (veja exemplos em Andersson,
1994). Juntamente com a selecdo sexual, as divergéncias nas histérias de vida de
machos e fémeas (Kozlowisk, 1989, Crowley & Johansson, 2002), em caracteristicas
como tempo de maturagdo (Anholt et. al., 1991) podem explicar as diferencas existentes
no tamanho corporal (Andersson, 1994). O desenvolvimento nos estagios juvenis
também determina diferencas no tamanho corporal do adulto, principalmente de insetos
holometabolos (Thornhill & Alcock, 1983; Anholt ez. al. 1991; Andersson, 1994;
Crowley & Johansson, 2002).

Na ordem Odonata € possivel encontrar dois tipos de sistemas de acasalamento:
a poliginia por defesa de recursos (locais de alimentacdo ou de postura de ovos) e a
poliginia por “scramble competition”, na qual machos disputam entre si 0 acesso as
fémeas. Na poliginia por defesa de recursos, os locais de postura podem ser defendidos
por um macho, que sdo territoriais e, em geral, maiores que as fémeas (e.g. Libellulidae:
Moore, 1990; Mc Millan, 1991; Naraoka, 2001; Calopterygidae: Waage, 1983;
Thornhill & Alcock, 1983; Cérdoba-Aguilar, 2000, 2001; Pseudostigmatidae: Fincke,
1992). Porém, na poliginia por “scramble competiton”, os locais de postura séo
dispersos, tornando muito custosa a defesa territorial. Nesse sistema, portanto, machos
tendem a ser menores que as fémeas, ficam pousados em locais que permitem maior

visualizacdo das fémeas que chegam para por seus ovos, € as intera¢des entre machos



sdo mais amenas fisicamente (e.g. Coenagrionidae: Thornhill & Alcock, 1983; Conrad
& Pritchard, 1988; Cordero, 1989; Cordoba-Aguilar, 1992; Andersson, 1994; Fincke,
1997; Sherrat & Forbes, 2001).

Segundo a teoria de jogos, lutas entre dois individuos da mesma espécie sao
influenciadas dinamicamente pela assimetria entre os rivais, que pode ser na forma de
diferencas de tamanho corporal, habilidade do voo ou habilidade em manter um
territorio (Maynard-Smith & Parker, 1976). Cada tipo de assimetria pode ser
independente das outras, como observado para algumas espécies de borboletas (Davies,
1978) e libélulas (Waage, 1988; Gribbin & Thompson, 1991), nas quais machos
residentes, ou seja, aqueles que conseguem manter um territorio, vencem disputas
agonisticas sem necessariamente serem maiores que seus rivais. Quanto maior a
assimetria, menor serd a intensidade do conflito. Contudo, quando néo é possivel avaliar
essa assimetria, ou quando ha um equivoco quanto a sua existéncia, os conflitos tendem
a ser mais dispendiosos energeticamente (Maynard-Smith & Parker, 1976).

O tamanho corporal é positivamente correlacionado com o resultado de
interages agonisticas em muitos animais, nas quais machos maiores vencem mais
disputas (Andersson, 1994; aves: Hagelin, 2002; aranhas: Prenter et.al., 2003; lagartos:
Aragon et. al., 2006; caranguejos: Gherardi, 2006). Contudo, em alguns insetos, onde o
tamanho corporal de machos normalmente é menor do que o de fémeas (Thornhill &
Alcock, 1983; Andersson, 1994), machos menores tendem a ter vantagens em disputas
aéreas (Andersson, 1994; borboletas: Hernandez & Benson, 1998). Em libélulas da
subordem Anisoptera os machos normalmente séo territoriais e aqueles que sdo maiores
tém vantagens sobre o0s outros quanto a disputas territoriais (Fincke, 1985; Tsubaki &
Ono, 1987; Moore, 1990). Na subordem Zygoptera, machos sdo considerados nao

territoriais (Cobert, 1980) e ha uma controvérsia quanto a suposta vantagem do tamanho



corporal, pois os resultados de estudos sdo conflitantes. Nas espécies Ischnura elegans
(Cordero, et. al., 1997) e I. graellsii (Cordero et. al., 2002) ocorre uma relagcdo negativa
entre o tamanho corporal e 0 sucesso em disputas territoriais entre os machos. Contudo,
em Enallagma hageni (Fincke, 1985) e Pyrrhosoma nymphula (Gribbin & Thompson,
1991), o tamanho corporal n&o teve nenhuma influéncia sobre as disputas territoriais.

Neste trabalho, a espécie Homeoura nepos (Coenagrionidae) (Figura 1 a e b) foi
escolhida como organismo modelo para testar hip6teses comportamentais relacionadas
ao dimorfismo sexual em tamanho e dos fatores que influenciam a freqiiéncia das
interacBes agonisticas entre machos. A maioria das espécies de Coenagrionidae possui
sistema de acasalamento poliginico através de “scramble competition”. Nesse sistema, a
teoria prevé que os machos devam ser menores que as fémeas (Thornhill & Alcock,
1983; Anholt ez. al., 1991; Andersson, 1994). Considerando-se que tamanho corporal
menor é vantajoso em espécies que entram em conflitos aéreos para adquirir copulas
(Andersson, 1994), a primeira hipdtese que testamos é de que machos de H. nepos
devem ter tamanho corporal menor do que fémeas, visto que exibem ambas essas
caracteristicas (scramble competition e conflitos aéreos).

A segunda hipotese proposta € de que as interagdes agonisticas entre machos sao
influenciadas por varios fatores intrinsecos ao préprio macho e extrinsicos (associados
ao meio abidtico). Dentre os possiveis fatores intrinsecos, o de maior importancia seria
o tamanho corporal de modo que machos maiores possivelmente se envolveriam em
conflitos com maior freqliéncia, visto que esses poderiam ter vantagens sobre os outros
nas interacdes. Dentre os fatores extrinsecos, é possivel que altas temperaturas, que
diminuem os custos fisioldgicos do voo (Singer, 1987; Hilfert-Ruppell, 1998; De Marco
& Resende, 2002), alta densidade de machos locais, e a proximidade de machos em

relacdo aos corpos d’agua (locais de oviposicao de fémeas) influenciem as freqiiéncias



de interacdes agonisticas. Sendo assim, as seguintes predi¢cdes foram testadas: 1) ocorre
uma correlacdo inversa entre distancia da agua e densidade de machos; 2) machos que
se posicionam em locais mais proximos da dgua envolvem-se em interagcdes agonisticas
com maior freqliéncia; 3) machos mais proximos da agua sdo maiores; 4) mais
interagdes ocorrem em dias com altas temperaturas; 5) mais interagdes ocorrem entre
animais com maior tamanho corporal; 6) mais interagdes ocorrem em locais com maior
concentracdo de machos solitarios.

Machos residentes (i.e., que conseguem manter um territorio ou uma area
defendida) retornam ao mesmo local apds uma disputa. Um macho residente vencedor é
aquele que expulsa um intruso para fora do seu territorio, enquanto um perdedor é
aquele que, apds uma disputa com um intruso, perde seu pouso, que é tomado pelo
intruso vencedor (Davies, 1978; Gribbin & Thompson, 1991). Tendo em vista essas
definicOes e a assimetria em conflitos territoriais, que pode beneficiar residentes
(Maynard Smith & Parker, 1976), duas hip6teses adicionais foram testadas: (1) machos
que sdo residentes, independentes de seu tamanho, vencem mais interacdes territoriais
do que machos néo residentes e (2) machos residentes e vencedores apresentam maior

tamanho corporal do que machos residentes perdedores.

Métodos

Local de estudo

O estudo foi realizado nas imediagdes da Estagédo Experimental de Biologia (S
15° 44’ 04,9 S, 47° 52’ 57,9’" W), pertencente a Universidade de Brasilia, ao longo
das margens do Lago Paranoa no periodo de 09 de novembro de 2005 a 15 de maio de
2006. O Lago possui uma érea superficial de 37,50 Km?, perimetro de 111,87 Km, é

localizado na cidade de Brasilia, DF. O Lago foi formado pelo fechamento da barragem
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do Rio Parano4, e se apresenta perene, tendo a funcdo de embelezamento da cidade e
formacgéo do microclima ao seu redor (Fonseca, 2001). A vegetacdo predominante na
margem do lago na &rea de estudo é a graminea Brachiaria decumbens (Fig. 1 c). A
espécie de estudo, Homeoura nepos, utiliza folhas e ramos dessa graminea para pouso e
para a postura dos ovos onde a vegetacao entra em contato com a superficie da dgua e
tende a permanecer na area o ano inteiro (obs. pess.).

Coleta de dados

Para facilitar a observacdo e captura dos individuos, foi estipulado um transecto
de 120 m ao longo da margem do lago, o qual foi subdividido em segmentos e marcado
com fitas a cada metro. Em observagdes prévias foi verificado que dentro de uma érea
de 15 m? foi possivel marcar um nimero suficiente de individuos (pelo menos 10) para
realizar as observacdes e, também, dentro dessa &rea foi possivel observar as interacdes
com a menor incidéncia de perdas visuais durante os focais. Dessa forma, uma area de
15 m? foi escolhida aleatoriamente dentro do transecto e individuos de H. nepos foram
capturados com rede entomolégica e marcados com caneta indelével na asa anterior
direita usando-se um cédigo individual. Foram tomadas medidas de comprimento da asa
anterior direita e do abdome com paquimetro manual (precisdo 0,02 cm) e em seguida
os animais foram liberados no mesmo local da captura. As capturas e observagdes foram
realizadas no periodo de maior atividade dos animais, entre 09:30 e 14:30 (obs. pess.).

Apbs a soltura dos animais, dois observadores esperaram 15 min para iniciarem
as observacdes. Apos esse periodo ambos caminharam juntos pela margem até encontrar
dois machos marcados com uma distancia de até 1,5 m entre eles sendo um escolhido
aleatoriamente para ser observado. As observacdes foram realizadas utilizando o
método de observacédo focal de um macho por vez (focal sampling: Altmann, 1974),

com duragdo média de 36 min (variacdo de 17 a 51 min). Durante a observagao do
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macho focal, as seguintes variaveis foram registradas: 1) densidade média de machos
solitarios por m? em torno do macho focal, contando o nimero de machos solitarios em
torno do macho focal numa é&rea de, aproximadamente, 4 m?; 2) execucdo de
comportamentos agonisticos (exibicdo de ameaca, face a face e perseguicao, Fonseca,
1997, Fig. 2); 3) permanéncia ou abandono pelo macho focal do local do pouso em que
foi observado pela primeira vez apds uma interacdo com outro macho; e 4)
deslocamento horizontal do macho focal da margem da agua para dentro da vegetacao.

Um macho foi considerado como residente quando, ap6s uma interacao
agonistica, voltava para 0 mesmo pouso e continuava executando exibi¢des agonisticas
contra possiveis invasores (Davies, 1978; Gribbin & Thompson, 1991). Uma interacéo
foi classificada como agonistica quando ocorreram conflitos consistindo de uma ou
mais disputas entre um residente e um néo residente (Waage, 1988). Observagdes
anteriores mostraram que machos de H. nepos perseguem possiveis invasores apds uma
disputa até a borda de uma &rea com 1,6 m de didmetro, aproximadamente. Portanto,
essa area foi considerada como o territorio ou area defendida do macho focal. Quando
um intruso invadia essa area, era perseguido e pousava fora da area, 0 macho invasor foi
considerado perdedor e o focal vencedor. Quando um intruso permanecia pousado
dentro da area considerada, depois de ter interagido com o macho focal, foi considerado
empate e a interagdo ndo entrou nas analises dos resultados das interagdes. Quando um
intruso interagia com o focal e o0 expulsava para fora da area com 1,6 m de diametro,
tomando sua posi¢do no pouso, o focal foi considerado perdedor.

Andlises estatisticas

As variaveis, comprimento de asa (D ‘agostino- Pearson test. asa de machos K2
=3, 75, p =0,15; asa de fémeas K2 = 1,58, p = 0,45) e de abdome (abdome de machos

K2 =440, p=0,11, abdome de fémeas K2 = 0,91, p = 0,64) assim como temperatura

12



(temperatura K2 = 0,88, p = 0,64) apresentaram distribuicdo normal. As variaveis
interagdo agonistica e densidade de machos precisaram ser transformadas para estarem
de acordo com os pré-requisitos de normalidade do teste. Foi utilizado o log (x + 1) para
essas variaveis, onde x é o nimero de interagOes registradas para cada macho focal e o
numero de machos por metro quadrado em cada observacao focal, respectivamente
(D’agostino - Pearson test para variaveis ap6s transformacao: interacdo: K2 = 3,50, p =
0,17;densidade de machos: K2 = 0,78, p = 0,68). A distancia dos individuos observados
em relacdo a agua ndo apresentou distribuicdo normal (D ’agostino — Pearson test, K2 =
36,64, p < 0,001), e mesmo ap0s a transformacdo continuou ndo apresentando
distribuicdo normal. Portanto, com essa variavel foi utilizado testes ndo paramétricos.

Para testar a primeira hipotese foi utilizado o teste ¢ para duas amostras, no qual
as variaveis: comprimento abdominal e comprimento de asa de machos e fémeas foram
comparados.

Para avaliar a interferéncia de fatores extrinsecos e intrinsecos nas interages
agonisticas utilizou-se uma correlacdo de Spearman para relacionar a distancia ocupada
pelos machos focais com as varidveis de interacdo, densidade de machos solitéarios e
comprimento da asa dos machos. Para testar se 0 numero de intera¢fes que um macho
focal teve é uma funcdo das variaveis de comprimento da asa, densidade de machos e
temperatura do ar, foi utilizado o teste de regressao linear multipla.

Para determinar se machos residentes venceram mais que machos néo residentes
(hipotese 3) utilizou-se um teste de qui-quadrado, respeitando a independéncia dos
dados. Para avaliar se tamanho corporal é um fator que explica o resultado das
interacGes, foi utilizada uma regressao logistica e considerados somente os focais sem
empates nas analises. O resultado, vencedor (1) e perdedor (0), foi relacionado com a

diferenca do comprimento da asa entre vencedor e perdedor (ver Kemp, 2000). Assim,
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se o perdedor foi maior que o vencedor numa determinada interagéo, a diferenga foi
negativa. Em uma observagdo néo foi possivel determinar se o individuo focal foi ou
ndo residente. Finalmente, para analisar diferencas entre o tamanho de asa de machos
residentes e ndo residentes foi usado um Teste z.

Em cinco observacGes, machos focais venceram e perderam disputas dentro de
uma interacgdo, entdo, ndo foi possivel qualificar esses machos como vencedores ou
perdedores, sendo, portanto, excluidos das analises. Um caso extremo de tamanho
corporal foi retirado das andlises e cinco casos nos quais o tempo de observacao foi
considerado insuficiente (< 15 min), também foram excluidos. Os resultados foram
analisados usando os pacotes estatisticos SPSS® 13.0 (2004) e BioEstat 4 (2005). Os

dados sdo apresentados com médias + erro padréo.

Resultados

Morfometria de machos e fémeas

Nos 75 dias de observacdo foram capturados e marcados 461 individuos, sendo
337 (73,1 %) machos e 124 (26,9%) fémeas. Dois machos e uma fémea fugiram antes
do término das medidas abdominais. N&o houve diferenca entre os comprimentos de
abdome de machos (2,19 £ 0,08 cm, N = 335) e fémeas (2,20 £ 0,09 cm, N = 123) (1 = -
0,93; p = 0,35; N = 458). Entretanto, fémeas apresentaram asas maiores (1,64 + 0,08
cm, N = 124) do que os machos (1,51 + 0,06 cm, N = 337) (¢ =-19,10; p <0,001; N =
461).

Influéncias intrinsecas e extrinsecas sobre interacdes agonisticas entre machos

Dos 75 dias de observacdo, somente em 44 foi possivel realizar observagdes
focais, totalizando 74 machos. Dentre esses, foram registradas interagdes de 40 (54%)

machos sem empates. Seis dos 74 machos (8,1%) interagiram com empate no resultado,
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oito (10,8%) s6 interagiram com machos rivais ndo marcados, sete (9,5%) somente com
fémeas e 13 (17,6%) ndo interagiram com co-especificos, sendo, portanto, excluidos das
analises dos resultados das interacGes (Hipotese 3).

A média das distancias ocupadas pelos machos focais com relagdo a dgua
variaram de 0 a 2,3 metros. Apesar de 0os machos diferirem quanto as distancias que
ocuparam em relacdo & margem da agua (Kruskal Wallis test, »° = 30,47; p < 0,05; N =
20), ndo houve relacdo significativa entre a distancia e o tamanho da asa (v, = 0,11; p =
0,64; N = 20). Também ndo houve associa¢do entre a densidade de machos e a distancia
desses em relacdo a agua (= - 0,36; p = 0,12; N = 20). Ndo houve correlacdo entre a
distancia dos machos a dgua e a freqliéncia de interacdes agonisticas (v, =- 0,37; p =
0,11; N = 20).

O modelo de regressdo para o0 nimero de interacGes a partir das variaveis
comprimento da asa, densidade de machos e temperatura foi significativo (F 3¢5 =
30,75; % = 0,57; p < 0,001; N = 68), mas somente a variavel densidade foi
correlacionada significativamente com o nimero de interagdes (5 = 0,76; p < 0,001; Fig.
3) (Tabela 1).

Residéncia, vencedores e tamanho corporal

O modelo de regresséo logistica aplicado a diferenca de tamanho entre
vencedores e perdedores n&o foi significativo (° = 0,33; p = 0,84). Machos residentes
(N = 24) venceram mais disputas do que machos néo residentes (N = 15) (° = 15,94 p
<0,001; N = 39, Fig. 4). Contudo, ndo houve diferenca significativa entre o tamanho da
asa de machos residentes (1,52 = 0,06, N = 24) e n&o residentes, (1,53 £ 0,06, N =14) (¢
=-0,40; p = 0,70). Os machos foram subdivididos em trés categorias quanto ao
tamanho das asas (pequenos, intermediarios, grandes). Ocorreu uma predominancia de

machos com asas intermediarias. Nao houve diferenca significativa ao comparar
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somente as classes extremas de asas (pequenas vs. grandes) quanto as condi¢des dos
machos em termos de residéncia (° = 3,17; p = 0,53; N = 39) e vitdria (y’ = 3,20; p =

0,53; N = 39).

Discussao

Em muitas espécies de insetos fémeas apresentam maior tamanho corporal em
relacdo a machos, como o resultado de pressdes seletivas tais como 0s custos
metabdlicos para a reproducdo. As fémeas utilizam a energia para a formacao dos
gametas, tornando-se mais pesadas e/ou maiores que 0s machos, enquanto esses
utilizam a mesma energia em displays ou para procura de fémeas, tornando-se mais
exuberantes e/ou menores (Andersson, 1994). Portanto, o dimorfismo sexual encontrado
para Homeoura nepos, favorecendo maior tamanho corporal para fémeas, expresso no
tamanho da asa, corroborando a primeira hipdtese proposta, pode ser um exemplo da
ocorréncia da presséo seletiva citada acima. Esses resultados estdo de acordo com
estudos que identificaram, tanto na fase larval quanto nos estagios maduros, o
dimorfismo sexual, no qual os machos séo menores no tamanho corporal (asa e
abdome) em espécies nao territoriais de libélulas (Anholt ez. al., 1991; Stoks, 2000;
Cordero et. al., 2002; Crowley & Johansson, 2002; Thompson & Fincke, 2002;
Johansson et. al., 2005).

Foi possivel verificar que em locais mais proximos da margem do lago, onde
existe maior concentragdo de locais para oviposi¢do, ndo ocorreu uma maior densidade
de machos, nem tampouco os machos desses locais apresentaram maior tamanho
corporal ou tiveram maior taxa de intera¢cdo com outros machos. Portanto, foi possivel
rejeitar algumas predicdes da hipotese de impacto extrinseco de alguns fatores sobre o

comportamento de interagdo agonistica de machos. A localiza¢do dos machos nos locais
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de postura das fémeas pode ser influenciada por outros fatores, como densidade de
fémeas, que ndo foi analisada neste estudo, além de idade do macho. Essa Gltima pode
indicar uma experiéncia prévia, na qual machos escolheriam locais onde teriam maior
acesso as fémeas e aos seus locais de oviposicao que, conseqlientemente, poderia estar
relacionada ao potencial de manutencao de recursos (Tsubaki & Ono, 1987; e.g.
borboletas, Kemp, 2000). Entretanto, houve forte relacdo entre a densidade de machos e
a taxa de interacdo entre os machos, o que ja foi registrado para outras espécies de
insetos (Thornhill & Alcock, 1983). No sistema de acasalamento por “scramble
competition”, o recurso necessario para que machos tenham sucesso reprodutivo se
apresenta na forma de fémeas livres. Portanto, individuos precisam sair vitoriosos de
disputas em locais onde hé alta concentragdo de machos solitarios para conseguirem
copulas, ocasionando, assim, um aumento nas interacdes entre rivais nesses locais
(Maynard-Smith, 1974; Waage, 1988). Dessa forma, pode-se inferir que ha maior
freqiéncia nas interagGes entre machos solitarios em locais onde ha maior densidade
deles na espécie H. nepos porque, essas disputas sdo necessarias na determinagéo do
sucesso reprodutivo de um individuo.

A temperatura do ar ndo interferiu na freqiiéncia de interacdo entre machos de H.
nepos. Apesar de outros estudos com libélulas terem mostrado uma relagéo positiva
entre temperaturas altas e interagdes entre machos, e também com o sucesso reprodutivo
desses (Banks & Thompson, 1985; Tsubaki & Ono, 1987; e.g. borboletas Kemp, 2000),
é importante salientar que tais estudos foram realizados em regies temperadas, onde
ocorreu maior variacdo climética, com registros de temperaturas mais baixas. A
temperatura na regido Neotropical é menos variavel, e na época em que o estudo foi
realizado (verdo — inicio outono), rapidamente atingiu um patamar médio elevado, com

pouca variacdo diéria. Portanto, pode-se especular que a temperatura teria menos
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influéncia nas interagdes entre machos de libélulas em regides tropicais do que em
regides temperadas.

No presente estudo comprovou-se que machos residentes venceram mais
disputas do que machos néo residentes sem, contudo, ocorrer diferenga em tamanho
corporal entre machos dos dois grupos. Apesar do tamanho corporal ndo ser um fator
que determinou o resultado de disputas entre machos de H. nepos, refutando a hipétese
proposta, a residéncia de machos pode ser um importante fator na determinacéo do
resultado entre conflitos. Segundo a teoria de jogos, existe uma assimetria entre machos
residentes e ndo residentes que deve influenciar o resultado das disputas agonisticas
(Maynard-Smith & Parker, 1976). A residéncia de um territério refere-se a um potencial
de conseguir manter um recurso, no caso a area defendida, fazendo com que machos
que ndo tenham esse potencial tenham desvantagens em disputas agonisticas (Maynard -
Smith & Parker, 1976; Davies, 1978; Kemp, 2000; Gherardi, 2006). Sugere-se que
machos residentes podem ter maior estogque energético que machos néo residentes,
conferindo uma vantagem fisioldgica a esses animais, aumentando a assimetria (Parker,
1974; Marden & Rollins, 1994; Gribbin & Thompson, 1991). Em libélulas, por
exemplo, machos residentes em territdrios podem ter garantidas vantagens reprodutivas
e aqueles que permanecem em pousos onde ha maior probabilidade de encontro de
fémeas tém maior possibilidade de obterem maior sucesso reprodutivo do que machos
que ndo permaneceram em um local fixo (Lederhouse, 1982; Waage, 1983 Gribbin &
Thompson, 1991). Machos de Coenagrion puella que permaneceram mais tempo nos
locais de oviposi¢do conseguiram maior nimero de copulas (Banks & Thompson, 1987)
e, em Enallagma hageni, machos mais velhos que adotaram a estratégia de permanecer
no local para encontrar parceiras também obtiveram maior sucesso de cépulas (Finke,

1985). Apesar de ndo ter sido avaliado o sucesso de copulas dos machos de H. nepos, é
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possivel que o alto custo de manter a residéncia no periodo de maior atividade dos
individuos seja compensado com um aumento na possibilidade de copula. Além disso,
como o tamanho corporal ndo é um fator que gera assimetria nos conflitos pode-se
especular que essa caracteristica morfologica ndo afete outros comportamentos sexuais.

O efeito da selecdo sexual sobre o tamanho corporal de espécies de libélulas ndo
territoriais, ou seja, aquelas que apresentam sistema de acasalamento por “scramble
competition”, € uma questdo ainda polémica. Alguns autores sugerem que efeitos da
selecdo natural e sexual estabilizaram o tamanho corpéreo de individuos nas populagdes
naturais ao longo do tempo (Banks & Thompson, 1985; Stoks, 2000; Cordero, 2000;
Cordero et al., 2002; Thompson & Fincke, 2002). Ou seja, no passado as diferentes
distribuicGes de tamanho de diferentes populacées, devido a acdo da selecdo sexual e
natural, deslocaram obtendo uma curva com maior nimero de individuos com tamanho
corporal medio. Em libélulas, alguns estudos tentam verificar a atuacdo da selecdo
sexual sobre o tamanho corporal de individuos. Entretanto, poucos estudos foram
conclusivos, gerando controvérsias, como no estudo com Coenagrion puella foi
observado que machos maiores, apesar de terem maior periodo de vida na fase madura,
apresentaram baixo sucesso de cépula (Banks & Thompson, 1985). Ja em outro estudo
com a libélula Lestes sponsa, 0 tamanho corporal menor ndo conferiu maior sucesso de
copula (Stocks, 2000). Na espécie H. nepos nenhum extremo de tamanho conferiu
vantagens nos comportamentos agonisticos. Como néo foi observado o nimero de
copulas realizadas por esses machos, ndo é possivel afirmar que um tamanho especifico
confere vantagens reprodutivas aos machos de H. nepos.

Devido a homogeneidade de distribuicdo dos locais de oviposi¢do, baixa taxa de
fidelidade do pouso pelos machos (obs. pess.), maior tamanho corporal da fémea em

relagdo a0 macho e nenhuma vantagem corporal conferida aos machos nas disputas
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territoriais, pode-se supor que o sistema de acasalamento através de “scramble
competition” seja fortemente controlado pela fémea em H. nepos, como observado em
outros zigdpteros da familia Coenagrionidae (Conrad & Pritchard, 1988; Fincke, 1985,
1997; Johansson et al., 2005). Ademais, foi verificado que a concentracdo de machos
solitarios num local, onde provavelmente se encontrardo fémeas, é determinante na
frequéncia das disputas agonisticas e que, aparentemente, ndo existe atuacao da selecao
intra-sexual no tamanho corporal de machos, ja que essa caracteristica ndo conferiu
vantagens nas disputas agonisticas. Contudo, seria interessante a continuagdo do estudo
a fim de verificar quais vantagens em termos reprodutivos sao conferidos aos machos
residentes vencedores e se existe uma sele¢do atuando no tamanho corporal quanto a

escolha da fémea.
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Tabela 1. Coeficientes parciais da regressdo linear multipla da variavel interacao

de machos com as variaveis: comprimento de asa, densidade de machos e temperatura

do meio.
Coeficiente p
Asa -0,12 =0,13
Densidade 0,76 < 0,001
Temperatura -0,01 =0,87
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Figura 1. (A) Macho e (B) fémea de Hoemoura nepos no local de estudo (C) no

Lago Paranoa — Estacdo Experimental de Biologia - UnB.
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Figura 2. InteragBes agonisticas entre machos de Homeoura nepos. a) Macho pousado;
b) macho pousado executa exibicdo de ameacga com a aproximagao de outro macho do
Seu pouso; ¢) quando intruso persiste na invasdo, macho do pouso voa em direcao,
executando face a face com o intruso; d) macho vencedor da interagéo expulsa macho

intruso executando perseguicdo. (Desenhos por Pedro de Podestd)
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Figura 3. Relacdo entre o nimero de interacGes e a densidade de machos de Homeoura

nepos no local das observacdes (varidveis transformadas em log (x + 1)).
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Capitulo 2 — Evidéncias contréarias a hipotese de guarda de parceiras: novas
sugestdes para espécies de libélulas tropicais
Introducéo

Na selecdo intra-sexual, machos competem entre si para terem acesso a fémeas
ou a recursos utilizados por elas, aumentando assim o nimero de fémeas que sdo
atraidas e, consequientemente, seu sucesso reprodutivo (Thornhill & Alcock, 1983;
Andersson, 1994). Essa competi¢do pode ocorrer antes ou depois da cépula, ou apos a
fertilizac&o. No primeiro caso, machos empenham-se em ataques diretos contra outros
machos para a posse da fémea ou de territdrios que contenham recursos atrativos para a
postura. Em espécies nas quais as fémeas copulam mais de uma vez, machos retiram o
esperma do antecessor, exemplificando uma tatica de competicdo pos-copula. Mesmo
apos a fertilizacdo dos ovos, machos podem induzir aborto na fémea ou mesmo causar
infanticidio (Thornhill & Alcock, 1983; Andersson, 1994).

Existem duas estratégias pds-cépula para a guarda da fémea em libélulas e cada
uma esté relacionada ao status do macho (Alcock, 1994; Shenk et al/, 2004). A primeira
delas é guarda com contato, também conhecida como tandem, que é uma ligacéo fisica
mantida desde antes da cOpula, durante a copula e que pode também durar toda (ou
parte) da postura de ovos (Corbert, 1980; Cordero et. al., 1995). Esse tipo de guarda é
usualmente (mas nem sempre) executado por machos “néo territoriais” e ocorre quando
o custo fisiol6gico (energético) e o risco de predacao sao menos importantes frente a
necessidade de garantia de paternidade da maioria dos ovos da fémea (Thornhill &
Alcock, 1983, 1994; Latty, 2006). Machos entram em tandem com a fémea ap0s a
copula e esta geralmente oviposita em locais que ndo aqueles onde ocorreu a cdpula
(Cordero, 1989; Cérdoba-Aguilar, 1992; Fincke, 1997). Para machos territoriais, que

adotam a estratégia de guarda com tandem, o custo da perda territorial (tanto de
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conseguir copulas adicionais como de perder a dominéncia sobre o territorio) deve ser
compensado pelo adicional de ovos que conseguird fertilizar ao manter-se em contato
direto com a fémea (Singer, 1987). O segundo tipo de guarda da fémea é a guarda sem
contato que normalmente ocorre com machos territoriais e tem as seguintes vantagens:
0s machos podem defender a integridade do seu territorio e podem também copular com
novas fémeas que chegarem ao seu territdrio, ja que o custo da perda do territdrio €
muito alto, tanto em termos fisiol6gicos quanto reprodutivos (Waage, 1983; Alcock,
1994). Contudo, essa estratégia pode ser desvantajosa, porque a eficiéncia em termos de
garantia de paternidade da guarda sem contato é baixa se comparada aos machos que
realizam o tandem (Thornhill & Alcock, 1983; Waage, 1983; Alcock, 1994; Shenck e.
al., 2004).

Outros fatores que influenciam o comportamento de guarda da fémea séo a
densidade de machos solitérios, de fémeas solitarias, e, conseqlientemente, a razao
sexual operacional da populagdo (McLain, 1989; Alcock, 1994; Knox & Scott, 2005;
Latty, 2006). Em locais onde a razdo sexual é enviesada para machos e a sua densidade
é alta nos locais de postura, machos permanecem e tandem por mais tempo, pois a
garantia de sucesso reprodutivo compensa 0s custos como o de manter o tandem, tais
como maior risco de predagdo e de interferéncia de machos solitarios (McLain, 1989;
Alcock, 1994; Radwan & Silva-Jothy, 1996; Naraoka, 2001; Knox & Scott, 2005). Por
outro lado, em locais onde a densidade de fémeas é maior, ou onde ha um equilibrio na
razdo sexual operacional, espera-se que ocorra guarda sem contato (Knox & Scott,
2005), ou o tandem de duracéo reduzida, pois o custo do tandem ndo compensa 0s
ganhos para machos que ndo o adotam, tais como cépulas adicionais (Latty, 2006;

Alcock, 1994). O tamanho corporal de fémeas e de machos (Knox & Scott, 2005) e o
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status reprodutivo (virgem ou ndo virgem) de uma fémea podem também influenciar o
tempo de guarda ap6s a cépula (Andrés & Cordero, 2000; Uhia & Cordero, 2005).

A guarda do macho, provavelmente, ocorre devido a vantagem de ser o ultimo a
inseminar a fémea antes da postura dos ovos. Essa vantagem denominada de
precedéncia do Ultimo esperma (Thornhill & Alcock, 1983; Alcock, 1994; Andersson,
1994; Fincke, 1997) ocorre em espécies nas quais a fémea copula mais de uma vez,
normalmente utilizando o esperma da Ultima copula para fertilizar uma porcentagem
maior dos seus ovos (Thornhill & Alcock, 1983, Eberhard, 1985). Em espécies em que
a fémea tem dois 6rgdos armazenadores de esperma, como na maioria das libélulas
(Eberhard, 1987; Cérdoba- Aguilar, 2002; Uhia & Cordero-Riviera, 2005) e nas quais a
fertilizacdo é interna, a fémea tem o controle na escolha do esperma e,
consequentemente, sobre a fertilizacdo dos ovos. Como néo é necessario mais de uma
copula para preencher o estoque espermatico, essa escolha conhecida como competicdo
espermatica é uma pressdo seletiva no desenvolvimento de genitalias com morfologias
que favorecem os machos induzir maior fertilizacdo (Eberhard, 1985). A escolha da
fémea pode ocorrer durante a cépula (Andrés & Cordero, 2000; Uhia & Cordero, 2005)
ou pode selecionar comportamentos nos machos como a guarda da parceira, em que 0
tempo que 0 macho permanece em cépula e/ou em tandem pode determinar a utilizacdo
de seu esperma pela fémea (Eberhard,1985).

Fatores climaticos, tais como temperatura, velocidade do vento e luminosidade,
também exercem grande influéncia na habilidade de voo e, conseqlientemente, no
comportamento reprodutivo de insetos termo-regulados, incluindo libélulas (May, 1976;
Heinrich, 1996; De Marco & Resende, 2002). Em locais onde a temperatura é alta e a
velocidade do vento é baixa, esses animais sdo capazes de atingir alta temperatura

torécica, diminuindo os custos fisioldgicos do vbo, permitindo véos prolongados e
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comportamentos reprodutivos dependentes do voo, como o tandem. Baixas
temperaturas e muito vento aumentam o custo fisioldgico do véo, fazendo com que
esses animais permanegam mais em pouso do que em atividades de voo (Singer, 1987;
Hilfert-Ruppell, 1998; De Marco & Resende, 2002).

O objetivo geral deste estudo foi determinar quais 0s possiveis fatores que
influenciam o tempo do tandem e os eventos de postura realizados por fémeas da
libélula Homeoura nepos (Zygoptera: Coenagrionidae) sob a guarda do macho. Mais
especificamente, trés hipoteses foram testadas. A primeira hipdtese é de que o
comportamento de tandem deve sofrer influéncia da densidade populacional de machos
e de fémeas no local de acasalamento. As seguintes predi¢bes foram feitas sobre essa
hipbtese: 1) o tempo de tandem pés-cOpula durante a postura é maior quando hé alta
densidade de machos no mesmo local; 2) os eventos de postura da fémea em tandem séo
mais frequientes nos locais de baixa densidade de machos, pois esses locais seriam mais
propicios devido ao menor numero de intervengdes de outros machos (Alcock, 1994); 3)
o tempo de tandem pds-cépula é menor onde ocorrem outras fémeas no local da postura;
4) os eventos de postura ocorrem com maior freqtiéncia em locais onde ha presenca de
outras fémeas. Dado que o tamanho de machos em artropodes pode ser um indicativo de
sua habilidade de permanecer na guarda por mais tempo (Thornhill & Alcock, 1983;
Prenter et. al., 2003; Knox & Scott, 2005; Bel-Venner & Venner, 2006), a segunda
hipdtese testada neste trabalho foi de que o tamanho corporal do macho influencia
diretamente o tempo de tandem. A predicao € de que existe uma correlagdo positiva
entre tamanho de machos e tempo de tandem. Finalmente, a terceira hipotese testada foi
de que o tempo de tandem sera maior quando os custos fisioldgicos para manté-lo forem

reduzidos em funcdo de fatores climéticos, gerando as seguintes predi¢des: 1) em dias
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com alta temperatura o tempo de tandem serd maior e, 2) em dias com pouco vento, 0s

machos permanecerdo em tandem por mais tempo.

Métodos

Organismo modelo

A espécie estudada foi Homeoura nepos Selys 1876, cujos machos sdo menores
que as fémeas apresentam o térax preto com manchas azuis, abdome preto na superficie
dorsal, com os trés ultimos segmentos cobertos de azul brilhante. A fémea apresenta a
mesma coloragdo no torax, mas os trés ultimos segmentos abdominais sdo pretos com
manchas azuis. Os machos chegam antes das fémeas as margens do lago (local de
postura dos ovos) e entram em conflito com outros machos para ocupac¢ao de pousos na
vegetacdo (obs. pess.). As fémeas apresentam oviposicao endofitica (dentro de tecidos
vegetais) em ramos localizados na superficie da agua. Essa € uma caracteristica presente
em diversas espécies da familia Conegrionidae (Cobert, 1980; Conrad & Pritchard,
1988; Cordero, 1989; Cordoba-Aguilar, 1992).

Local de estudo

O estudo foi realizado ao longo das margens do Lago Paranod, nas imediagoes
da Estacdo Experimental de Biologia (15° 44’ 04,9’ S, 47° 52’ 57,9’” W), pertencente a
Universidade de Brasilia, no periodo de junho a setembro de 2006. O Lago possui uma
area superficial de 37,50 Km?, perimetro de 111,87 Km, é localizado na cidade de
Brasilia, DF. O Lago foi formado pelo fechamento da barragem do Rio Paranog, e se
apresenta perene, tendo a funcdo de embelezamento da cidade e formagéo do
microclima ao seu redor (Fonseca, 2001). A vegetacdo predominante na margem do

lago na area de estudo é a graminea Brachiaria decumbens € a espécie de estudo, H.
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nepos € também abundante na area e utiliza folhas e ramos de B. decumbens para pouso
e para a postura dos ovos nas partes em contato com a superficie da dgua (obs. pess.).

Coleta de dados

Para facilitar a observacdo e determinar a area de utilizacdo de espaco das
libélulas, foi estipulado um transecto de 120 m ao longo da margem do lago, o qual foi
subdividido em segmentos e marcado com fitas a cada metro. As observagdes foram
realizadas no periodo de maior atividade dos animais, entre 09:30 h e 14:30 h (obs.
pess.). Individuos ndo foram marcados, pois devido a mobilidade geral dos animais e
também do casal durante o tandem po6s-cOpula, a probabilidade de reencontrar um
animal solitario marcado no local era baixa (obs. pess.). Dois observadores caminhavam
ao longo do transecto e ao encontrarem uma copula esta era acompanhada até o
momento do inicio do tandem, no qual os dados comegavam a ser coletados até o
término desse.

Durante o tandem (periodo em que ocorre a postura da fémea sob guarda), o
casal foi acompanhado por dois observadores proximos (< 2 m) o que nao interferiu no
comportamento dos demais (obs. pess.). A duracdo de tandem variou de 01:52 min a
74:00 min. O primeiro observador monitorou toda a atividade do casal em tandem
(utilizando 0 método de observacgéo focal; Altmann, 1974) e registrou o tempo total de
tandem ao final. O segundo observador quantificou os eventos de postura que a fémea
executou enguanto em tandem (veja abaixo), sem quantificar o nimero de ovos. A partir
do primeiro minuto de tandem, esse observador também realizou censos visuais (raio
aproximado de 1 m) em intervalos de 3 min, contando o nimero de machos pousados e
registrando presenca ou auséncia de fémeas solitarias pousadas no local. Assim, a

densidade média local de machos na area utilizada pelo casal foi obtida dividindo-se a

37



soma da média de machos por metro quadrado obtida em cada censo pelo numero total
de censos realizados durante o periodo de observacéo.

Um evento de postura foi definido como sendo um movimento do abdome da
fémea contra a vegetacao (Cordero, 1989). Na maioria das observacoes foi possivel
visualizar o arrasto das cerdas do aparelho ovipositor feminino na folha durante a
postura dos ovos. A partir do momento que a fémea levantava o abdome afastando-o da
folha, o evento foi considerado encerrado. Se a fémea iniciava outro movimento de
aproximacdo do abdome contra a mesma folha, apds ter erguido seu abdome, essa
observagédo foi considerada como um novo evento de postura.

Durante cada periodo de observagdo a temperatura do ar foi obtida com um
termo-higrometro digital. Uma escala utilizando-se um ramo vertical pendente de
vegetacdo foi usada para determinar a agdo do vento. Quando o ramo ndo se movia,
permanecendo na posigéo vertical indicando auséncia de vento, o valor adotado na
escala foi zero. Quando o ramo pendia entre 0 e 30°, aproximadamente, indicando vento
leve, representou-se como um na escala; entre 30 e 60°, representou-se como dois
(vento médio) e, quando o ramo pendia entre 60 e 90° foi representado trés na escala
indicando vento forte. Ao final da observacdo, a rea total utilizada pelo casal foi
estimada, somando as marcagdes na vegetacdo de um m? de &rea que o casal percorreu
durante o tandem.

Alguns individuos foram capturados com puca apos se soltarem do tandem para
analises morfométricas. Apds serem medidos quanto ao comprimento da asa direita e
abdome com paquimetro (precisdo de 0,02 cm), os insetos foram coletados e guardados
em solucéo de alcool 70% sendo depositados na Colecdo de Insetos Aquéticos, no
Departamento de Entomologia do Museu Nacional, da UFRJ, sob curadoria da Profé.

Dr2. Janira Costa.
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Analises estatisticas

As variaveis, densidade de macho (Shapiro-Wilk test: W =10,98, p = 0,65) e
temperatura (W = 0,98, p = 0,76), apresentaram distribuicdo normal. Para atingir os pré-
requisitos de normalidade do teste, foram necessarias transformac@es nas variaveis
tempo (raiz quadrada) e eventos de postura (log (X + 1); X = nUmero posturas para
fémea em tandem) (Shapiro-Wilk test para variaveis apds transformacao: tempo: W =
0,96, p = 0,10; eventos de postura: W =0,95, p = 0,07).

Para testar a hip6tese um, foi utilizado o teste de regressao linear para verificar
se a duracdo do tandem (predicéo 1) e a frequéncia dos eventos de postura (predicéo 2)
séo influenciadas pela densidade de machos e para analisar diferencas entre o tempo de
tandem (predicdo 3) e os eventos de postura (predi¢do 4) em locais com auséncia e
presenca de fémeas foi usado um Teste ¢.

Para verificar se 0 tamanho do macho foi uma influencia na permanéncia do
tandem, foi utilizado o teste de regressao linear entre o tamanho da asa de machos
coletados e o tempo de tandem.

O mesmo teste foi usado para testar a primeira predicdo da terceira hipoteses, a
relacdo entre temperatura e densidade de macho, tempo de guarda e eventos de postura.
Utilizou-se uma ANOVA para avaliar a influéncia do vento sobre a duragdo do tandem
(predicdo 2). Um caso extremo foi retirado das andlises. Os dados foram analisados
usando o pacote estatistico SPSS® 13.0 (2004) e BioEstat 4 (2005). Os dados s&o

apresentados com médias * erro padrao.

Resultados
No periodo de 28 dias de atividades de campo foi possivel monitorar 59 casais
em 79 h de observacao. Dentre os casais observados, 46 (78%) foram usados nas

analises e dos 13 (22%) restantes, seis se perderam de vista dos observadores, quatro
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foram observados quando o tandem ja tinha se iniciado e ndo entraram para as analises,
uma fémea de um casal foi predada pela fémea de Ischnura fluviatilis (Zygoptera:
Coenagrionidae) durante o tandem po6s-copula, em um casal a fémea se soltou do
tandem e outro casal foi excluido das analises por conter um valor extremo na densidade
de machos (Shapiro Wilk test, p < 0,05). A area média utilizada pelos casais durante o
tandem foi de 4,28 + 2,38 m? (com variacéo entre 1,0 a 10,0 m?).

Influéncias da densidade de machos e fémeas

N&o houve relagéo significativa entre o tempo de tandem com a densidade de
machos no local de postura das fémeas durante a guarda (F14s = 1,67; #*=0,01;p =
0,20; N =46). Contudo, houve uma relagdo significativa muito fraca entre a frequiéncia
dos eventos de postura e a densidade de machos no local (Fy 44 = 4,90; #*=0,08; p <
0,05; N =46, Fig. 1a). Houve também uma relacao positiva entre o tempo de tandem e
a freqliéncia dos eventos de postura (F1 4 = 35,95; *=0,44;: p <0,001; N = 46,
Fig.1b). O tempo de tandem em locais com fémeas foi maior (25,71 + 3,13 min, N = 29)
do que em locais sem fémeas (16,44 + 2,14 min, N = 17) (¢ = 2,10, p < 0,05). N&o houve
diferencas significativas nas freqiiéncias dos eventos de postura durante a guarda em
locais com ou sem fémeas (¢ = 1,52, p = 0,14, N = 46, Tabela 1).

Tamanho do macho

O tamanho médio de abdome dos machos foi de 2,20 + 0,05 cm (variando entre
2,09 e 2,27 cm), enquanto que de asa foi de 1,52 + 0,04 cm (variando entre 1,44 e 1,57
cm). N&o houve relagdo significativa entre o tamanho do macho (comprimento de asa) e
o tempo de tandem (F13 = 0,59; #* = 0,08; p = 0,57; N = 16).

Variacdo climatica

A temperatura nos dias de observagao variou de 25,1°C a 36,1°C, com

temperatura média de 30,5°C. Houve uma correlagdo negativa significativa fraca entre a
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densidade de machos e a temperatura (Fy 44 = 6,64; * = 0.11; p < 0,05; B=-0,36; N =
46; Fig. 2). Também houve uma tendéncia de a temperatura ser maior (31,41 + 2,46°C,
N =17) em locais onde ndo foram registradas fémeas, enquanto em locais com
temperaturas mais amenas, ocorreu o registro de fémeas (30,08 + 1,56°C, N = 29) (¢ = -
2,27, p = 0,05, N =46, Tab. 1). Ocorreu uma tendéncia positiva, porém ndo chegando a
ser significativa, entre o tempo de tandem e a temperatura (F1 44 = 3,10; /2 = 0.04; p =
0,08; N = 46). Nao houve influéncia do vento na duracdo do tandem (F3 42 = 0,55, p =

0,65, N = 45).

Discussao

No presente estudo foram refutadas vérias previsoes relativas a influéncia da
densidade local de outros individuos sobre o tempo de tandem. Foi verificado que a
densidade de machos solitarios no local de postura das fémeas em tandem ndo interferiu
no tempo de tandem. Tal resultado também foi encontrado para a libélula Sympetrum
obtrusum, que apresenta os dois tipos de guarda (tandem e guarda sem contato). No
mesmo estudo verificou-se que machos ndo permanecem em tandem depois da copula
em baixas temperaturas e alta velocidade do vento (Singer, 1987). Segundo esse autor, 0
tandem é muito custoso fisiologicamente e fatores fisioldgicos sdo prioritarios na
determinacédo de ocorréncia de tandem. Outros estresses fisiolégicos também podem
interferir no tempo de tandem. Machos de H. nepos permanecem grande parte do dia
defendendo pousos a espera de fémeas e forrageiam pouco nesses periodos (obs. pess.).
E possivel que uma baixa reserva caldrica possa também afetar diretamente a energia
disponivel para o vbo, podendo assim influenciar a duracdo do tandem. Por exemplo,
observou-se que machos do besouro japonés, Popillia japonica, SOb 0 estresse
fisiologico de fome, tenderam a ter menor tempo de guarda que machos alimentados

(Saeki et. al., 2005).
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Foi verificado que o tempo de tandem interferiu positivamente na freqiiéncia dos
eventos de postura e, foi registrado que uma maior densidade de machos estava
fracamente relacionada com o nimero de eventos de postura. Entdo provavelmente o
tempo de tandem pode ser um dos fatores avaliados que mais determina a variagao na
freqiéncia dos eventos de postura. Machos de libélula tém a habilidade de localizar
locais de maior qualidade para a postura dos ovos (Cobert, 1980; Wildermuth, 1993),
sendo que a oviposi¢io ndo ocorre necessariamente no local da copula. E possivel que
machos de H. nepos levem a fémea para realizar a postura em locais onde ha melhor
qualidade de &reas para a postura e a procura desses locais faz que o tandem seja
prolongado e, conseqlientemente, a freqiiéncia dos eventos também. A vantagem de
levar fémeas para que realizem postura em bons locais pode sobrepor aos eventuais
custos de interferéncias realizadas por outros machos e também aos riscos de predacéo,
pois considera-se que a escolha do local de oviposicdo seja uma forma de cuidado
parental e uma maneira de aumentar o sucesso reprodutivo (Thornhill & Alcock, 1983;
Rehfeldt, 1990).

Os resultados do atual trabalho contrariam a predicdo de que o tempo de tandem
deva ser menor em locais com mais fémeas (Alcock, 1994). Na verdade, foi encontrado
justamente o padrao contrario: o tempo de tandem foi maior para casais em locais onde
havia outras fémeas nas imediacdes. O fato de ocorrerem muitas fémeas em
determinados locais pode ser uma indicagdo da qualidade ambiental para a oviposigéo e,
nesses locais 0s machos podem permanecer mais tempo em tandem pelos mesmos
motivos apresentados anteriormente: aumentar a frequéncia de postura em um local de
alta qualidade para a sobrevivéncia da prole, e consequentemente, aumentar seu sucesso
reprodutivo. Vantagens como essas devem compensar 0s custos em perder copulas

adicionais nas areas com fémeas. Locais com baixa ocorréncia de fémeas talvez

42



indiguem ao macho que o tempo de permanéncia em tandem seja, portanto, de pouca
efetividade, em termos de eficiéncia de postura em locais de qualidade.

Quando fémeas ovipositam solitariamente avaliam a presenca de outras fémeas
na area para a escolha do local de postura (Rehfeldt, 1990). Contudo, os eventos de
postura durante o tandem de H. nepos né@o variaram de acordo com a presenca ou
auséncia de fémeas nos locais de postura. Como o tempo de tandem determina a
variagdo na freqiiéncia dos eventos de postura e como o tempo de tandem variou em
areas com e sem fémeas, a duragéo do tandem deve ser o fator principal para garantir o
maior sucesso de fertilizacdo devido aos motivos ja expostos anteriormente.

Né&o foi encontrada relagéo entre o tamanho corporal e o tempo de tandem.
Apesar dessa relagdo ocorrer em outros artropodes (aranhas: Prenter et. al., 2003, Bel-
Venner & Venner, 2006; besouros: Knox & Scott, 2005; isopodes: Bertin & Cezilly,
2005), em libélulas outras caracteristicas fisicas e fisiologicas podem afetar o tandem.
Um macho com maior quantidade de energia e de massa muscular na regido toracica
possui maior habilidade de v6o, de vencer disputar agonisticas (Marden & Rollings,
1994) e, consequentemente, deve possuir maior capacidade de permanecer por mais
tempo em tandem. Por isso, foi encontrada uma relagdo entre a temperatura toréacica e a
permanéncia do tandem na libélula Sympetrum obtrusum, pois uma forte relacéo deve
ocorrer entre 0 aumento de temperatura corporal e quantidade de energia armazenada
(Singer, 1987). Assim, em libélulas, nas quais o tandem se realiza em vo, a selecéo
intra-sexual deve favorecer o desenvolvimento de estruturas internas, como massa
muscular e acimulo de tecido adiposo, que ndo estdo necessariamente relacionados com
caracteres sexuais secundarios, como o tamanho corporal (Marden & Rollings, 1994).

A relagdo negativa da temperatura com a densidade de machos e o fato de altas

temperaturas terem sido observadas em locais sem fémeas pode ser explicada pelo fato
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de que o comportamento de voo em libélulas é determinado, entre outros fatores, pela
temperatura (Heinrich, 1995; Hilfert-Ruppell, 1998; De Marco & Resende, 2002).
Assim, em locais com maior temperatura ha maior quantidade de animais em voo,
diminuindo o numero de insetos que permaneceram pousados durante os censos. O
tempo de tandem relacionou-se fracamente de forma positiva (beirando a significancia)
com a temperatura ambiente. Em outro estudo com libélulas, a temperatura apresentou
uma relacdo mais forte com o tempo de tandem (Singer, 1987). O estudo de Singer
(1987) foi realizado em regides temperadas, onde a variagdo climatica é maior que a dos
trépicos. Assim, a temperatura pode ter um maior impacto sobre a capacidade
fisioldgica desses animais em regides temperadas do que nas regides tropicais. Por isso,
na especie H. nepos a temperatura ndo foi um fator que determinou a variagdo no tempo
de tandem e pode também néo influenciar outros comportamentos reprodutivos.
Contudo, a velocidade do vento néo interferiu na duragéo do tandem, diferentemente do
encontrado em outro trabalho (Singer, 1987), sugerindo que o vento ndo exerce
influencia no voo e conseqiientemente, na duragcdo do tandem em H. nepos. Como essa
espécie pertence a familia em que as libélulas s&o consideradas fracos voadores (Bick &
Bick, 1978; Cobert, 1980), é possivel que, devido a pressdes seletivas da agdo do vento
no passado, individuos de H. nepos possam ter tido mais sucesso frequientando areas
mais protegidas do vento, como as areas ao longo das margens do lago e sobre a lamina
d’ 4gua, normalmente mais protegidas pela vegetagdo (obs. pess.). Assim, na ocupacao
dessas areas o0 possivel efeito negativo que o vento exerce na atividade desses insetos
tenha se neutralizado, mas esse efeito € comumente observado para espécies que voam
em altas alturas e grandes distancias, como as libélulas dos trabalhos de Singer (1987) e

de Latty (2006).
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Em conclusao, este trabalho mostrou que algumas predic6es da hipétese
proposta por Alcock (1994) ndo tiveram apoio quando o comportamento de guarda de
machos de H. nepos foi estudado em campo. Como praticamente todos os trabalhos a
respeito foram realizados com espécies de regibes temperadas, talvez fatores ambientais
e fisioldgicos podem agir de maneira diferenciada sobre espécies de regibes tropicais,
modificando a resposta comportamental frente a esses fatores. Este trabalho indica a
necessidade de maiores estudos sobre as espécies tropicais para determinar como 0s
padrdes comportamentais reprodutivos existentes em espécies que foram submetidas a

diferentes pressdes ecoldgicas quando comparadas as espécies de regides temperadas.

45



Referéncias Bibliogréaficas

Alcock, J. 1994. Postinsemination associations between males and females in insects:
The mate-guarding hypothesis. Annual Review of Entomology, 39: 1 - 21.

Altmann, J. 1974. Observational study of behavior: sampling methods. Behaviour, 48:
227 - 265.

Andersson, M. 1994. Sexual Selection. 1. ed. Princeton University Press. Princeton,
New Jersey.

Andrés, J. A. & Cordero, A. 2000. Copulation duration and fertilization success in a
damselfly: an example of cryptic female choice? Animal Behaviour, 59: 695 - 703.

Bel-Venner, M.C. & Venner, S. 2005. Mate-guarding strategies and male competition
ability in an orb-weaving spider: results from a field study. Animal Behaviour, 71:
1315 - 1322.

Bertin, A. & Cezilly, F. 2005. Density-dependent influence of male characters on mate-
locating efficiency and pairing success in the waterlouse A4sellus aquaticus: an
experimental study. Journal of the Zoological Society of London, 265: 333 - 338.

Bick, G. H. & Bick, J. C. 1978. The significance of wing clapping in Zygoptera.
Odonatologica, 7:5 - 9.

Cobert, P. S. 1980. Biology of Odonata. Annual Review of Entomology, 25: 189 - 217.

Conrad, K. F. & Pritchard, G. 1988. The reproductive behavior of Argia vivida

Hagen: an example of a female-control mating system (Zygoptera:
Coenagrionidae). Odonatologica, 17: 179 - 185.
Cordero, A. 1989. Reproductive behaviour of Ischnura graellsii (Rambur) (Zygoptera:

Coenagrionidae). Odonatologica, 18: 237 - 244.

46



Cordero, A., Santolamazza-Carbone, S. & Utzeri, C. 1995. Male disturbance, repeated
insemination and sperm competition in the damselfly Coenagrion scitulum
(Zygoptera: Coenagrionidae). Animal Behaviour, 49: 437 - 449.

Coérdoba-Aguilar, A. 1992. Comportamiento reproductivo y policromatismo en
Ischnura denticollis Burmeister (Zygoptera: Coenagrionidae). Bulletin of American
Odonatology, 1: 57 - 63.

Coérdoba - Aguilar, A. 2001. Sperm displacement ability in the damselfly Calopteryx
haemorroidalis astrica Ochran: no effect of male age, territorial status, copulation
duration and syn-copulatory behavior (Zygoptera: Calopterygidae). Odonatologica,
30: 375 - 380.

Cordoba - Aguilar, A. 2002. Sensory trap as the mechanism of sexual selection in a
damselfly genitalic trait (Insecta: Calopterygidae). The American Naturalist, 160:
594 - 601.

De Marco, P. Jr. & Resende, D. C. 2002. Activity patterns and thermoregulation in a
tropical dragonfly assemblage. Odonatologica, 31: 129 - 138.

De Marco, P. Jr. & Peixoto, P. E. C. 2004. Population dynamics of Hetaerina rosea
Selys and its relationship to abiotic conditions (Zygoptera: Calopterygidae).
Odonatologica, 33: 73 - 81.

Eberhard, W. G. 1985. Sexual Selection and Animal Genitalia. Harvard University
Press, Cambridge, Massachusetts.

Fincke, O. M. 1997. Conflict resolution in the Odonata: implications for understanding
female mating patterns and female choice. Biological Journal of the Linnean
Society, 60: 201 - 220.

Fonseca, F. O. (org.). 2001. Olhares sobre o Lago Paranod. 1° ed. Secretaria do Meio

Ambeinte e Recursos Hidricos, Brasilia, DF.

47



Fonseca, R. R. 1997. Aspectos do comportamento reprodutivo de Ischnura fluviatilis,
Selys, 1876 (Odonata: Coenagrionidae). Tese de Mestrado, Instituto de Biologia,
Universidade Federal Rural do Rio de Janeiro, Seropédica, Rio de Janeiro.

Gonzalez-Soriano, E. & Cdrdoba-Aguilar, A. 2003. Sexual behaviour in Paraphlebia
quinta Calvert: male dimorphism and a possible example of female control
(Zygoptera: Megapodagrionidae). Odonatologica, 32: 345 - 353.

Heinrich, B. 1995. Insect thermoregulation. Science, 28 - 33.

Hilfert-Ruppell, D. 1998. Temperature dependence of flight activity of Odonata by
ponds. Odonatologica, 27: 45 - 59.

Knox, T. T. & Scott, M. P. 2005. Size, operational sex ratio, and mate-guarding success
of the carrion beetle, Necrophila americana. Behavioral Ecology, 17: 88 - 96.

Latty, T. M. 2006. Flexible mate guarding tactics in the dragonfly Sympetrum internum
(Odonata: Libellulidae). Journal of Insect Behavior, 19: 469 - 477.

Marden, J. H. & Rollins, R. A. 1994. Assessment of energy reserves by damselflies
engaged in aerial contests for mating territories. Animal Behaviour, 48: 1023 - 1030.

May, M. L. 1976. Thermoregulation and adaptation to temperature in dragonflies
(Odonata: Anisoptera). Ecological Monographs, 46: 1 - 32.

McLain, D.K. 1989. Prolongued copulation as a post-insemination guarding tactic in a
natural population of ragworth seed bug. Animal Behaviour, 38: 659 - 664.

Naraoka, H. 2001. Post-copulatory behavior in the dragonfly Sympetrum parvulum
Bartenef (Anisoptera: Libellulidae). Odonatologica, 30: 411 - 422.

Prenter, J., Elwood, R. W. & Montgomery, I. 2003. Mate guarding, competition and
variation in size in male orb-web spiders, Metellina segmentata: a field experiment.

Animal Behaviour, 66: 1053 - 1058.

48



Radwan, J. & Silva-Jothy, M. T. 1996. The function of post-insemination mate
association in the bulb mite, Rhizoglyphus robini. Animal Behaviour, 52: 651 - 657.

Rehfeldt, G. E. 1990. Anti-predator strategies in oviposition site selection of
Pyrrhosoma nymphula (Zygoptera: Odonata). Oecologia, 85: 233 - 237.

Saeki, Y., Kruse, K. C. & Switzer, P. V. 2005. Physiological costs of mate guarding in
the Japanese beetles (Popillia japonica Newman). Ethology, 111: 863 - 877.

Schenk, K., Suhling, F. & Martens, A. 2004. Egg distribution, mate guarding intensity
and offspring characteristics in dragonflies (Odonata). Animal Behaviour, 68: 599 -
606.

Singer, F. 1987. A physiological basis of variation in postcopulatory behavior in a
dragonfly Sympetrum obtrusum. Animal Behaviour, 35: 1575 - 1577.

Thompson, D. J. 1997. Lifetime reproductive success weather and fitness in dragonflies.
Odonatologica, 26: 89 - 94.

Thornhill, R. & Alcock, J. 1983. The Evolution of Insect Mating System. 1%. ed. Harvard
University Press, Cambridge, Massachusetts.

Turchin, P. & Kareiva, P. 1989. Aggregation in Aphis varians: an effective strategy for
reducing predation risk. Ecology, 70: 1008 - 1016.

Uhia, E. & Cordero, A. 2005. Male damselflies detect female mating status: importance
for post-copulatory sexual selection. Animal Behaviour, 69: 797 - 804.

Waage, J. K. 1979. Dual function of the damselfly penis: sperm removal and transfer.
Science, 203: 916 - 918.

Waage, J. K. 1983. Sexual selection, EES theory and insect behavior: some examples

from damselflies (Odonata). Florida Entomologist, 66: 19 - 31.

49



Wildermuth, H. 1993. Habitat selection and oviposition site recognition by the
dragonfly Aeshna juncea (L.): an experimental approach in natural habitats

(Anisoptera: Aeshnidae). Odonatologica, 22: 27 - 44.

50



Tabela 1. Diferencas nos tempos de tandem de Homeoura nepos, nos eventos de postura

e na temperatura ambiental com a presenca e auséncia de fémeas.

o Com fémeas  Sem fémeas Estatistica
Variaveis
(N =29) (N=17) (test t)
Tempo de tandem (min) 25,71 +3,13 16,44+2,14 t=2,10;p<0,05
N° de Postura 17,86 +16,82 9,94+923 t=152;p=0,14

Temperaturado ar °C)  30,08+156 31,41+2,46 t=2,27;p=0,05
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Casal de Homeoura nepos em tandem num ramo de Brachiaria decumbens as margens

do Lago Paranoa.
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Figura 1. Relacdo entre a densidade de machos no local oviposicéo (A) e o tempo de tandem (B)

com os eventos de postura durante o tandem da espécie Homeoura nepos.
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Figura 2. Relacdo entre a temperatura do ar local com a densidade de machos no local de

oviposicao de Hoemoura nepos.
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