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RESUMO

Nesta tese discutem-se 0s aspectos ecoldogicos e comportamentais relativos a
reproducdo do libelulideo Diastatops obscura Fabricius, 1775, (Insecta: Odonata), em
ambiente natural. Foram estudadas populagdes dessa espécie no trecho medio do rio
Pitimbu, no municipio de Parnamirim, Rio Grande do Norte, Brasil, durante quatro
periodos descontinuos entre os anos 2002 e 2004. Entre 0s objetivos encontram-se a
descricdo e compreensdo das estratégias e comportamentos reprodutivos de ambos 0s
sexos, com especial énfase na competicdo entre 0os machos pelo acesso aos territdrios
reprodutivos e as fémeas, a escolha de parceiro pelas fémeas e a implicacdo do tamanho e
de outros caracteres secundarios dos machos no seu sucesso reprodutivo; tudo desde um
ponto de vista adaptacionista. Foi observado que os comportamentos de machos e fémeas
nas areas reprodutivas estdo inter-relacionados: os machos chegam antes para competir
pelos melhores territorios e as fémeas aguardam o resultado dessa competicdo para serem
fertilizadas pelos machos dominantes, que ocupam os territdrios na margem do rio. O
sucesso reprodutivo dos machos que mantém territérios na margem, estimado a partir do
namero de copulas e ovoposicdes conseguidas pelas suas parceiras, comprovou-se maior
do que aquele dos machos defendendo territérios mais afastados ou dos machos satélites. O
tamanho corporal dos machos mostrou-se um fator importante na taxa de coOpulas e
ovoposicOes conseguidas, e no nimero de dias atuando como territorial, favorecendo em
todos os casos os individuos maiores. Discute-se, também, a aparente importancia no
sucesso reprodutivo do grau de brilho nas asas dos machos e da preservacao da integridade
das mesmas ao longo do tempo. Sobre as relagdes intersexuais, comprovamos que as
fémeas maduras participam da escolha de parceiro, rejeitando machos néo territoriais ou

substituindo seu esperma pelo procedente de machos de mais alta hierarquia.
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ABSTRACT

In this thesis | discuss the reproductive behaviour and ecology of the libellulid
Diastatops obscura Fabricius, 1775, (Insecta: Odonata) in natural conditions. Populations
of this species were studied on the middle stretch of the Pitimbu River, Parnamirim
municipality, Rio Grande do Norte, Brazil, during four discontinuous periods between
2002 and 2004. The objectives include the description of strategies and behaviors of both
sexes, with especial interest in the intra-male competition for territories and females, the
mate selection by females and the importance of male body size and other secondary
characters on their reproductive success; from an adaptationist point of view. It was
observed that the behavior of males and females in the reproductive areas are interrelated :
the males came earlier to compete for the best territories and the females waited the result
of that competition to be fertilized by dominants males, which preferably occupied areas
near the river margin. The reproductive success of males with territories on the margin,
estimated by number of copulations, ovipositions and days acting as territorial, was better
than obtained by more separated territorial males and by satellite males. The body size of
males is an important factor for the copulation and oviposition taxes and for the number of
territorial days, favoring the biggest individuals. I also discuss the apparently importance
of wing brilliance and wing integrity on male reproductive success. On inter-sexual
relationships, | proved that females of D. obscura participate in mate selection, rejecting

non-territorial males or substituting their sperm for other of higher status.
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1. INTRODUCAO E OBJETIVOS


http://www.pdfdesk.com

10

As libélulas (Ordem Odonata) estdo entre os insetos voadores mais antigos. Seus
precursores diretos, incluidos na Ordem Protodonata, ja habitavam o planeta no
Carbonifero Superior, h4 325 milhGes de anos; e os verdadeiros Odonata surgiram 250
milhdes de anos atras, ja& com caracteristicas morfologicas muito similares as encontradas
hoje na Subordem Zygoptera (Corbet 1999).

Atualmente os Odonata estdo divididos em duas Sub-ordens: as cosmopolitas e
bem diversificadas Zygoptera (damselflies) e Anisoptera (dragonflies), com mais de 2500
espécies cada uma. Uma discutida terceira Sub-ordem, Anisozygoptera, majoritariamente
extinta, com apenas 2 espécies vivas restritas a Cordilheira do Himalaia, é frequentemente
incluida dentro dos Aniséptera em nivel de Superfamilia (Epiophlebioidea) (Pritykina
1980, citado por Corbet 1999).

Contrastando, aparentemente, com sua primitiva morfologia, os Odonata
desenvolveram um elaborado e diverso repertério comportamental, que chamou a atencéo
dos cientistas ja nos finais do século XVIII, criando antecedentes que marcariam em
muitos casos 0s modelos para estudos biolégicos e comportamentais em outros grupos
animais. Assim, foram libélulas os alvos do primeiro estudo que descreveu o
comportamento territorial em insetos (Williamson 1900, citado por Corbet 1999) e da
primeira caracterizacdo etologica em insetos (St. Quentin 1934, citado por Corbet 1999).
Os odonatos também foram objeto do primeiro balanco energético anual para um
invertebrado carnivoro (Lawton 1971, citado por Corbet 1999) e da primeira evidéncia de
substituicdo do esperma durante a copula (Waage 1979a). Mais recentemente, tém
contribuido determinantemente para o desenvolvimento de testes sobre termorregulacéo
em insetos (May 1991) e para estudos de sobrevivéncia da descendéncia em condicGes
naturais (Fincke & Hadrys 2001). Todas estas e outras pesquisas tendo as libélulas como
modelo animal tém contribuido de maneira fundamental para compreender a evolucéo do
comportamento reprodutivo em varios grupos zooldgicos além dos préoprios Odonata.

Atualmente, as pesquisas com odonatos continuam sendo pioneiras em varios
aspectos, sobretudo naqueles ligados as estratégias reprodutivas, aprofundando questfes
como selecdo sexual vs. selecdo natural, selecdo estabilizante (“stabilizing selection”),
escolha de parceiro (“mate choice”), poliandria forcada ou escolhida, competicdo de
esperma, guarda pos-copula de fémea, e outras (Sokolovska et al. 2000; Thornhill &
Alcock 2001; Cordero & Andrés 2002; Thompson & Fincke 2002; Cordoba-Aguilar et al.
2003; Uhia & Cordero Rivera 2005). Todos esses assuntos sdo atuais, e provocam
periodicamente debates e discussdes abertas nos mais importantes jornais da area
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comportamental, além de compor boa parte do conteldo de varias revistas e publicacbes

estritamente odonatoldgicas.

1.1. COMPORTAMENTO REPRODUTIVO EM ODONATA

O sucesso evolutivo de um ser vivo é condicionado pela sua adaptacdo ao
ambiente. Essa adaptacdo ao longo da historia evolutiva da espécie se manifesta através da
selecdo natural, a qual seleciona os aspectos que, por um lado favorecem a sobrevivéncia
do individuo e, por outro, a propagacao da sua dotacdo genética para as futuras geracdes.
O proprio Charles Darwin (1859) percebeu esses dois componentes do sucesso evolutivo
dos seres vivos na sua famosa obra “A origem das espécies”. Essas duas pressdes
ambientais passaram a ser conhecidos como sele¢cdo natural (sensu strictu) e selecéo
sexual, respectivamente; num sentido mais amplo a segunda pode ser considerada como
parte da primeira.

A selecdo sexual é ativada, principalmente, pela competicdo entre machos e pelas
preferéncias das fémeas em relacdo a certos atributos dos machos. Dessa forma, no curso
da evolugdo originaram-se estruturas morfolégicas e comportamentos nos machos que,
embora sejam atraentes para as fémeas, podem significar desvantagens relativas para a
sobrevivéncia desses individuos. Assim, a selecdo sexual e suas extravagantes
manifestacOes estdo submetidas ou limitadas pela selecdo natural, como se essas duas
forcas evolutivas atuassem em sentidos contréarios (Thompson & Fincke 2002).

A selecdo sexual, modulada pela selecdo natural, é em grande parte responsavel
pela diversidade de sistemas e estratégias reprodutivas que sdo encontrados atualmente no
reino animal. Ela determina aspectos genéticos, morfolégicos e comportamentais de
individuos, populacdes e espécies, e a partir dela e das suas implicacfes ira situar-se o
contetdo fundamental desta tese.

1.1.1. Estratéqgias reprodutivas

Os Odonata tém sido objeto de uma boa quantidade de trabalhos cientificos que
tém mostrado diversos detalhes do seu comportamento reprodutivo, revelando-se como
uma das Ordens mais fascinantes dentro do mundo dos insetos. Nesse sentido, salientam
as taticas reprodutivas de machos e fémeas, que apresentam uma cépula Gnica entre os
insetos e condutas tdo interessantes como a escolha seletiva de parceiros, 0 mimetismo

sexual, a selecdo de esperma pela fémea ou a guarda de parceira pelo macho.
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Na Familia Libellulidae, esse peculiar comportamento reprodutivo vem sendo
estudado ha varias décadas (Jacobs 1955; Johnson 1962) e pode ser resumido com as
seguintes consideracdes gerais: 0s machos sexualmente maduros costumam ter um
comportamento territorial, permanecendo perto dos corpos de agua que apresentam as
caracteristicas de potenciais criadouros. Nessas areas competem uns com outros, tanto
ritualisticamente como com agressfes reais, para conquistar e defender um territorio
atrativo para as fémeas. Dessas brigas podem resultar perseguicdes, expulsdes, ferimentos
e, em algumas situagdes, até a morte de algum dos participantes. As fémeas podem ser
encontradas bastante longe da agua, onde geralmente chegam somente para copular (nas
espécies com machos territoriais) e desovar. A ovoposicdo costuma ser por liberacdo de
ovos em massas diretamente na agua ou nos substratos adequados e tem mais chances de
ser bem sucedida quando um macho dominante guarda a fémea durante tudo esse processo
(Alcock 1979; Waage 1979b; Sherman 1983).

Essas regras gerais, porém, ndo sdo universais e & medida que novas pesquisas vao
sendo desenvolvidas, maior nimero de excecbes e variacGes aparece. Assim, também
existem espécies e individuos que usam estratégias ndo territoriais, normalmente
chamadas de “scrambling dragonflies”, nas quais os machos véo a procura das fémeas nos
mais diversos ambientes, para depois leva-las aos locais apropriados para pdr 0s ovos
(Corbet 1999; Stoks 2000).

Algumas espécies desenvolveram caracteres secundarios, sobretudo cores
marcantes, e comportamentos associados ao cortejo das fémeas. Atualmente estd em
discussdo o papel das fémeas na hora de escolher parceiro, sobretudo em espécies que nao
mostram comportamento de corte. Diversas opinides atribuem a maior parte da
participacdo nessa escolha exclusivamente aos machos, que sdo altamente poliginicos e
parecem seguir como Unico critério o maior nimero de copulas, e a qualidade dos locais
de ovoposicdo (Fincke 1988; Siva-Jothy et al. 1995). Outras pesquisas, incluindo esta tese,
defendem uma participacdo mais ativa das fémeas (Backwell & Passmore 1996; Fincke
1997; Thornhill & Alcock 2001).

As cdpulas podem ser longas ou curtas, em funcdo da anatomia da bursa copulatrix
das fémeas e do pénis dos machos adaptados a remocdo ou a inutilizacdo do esperma
precedente, resultando em diferentes e muito interessantes sistemas de competicdo
espermatica (“sperm competition”) e prioridade espermatica (“sperm precedence”). A
guarda pos-cOpula das fémeas pode ser com contato ou sem contato fisico, o que
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aparentemente depende das taticas territoriais seguidas pelos machos e de aspectos
ambientais como a densidade de competidores e as condigdes climéticas (Ueda 1979).
Apesar da grande tradicdo no estudo dos sistemas reprodutivos dos libelulideos,
quase nada foi feito em relacdo as espécies neotropicais, regido que ainda esta gerando um
maior nimero de trabalhos direcionados & descricdo de novos tdxons. Uns poucos estudos
comportamentais  discorreram sobre alguns dos representantes da Subfamilia
Palpopleurinae: com a espécie africana Palpopleura sexmaculata Fabricius (Miller 1991);
com a norte-americana Perithemis tenera Say (Montgomery 1937; Jacobs 1955; Hardy
1966; Switzer 1997; Schultz & Switzer 2001; Switzer 2004); com a neotropical Perithemis
mooma Kirby (Wildermuth 1991, 1992); e com a brasileira Zenithoptera anceps Pujol-Luz
(Pujol-Luz & Vieira 1998). Mas, apenas um trabalho comportamental foi publicado para
alguma das espécies do género Diastatops: a neotropical D. intensa Montgomery
(Wildermuth 1994). Assim, a propria escolha deste tdxon para pesquisa pode ser

considerada como uma novidade no campo da odonatologia.

1.1.2. Escolha feita pela fémea

Podem ser diferenciados dois componentes que atuam na selegdo sexual (Thornhill
& Alcock 2001): i. a constante procura e competicdo, normalmente dos machos, por
parceiras susceptiveis de serem fecundadas (selecdo intrasexual); ii. o desenvolvimento da
capacidade de escolha, normalmente praticada pelas fémeas, por parceiros melhor dotados
(selecdo epigamica ou intersexual). Dessa forma, as bases para a compreensdo do
conhecido “conflito de interesses” entre os dois sexos, o qual evolveu até os
comportamentos reprodutivos atuais, sdo explicadas como resultado de uma corrida
evolutiva que procura equilibrar esse conflito em favor de ambos os sexos. Os machos
maximizam seus esfor¢os reprodutivos tentando fertilizar o maior nimero de fémeas,
enquanto que as fémeas o fazem escolhendo um macho que forneca elementos materiais
ou genéticos que possibilitem o sucesso da descendéncia, além de produzindo mais e
melhores ovos.

A relacdo de otimizacdo para os machos é conhecida ha tempo. Bateman (1948)
demonstrou, num experimento com drosofilas geneticamente marcadas, que a
descendéncia de um macho esta positivamente relacionada com o numero de fertilizacbes
que ele conseguiu durante a sua vida. Na demonstragdo da participacdo ativa das fémeas

na escolha do macho, as coisas ndo estdo tdo claras, ao menos para a maioria dos ins
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estudados, uma vez que geralmente ¢ dificil discernir entre a sua participacdo voluntéria e
a copula forcada.

O esforgo reprodutivo de um organismo, entendido como a proporgdo de energia
disponivel que € usada na reproducdo (Williams 1966) pode ser dividido em esforco de
acasalamento (mating effort) e esforco parental (parental effort) (Low 1978; Alexander &
Borgia 1979). Em grande parte dos animais, 0 primeiro componente é mais tipico dos
machos, e o segundo mais usual nas fémeas. Porém, em Odonata o esforgo parental € raro,
ocorrendo o desenvolvimento dos ovos e das larvas sem nenhum auxilio dos pais, que
dirigem praticamente todas as suas energias reprodutivas ao esfor¢co de acasalamento.
Dessa forma, as libélulas macho dedicam a maioria dos seus esforcos a selecdo
intrasexual, que se manifesta numa série de atividades pré-copula e pds-copula. Antes da
copula, os machos devem tentar estabelecer e defender um territorio que possibilite a
chegada de fémeas prontas para copular e desovar, ou optar por estratégias reprodutivas
alternativas, comportando-se como machos satélites sem territério proprio. Ao mesmo
tempo em que competem com outros machos pela posse dos melhores locais, devem
posicionar-se e mostrar-se para possibilitar a atragdo de fémeas receptivas ou para
observar a aproximacéo das fémeas e, entdo, competir novamente pelo acesso a elas. Uma
vez conseguida a fémea sexualmente madura, os machos ainda devem evitar outras
provaveis fertilizacbes dessa fémea por parte de outros adverséarios, o que os leva a
guarda-la. Adicionalmente, os machos podem favorecer a remocdo ou 0 desuso do
esperma procedente de anteriores copulas que poderia estar depositado na espermateca da
sua parceira, colocando o seu numa posi¢do mais vantajosa (Corbet 1999).

A escolha das fémeas vai direcionada, teoricamente, para machos da sua espécie
que apresentem uma dotacdo genética que forneca vantagens competitivas, as quais sdo
habitualmente indicadas por caracteristicas morfolégicas ou comportamentais conhecidas
como caracteres sexuais secundarios, e para machos que oferegam algum recurso material
interessante para as fémeas (Thornhill & Alcock 2001).

Na atualidade, no campo da entomologia comportamental, esta escolha de parceiro
pela fémea é ainda uma idéia ndo totalmente aceita para muitas espécies que
desenvolveram sistemas reprodutivos poligamicos (Fincke 1997; Blanckenhorn et al.
2000). Frequientemente, os comportamentos demonstrados por machos e fémeas nos locais
e periodos reprodutivos parecem responder tanto a pressdes evolutivas intrasexuais, como,
embora de forma menos evidente, intersexuais. Diferenciar essas duas condicionantes

comportamentais € sempre dificil e as interpretacdes pessoais em um e outro sentido
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continuam alimentando essa discrepancia. Enquanto que alguns estudos déo toda a
importancia a competicdo entre machos (Fincke 1988) ou aos territdrios que defendem
(Tsubaki & Ono 1987; Siva-Jothy et al. 1995), outros reconhecem certos comportamentos
da fémea que influenciam claramente a selecdo do parceiro que fertilizar4 a maior parte
dos seus ovos. Nesse sentido, Jennions (1998) observou que machos de Platycypha
caligata (Odonata: Chlorocyphidae) com uma mancha branca mais extensa nas tibias
copularam mais e por mais tempo, enquanto que Fincke (1997) atribui as fémeas de
Odonata uma participagdo ativa no controle da duragdo das coépulas, que esta
correlacionada com a quantidade de ovos fertilizados, e que variaria em funcdo da
qualidade do parceiro.

Entre os critérios que devem ser avaliados por uma fémea pronta para reproduzir,
aqueles associados aos locais e momentos adequados se misturam com os dirigidos a
prépria escolha de parceiro. Assim, quando um evento reprodutivo é interrompido,
resultando em um prejuizo para 0 macho envolvido, pode ser dificil discriminar se a causa
desse insucesso € a propria rejeicdo do macho pela fémea ou circunstancias alheias ao
mesmo. Em qualquer caso, as opg¢des de sucesso de um determinado macho ndo se
limitam unicamente & sua condigdo fisica, que poderia condicionar a escolha da fémea,
sendo que também entram em jogo aspectos extrinsecos como a sua posi¢do hierarquica
naquele momento, a densidade de machos na area reprodutiva, as qualidades do territorio
defendido, a sua idade, a climatologia (especialmente os dias de sol) e até o oportunismo e
as formas de abordar a fémea (Tsubaki & Ono 1987; Corbet 1999).

Em qualquer caso, entre 0s insetos ja se demonstraram algumas evidéncias claras
de escolha pela fémea. Essa opgdo é mais nitida no caso de espécies nas quais 0s machos
oferecem recursos materiais (“presentes nupciais”) para as fémeas em troca de cépulas,
comprovando-se gque aquelas escolhem os parceiros que oferecem melhores, neste caso
maiores, recursos (ver exemplos para Mecoptera, Hemiptera e Orthoptera em Thornhill &
Alcock 2001).

Nos Odonata territoriais, as fémeas prontas para ovopositar costumam dirigir-se
aos locais adequados para essa tarefa, onde os machos competem intensamente para
estabelecer e ocupar os melhores territérios reprodutivos. Quando uma fémea entra
naquela area, os machos competem novamente para segurd-la e copular com ela,
transferindo o seu esperma para a fertilizacdo dos ovos que, se ndo ha outra circunstancia
que a impeca, serdo ovopositados seguidamente sob a vigilancia do macho,
exemplificando um caso de “poliginia de defesa do recurso mais poliginia de defesa da
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fémea” (Borgia 1979). A propria competicdo entre machos nas areas reprodutivas faz com
que os dominantes se situem nos territdrios mais vantajosos, tornando dificil discriminar
se as fémeas escolhem apenas os territérios mais adequados, favorecendo assim ao seu
proprietéario, ou se exercem algum tipo de escolha de parceiro como critério diferenciado
das outras escolhas associadas a reproducdo. Essa dificuldade aumenta para espécies cujos
machos ndo mostram comportamento de corte das fémeas, como acontece em Diastatops
obscura.

Entre os Odonata séo habituais a poliandria das fémeas e a poliginia dos machos.
Essa poliandria, de fémeas com receptividade ciclica que acasalam em mais de uma
ocasido, segundo classificagdo de Thornhill & Alcock (2001), costuma ser mais intensa
em situagbes de maior densidade de machos nas &reas reprodutivas. Isto pode ser
interpretado como uma procura sucessiva por parceiros “de melhor qualidade”, ou como
uma sequéncia de cépulas forcadas a que as fémeas se véem submetidas por parte dos
machos, com comportamento mais agressivo. Esta ultima idéia é defendida e conhecida
por Varios autores como poliandria de conveniéncia (“convenience polyandry”) (Thornhill
& Alcock 2001; Cordero & Andrés 2002) ou cépulas forcadas (“forced copulations™)
(Cordero 1999), de forma que a provavel escolha da fémea ficaria eclipsada pelo
comportamento agressivo dos machos.

Porém, desde um ponto de vista tedrico, a escolha feita pelas fémeas deveria ser
mais patente e estar mais estendida, uma vez que a capacidade para discriminar entre 0s
possiveis parceiros seria 0 motor da pressdo evolutiva que resultou na aparigdo dos
caracteres secundarios tdo bizarros que podem ser encontrados em insetos e outros
animais. Nesse sentido apontam os modelos desenvolvidos por Deutsch & Reynolds
(1995), que mostram maiores vantagens na escolha de parceiro para 0 sexo que mais
recursos investe na descendéncia, inclusive quando, como em odonatos, ndo existe

cuidado parental.

1.1.3. Caracteres secundarios e sucesso reprodutivo

Os caracteres fenotipicos do individuo sdo freglientemente determinantes para
atingir um maior ou menor sucesso reprodutivo, uma vez que costumam indicar vantagens
genotipicas susceptiveis de serem transferidas a descendéncia, tendo assim um importante
papel na competicdo inter e intra-especifica. Por outro lado, o investimento em caracteres
secundarios frequentemente associados a selegdo sexual, como o tamanho avantajado ou a

coloragdo mais intensa, ndo sdo acompanhadas indefinidamente pela selecdo natural, uma
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vay] que o formato basico das espécies é conservado gerago apds geracdo. Isto sugere que,

ump vez atingido certo limiar, a selecdo sexual e a selegédo natural atuam em sentido

cdfftrario, colocando limites a aquelas supostas vantagens fenotipicas. E o conceito de

se
(1

cdo estabilizadora (“stabilizing selection”) estudado em Fincke (1988), Neems et al.
P8), Stoks (2000) e Thompson & Fincke (2002).

Em insetos, o sucesso reprodutivo é habitualmente explicado como funcdo de

T ——

caracteres fenotipicos como o tamanho (Blanckenhorn et al. 2000; Thornhill & Alcock

j 1) e a coloracdo (Van Dyck et al. 1997). Entre os Odonata, foi descrito que 0 sucesso
dg|pcasalamento dos machos pode variar em funcdo da idade, da agilidade no voo, da
qulntidade de reservas energéticas acumuladas, da longevidade, das caracteristicas do
teffitorio e do tamanho corporal (Corbet 1999; Sokolovska et al. 2000).

A relagdo entre o tamanho corporal dos machos e seu sucesso reprodutivo foi

esfilidada anteriormente para varios Odonata, obtendo-se diferentes conclusées. Em
uisas feitas com Zygoptera, Harvey & Corbet (1985) e Harvey & Walsh (1993)

ntraram correlacdo positiva entre o tamanho corporal e a aptiddo dos individuos,

ntrando maior sucesso reprodutivo para machos de tamanho intermediario. Por sua

| Andersson (1994) tinha encontrado vantagens para machos de tamanhos menores em

opteros ndo territoriais, enquanto Fincke (1988) achou selegéo estabilizadora relativa

amanho (“size stabilizing selection”) em relagéo ao sucesso de acasalamento de toda a

viglp (“lifetime mating success”), mas ndo para eficiéncia de acasalamento (“mating

efficiency”) ou longevidade.

A coloracdo das asas em Odonata € habitualmente o fator visual que mais
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tempo em espécies que apresentam competicdo entre machos, com disputas fisicas, ndo
tem sido abordados. Entre os Palpopleurinae, as asas costumam ser pigmentadas e
parecem desempenhar uma importante funcdo na comunicacdo intra-especifica
(Wildermuth 1991, 1994; Irusta & Aradjo 2006). Em asas completamente escuras, como
as da espécie alvo deste estudo, rasgaduras ou imperfeicGes sdo facilmente visiveis no
ambiente natural, onde os machos costumam exibir-se com as asas estendidas frente aos
competidores. Uma vez que o resultado das brigas entre machos resulta, muitas vezes, em
rasgar ou arrancar pedacos das asas dos oponentes (observacdo pessoal), o grau de
preservacdo da integridade das asas pelos machos territoriais poderia transmitir
informacGes honestas sobre a capacidade de um determinado macho, fazendo com que

esse caractere possa ter alguma repercussao no sucesso reprodutivo dos mesmos.

. . 3
i
s
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Figura 1.1. Exemplos de machos de Diastatops obscura com as asas rasgadas, resultado

habitual das interaces agonisticas intrasexuais.

Assim, em resumo, neste item sdo discutidas as repercussdes de caracteres
fenotipicos, como o tamanho corporal, sobre pardmetros que influenciam o sucesso
reprodutivo dos machos de um libelulideo territorial sem comportamento de corte.
Também se buscaram evidéncias da influéncia do brilho das asas e da integridade das asas

nos pardmetros ligados ao sucesso reprodutivo dos machos.
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1.2. OBJETIVOS

Nesta tese sdo discutidos assuntos relativos a ecologia comportamental da
reproducdo de Diastatops obscura (Odonata: Libellulidae). Os diferentes estudos e
pesquisas integrados dentro dela tém sido norteados pela procura dos seguintes objetivos:

- Estudar e descrever a ecologia comportamental reprodutiva de Diastatops
obscura tentando compreender, desde uma 6tica evolucionista, os papéis desempenhados
por machos e fémeas.

- Descrever as diferentes estratégias adotadas por machos e fémeas durante as
atividades reprodutivas, tentando esclarecer o valor adaptativo de tais comportamentos.

- Avaliar a influéncia de caracteres secundarios e ambientais no sucesso
reprodutivo de machos e fémeas.

- Levantar questdes comportamentais de interesse, que possam estabelecer futuras
linhas de pesquisa.

- Disponibilizar as informacdes e resultados de interesse a comunidade cientifica,

através de publicacdes em periddicos cientificos de aceitacdo internacional.

Na procura desses objetivos, trés questdes tém sido abordadas com maior énfase.
Em primeiro lugar foram estudados o0s aspectos ligados as estratégias e taticas
reprodutivas dessa espécie, destacando a competicdo intrasexual dos machos nas areas
territoriais e a interligagéo e a sincronia dos comportamentos de ambos o0s sexos. Dessa
pesquisa resultou um manuscrito publicado na revista Odonatologica 35(3), em Setembro
de 2006.

Em segundo lugar, foi analisada a escolha de parceiro pelas fémeas, tema de
grande atualidade e alvo de acaloradas discussfes entre odonatélogos do mundo todo. A
partir desse estudo foi elaborado um paper para o Journal of Insect Science, publicado em
Abril de 2007 (Vol. 7, art. 24).

Finalmente, foi estudada a possivel relacdo dos caracteres secundarios dos machos
com 0 seu sucesso reprodutivo. Os aspectos mais significativos dessa pesquisa foram
incluidos, em parte, num manuscrito enviado para formar um capitulo do livro “Odonata:
Biology of Dragonflies”, editado na india em Janeiro de 2007.

Esses trés artigos, todos eles ja publicados, formam o corpo principal desta tese.
Seguidamente deles, ¢é incluida uma discussdo geral que pretende integrar as diferentes
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questbes tratadas de forma mais isolada nos referidos manuscritos, e tirar conclusées

gerais considerando a pesquisa como um todo.

2. METODOLOGIA
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2.1. AESPECIE

Diastatops obscura Fabricius, 1775, pertence a grande Familia Libellulidae. Esta
Familia, que conta com grande nimero de géneros e espécies, tem distribuigdo
cosmopolita, mas apresenta-se com maior diversidade nas regides tropicais (70% das
espécies atuais), onde parece ter tido a sua origem (Sternberg 1994). Entre os Libellulidae
se reconhecem, atualmente, para o Brasil 219 espécies repartidas em 36 géneros (Costa &
Oldrini 2007). Para o Nordeste Brasileiro a situacdo é de grande desconhecimento, pela
escassez de estudos regionais sobre esta Familia. Faltam, inclusive, dados basicos e
inventarios das espécies presentes e suas distribuicdes. No Rio Grande do Norte a auséncia
de informacdo € quase absoluta, com apenas uns poucos dados gerais referentes a alguns
géneros, resultantes de levantamentos entomoldgicos em diversos ambientes aquaticos do
Estado (Varela-Freire et al. 1994; Irusta 2003, no prelo).

O género Diastatops Rambur, 1842, é geralmente incluido na Subfamilia
Palpopleurinae, junto aos géneros Palpopleura Rambur, 1842, Zenithoptera Selys, 1869, e
Perithemis Hagen, 1861. Em geral, esta Subfamilia € formada por libélulas de pequeno
tamanho, de asas curtas e pigmentadas e de distribuigéo tropical e subtropical. Diastatops
apresenta distribuicdo exclusivamente neotropical, diferenciando-se oito espécies
(Garrison et al. 2006), todas as quais encontram-se no Brasil (Paulson 2006). Até o
momento, s6 uma espécie deste género foi encontrada no Estado do Rio Grande do Norte
(observacéao pessoal).

D. obscura é um libelulideo de pequeno tamanho (comprimento corporal medio
dos machos: 26.5mm 1.1, das fémeas: 24.9mm +1.8) caracterizado por apresentar asas
completamente escuras e abdome avermelhado. Macho e fémea apresentam dimorfismo

sexual especialmente patente na intensidade de coloragéo dessas estruturas (figura 2.1).
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Figura 2.1. Macho (esquerda) e fémea de Diastatops obscura. Asas distintas e

dimorfismo sexual evidente.

Esta espécie apresenta Vvarios aspectos positivos para seu estudo: rapido
reconhecimento visual devido a suas asas escuras; voo lento e esporadico que permite um
seguimento visual individualizado e facilita a sua captura para marcagdo; comportamento
habitual de pousador (“percher”” sensu Corbet 1999) que ajuda a relacionar individuos
com territorios especificos; territoérios de pequenas dimensGes e bem delimitados;
agrupacgdes territoriais que concentram a atividade reprodutiva; &reas reprodutivas
localizadas em torno de pequenos rios, 0 que permite a aproximacao e a observacdo a
curta distancia dessas populagoes.

2.1.1. Identificacdo taxondmica

A confirmacdo da identificacdo da espécie alvo desta tese foi fornecida pela
Professora Janira Martins Costa, reconhecida especialista em taxonomia de Odonata,
lotada no Setor de Insetos Aquéticos do Museu Nacional, no Rio de Janeiro.
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2.2. AREA DE ESTUDO

A éarea de estudo localiza-se no trecho médio do rio Pitimbu-Pium (05°56°04,6” S,
35°10°50” W), que discorre pela faixa oriental do Estado do Rio Grande do Norte, no
municipio de Parnamirim (figura 2.2). Trata-se de um local apropriado para 0s objetivos
desta tese por apresentar trechos ainda bem preservados, com presenca de espécies e
comunidades riparias bem caracterizadas. Vale salientar a presenca nesse trecho de duas
espécies simbdlicas que ja foram oficialmente catalogadas como ameacadas de extingéo
no Brasil (IBAMA 1989): o jacaré-de-papo-amarelo (Caiman latirostris) e a lontra (Lutra
longicauda); ambas puderam ser observadas na area de estudo em algumas ocasifes.

O clima da regido é do tipo As’, segundo a classificacdo de Kdppen (Jacomine et
al. 1971), que corresponde a um clima tropical chuvoso com marcadas estacGes seca
(Agosto-Janeiro) e chuvosa (Fevereiro-Julho). A precipitacdo média anual, para o periodo
1971-2000, segundo a estacdo meteoroldgica do Ministério da Aerondutica, a qual dista
aproximadamente cinco quilometros da area de estudo, foi de 1466 mm., com valores
médios mensais sempre inferiores a 100 mm. durante toda a estacdo seca. A temperatura
média anual, naquele mesmo periodo, foi de 26,4°C, com médias mensais pouco afastadas
desse valor (entre 24,7°C e 27,4°C).
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Figura 2.2. Localizacdo das areas de estudo. Fonte da base cartografica: Google Earth 2007.
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O rio Pitimbu-Pium (figura 2.3) é um curso de agua de pequenas dimensdes, porém
perene, que decorre pela faixa litoranea ao sul da cidade de Natal. Entre os usos dados a
suas aguas esta o abastecimento parcial as cidades de Natal e Parnamirim, razdo pela qual
0 rio vem sendo alvo de campanhas e programas encaminhados & sua preservacao e
controle da qualidade da agua. Entre essas acOes destaca-se a protecdo conferida pela Lei
Estadual 8.426, de 14 de novembro de 2003, que dispde sobre a faixa de protecdo
ambiental do Rio Pitimbu, e d& outras providéncias.

Figura 2.3. Detalhe do trecho médio do rio Pitimbu, apds receber os aportes do Riacho Taborda.

Nesse setor localizaram-se os locais de estudo T2 e T3.

Apdés uma primeira etapa de monitoramento dos trechos fluviais que apresentavam
abundante atividade reprodutiva de D. obscura, e ap6s a comprovacao da continuidade e
estabilidade das populagbes reprodutivas naqueles locais, foram definidos os locais de
estudo ou estacBes de observacdo. Dessa forma, foram estabelecidos trés locais de estudo
para o desenvolvimento dos pesquisas: chamados de T1, T2 e T3. O primeiro (T1) fica
localizado mais a montante, no trecho a jusante da lagoa de Jiqui. Este ponto esta
caracterizado pelo alto grau de preservacdo do ecossistema ripario, com variada e
abundante vegetacdo tanto aquética quanto marginal. As &guas sdo aqui de boa qualidade,
apresentando, em condi¢des normais, cor clara e aspecto saudavel.

Os outros dois locais de estudo (T2 e T3) estdo situados mais a jusante
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(aproximadamente a um e dois quilometros do primeiro, respectivamente), num trecho
caracterizado por ter incorporado os aportes do riacho Taborda, cujas aguas, sem estar
altamente poluidas, apresentam um aspecto mais turvo apos receber efluentes langados por
diversos bairros de Parnamirim. O ambiente aqui se apresenta, ainda, relativamente
preservado; porém, as comunidades de macrofitas aquéaticas e a vegetacdo da varzea
sofreram algumas mudancas como consequéncia de agBes de origem antrOpica nas
redondezas: desmatamento, pequenas culturas, criagdo de gado, limpezas e dragados do
canal fluvial, pesca artesanal, pontos de banho e lazer, etc.

Para cada um dos locais de estudo foram definidas “unidades de trabalho” sobre as
quuais seriam realizadas a maior parte dos experimentos e observacdes em relagcdo aos
comportamentos investigados. Essas unidades foram concretizadas em uma serie de
sectores que incluiam a maioria dos territérios reprodutivos, desde a margem proximal até
0 centro do rio, numa longitude varidvel (aproximadamente 21m em T1, 18m em T2 e
18m em T3), em funcdo da extensdo do complexo territorial encontrado. A selecdo das
unidades de trabalho foi feita baseando-se nos critérios a seguir:

- Acessibilidade e visibilidade da area, evitando-se aqueles pontos de extrema
dificuldade de acesso ou observagdo, e aqueles que precisariam de alteragdes na coberta
vegetal para possibilitar a visibilidade;

- Continuidade, nos dias de climatologia apropriada, na formagédo de complexos
territoriais por quantidade significativa de machos da espécie em estudo, 0 que tornaria
mais interessantes e completas as condutas comportamentais pela inclusdo das interagdes
intrasexuais.

Cada uma das unidades de trabalho foi dividida em setores de 3 metros de
comprimento para facilitar a localizacdo dos territorios e individuos estudados. Assim, a
unidade de T1 contou com 7 sectores, enquanto que as de T2 e T3 tiveram 6 sectores cada
uma.

Depois dos primeiros meses de pesquisa, € em virtude da necessidade de um
monitoramento mais continuado dos mesmos individuos, decidiu-se concentrar as
observacGes no trecho mais a montante (T1), abandonando-se os outros dois locais
previamente selecionados. O critério seguido para esta escolha foi a menor alteracéo
antropica que este trecho aparentava (figura 2.4). Nesse local foram realizadas a maior
parte das observacgdes e pesquisas que originaram os resultados e conclusdes desta tese.
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Figura 2.4. Aspecto do trecho do rio Pitimbu onde foi localizado o principal
ponto de amostragem (T1) para os estudos comportamentais. Aguas limpas,
abundante vegetacéo e pouca influencia antropica direta.

O trecho do rio Pitimbu escolhido para localizar o ponto de amostragem principal
(T1) é caracterizado por atravessar uma area com reminiscéncias de mata nativa em ambas
margens e pela abundante vegetagdo aquética e marginal. Entre as macréfitas aquéaticas
dominam as seguintes espécies: Eichhornia crassipes, Nymphoides indica, Polygonum sp.,
Nymphaea sp., Pistia stratiotes, Spirodela sp.. Nas margens semi-alagadas encontram-se
outras macrofitas de porte medio, destacando Monotrichardia sp. e varias Cyperaceae e
Juncaceae. Nos arredores do curso fluvial se sucedem &reas de vegetacdo herbécea
alagada, pequenos ervagais e fragmentos de mata atlantica.

O canal fluvial, nesse ponto, apresenta uma se¢do basicamente quadrangular, com
uma profundidade que varia de 130 a 170 cm, e uma correnteza sempre moderada,
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atenuada pela abundante vegetagdo aquatica: foram medidas velocidades da correnteza em
superficie, no centro do canal, variando entre 0,2 e 0,5 m/s. Na época chuvosa o nivel das
aguas cresce, podendo acontecer alagamento das margens por dias ou Ssemanas nos

periodos de maior precipitacao.
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2.3. PERIODO DE ESTUDO

A maioria dos libelulideos ndo migratérios que habitam aguas permanentes, como
acontece com Diastatops obscura, apresenta ciclos de vida anuais, com uma longa fase
larvaria, um periodo variavel como imago imaturo (pré-reprodutor) e uma terceira fase
bem mais curta como imago reprodutor (Corbet 1999). Como a pesquisa ia ser
desenvolvida em ambiente natural, foi decidido que o estudo comportamental da espécie
alvo deveria incluir as fases reprodutivamente mais ativas de, ao menos, dois ciclos anuais
consecutivos. Nos primeiros meses ja se demonstrou que a maior atividade sexual de
Diastatops obscura acontece entre Fevereiro a Julho, coincidindo com o periodo chuvoso
na regido. Porém, encontram-se individuos durante o ano todo, sé que claramente em
menor densidade nas imedia¢des das areas reprodutivas (observacdo pessoal).

As coletas de dados em campo foram realizadas basicamente em 4 periodos,
distribuidos entre os meses de maior auge reprodutivo de dois anos consecutivos: 4 dias
(entre 9 e 20 de setembro de 2002), 15 dias (9 de Abril - 28 de Maio de 2003), 5 dias (22
de Julho - 1 de Agosto de 2003), e 8 dias (3 - 20 de Fevereiro de 2004), respectivamente;
totalizando-se 92 horas de observacdo. Além dessas datas de estudo, mais 25 dias foram
dedicados aos preparativos da pesquisa no campo: procurar as populagdes mais estaveis e
acessiveis, sinalizar as areas selecionadas, capturar, marcar e medir individuos nas areas
reprodutivas, coletar e analisar os diferentes substratos que servem de habitat as larvas de
D. obscura, coletar vegetacdo aquatica e semi-aquatica para identificacdo, coletar e
identificar outros odonatos sinantropicos, e fotografar e filmar as libélulas e seus locais

reprodutivos.
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2.4. SELECAQ DE POPULACHES E MARCACAO DOS INDIVIDUOS

Foi pregiso aplicar algumas técnicas que facilitaram o estudo g|a identificagdo dos
indivjduos em|liberdade. Assim, para sinalizar o local exato de|caga fontato, os trechos
estugados foram divididos e marcados permanentemente, com/ estacas, em sectores
quagdirangulareq delimitados mediante eixos virtuais perpendicufares @ margem do rio,
segiindo a metodologia proposta por Switzer (1997). Ag bases/tlas referidas quadricula
(que coincidiam com a margem fluvial), de trés metros dg¢ comprimentol foram nomead
cgm codigo alfanumérico (P1 a P7, para o local de esfudo/T1) e a lgcalizacdo de u
individuo ou territdrio era dada em funcédo da distancia aos eixog que canformavam cada

getor (figura 2.p).
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Foi adotado um procedimento para a captura em vivo e marcacgao dos individuos
nos locais de estudo. Assim, a captura foi realizada com redes entomoldgicas manuais em
dias ou horérios diferentes aos destinados para o estudo comportamental. Imediatamente a
captura, seguiu a marcacdo individualizada, realizada com canetas indeléveis, na forma de
sinais coloridos no abdome (Convey 1989a) ou, mais freqlientemente, cddigos
alfanuméricos nas asas (Switzer, 1997). A primeira opcao foi abandonada rapidamente por
oferecer possiveis incObmodos aos individuos além de ndo apresentar vantagens na
visualizagcdo das marcas em campo. Para a segunda opc¢do foi escolhida numa primeira
fase a cor prata (figura 2.6) de forma que as marcas poderiam simular os frequentes
rasgamentos que os individuos desta espécie apresentam nas asas; e numa fase posterior, a
cor vermelha, que evita esse efeito de asa rasgada e fica mais discreto por ser a cor do
abdome dos machos.

Figura 2.6. Detalhe do processo de marcagdo de um individuo (a esquerda), e o seu resultado

com numeragao cor-de-prata nas asas.

Antes da sua liberacdo eram anotadas as caracteristicas principais de cada
individuo: data, hora e ponto exato de observacdo e captura, atividade nesse momento
(v6o, copula, tandem, caga, etc.), comprimento total do abdome e das asas dianteiras e
traseiras (até 0,2 mm.), sexo, coloracdo e brilho das asas e do abdome (seguindo critérios
visuais), utilizada como indicador da idade (Van Noordwijk 1978), e estado de

conservacgéo das asas.
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2.5.ESTUDO DO COMPORTAMENTO REPRODUTIVO

As observacoes foram feitas a olho nu e com ajuda de binoculos (Nikon Travelite
10x25) para possibilitar a identificacdo individual e aqueles detalhes que de outra forma
seriam de dificil apreciacdo. Ocasionalmente, certos aspectos comportamentais de curta
duragéo foram gravados com video-camera VHS (JVC GR-SX877), e diversas posturas
fotografadas (Nikon F65 e FujiFilm FinePix S5100); algumas das quais sdo incluidas nesta
tese.

Em relacdo as descricbes comportamentais da espécie em cada ambiente, foram
utilizadas as técnicas de ad libitum em relagdo ao grupo de machos observados nas areas
reprodutivas, o qual se transformava em focal continuo quando um evento de interesse
chamava a atencdo do pesquisador, especialmente a entrada de uma fémea na cena e sua
repercussdo no comportamento dos machos. Com a aparicdo de uma fémea na area de
estudo, ela passava a ser a referéncia das observacOes. A duracdo das janelas de
observacéo era determinada pelo grau de atividade na unidade de trabalho estudada (sobre
tudo pela aparicdo de outras fémeas), pela duracdo de cada uma das interacGes
reprodutivas que iam sendo registradas, e pela permanéncia da fémea na area reprodutiva
dentro do campo de visdo do pesquisador.

Os aspectos comportamentais escolhidos para avaliar as condutas reprodutivas,
competitivas e territoriais dessa espécie sdo enumerados e descritos a seguir:

- Periodos de atividade de machos e fémeas nas areas reprodutivas;

- Grau de competicdo intrasexual (densidade de machos na area reprodutiva);

- Fidelidade territorial e preferéncia territorial;

- Tempo de permanéncia no territorio;

- Territorialidade vs comportamento satélite;

- Copulas primeiras, segundas ou terceiras;

- Guardas da fémea;

- Comportamento pds-copula da fémea;

- Tempo de cdpula e de ovoposicao.

a) Periodos de atividade de machos e fémeas nas areas reprodutivas

Os machos dos libelulideos territoriais ndo permanecem o dia todo nos territdrios
esperando pelas fémeas, sendo que costumam manter suas posi¢cdes nos periodos mais

provaveis de aparicdo delas. Fora desse periodo, que depende de cada espécie, 0s machos


http://www.pdfdesk.com

33

ficam em outras areas certamente mais seguras e/ou com mais recursos alimenticios.
Assim, a cada dia eles devem voltar para as areas reprodutivas e lutar novamente para
ganhar a pose de um territorio que pareca atraente para as fémeas. Nesse sentido, e
seguindo o modelo de Fretwell e Lucas (1969), os territdrios de melhor qualidade serdo os
mais procurados e, provavelmente os que serdo ocupados mais cedo e abandonados mais

tarde, enquanto que os machos que ndo con
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d) Tempo de permanéncia no territério

Té&o relevante quanto a fidelidade territorial para avaliar a potencial qualidade de
um territdrio é o tempo de permanéncia diario do seu proprietario ou o grau de ocupacao
desse territorio (Alcock 1987). As contagens realizadas a intervalos de 30 minutos nas
estacbes de estudo visavam avaliar esta variavel comportamental, tanto desde sua
ocupacdo como do numero de machos brigando pelos territdrios. Com esses mesmos
dados, analisados desde outro ponto de vista, conseguimos ter o tempo de permanéncia no
territorio gasto por cada macho na area reprodutiva e os diferentes territorios pelos quais
ele passou a cada dia, aspectos importantes para estimar a potencialidade de cada

individuo e sua variagdo numa escala temporal.

e) Territorialidade vs comportamento satélite

Tentou-se diferenciar diariamente 0s machos que se comportavam como territoriais
daqueles que seguiam uma estratégia satélite. Partiu-se da premissa de que essa condigdo
ndo é permanente para cada individuo, sendo que pode mudar segundo as circunstancias e
as condigdes ambientais. Foi considerado macho territorial num dia determinado aquele
que conseguiu ter a posse e defender um territério por um periodo continuado de meia
hora ou superior. Aqueles machos que ficaram fora deste critério foram considerados
machos satélites, quando em vez de ir embora para outras areas ficavam nas proximidades
da margem fluvial, perto dos locais defendidos pelos machos territoriais, tentando copular

com as fémeas entrantes na area reprodutiva.

f) Copulas primeiras, segundas ou terceiras

Uma vez que a aproximagdo de uma fémea a zona reprodutiva provocava a
automatica mudanca das observacgdes para focal continuo, o seguimento da mesma tentava
ser 0 mais preciso possivel, dentro das limitagdes impostas pelas caracteristicas fisicas da
area de estudo. Nesse sentido tentou-se registrar os comportamentos de interacdo das
fémeas (frequéncia de cdpula, ovoposicdo, repouso pds-cdpula) bem como o
comportamento do macho ou machos implicados durante todo esse processo.

As fémeas que chegam no rio pela primeira vez num determinado dia, o fazem de
uma forma caracteristica, aproximando-se aos poucos, a baixa altura, até os locais
guardados pelos machos, de uma forma semelhante & definida para Diastatops intensa por
Wildermuth (1994). Notando a presenca dessas fémeas entrantes é facil detectar a sua

primeira cépula, seja com um macho territorial ou satélite. O comportamento da fémea
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apos a copula tem varias alternativas: imediata fuga para fora do rio, repouso pés-cépula
seguido de tentativa de desova ou procura de uma copula subseqliente. Nesse Gltimo caso
é importante para a obtencdo de conclustes relevantes a diferenciacdo dessa segunda (ou
até terceira) copula consecutiva. Assim, para determinadas analises foram tratadas
separadamente as copulas primeiras das sucessivas em um mesmo evento reprodutivo, ndo
implicando essa diferenciacéo que as fémeas envolvidas ndo pudessem ter participado de
outras cépulas em dias (ou até momentos) anteriores, como é conhecido para varios
libelulideos (Miller 1995; Cordoba-Aguilar et al. 2003).

g) Guardas da fémea

Nos Odonata freqiientemente acontece a guarda da fémea pelo macho apds a
cépula, durante o tempo (ou parte dele) que ela se mantém na area reprodutiva. Embora
possa ser uma guarda sem contato, como nesta espécie, é claramente percebida pelo
observador, inclusive para casais ndo marcados previamente, pela proximidade do macho
a fémea e por sua disposicdo agressiva perante outros machos (até de outras espécies).
Registrar a existéncia dessa guarda e sua duragdo € interessante para conhecer sua
influéncia no alcance do objetivo, que seria a ovoposi¢do imediata dos ovos recentemente

fecundados.

h) Comportamento p6s-copula da fémea

O estudo do comportamento pds-copula das fémeas é uma variavel importante,
uma vez que dele depende em grande medida o sucesso reprodutivo dos machos nas areas
monitoradas. Em principio trés sdo as alternativas das fémeas recem fertilizadas: fugir para
fora da area reprodutiva, copular novamente com outro macho das proximidades ou
desovar, normalmente guardada pelo Gltimo macho com quem copulou. Cada uma dessas
opcoes tem origens e implicagdes diferentes em relacdo a estratégia seguida pelo macho e
a escolha da fémea, aspectos que sdo tratados com maior profundidade nos capitulos
subsequentes.

Quanto ao seguimento visual das fémeas, cabe dizer que suas apari¢des nas areas
reprodutivas quase sempre foram de forma solitéaria, atingindo uma densidade muito baixa,
0 que permitiu na maioria das ocasides um monitoramento individualizado. A marcagao
das fémeas foi realizada nos primeiros meses de pesquisa, mas foi abandonada porque as
fémeas manipuladas nunca mais voltavam para esse mesmo trecho do rio (nunca uma

fémea marcada foi vista posteriormente). Numa espécie como esta em que as fémeas vdo
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chegando aos poucos e em numero baixo, para ficar menos de 15 minutos na area
reprodutiva, a perda de uma proporcao delas por captura e marcagdo certamente causaria
importantes desequilibrios no comportamento reprodutivo da amostra estudada. Em razédo
disto, foi determinada a ndo manipulacdo das fémeas, priorizando o estudo do
comportamento natural demonstrado por aquela populacéo.
Diante deste contexto, nos estudos desenvolvidos nesta pesquisa, O SUCeSSO
reprodutivo deve seAEp 100 1182.16 718.77 Tm (n)Tj 101001144 635.97 Tm (224j 1001 182.1
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2.6. TRATAMENTO DOS DADOS

O tratamento dos dados e o0s testes estatisticos utilizados em cada caso sdo
descritos no capitulo dedicado a metodologia de cada um dos artigos que formam o corpo
de resultados desta tese.
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COMPORTAMENTO REPRODUTIVO DE DIASTATOPS OBSCURA
(FABRICIUS) EM AMBIENTE FLUVIAL (ANISOPTERA, LIBELLULIDAE).

RESUMO

Descreve-se 0 comportamento reprodutivo dessa libélula neotropical em ambiente
fluvial, no Nordeste do Brasil. Nas &reas utilizadas para a reproducdo, 0os machos se
comportam como pousadores territoriais, para defender os territorios que serdo usados
pelas fémeas durante a ovoposi¢do. As preferéncias dos machos na selecdo de territorios
reprodutivos e a variacdo das suas estratégias reprodutivas sdo analisadas desde um ponto
de vista adaptativo.
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The reproductive behaviour of this neotropical dragonfly is described in a riverine
environment in NE Brazil. In areas used for reproduction, the behave like
territorial perchers in order to defend the territories that will be used by during
their oviposition. The preferences of the in reproductive territorial selection and
the variation of their reproductive strategies are analyzed from an adaptationist point
of view.

INTRODUCTION

The genus Diastastops Rambur is composed of eight species of neotropical
distribution (PAULSON, 1998), characterized by large dark wings and small to
medium size. It belongs, with Perithemis, Zenithoptera and Palpopleura, to the
subfamily Palpoleurinae.

D. obscura is one of the smallest species of the genus. It presents some sexual
dichromatism, in the wings and in the abdomen. Its larvae live as much in lotic
environments (CARVALHO & NESSIMIAN, 1998) of moderate flow, as in lentic
environments, in clean water with a well developed community of aquatic
macrophytes.

Studies of neotropical libellulid reproductive behaviour have only just started
(e.g. MAY, 1977; NOVELO-GUTIERREZ & GONZALEZ-SORIANO, 1984;
HARVEY & HUBBARD, 1987; CONVEY, 1989; MICHIELS & DHONDT,
1990; DE MARCO et al., 2002.). Among neotropical palpopleurines, reproduction
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has been studied only in Perithemis mooma Kirby (WILDERMUTH, 1991, 1992)
and Diastatops intensa (Montg.) (WILDERMUTH, 1994).

The objective of this work is to describe the D. obscura reproductive behaviour
in a lotic environment, and to compare the most significant aspects with those
described for D. intensa in lentic waters.

LOCALITY, MATERIAL AND METHODS

The research took place at three points in the middle stretch of the Pitimbu River, Rio
Grande do Norte State, Brazil. It is a permanent watercourse of small dimensions (mean
width in the stretch 8 m; mean depth in the stretch 90 cm), clean water and abundant
aquatic vegetation (Eichhornia crassipes, Nymphoides indica, Polygonum sp., Nymphaea
sp., Pistia stratiotes, Spirodela sp.) and semi-aquatic vegetation (Monotrichardia sp.)
accompanying many Cyperaceae and Juncaceae). Adjacent to the river are inundatory
herbaceous vegetation, pastures and small fragments of Atlantic coast rain-forest.

Observations were made by eye or with the aid of binoculars (Nikon Travelite 1V 10 x
21). They were accomplished in three stages: 4 days in September 2002, 15 days between
April and May 2003 and 5 days in July 2003, in a total 65 hours of observation in a natural
environment. While the first stage used the ad libitum method (MARTIN & BATESON,
1993), in the two following we preferred to use continuous focal observation (MARTIN &
BATESON, 1993) giving special attention to females and couples, with duration
undetermined because of the beginning and ending of male-female interactions. A total of
102 males and 6 females of this species were measured and had their wings marked with
numeric codes made with permanent pens to make monitoring of individuals possible.

MALE TERRITORIAL BEHAVIOUR

During the months of greatest activity (March-June), D. obscura males
occupied the river after 07:15 h on sunny days; this time could be one hour later
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Fig. I. Distribution and frequency of D. obscura males and females in reproductive areas: males
arrive earlier and in a greater number than females, and they stay longer in the rendezvous.
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during the months in which imagos were scarcer. After then, the density of males
increased quickly (Fig. 1) and, because of this, they started intense territorial
activity trying to win and defend territories, mainly along the edge of the river. In a
period of approximately two hours, all kinds of escalated conflicts between males
occurred: horizontal pursuits, vertical chases, expulsions, changes in territorial
ownership and fights with beating of wings. The greater the density of males in the
area, the greater the frequency of fights and persecutions. During this time, three
different male strategies could be observed in this area: riverbank territorial
strategy; river-centre territorial strategy; and satellite behaviour, localized around
the territories, where they tried to catch incoming females. After this highly
energetic stage, a calmer phase succeeded in which the territories were defined and
both the density of individuals and the agonistic interaction between males
decreased. After approximately 11:00 h, the male density in the reproductive area
decreased significantly until a few minutes after 12:00 h when no male was
keeping territory. When rain appeared, they left the river earlier and this usually
happened during the rainy season (March-July). In the afternoons, only sporadic
solitary males could be seen at the river. On rainy days no males appeared at the
rendezvous.

In the subsequent days, males that won and defended a territory the day before,
showed a clear tendency to territorial fidelity.

MALE-FEMALE INTERACTION. SEXUAL BEHAVIOUR

The arrival of the females at the river was quite irregular: on 39% of the days
their presence was not recorded in the studied stretch and on other days observa-
tions of their presence were concentrated in a few minutes (Fig. 2). The females

September

Fig. 2. Distribution of D. obscura females per hour of observation: much variation among months.
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usually started arriving after 07:45 h. In the first hour, 55.7% of the total observed
females arrived, and after 2% hours this percentage had increased to 90.2%. After
10:30 h no female was recorded in the reproductive territories (Fig. 1).

The females approached the rendezvous flying from the nearby arboreal-bush
vegetation, or through the high grass when larger vegetation was far from the
riverbank; this resembles what was described for D. intensa in a lentic environment
(WILDERMUTH, 1994). Before flying over the river, the females made small,
characteristic flights of a few centimetres, semi-hidden in the riverside vegetation.
These flights are similar to the ones observed in males during hunting activity,
characterized by a slow lowering of the four wings followed by a quick raising of
the wings.

Once a female crossed over the riverbank and entered the field of vision of any
territorial male, he flew after the female and tried to catch her in the air. In a
tandem flight the male carried his partner to his territory. They perched on a leaf or
an aquatic macrophyte twig and there copulation took place. At other times,
copulation started during the tandem flight. The copulation is brief, its duration is
between 3 and 7 seconds (mean =5.23; s =1.58; n =25). After copulation, the
female stayed on the perch, resting. The male became really agitated around the
female for some seconds, then he perched close to his partner. If some other male
approached, the guarding male would pursue it aggressively to repulse it, and come
back quickly to his female. If not disturbed, the males waited for their female to
start oviposition and guarded it while it was within their field of vision. In 18.8% of
the observed copulations, the post-copulation rest was not followed by oviposition,
but by the female's escape.

OVIPOSITION AND POST-COPULATORY MATE GUARDING

Oviposition occurred in one or, more frequently, two or three bouts, each
lasting between a half and two minutes, interrupted by rest intervals. The guarding
male repeated the same cadence of ‘flight-alight' shown by the female, always
really close to the female, except when it had to repel a competitor. The ovipositing
female touched semi-decomposed floating or slightly submerged (up to 2 cm)
vegetal structures with the tip of her abdomen. In some cases, oviposition occurred
in more exposed areas, where the predominant vegetation was developed at a
horizontal level; however, in other cases, the females sought shelter between the
leaves of Eichhornia and other taller aquatic plants, where they oviposited
stealthily. In these situations, the guarding males that were flying away from the
plants often lost visual contact with their partners, and came back to their
territories, where they made a nervous patrol flight before perching on one of their
habitual perches.

Once oviposition ended or was disturbed by another male, the female left the
river in a straight, fast and ascending characteristic flight, and sought shelter in
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the neighbouring forest. When the density of territorial and satellite males was
high, a female might copulate again; nevertheless, the general rule was that females
clearly avoid the approach of a non-partner male. Males were observed abandoning
the guarding of a female to copulate with another which had just arrived, and
subsequently trying, at least partially, to guard both ovipositing females. There was
evidence of male willingness to copulate repeatedly (a maximum of 5 copulations
with different females in 37 min was recorded).

In 10.4% of observed ovipositions, the females approached the river flying fast
and high, stopping in a central area of the river and ovipositing immediately
without copulation or guarding. Even females that had probably copulated with
males in another area tried to avoid males approaching to re-copulate.

DISCUSSION

D. obscura presents a territorial behaviour with some aspects similar to those
found in many other libellulids. The males behave as perchers (HEINRICH &
CASEY, 1978) in reproductive areas. They approach the river earlier than females
and a phase of continuous agonistic interactions starts, trying to establish and
defend territories, then a calmer phase occurs, when displays and visual
communication between them become predominant.

The males establish their hierarchies and dominance of oviposition areas and
the females arrive later in the reproductive area and spend less time there than
males. When the females are ready to copulate, they fly down to the river and are
intercepted by males still in the air; the males take them to their territories to
copulate and oviposit. Apparently the females can choose where they appear in the
river; however they do not seem to choose a partner for copulation. Usually, the
first male to see a female and pursue it is the one with which she will copulate.
Thus, the territories by the riverbank with a wider visibility must be the favourites
for dominant males, and most copulations occur there (73.2% of the observed
copulations). Weaker males must confine themselves to territories separate from
the riverbank, where they have fewer options to catch a receptive female. In this
way, the female will be fertilized by a dominant male whenever it approaches
slowly and allows itself to be caught by the first male that sees it, because the male
has to be strong enough to keep a riverside territory. This explains the strong
competition among males to obtain a territory next to the river bank.

The copulation is short, as in the other palpopleurines (D. intensa, WILDER-
MUTH, 1994; P. mooma, WILDERMUTH, 1991) and some other libellulids
(Erythrodiplax connata, DEL CARMEN-PADILLA & GONZALEZ-SORIANO,
1980; Orthemis ferruginea, NOVELO-GUTIERREZ & GONZALEZ-SORIANO,
1984). The female presents a post-copulatory rest, behaviour also described for
other members of this family (MILLER & MILLER, 1989); oviposition may
follow that rest (79.1% of observations). Oviposition can be accomplished in


http://www.pdfdesk.com

46

294 J.B. Irusta & A. Araljo

exposed places, such as on horizontally-growing aquatic vegetation (in that case the
female is often guarded by the male which has just inseminated it), or in semi-
hidden places, under vertical structures of taller macrophytes. As the male does not
enter the dense vegetation it leaves the guarding of the female when it loses visual
contact with her and comes back to patrol its territory. In any case, unlike what was
described for D. intensa (WILDERMUTH, 1994), a second copulation is infrequent
in D. obscura females. They avoid interaction with other males after being
inseminated and, if males persist, the females often stop oviposition and leave the
reproductive area. This behaviour can explain the sporadic appearance of non-
receptive females ovipositing alone among the floating macrophytes in the centre of
the river, far away from the great density of territorial males next to the riverbank.

The males possess a great ability to copulate; they can do it continuously. This
is the advantage of non-contact guarding, already cited by other authors (AL-
COCK, 1979, 1992; McMILLAN, 1991; CORBET, 1999), to the males of the
species that present this behaviour, because they can copulate with a new female
while they guard another female and defend their territories. Besides, the risk of
losing inseminated females to other males is relatively low because the females
often avoid a second copulation, so this behaviour justifies the absence of contact
guarding in this species.
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TATICAS REPRODUTIVAS DOS SEXOS E FITNESS EM DIASTATOPS
OBSCURA FABRICIUS (ODONATA: LIBELLULIDAE).

RESUMO

As estratégias de selecdo sexual de Odonata territoriais que ndo apresentam
comportamento de corte ainda ndo foram completamente compreendidas, especialmente o
papel das fémeas. Fémeas de Diastatops obscura participam na escolha de parceiro de uma
forma passiva, permitindo a copula com o primeiro macho que as captura e decidindo
depois se ovopositar ou ndo. Este estudo introduz a idéia de escolha passiva pela fémea
como uma tética adaptativa na selecdo intersexual. Também discutimos o valor adaptativo
dessa tética e sua flexibilidade de acordo com as condigdes ambientais e com as estratégias
adotadas pelos machos. Observamos uma populagdo natural de Diastatops obscura no rio
Pitimbu, Nordeste do Brasil. Usamos técnicas de focal continuo e ad libitum para registrar
comportamentos de tentativas de copula, copulas e ovoposicdes, além de territorialidade
dos machos. Uma estimativa do sucesso reprodutivo individual (IRS) foi obtida a partir de
187 eventos reprodutivos registrados. Os machos territoriais, ocupando principalmente
areas proximas a margem do rio, atingiram maior sucesso de cépulas e ovoposic¢des (IRS =
0,371) do que os machos satélites (IRS = 0,028). As fémeas que copularam com machos
territoriais experimentaram, na sua maioria, apenas um evento de copula e ovoposigéo,
enquanto que aquelas que copularam com machos satélites fugiram ou possibilitaram uma
segunda cépula com um macho territorial. Assim, a melhor tatica adotada pelos machos de
D. obscura foi ocupar um territorio que forneca o maior acesso as fémeas, enquanto que as

fémeas utilizaram a escolha passiva para otimizar a sua aptidao.
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Abstract

The sexual selection strategies of territorial Odonata that do not present courtship
behavior is still not completely understood, especially the role of the females. Diastatops
obscura Fabricius (Odonata: Libellulidae) females participate in mate selection in a
passive manner, allowing copulation with the first male that captures them and
afterwards choosing whether to oviposit or not. This study introduces the idea of female
passive choice as an adaptative tactic in intersexual selection. Also discussed is the
adaptative value of this tactic and its flexibility according to environmental conditions
and reproductive strategies adopted by the males. A natural population of Diastatops
obscura was observed in the Pitimbu River of northeast Brazil. Focal continuous and ad
libitum techniques were used to record attempted copulation, copulation, and oviposition
behavior, in addition to registering male territoriality. An estimate of individual
reproductive success (IRS) was obtained by recording 187 reproductive events. Territorial
males, mainly occupying areas near the river margin, achieved greater copulation and
oviposition success (IRS = 0.371) than did satellite males (IRS = 0.028). Females that
copulated with territorial males experienced, for the most part, only one copulation and
oviposition event, while those that copulated with satellite males fled or performed a
second copulation with a territorial male. Thus, the best tactic adopted by the D. obscura
males was to occupy a territory providing the greatest access to females, while the females
used passive choice for fitness optimization.
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Introduction

In animals that do not provide parental care,
mates do not actively contribute to the survival of
descendants. The main benefit sought after in
sexual selection is indirect access to the genetic
load and its transmission to descendants, while
lost opportunities (Wilcox 1984) and possible
injuries suffered in the successive rejections of
unfit males (Blanckenhorn et al. 2000; Cartar
1992) are the main costs associated with this
choice. If the operational sex ratio is male biased,
female choice would minimize the first of these
costs by having a large number of males
available. This would reduce mate selection
waiting time, but the risk of injury could rise as a
result of the increased pressure of males
attempting to mate, which could cause females to
relax their selection criteria, culminating in
convenience polyandry (Rowe 1992).

When there is territoriality females must rely on
clues that indicate male quality, such as territory
characteristics, secondary sexual features or
courtship behavior, all of which will influence
the mate selection strategies adopted (Gontard-
Danek and Moller 1999; Luttbeg 2004). In

territorial  dragonflies, such as Diastatops
obscura Fabricius (Odonata: Libellulidae),
without courtship behavior, female sexual

selection strategies are not yet fully understood.
Among the direct benefits that the female derives
from finding a dominant male, are oviposition in
a high quality territory and postcopulatory
guarding by the male during oviposition (Corbet
1999; Sherman 1983; Tsubaki et al. 1994). In
regard to the first benefit, Tsubaki and Ono
1987) suggest that territory, rather than male
characteristics, defines mate selection. Koenig
(1991) showed that females showed a preference
for males occupying high quality territories over
those from resource-poor territories or satellite
males, but that their interest in reproductive sites
seemed to be based more on minimizing the time
spent in these areas than on optimizing sexual
selection. On the other hand, Fincke (1988)
discounted the importance of female participation
and suggested that differences in male
reproductive success are a result of intramale
competition. We suggest that there is greater
indirect female participation in mate selection
among territorial libellulids, indicating passive
sexual selection linked to territorial competition
among males.
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The D. obscura mating system was recently
described by Irusta and Araujo (2006). The males
of this species arrive at the reproductive sites
before the females and compete with other
conspecific males in an attempt to occupy,
defend or conquer a territory. In these
interactions, hierarchies and reproductive tactics
are established, where dominant territorial,
secondary territorial and satellite males are
differentiated. When sexually mature females
arrive in these areas to mate and lay their eggs,
they are captured by either territorial or satellite
males as they approach, without their offering
any apparent resistance. They are generally
captured by the first male in their flight path that
then directs her in tandem into his territory where
a brief copulation (3-6 seconds) and oviposition
occurs under non-contact guarding.

Thus, it is expected that males defending
territories near the river margins have a better
chance of obtaining females. These highly
disputed territories are occupied by males
capable of conquering and defending territory
and, thereby, offering good reproductive
perspectives to their mates. As shown here, these
territorial males are also a resource sought by
females in the reproductive areas. The selection
procedure is performed indirectly when females
allow themselves to be captured by one of the
territorial males along the river margin and form
a tandem. We thereby introduce the concept of
female passive choice as an adaptative strategy of
intersexual selection in Odonata females.

Three predictions are suggested to explain the
preference of males for territories that offer
greater access to females and the preference of
females for these more successful territorial
males:

First prediction: D. obscura males will compete
to occupy territories near the river margin that
provide greater access to females. Since there are
no courtship or secondary sexual features
indicating female dominance, the males defend a
territory in the river margin, the area most
sought-after by other males. Mid-river territories
are also convenient for egg and larval
development, as demonstrated by larvae
collecting activities, but only a few females
venture there because of the males present at the
river margin.
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Second prediction: Males that occupy territories
at the river margin will have better reproductive
success. The preference for margins must be
linked to better fitness in the males that
conquer these territories. This implies a female
preference for this type of territorial male and a
higher oviposition rate for females fertilized by
them.

Third prediction: Females will more readily
accept a second copulation when the first has
occurred with a satellite male. When there is no
courtship, female libellulids do not seem to be
able to discern a priori among the qualities of
different mates. This occurs only after tandem
formation when they are taken to a territory of
greater or lesser quality to complete copulation
(Convey 1989; McVey 1988). The prediction is
that females that copulate with satellite males
will more often accept second copulations,
while females that mate with territorial males
will avoid subsequent copulations, and opt
more frequently for immediate oviposition.

Materials and Methods

D. obscura is a small neotropical Libellulid with
wing characteristics that partially determine its
behavior. Its short, wide wings make impossible
the rapid and powerful flight that is typical of
other members of the Odonata order. Males
have bright dark-blue wings that seem to
perform thermoregulation and intraspecific
visual communication functions (lrusta and
Aragjo 2006; Wildermuth 1994, for Diastatops
intensa), and a bright-red abdomen (Figure 1).
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Females have darker wings and a chesnut
colored abdomen. Contrary to other
Palpopleurinae, there is no male courtship of
the female.

The observations were made in natural
populations of the Pitimbu River (S:
05°56'04,6”, W: 35°10'50,0”) (Parnamirim-RN,
Northeast Brazil) in four study periods:
September, 2002 (4 days), April-May, 2003 (15
days), July, 2003 (5 days) and February, 2004
(8 days), totaling 92 hours of observation. The
Pitimbu River is a small permanent waterway
(7 to 9 meters wide at the study site), with a
quadrangular section (0.8—1.0 m. deep from
margin to mid-river) and a slow stream; there is
abund