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RESUMO 

A ocupação espacial dos organismos nos ecossistemas terrestres é resultado de 

processos e eventos evolutivos e ecológicos. Essa distribuição reflete a adaptação de 

espécies, por mediação de suas características intrínsecas, às exigências fisiológicas 

internas e às dinâmicas biológicas e filtros do meio circundante. Para estudar esses 

padrões, a ecologia de comunidades tem passado a analisar o componente funcional e 

filogenético da biodiversidade, ao invés da tradicional abordagem com base nos 

nomes binomiais de espécies. Tal abordagem complementar é particularmente 

importante quando investigam-se ambientes e organismos diversos, como borboletas 

na Amazônia. Na presente tese, investigamos (1) a influência da evolução da 

morfologia associada ao voo na distribuição vertical e no dimorfismo sexual de 

borboletas frugívoras, (2) a variação espacial de padrões de diversidade taxonômica, 

funcional e filogenética em um mosaico de florestas na Amazônia setentrional e (3) o 

papel do nicho ecológico larval na ocorrência espacial de adultos ao longo de 

gradientes locais e regionais da Amazônia brasileira. As borboletas foram coletadas 

com armadilhas e iscas atrativas em sete localidades de três estados brasileiros. Para o 

primeiro capítulo, foram utilizados modelos de mínimo de quadrados generalizados 

filogenéticos, enquanto que nos demais dois capítulos foram conduzidas análises de 

regressão (II) e modelos lineares de efeitos mistos (III). No primeiro capítulo, 

verificamos que a variação na morfologia de voo de borboletas pode ser explicada 

pela estratificação vertical, e que tal relação é mais forte em fêmeas. Há, ainda, 

acentuado dimorfismo sexual quanto à capacidade de voo, especialmente entre 

espécies do sub-bosque. No segundo capítulo, evidenciamos que florestas de areia 

com muita luminosidade abrigam alta abundância, porém baixa riqueza de espécies, 

as quais tendem a ser maiores, terem maior capacidade de voo e larvas mais 

generalistas. Em florestas ombrófilas, por sua vez, a especialização larval é maior, 

possivelmente devido à maior quantidade de nichos ecológicos disponíveis. No 

terceiro capítulo, vimos que o nicho larval é determinante para a distribuição espacial 

de borboletas adultas, porém não atua como mediador na influência da vegetação, 

posição geográfica (latitude e longitude) e biogeografia sobre a diversidade 

taxonômica e filogenética da comunidade. Dessa forma, é possível concluir que a 

heterogeneidade da Amazônia desde microhábitats à paisagens regionais é 

determinante para a manutenção dos padrões de diversidade de borboletas. Na escala 

de microhábitat, a retirada da estratificação vertical implicará na perda de espécies 
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associadas a estratos particulares. Na escala local, as fisionomias da floresta de areia 

abrigam comunidades taxonomicamente e funcionalmente distintas, logo sendo 

imprescindíveis para a biodiversidade desse grupo de insetos. À nível regional, vimos 

que os padrões de diversidade podem ser determinados por eventos de dispersão, 

colonização histórica e biogeografia. Essas três escalas interagem entre si e 

configuram a distribuição espacial tal como vemos atualmente. Esperamos que os 

resultados apresentados aqui sirvam como base para o estabelecimento de planos de 

manejo de áreas, bem como para a seleção de paisagens alvo para conservação.   

 

Palavras-chave: biologia comparativa, dimorfismo sexual, diversidade filogenética, 

gradiente de vegetação, nicho trófico larval, regiões biogeográficas, traços funcionais.        
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ABSTRACT 

Organismal spatial occupancy in Earth ecosystems results from evolutionary and 

ecological events. Species distribution reflects adaptation, mediated by their intrinsic 

attributes, to internal physiological demands and filters imposed by the surrounding 

environment. To study such patterns, community ecology has been associating strictly 

taxonomic approaches to start incorporating information on functional traits and 

phylogenetic relatedness of species. This method is particularly important when 

studying diverse landscapes and organisms, such as the Amazon rainforest and 

butterflies. In this thesis, we investigated (1) the evolutionary correlation between 

flight morphology, vertical stratification and sexual dimorphism of fruit-feeding 

butterflies, (2) the spatial variation in taxonomic, functional and phylogenetic 

diversity patterns of butterflies across an Amazonian vegetation mosaic and (3) the 

role of juvenile trophic niche on the spatial occurrence of adult butterflies across local 

and regional Amazon gradients. We sampled butterflies with bait traps in seven 

localities across three Brazilian states. For the first chapter, we used Phylogenetic 

Generalized Least Squares models, whereas for the remaining two chapters we ran 

multiple regressions (II) and linear mixed effects models (III). In chapter one, we 

found that variation in flight morphology may be explained by vertical stratification 

and that such association is stronger in females. Additionally, there is a sharp sexual 

dimorphism in flight morphology, especially among understorey-dwelling species. In 

chapter two, we demonstrated that highly illuminated white-sand forests harbour 

higher abundance, but lower species richness of fruit-feeding butterflies. These 

species tended to be larger, stronger flying and more generalist during larval stage. In 

ombrophilous forests, larvae are more specialized, possibly due to a greater 

availability of ecological niches. In chapter three, we verified that larval dietary niche 

is determinant for the spatial occurrence of adult butterflies. It however does not act 

as mediator for the influence of vegetation complexity, geographic position and 

biogeography on taxonomic and phylogenetic diversity patterns. Therefore, we 

conclude that Amazonian heterogeneity from local microhabitats to regional 

landscapes is imperative for maintaining the diversity patterns of frugivorous 

butterflies. At the microhabitat scale, the removal of the vertical stratification will 

result in the loss of species associated with particular strata, whose flight morphology 

is intimately connected to environmental physical conditions. At the local scale, 

white-sand phytophysiognomies harbour butterfly communities that are 
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taxonomically and functionally unique, thus being irreplaceable for maintaining the 

diversity of these insects. At the regional scale, we detected diversity patterns likely 

driven by dispersion, historical colonization and biogeographical events. These three 

scales interact, ultimately determining the spatial distribution of organisms as we 

currently see. We hope our results will help strengthen the establishment of 

appropriate land use planning and the selection of conservation priority areas.      

 

Keywords: biogeographical regions, comparative biology, functional traits, larval 

trophic niche, phylogenetic diversity, sexual dimorphism, vegetation gradient. 
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INTRODUÇÃO GERAL  

 

Por que algumas espécies ocorrem em determinado local e outras não? Essa talvez 

seja uma das questões centrais e mais amplamente pesquisadas por disciplinas como 

ecologia, biologia evolutiva e biogeografia, uma vez que os mecanismos que 

determinam essa diferenciação espacial inerentemente proporcionam a variação na 

riqueza, abundância e composição de espécies entre locais, originando distintas 

assembleias ecológicas (Palmer 1994, Weiher & Keddy 1995). Não existe resposta 

única para essa questão, mas acredita-se que sua raiz esteja na junção de fatores como 

os mecanismos de coexistência (e exclusão) entre espécies, a variação das condições 

ambientais entre locais (MacArthur & Levins 1967, Palmer 1994, Loreau 2010), bem 

como os eventos históricos relacionados a dispersão de espécies, tempo de 

diversificação, taxas de mutações, tempo de gerações, extinções e biogeografia 

(Rhode 1992, Marin & Hedges 2016, Weber et al. 2017). Por esse motivo, ecologia e 

evolução são disciplinas intimamente ligadas, apesar de muitas vezes serem tratadas 

isoladamente (Holt 1995), principalmente devido ao desafio de analisar a sua ação 

combinada ao longo do tempo (Jablonski 2008, Weber et al. 2017). 

 Eventos que determinam mutações genéticas aleatórias e recombinações de 

material genético ocorrem em nível de indivíduo e, uma vez expresso, o caráter 

alterado passa a sofrer ação da seleção natural (Loreau 2010). A pressão seletiva filtra 

mutações de acordo com reguladores intrínsecos (e.g. trade-offs na história de vida e 

fisiologia) e extrínsecos (e.g. condições abióticas, dinâmica populacional, interações 

biológicas) complexamente interligados, de modo que os organismos que alcançam o 

sucesso reprodutivo e alta adaptabilidade (fitness) são selecionados (Stearns 2000). 

Assim, os indivíduos em si tem o papel central na seleção por serem os portadores da 

mutação gênica e por potencialmente passarem a alteração aos descendentes, 

enquanto o ambiente circundante direciona e regula a pressão exercida (Loreau 2010). 

Como consequência, espécies tendem a viver em ambientes compatíveis com suas 

caraterísticas (Cavender-Bares et al. 2009; Arnan et al. 2013), o que afeta diretamente 

os padrões de distribuição que observamos desde microhábitats a escalas globais.           

É sabido, então, que os padrões de distribuição espacial da biodiversidade no 

planeta são determinados por fatores atuais/históricos e locais/regionais (e.g. Higgins 

et al. 2011; Ribas et al. 2012; Blanchet et al. 2014). Entretanto, a biodiversidade 

como conhecemos é multifacetada e o conceito de diversidade da vida vai além dos 
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números de diversidade de espécies, perpassando genes, história evolutiva, 

comportamentos e funções ecossistêmicas (Loreau, 2010). Apesar de 

corriqueiramente a maioria dos estudos ecológicos analisarem apenas a diversidade de 

espécies (e.g. riqueza, abundancia), esse talvez seja o componente que carrega menos 

informação biológica no sistema (Swenson 2014). Por isso, nas últimas décadas, uma 

explosão de estudos tem avaliado outros aspectos da biodiversidade, como o 

componente funcional (Díaz & Cabido 2001; Poff et al. 2010; Baccaro et al. 2013; 

Arnan et al. 2017; Nascimento et al. 2018) e filogenético (Swenson et al. 2012; 

Blanchet et al. 2014; Carneiro et al. 2014; Lamarre et al. 2016). O componente 

funcional avalia a importância dos traços funcionais: características morfológicas, 

fenológicas, fisiológicas, comportamentais e de história de vida que são determinantes 

para o desempenho ecológico (performance) das espécies (Violle et al. 2007). Já o 

componente filogenético investiga como o parentesco filogenético influencia a 

estrutura das comunidades, podendo gerar padrões de agrupamento (clustering), onde 

espécies próximas filogeneticamente tendem a coexistir, ou dispersão 

(overdispersion), onde espécies distantes coexistem (Webb et al. 2002). Com a 

inclusão das diversidades funcional e filogenética, os estudos ecológicos não só 

geram padrões mais gerais e aumentam seu poder preditivo, como também podem 

exibir insights evolutivos que afetam a ocorrência atual das espécies (Webb et al. 

2002; McGill et al. 2006; Swenson 2013). Inclusive, considera-se que um estudo 

completo da diversidade de um certo grupo deve necessariamente compreender esses 

três componentes principais (Swenson 2011). Tal abordagem unificada deve ser 

particularmente importante para investigar padrões ecológicos em paisagens 

amplamente diversas, como as florestas tropicais.          

 A floresta Amazônica cobre uma área de seis milhões de km², estendendo-se 

por oito países sul-americanos e é reconhecida por abrigar a maior diversidade animal 

e vegetal no planeta (Boubli & Hrbek 2012). Contudo, as origens dessa diversidade 

enorme e de sua distribuição em largas escalas são menos conhecidas, de modo que 

ñregrasò gerais que regem a estrutura das comunidades amaz¹nicas (caso elas 

existam) ainda não foram desvendadas. Por exemplo, há evidencias que corroboram 

(Ribas et al. 2012) e refutam (Santorelli Jr. et al. 2018) a hipótese dos rios como 

barreiras (Wallace 1852), a qual expressa que os grandes corpos dô§gua da Amaz¹nia 

funcionam como obstáculos que provocaram o isolamento genético entre táxons 

irmãos, tendo, portanto, fomentado a diversificação de espécies (revisão em Leite & 
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Rogers 2013). Assim, a Amazônia funciona como um enorme, megadiverso e 

interessante sistema para investigar as causas da segregação da biodiversidade.  

 Com base nisso, a presente tese tem como tema central discutir os fatores que 

afetam a distribuição espacial de um grupo bastante diversificado na Amazônia: a 

guilda das borboletas frugívoras. As borboletas frugívoras são um grupo não-

monofilético de espécies que durante a fase adulta adquirem seus nutrientes de frutos 

em decomposição, exsudatos de plantas, e as vezes carcaças e fezes de animais 

(DeVries 1987). Tais espécies pertencem a Nymphalidae (Lepidoptera, 

Papilionoidea), nas subfamílias Biblidinae, Charaxinae, Nymphalinae e Satyrinae 

(DeVries 1987). Por se alimentarem de matéria em apodrecimento, essas borboletas 

são atraídas e capturadas por armadilhas contendo tais substratos que funcionam 

como iscas, o que permite amostragens padronizadas e simultâneas, além de 

possibilitar a coleta da fauna presente em camadas superiores da floresta (Freitas et al. 

2014). A taxonomia relativamente bem conhecida de sua ampla diversidade tropical, 

as cores exuberantes e seu potencial como táxon substituto fazem ainda com que a 

guilda das frugívoras esteja entre os invertebrados mais pretendidos nos estudos de 

conservação (Schulze et al. 2004; Uehara-Prado et al. 2007). Além disso, as 

borboletas são excelente bioindicadores, estando intimamente ligadas aos hábitats em 

todas as fases de vida (Freitas et al. 2003) e, portanto, características tanto dos adultos 

quanto das larvas devem ser importantes para predizer sua ocorrência no espaço. Por 

todas essas razões, consideramos que a guilda de borboletas frugívoras funciona como 

um excelente modelo eco-evolutivo. Para elucidar os padrões de distribuição espacial 

desse grupo de borboletas no bioma Amazônico, os capítulos que seguem utilizam 

abordagens de biologia evolutiva e ecologia de comunidades. No capítulo I, foi 

investigado o papel da ancestralidade na relação entre estratificação vertical, 

morfologia de voo e dimorfismo sexual, de modo a explicar a ocorrência de diferentes 

espécies entre dossel e sub-bosque de florestas tropicais. No capítulo II, foi estudada a 

distribuição espacial da guilda em um mosaico vegetacional amazônico, utilizando 

variáveis provenientes das diversidades taxonômica, funcional e filogenética. Por fim, 

no capítulo III, foi investigada a distribuição da guilda utilizando preditores locais e 

regionais, com ênfase no papel mediador que o nicho larval pode exercer na 

ocorrência espacial das formas adultas. 
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OBJETIVOS  

 

Capítulo I 

1. Detectar qual a magnitude do sinal filogenético no atributo razão asa-tórax 

(morfologia de voo) em borboletas frugívoras. 

2. Elucidar se adaptação radiativa tem sido mais forte do que ancestralidade entre 

espécies na associação entre morfologia de voo e estratificação vertical. 

3. Verificar a influência do dimorfismo sexual na morfologia do voo e 

estratificação vertical. 

 

Capítulo II   

1. Entender como o gradiente ambiental (composição vegetal, luminosidade e 

alagamento) entre florestas ombrófilas e florestas de areia amazônicas 

determina a distribuição espacial em escala local da diversidade taxonômica, 

funcional e filogenética de borboletas frugívoras. 

 

Capítulo III  

1. Investigar o papel mediador da diferenciação do nicho larval de borboletas 

frugívoras no filtro ambiental que determina a segregação espacial em escala 

regional da riqueza de espécies e diversidade filogenética dos adultos. 

2. Verificar a influência da amplitude do nicho larval de borboletas frugívoras 

nas associações de gradientes ambientais com padrões de composição de 

espécies e composição filogenética de borboletas adultas.  
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MATERIAL E MÉTODOS  

 

I. Áreas de estudo 

As coletas foram realizadas em sete localidades nas regiões setentrional, central e 

sudoeste da Amazônia brasileira, abrangendo um total de 33,41 km² (Fig. 1). As 

parcelas setentrionais estão localizadas no (1) Parque Nacional de Viruá, cuja floresta 

localiza-se em um ecotone e é composta de um mosaico de florestas de areia e 

florestas ombrófilas abertas (Laranjeiras et al. 2014). As florestas de areia dominam a 

paisagem em Viruá, perpassando fisionomias lembrando savanas com árvores baixas 

esparsamente distribuídas e vegetação rasteira (campinas) até florestas com árvores de 

aspecto raquítico, porém que podem atingir até 18 m de altura (campinaranas) 

(ICMBio 2014) (Fig. 2A, 2B).  Locais com floresta ombrófila aberta estão em menor 

quantidade, primordialmente localizados em morros de solo argiloso, e abrigam alta 

abundância de árvores altas, palmeiras, lianas lenhosas, epífitas e algumas árvores 

emergentes (Damasco et al. 2013; ICMBio 2014) (Fig. 2C). Durante a estação 

chuvosa (junho a outubro), as planícies são inundadas devido à precipitação, enquanto 

que na estação seca (novembro a maio), a umidade no solo das florestas de areia 

atinge seu nível mínimo (ICMBio 2014). A temperatura e precipitação anual média 

registrada no parque é de 26º C e 1.900 mm respectivamente, com < 50 mm de 

precipitação durante a estação seca (Damasco et al. 2013). 

 Os sítios de coleta da Amazônia Central estão distribuídos em cinco 

localidades. As estações (2) Dimona, (3) Porto Alegre e (4) Colosso, dentro de 

fazendas abandonadas na década de 1980 devido ao malogro da pecuária, contém 

atualmente vegetação em vários estágios de regeneração e fragmentos florestais de 

floresta ombrófila densa (Fig. 2D) com diferentes tamanhos e níveis de isolamento 

(PDBFF 2018). Nós realizamos coletas em cinco fragmentos florestais, sendo um de 1 

ha, um de 100 ha, e três com 10 ha de área. Além dos fragmentos, a ARIE PDBFF 

conta ainda com a (5) Reserva do KM41, que também possui vegetação do tipo 

ombrófila densa, porém a mata é contínua ao invés de fragmentada. Estas áreas estão 

à margem norte do Rio Amazonas. O sítio final da Amazônia Central está localizado 

na floresta adjacente à BR-319 (Manaus ï Porto Velho) na altura do quilômetro 100, 

no módulo de coleta conhecido como (6) Manaquiri. A floresta é do tipo ombrófila 

densa (Fig. 2E) de aproximadamente 7000 ï 27000 anos, formada no interflúvio dos 

rios Purus e Madeira (Costa et al. 2001), com solo variando entre Laterita 
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Hidromórfica, Gleyzados e Aluviais Eutróficos ou Álicos (Quesada et al. 2011). Essa 

área está situada à margem sul do Rio Amazonas. Na região sudoeste da Amazônia, 

as amostragens foram realizadas no Parque Estadual Chandless, no Acre. A vegetação 

do parque compreende uma floresta ombrófila aberta, com manchas de mata 

dominada por bambus e palmeiras (PPBio 2018) (Fig. 2F). As seis últimas áreas estão 

localizadas no hemisfério sul e, por isso, a estação chuvosa se estende de Novembro a 

Maio. 

 

 

Figura 1. Mapa de parte da região amazônica, evidenciando os sítios de coleta (números) de 

borboletas frugívoras. Territórios em branco são estados brasileiros; em cinza, outros países 

sul-americanos. 

  

Em Viruá (Fig. 3), Manaquiri e Chandless, existem trilhas de amostragem em 

forma de grade contendo parcelas permanentes que permitem a coleta e comparação 

de dados de diferentes grupos biológicos e variáveis ambientais a curto, médio e 

longo prazo (método RAPELD, Magnusson et al. 2005, Costa & Magnusson 2010). 

Tais parcelas permanentes tem 250 m de extensão e seguem a curva de nível do solo, 

para minimizar a variação edáfica dentro de cada parcela. Esse método é aplicado nos 

estudos desenvolvidos dentro do Programa de Pesquisas em Biodiversidade (PPBio). 

As áreas do PBDFF não seguem esse método, logo as parcelas não seguiram a curva 

de nível do terreno, porém procuramos adaptar a amostragem para manter a mesma 

distância entre amostras que nas demais áreas. 
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Figura 2. Paisagens estudadas. A. Campina; B. Campinarana; C. Dossel de floresta ombrófila 

aberta vista de um morro em Viruá, Roraima; D. Fragmento florestal de floresta ombrófila 

densa (ao fundo) cercado por capoeira na fazenda Porto Alegre, Amazonas; E. Floresta 

ombrófila densa no módulo Manaquiri, km 100 da BR-319, Amazonas; F. Trecho de floresta 

ombrófila aberta com predominância de bambus no Chandless, Acre. Imagens: M.B. Graça. 
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Figura 3. Exemplo da distribuição das parcelas (círculos pretos) de acordo com o método 

RAPELD em Viruá. As parcelas ficam a 1 km de distância entre si. Destacadas as 24 parcelas 

onde coletamos borboletas frugívoras. Imagem: C.S. Dambros. 

 

II. Delineamento amostral 

As borboletas foram coletadas no período de Maio de 2015 a Outubro de 2016, sendo 

que cada sítio foi visitado uma vez. O pontos de amostragem estão localizados em 

parcelas de 250 m de extensão distantes entre si pelo menos 900 m e seguem a curva 

de nível do solo (exceto os pontos da ARIE PDBFF, que não seguem). Em cada 

parcela, instalamos seis armadilhas tipo Van Someren-Rydon, contendo uma mistura 

de caldo de cana e bananas pacovan bastante maduras (Musa x paradisiaca) 

fermentada por 48 h a priori, e mantendo a distância de 50 m entre si. As armadilhas 

foram penduradas em galhos de árvores disponíveis, sendo três no sub-bosque (1,5 ï 

2 m de altura) e três no dossel (Ó 15 m) (Fig. 4A, 4B). Pela falta de cobertura vegetal 

nas campinas de Viruá, foram instaladas seis armadilhas em árvores disponíveis, mas 

que não possuíam mais de 2 m de altura (Fig. 4C). As armadilhas eram visitadas a 

cada 24 h para coleta dos indivíduos capturados e reposição da isca, o que ocorreu 
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A B C 

durante cinco dias seguidos. 

 

 

  

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 4. Armadilhas Van Someren-Rydon instaladas no sub-bosque (A), dossel (B) e 

campina (C). Imagens: M.B. Graça.  

 

A maioria dos indivíduos foi trazido de campo (uma parte marcada e solta) e 

será depositada nas coleções de invertebrados do Instituto Nacional de Pesquisas da 

Amazônia e da Universidade do Estado do Pará. Outras informações referente ao 

tratamento dos dados, variáveis utilizadas e análise estatística particulares a cada 

capítulo estarão na respectiva sessão Material e Métodos.     
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Coevolution between flight morphology, vertical 

stratification and sexual dimorphism: what can we 

learn from tropical butterflies?  

Graça, M.B., Pequeno, P.A.C.L., Franklin, E. & Morais, J.W. 

Journal of Evolutionary Biology, doi: 10.1111/jeb.13145  
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Coevolution between flight morphology, vertical stratification and sexual 

dimorphism: what can we learn from tropical butterflies?   

 

Abstract 

Occurrence patterns are partly shaped by the affinity of species with habitat 

conditions. For winged organisms, flight-related attributes are vital for ecological 

performance. However, due to the different reproductive roles of each sex, we expect 

divergence in flight energy budget, and consequently different selection responses 

between sexes. We used tropical frugivorous butterflies as models to investigate 

coevolution between flight morphology, sex dimorphism and vertical stratification. 

We studied 94 species of Amazonian fruit-feeing butterflies sampled in seven sites 

across 3341 ha. We used wing-thorax ratio as a proxy for flight capacity and 

hierarchical Bayesian modeling to estimate stratum preference. We detected a strong 

phylogenetic signal in wing-thorax ratio in both sexes. Stouter fast-flying species 

preferred the canopy, while more slender slow-flying species preferred the 

understorey. However, this relationship was stronger in females than in males, 

suggesting that female phenotype associates more intimately with habitat conditions. 

Within species, males were stouter than females and sexual dimorphism was sharper 

in understorey species. Because trait-habitat relationships were independent from 

phylogeny, the matching between flight morphology and stratum preference is more 

likely to reflect adaptive radiation than shared ancestry. This study sheds light on the 

impact of flight and sexual dimorphism on the evolution and ecological adaptation of 

flying organisms. 

 

Key Words: Amazon rainforest; Fruit-feeding butterflies; Habitat preference; 

Phylogenetic signal; Physiological trade-off; Wing-thorax ratio 

 

Introduction  

Species traits and occurrence patterns result from a series of ecological and 

evolutionary processes (Ackerly, 2003; Thomas et al., 2016). Among them, adaptive 

radiation and niche conservatism are acknowledged as the opposite ends of a 

spectrum (Ackerly, 2009). Whilst adaptive radiation suggests that successful 

diversification is due to changes in species attributes in response to ecological 

opportunities promoted by available niche space (e.g. colonization of new, vacant 
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areas), niche conservatism describes the tendency of closely related species to retain 

similar characteristics, thus minimizing evolutionary change (Harvey & Pagel, 1991; 

Ackerly, 2003, 2009). In part, niche conservatism reflects phylogenetic signal, i.e., the 

weight of phylogenetic relatedness on trait evolution. Although phylogenetic signal 

alone does not directly denote niche conservatism, it is a necessary evidence for its 

existence (Losos, 2008). For that reason, the estimation of the phylogenetic constraint 

in traits and in trait-habitat relationships helps understand the mechanisms of 

underlying evolutionary selection (Ackerly, 2009) and their impact on current 

ecological patterns. 

 Besides biotic interactions and stochastic processes, species are locally 

assembled by environmental pressures that select for traits fit to habitat conditions 

(Ricklefs, 2004; Cavender-Bares et al., 2009). Thus, species tend to occur in habitats 

compatible with their functional traits (e.g. Arnan et al., 2013; Graça et al., 2015). For 

flying organisms, flight-related traits should be important in determining fitness, as 

the ability to take flight improved foraging, mate search and avoidance of unfavorable 

conditions (Norberg, 1990; Grimaldi & Engel, 2005). For instance, bats, birds and 

butterflies that forage near flat and smooth surfaces (forest floor, water surface) have 

modified body aerodynamics to glide in ground effect and enhance flight performance 

at lower costs (Rayner, 1991; Cespedes et al., 2014; Kim et al., 2014). In particular, 

the transition from understorey to canopy habitats generates gradients of sunlight 

availability, temperature, humidity, and habitat complexity (Richards, 1996; Ricklefs, 

2004), and species are expected to be better adapted to a particular stratum depending 

on the performance of their attributes. This results in the common pattern of 

stratification of species richness, composition and traits from lower to higher strata in 

tropical forests (Basset et al., 2001; Walther, 2002; Basset et al., 2015; Giovanni et 

al., 2015; Marques et al., 2015). Given the essential role of flight for winged 

organisms, we may expect vertical stratification to reflect adaptation of flight-related 

traits. For Morpho butterflies, for example, wing shape changed at the evolutionary 

switch from understorey to canopy, suggesting that stratum preference is intimately 

related to flight behaviour, energy budget and mate location strategy (DeVries et al., 

2010). However, thoracic measurements may provide further insights on this matter, 

as thorax kinematics also plays a central role in flight behaviour (Dudley, 2000). 

Further, the difference in wing shape has only been observed in males (DeVries et al., 
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2010), which suggests that sexual dimorphism may modulate such stratification 

patterns.  

Males and females from the same species often differ in traits related to 

morphology, physiology and behaviour, and such disparities are thought to arise from 

the asynchrony of resource allocation (Lammers et al., 2001; Isaac, 2005), especially 

regarding reproduction (Badyaev, 2002). Commonly, males will search and compete 

for females, while females will choose from competing males and generate the 

offspring (Petrie et al., 1991; Miller, 2014). Such general background leads to 

disproportional investiments in traits between sexes, with females investing relatively 

more in the reproductive apparatus and the brood in most cases (Thornhill & Alcock, 

1983; Miller, 2014). There is a reported negative correlation between muscle and 

ovarian mass in flying dimorphic organisms, so that flightless females tend to invest 

more in ovary mass relative to muscle mass when compared to macropterous forms 

(Roff, 1986; Mole & Zera, 1993; Zera & Denno, 1997). Therefore, if flight and 

reproduction indeed compete over the resource share (e.g. Rankin & Burchsted, 1992; 

Wheeler, 1995), then sexual dimorphism per se should reflect this trade-off (Jervis et 

al., 2005). 

 For this study, we elected tropical fruit-feeding butterflies as models to 

analyze the linkages between flight morphology, stratum preference and sex 

dimorphism. Frugivorous butterflies are useful because they display vertical 

stratification in tropical forests, which is relatively easy to assess using canopy and 

understorey bait traps (DeVries, 1988; DeVries & Walla, 2001; Fermon et al., 2005). 

Although many studies have offered hypotheses about the causes and implications of 

this vertical pattern (e.g. Beccaloni, 1997; Schulze et al., 2001), the evolutionary 

relationship between stratum preference and butterfly functional traits (e.g. DeVries et 

al., 2010), as well as the mechanisms behind the canopy/understorey species 

segregation have received less attention (Fordyce & DeVries, 2016). Additionally, 

several morphological traits of butterflies are known to reflect flight performance, e.g. 

relative thorax mass, forewing area, wing loading, wing centroid position (Chai, 1990; 

Chai & Srygley, 1990; Dudley, 2000; Berwaerts et al., 2002; DeVries et al., 2010, 

Cespedes et al., 2014). In particular, the allometry ratio between wing length and 

thorax volume (wing-thorax ratio) expresses flight power and speed (Chai, 1990; Hall 

& Willmott, 2000). While lower ratios indicate species with high-speed flights and 

relatively high wing beat frequencies, species with higher values are slow flying and 
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beat their wings at lower frequencies (Hall & Willmott, 2000). Finally, both male and 

female fruit-feeding species are able to fly, so that we can test for the effect of sexual 

dimorphism on relative investment in flight. 

 In this context, we formulated the four following questions: (i) What is the 

magnitude of the phylogenetic signal in the evolution of flight morphology (wing-

thorax ratio)? (ii ) Has adaptive radiation been stronger than phylogenetic relatedness 

in driving the matching between flight morphology and vertical stratification? If so, 

we expected this association to hold independently of phylogenetic signal in wing-

thorax ratio and in vertical stratification (see Fordyce & DeVries, 2016). (iii) Is there 

sex dimorphism in flight morphology and in vertical stratification? (iv) Is sex 

dimorphism in flight morphology related to vertical stratification? These questions 

were addressed using an original, large dataset on morphological and ecological traits 

of frugivorous nymphalids obtained with standardized sampling at seven locations 

across the Amazon basin. 

 

Material and Methods 

Study sites and sampling 

The core information on study sites and sampling is disclosed in the general Material 

and Methods section of this thesis (page 5). For this chapter, we used the data 

collected in 150 understory and 150 canopy traps from Viruá National Park, BDFFP 

areas, Manaquiri module and Chandless State Park. In particular, we excluded traps 

located in campinas (non-forested white-sand habitats), but included data from traps 

activated outside the PPBio grid plots.  

 

Morphological traits and stratum preference 

We measured 1092 individuals when fresh, i.e., prior to dehydration for mounting and 

within the first twelve hours of sampling. Also, the estimation of all morphological 

traits and habitat preference was done for each sex separately. We obtained three 

morphological measurements: forewing length, thorax length and thorax width. Using 

a millimeter ruler, we estimated forewing length as the linear distance between the 

base of the discal and the interception of vein R5 with the wing margin (Cespedes et 

al., 2014) on the ventral surface. To calculate thoracic volume, we firstly measured 

thorax length, as the distance between the vertex and the thoracic-abdominal junction 
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in lateral view, and thorax width at its maximum distance in ventral view. Following 

Hill et al. (2001), thorax volume was given by: 

ὸὺὸὰ ὢ ὸύ      

where tl was thorax length and tw was thorax width. Further, we calculated wing-

thorax ratio by dividing the squared forewing length by the thoracic volume to 

estimate body allometry. Lower values indicate stouter bodies and faster flights, while 

higher values indicate slenderer bodies and slower flights (Hall & Willmott, 2000). 

 To estimate the preference of adult butterflies for a particular stratum, we ran 

a hierarchical Bayesian model with 5000 Markov chain Monte Carlo permutations 

and a 1000 generations burn-in, using butterfly occurrence in either canopy or 

understorey as input (Fordyce & DeVries, 2016). Values close to 1 indicate high 

canopy fidelity, while those close to 0 indicate preference for the understorey. The 

analysis was conducted in R (R Development Core Team, 2017) using package 

bayespref 1.0 (Fordyce et al., 2011) (data is available on doi: 10.5061/dryad.db827). 

 

Phylogenetic signal in wing-thorax ratio 

The phylogenetic relationships among sampled species (Fig. 5) were reconstructed 

based on the nymphalid generic topology proposed by Wahlberg et al. (2009), with 

further resolution whenever available, e.g., Ortiz-Acevedo & Willmott (2013) and 

Penz et al. (2013). Genera without a formal proposal for species relatedness (e.g., 

Eunica) were treated as polytomies. Because branch length data were not available for 

all studied lineages, they were standardized to 1 in all cases (García-Barros, 2015). 

We extracted the mean value of wing-thorax ratio for each species and tested for 

phylogenetic signal in both sexes using ɚ (Pagel, 1999). The analyses were performed 

in the statistical environment R (R Development Core Team, 2017).  

   

Correlation between flight morphology and stratum preference 

Before performing the analyses, wing-thorax ratio values were log10 transformed. We 

assessed the association between WTR and stratum preference using Phylogenetic 

Generalized Least Squares models (PGLS; Grafen, 1989) in order to account for any 

phylogenetic autocorrelation in the residuals of this relationship. Our analysis 

assumed the Ornstein-Uhlenbeck model of trait evolution (Martins & Hansen, 1997), 

which posits that continuous characters tend to evolve around a certain value rather 

than randomly and, thus, is more realistic than the popular Brownian motion model 
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(Paradis, 2012). PGLS analyses were conducted separately for males and females. We 

also analyzed whether absolute thorax volume (regardless of wing size) correlated 

with stratum preference in parallel PGLS analyses. 

 

 

Figure 5. Phylogenetic tree reconstructed considering all 94 studied species.  

 

Sexual dimorphism in morphology and stratum preference 

We investigated whether males and females from the same species differed regarding 

wing-thorax ratio and stratum preference. We firstly selected the 40 species for which 

we had sampled both sexes, calculated the wing-thorax ratio of each individual 

butterfly, and then extracted the mean value per species per sex. For each species, we 
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then calculated the difference between male and female mean values. This difference 

thus represented sexual dimorphism in wing-thorax allometry. 

For the same 40 species, we accessed sexual dimorphism in stratum 

preference by estimating the difference in the mean canopy fidelity of males and 

females. Finally, we used the average value of canopy fidelity between males and 

females to score the species overall stratum preference.   

To determine whether sexual dimorphism was greater than expected by 

chance (i.e. mean difference between sexes = 0) in both wing-thorax ratio and stratum 

preference, we performed PGLS analysis. We further tested whether sexual 

dimorphism correlated with stratum preference by running PGLS and assuming the 

Ornstein-Uhlenbeck model of trait evolution, as before. Because we were interested in 

quantifying dimorphism per se (and not whether males were stouter or slenderer than 

females), we used absolute differences in wing-thorax ratio. 

 

Results 

Overall, we studied 94 species of Amazonian fruit-feeding butterflies, from which we 

had 73 males and 61 females (Table 1). For males, wing-thorax ratio ranged from 

1.31 in Prepona narcissus to 21.76 in Chloreuptychia agatha, whereas for females, it 

ranged from 2.63 in Historis odius to 24.40 in Chloreuptychia herseis. 

 

Table 1. List of the 94 species of fruit-feeding nymphalids studied, with their respective sex, 

wing-thorax ratio (WTR), thorax volume (TV) and stratum preference (CF = canopy fidelity, 

0 = understorey only, 1 = canopy only). 

Species Sex WTR TV CF 

Biblidinae     

Callicore eunomia (Hewitson, 1853) M 4.73 127.50 0.91 

Catonephele acontius (Linnaeus, 1771) M 3.22 262.48 0.09 

 F 6.30 203.28 0.05 

Diaethria clymena (Cramer, 1775) M 7.55 64.09 0.90 

Ectima iona E. Doubleday, [1848] M 9.62 37.50 0.90 

 F 9.55 60.29 0.80 

Eunica anna (Cramer, 1780) M 5.00 168.02 0.85 

Eunica bechina (Hewitson, 1852) M 3.76 223.27 0.84 

 F 6.05 129.56 0.80 

Eunica clytia (Hewitson, 1852) M 6.21 64.40 0.91 

Eunica malvina H. Bates, 1864 F 8.45 113.63 0.80 




