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RESUMO

Biogeografia é o estudo dos padrfes distribucionais dos seres vivos e dos processos que
determinam esses padrdes. Para grande maioria dos taxons existe um déficit de conhecimento
biogeografico que se traduz na auséncia de registros de ocorréncia catalogados para a maioria
das espécies e também na inexisténcia de estudos formais descrevendo padrfes biogeogréficos
gerais para varios grupos de organismos. Nesse sentindo, a presente tese apresenta, em dois
capitulos, estudos biogeograficos envolvendo um grupo de insetos ainda ndo investigado com
cuidado pelas lentes da Biogeografia: as vespas solitarias construtoras de ninho de barro
(Hymenoptera, Vespidae, Eumeninae) que ocorrem nas regides Neotropical e Andina. No
primeiro capitulo da tese, propde-se identificar as areas de endemismo (AoE) dos Eumeninae
nas regides Neotropical/Andina, utilizando como método a analise de endemicidade (EA), em
diferentes escalas geogréaficas e com duas abordagens analiticas (utilizando ou néo registros de
ocorréncia assumidos). A partir das AoE identificadas foram inferidas &reas consenso e a
sobreposicdo dessas areas em diferentes escalas resultou na determinacdo de componentes
biogeograficos generalizados para 0s Eumeninae neotropicais/andinos. Os seguintes
componentes foram delimitados: (i) Antilhas (Ant); (ii) Mesoamérica (MsA); (iii) Istmo
Panamenho (IstPn); (iv) Guianas (Guy); (v) Amazdnia Central (AmC); (vi) Andes Norte
(AnN); Andes Central (AnC); Andes Sul (AnS); e (vii) regido Chaco-Paranaense (ChPa). Os
componentes identificados foram discutidos e comparados com biorregionalizacdes propostas
para outros grupos, ressaltando padrdes congruentes. No segundo capitulo da tese, foi utilizada
uma abordagem filogeografica para determinar os padrdes distribucionais da espécie
Pachymenes ater (Hymenoptera, Vespidae, Eumeninae) na Floresta Atlantica. Foi extraido
DNA genbmico de amostras de P. ater coletadas ao longo da distribuicdo da espécie. As
amostras foram sequenciadas, buscando obter loci que correspondem a elementos
ultraconservados do genoma (UCEs). Os loci capturados foram concatenados em uma unica
matriz; alinhados; e submetidos a uma andlise filogenética utilizando como critério de
otimalidade a méaxima verossimilhanca. A distribuicdo potencial de P. ater foi estimada por
meio de modelagem de nicho ecoldgico (ENM) a partir dos registros de ocorréncia da espécie
obtidos da literatura. A partir da arvore recuperada foi possivel inferir o rio Doce como uma
provavel barreira geografica dividindo duas populagdes de P. ater em sua distribuicdo na FA.
Uma populacdo foi identificada a norte do rio Doce, na regido central da FA (CAF), e outra
populacédo ao sul do rio Doce (SAF). A populacdo SAF ndo demonstrou estruturagdo geografica
e ndo verificamos evidéncias de barreiras geograficas que possam limitar a distribuicdo de P.
ater abaixo do rio Doce tanto pela anélise filogenética quanto pela ENM. Para 0 avango nos
estudos biogeograficos de Eumeninae, um maior esforgo amostral € necessario em areas como
0 nordeste e centro do Brasil. Além disso, estudos futuros devem buscar por uma integracao
dos dados geogréficos com analises que garantam a datacdo de eventos de divergéncia das
principais linhagens de Eumeninae, e a correlagdo entre esses eventos e processos
biogeogréficos.

Palavras-chave: Areas de endemismo. Anélise de endemicidade. Dados gendmicos.
Filogeografia. Vespas.



ABSTRACT

Biogeography is the study of the distributional patterns of the life’s diversity on Earth and the
processes that determine these patterns. There is a large shortfall of biogeographic knowledge
for the vast majority of taxa and this can be demonstrated by the absence of distributional
records for most of the world species and also by the scarce formal and explicity methodological
studies describing the biogeography of groups of organisms. Therefore, this PhD dissertation
presents, in two chapters, biogeographic studies involving a group of insects not yet carefully
investigated through the lens of Biogeography: the potter wasps (Hymenoptera, Vespidae,
Eumeninae) that occur in the Neotropical and Andean regions. In the first chapter, it is proposed
to identify Areas of Endemism (AoE) of the Eumeninae in the Neotropical/Andean regions,
using as a method the Endemicity Analysis (EA), at different geographic scales and with two
analytical approaches. From the identified AoE, consensus areas were inferred and the
overlapping of these, at different scales, resulted in generalized biogeographic components for
the Eumeninae in the Neotropical/Andean regions. The following generalized biogeographic
components were defined: (i) Antilles (Ant); (ii) Mesoamerica (MsA); (iii) Panamanian Isthmus
(IstPn); (iv) Guyanas (Guy); (v) Central Amazon (AmC); (vi) Northern Andes (AnN); Central
Andes (AnC); Southern Andes (AnS); and (vii) Chaco-Paranaense region (ChPa). The
identified components were discussed and compared with proposed bioregionalizations for
other groups, highlighting congruent patterns. In the second chapter, a phylogeographic
approach was used to determine the distribution patterns of the potter wasp species Pachymenes
ater (Hymenoptera, Vespidae, Eumeninae) in the Brazilian Atlantic Forest (AF). Genomic
DNA was extracted and sequenced by New Generation Sequencing (NGS) from samples of P.
ater, collected along the range of the species, obtaining loci that correspond to ultra-conserved
elements (UCEs). Captured loci were concatenated into a matrix; aligned; and submitted to a
phylogenetic analysis using maximum likelihood as an optimality criteria. The potential
distribution of P. ater was estimated through Ecological Niche Modeling (ENM) based on the
occurrence records of the species present in the literature. From the inferred phylogenetic tree,
it was possible to infer the Doce River as a probable geographic barrier dividing two
populations of P. ater: one population was identified northern of the Doce river, in the central
region of FA (CAF), and another population southern of the Doce river (SAF). The SAF
population did not show geographic structure and we did not find evidence of geographic
barriers that could limit the distribution of P. ater below the Doce river. A greater sampling
effort is necessary in areas such as northeast and central Brazil for suply the biogeographical
shortfall for Neotropical potter wasps. In addition, future studies should look for an integration
of geographic data with the divergence times of the main Eumeninae Neotropical and Andean
lineages, and a correlation between these and major biogeographic events.

Keywords: Areas of Endemism. Endemicity Analysis. Genomic data. Phylogeography. Wasps.
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PRIMEIRA PARTE: INTRODUCAO GERAL



1 INTRODUCAO

A biodiversidade esta distribuida de modo desigual entre as varias linhagens evolutivas
e entre as diferentes regides geograficas do planeta (GASTON; SPICER, 2004; MACLAURIN;
STERELNY, 2008; MARCHESE, 2015; MYERS et al., 2000). Nos insetos, por exemplo, ha
linhagens extremamente diversas em relacdo ao numero de espécies descritas, como 0s
besouros (Coleoptera: cerca de 350 mil espécies), enquanto que outras linhagens sdo pouco
diversas, como a ordem Zoraptera (cerca de 40 espécies descritas) (BEUTEL et al., 2014;
GRIMALDI; ENGEL, 2005). Em relacdo a distribuicdo geogréafica, encontramos mega-
diversidade em algumas regides da Terra, como as florestas tropicais, e relativamente poucas
espécies em outras regides, como as regifes temperadas e polos (ANTONELLI et al., 2018;
BROWN, 2014; MORITZ et al., 2000).

Entender esses padrBes assimétricos de diversidade, nas perspectivas taxonémica e
espacial, depende da integracdo de conhecimentos basicos sobre quem sdo as espécies, onde
elas sdo encontradas e quais sdo suas historias evolutivas (HORTAL et al., 2015). Infelizmente,
nossos conhecimentos basicos para responder essas trés questdes sdo incompletos e repletos de
lacunas, constituindo déficits de conhecimento sobre a identidade das espécies (déficit
linneano; BROWN; LOMOLINO, 1998; HORTAL et al., 2015); suas distribuicGes geogréaficas
(déficit wallaceano; LOMOLINO, 2004; WHITTAKER et al.,, 2005) e seus percursos
evolutivos (déficit darwiniano; DINIZ-FILHO et al., 2013).

Do mesmo modo que a biodiversidade esta distribuida desigualmente, nossos déficits
de conhecimentos também estdo (HORTAL et al., 2015; OLIVEIRA et al., 2015). Alguns
grupos taxondmicos sdo historicamente bem estudados, como os vertebrados e plantas com
flores, possuindo atualmente banco de dados mais completos (FUNK, 2018; WEN et al., 2015)
e que sdo explorados em investigacGes em larga escala (p. ex. GASTAUER; MEIRA-NETO,
2017; HAWKINS et al., 2012). Em contrapartida, outros grupos menos carismaticos para a
comunidade néo cientifica, como muitos dos “invertebrados” (AUDISIO, 2017; CARDOSO et
al., 2011) e micro-organismos (WHITMAN; COLEMAN; WIEBE, 1998), apresentam déficits

de conhecimentos mais graves.

No que se refere aos nossos conhecimentos em uma dimensédo geogréafica, sabemos que
temos maiores deficits concentrados, em geral, nas regides do planeta com indices mais
elevados de diversidade (ANTONELLI etal., 2018; HORTAL etal., 2015). O estudo das biotas



das regides tropicais, como exemplo, ainda esta em sua infancia em termos do que podemos
descobrir (ANTONELLI et al., 2018), e as lacunas de conhecimentos basicos sdo expressivas
mesmo para grupos tradicionalmente bem estudados. Para se ter uma ideia, em 2017, cerca de
380 espécies novas de vertebrados e angiospermas foram reportadas para Floresta Amazonica
(HILAIRE, 2017).

Considerando os insetos, t&xon com maior nimero de espécies descritas (cerca de um
milhdo; BEUTEL et al., 2014; ENGEL, 2015; GRIMALDI; ENGEL, 2005), entender os
padrBes da diversidade e suprir os déficits de conhecimentos sdo tarefas desafiadoras (DINIZ-
FILHO; DE MARCO JR.; HAWKINS, 2010; MAYHEW, 2007). Insecta, além de ser a
linhagem evolutiva com maior riqueza de espécies descritas, tem ampla distribuicdo geografica
no ambiente terrestre e uma historia evolutiva de mais de 400 milhdes de anos (BEUTEL et al.,
2014; ENGEL, 2015; GRIMALDI; ENGEL, 2005; MISOF et al., 2014). Entretanto, mesmo
que espécies de importancia agricola ou médica sejam bem estudadas, a maior parte da
diversidade do grupo permanece ainda pouco explorada em estudos integrativos,
multidisciplinares e de amplo escopo taxonémico e espacial (DINIZ-FILHO; DE MARCO JR;
HAWKINS, 2010; DUNN, 2005; SAMWAYS, 2015).

Buscamos na presente tese apresentar, na forma de dois capitulos, dois estudos que
integrem as dimensdes: identidade, distribuicdo e historia evolutiva de um grupo especifico de
insetos: as vespas solitarias Eumeninae (Hymenoptera, Vespidae). No primeiro capitulo,
buscamos investigar os padrdes gerais de distribuicdo dos Eumeninae nas regides Neotropical
e Andina, por meio da identificacdo de areas de endemismo. Ja& no segundo capitulo, foi
utilizada uma abordagem filogeografica para compreendermos os padrdes distribucionais da

espécie Pachymenes ater de Saussure na Floresta Atlantica.

Nos dois capitulos recorremos a Biogeografia, um campo de estudo que permite a
integracdo de dados de mdltiplas &reas de pesquisa como meio de reconstruir a evolugdo da
diversidade bioldgica no espaco e no tempo (ANTONELLI et al., 2018; MORRONE, 2009).
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2 REFERENCIAL TEORICO
2.1 Biogeografia: uma breve introducéo ao tema

Biogeografia € um campo de estudo integrante da Teoria Evolutiva e um dos alicerces
da Biologia Comparada, em conjunto com a Sistematica, a Paleontologia e a Embriologia
(CRISCI; KATINAS; POSADAS, 2003; CROIZAT, 1964; DARWIN, 1859). Tem como
objetivo o estudo dos padrdes de distribuicdo geogréafica dos organismos e dos processos que
geraram esses padrdes no espaco e tempo (CRISCI; KATINAS; POSADAS, 2003; NELSON,;
PLATNICK, 1981; SANMARTIN, 2012; WILEY; LIEBERMAN, 2011). As bases da
investigacdo biogeografica foram estabelecidos com os estudos de fauna e flora dos
exploradores-naturalistas dos séculos XVI1I e XIX (EBACH, 2015; FUNK, 2018; MORRONE,
2009; NELSON, 1978), como Alexander von Humboldt (1769-1859), Augustin P. de Candolle
(1778-1841), Joseph D. Hooker (1817-1911), Alfred R. Wallace (1823-1913) e o proprio
Charles Darwin (1809-1882).

Durante a segunda metade do século XX, a Biogeografia passou por um periodo
revolucionario (sensu KUHN, 1978), caracterizado por um pluralismo metodoldgico,
discussbes filoséficas sobre seus fundamentos, disputas tedricas acirradas e
dialogo/intercdmbio com outras disciplinas (CRISCI, 2001; CRISCI; KATINAS; POSADAS,
2003; MORRONE, 2009; POSADAS; CRISCI; KATINAS, 2006). Duas das maiores
influéncias para essa revolucéo foram a emergéncia da Teoria da Tectonica de Placas, no campo
da Geologia, e a Sistematica Filogenética, no campo da Biologia Comparada (CRISCI, 2001,
FUNK, 2018; POSADAS; CRISCI; KATINAS, 2006). Como resultado, abordagens que
mesclam a histéria evolutiva dos organismos (filogenia) com a distribuicdo geogréfica dos
mesmos passaram a ter relevancia fundamental em estudos de Biogeografia (SANTOS;
AMORIM, 2007; WILEY; LIEBERMAN, 2011).

A interface entre as dimensdes geografica (Tectonica de Placas) e bioldgica (Sistematica
Filogenética), sedimentando os fundamentos tedricos e metodoldgicos da Biogeografia, s6
tornou-se mais clara com a (re)interpretacdo das ideias do boténico italiano Léon Croizat
(1894-1982) por sistematas cladistas nas décadas de 1970-90 (CRISCI; KATINAS;
POSADAS, 2003; HULL, 1988; MORRONE, 2009). Croizat foi pioneiro ao propor que para
se entender a historia da vida na Terra, devemos entender também a historia da propria Terra,

isto é, as mudancas dindmicas do planeta, geoldgicas ou climaticas, afetam diretamente a
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evolugédo dos organismos (CRAW; GREHAN; HEADS, 1999; CROIZAT, 1964; WILEY;
LIEBERMAN, 2011). Croizat sublinhou a importancia do espaco no estudo da diversidade
(CRAW; GREHAN; HEADS, 1999), de modo que para ele, a histdria da vida, seus padrdes de
diversificacdo, estase e extingdo, se correlacionam intimamente com a historia da Terra
(CROIZAT, 1964).

Gareth Nelson, Norman Platnick e Donn Rosen, todos sistematas cladistas, adaptaram
as ideias de Croizat propondo métodos analiticos para se estabelecer e testar hipdteses
biogeograficas com o uso de filogenias, valendo-se para isso dos principios da Sistemética
Cladistica (HUMPHRIES; ESCUDERO; MARTIN-BRAVO, 2016; NELSON; PLATNICK,
1981). A Biogeografia, em uma perspectiva cladistica, passa a ser interpretada em uma
dimensdo historica com o intuito de responder a uma Unica questdo: “Por que os organismos
estdo distribuidos onde eles estao atualmente?” (CRISCI; KATINAS; POSADAS, 2003;
MORRONE, 2009; 2005; NELSON; PLATNICK, 1981). O passo inicial para responder essa
questdo seria a identificacdo de unidades biogeograficas basicas de analise: as areas de
endemismo (MORRONE, 2017; 2009).

Areas de endemismo podem ser definidas como éreas de congruéncia distribucional ndo
aleatéria entre diferentes taxons (MORRONE, 2017; 2009). Ha algumas proposicdes
metodoldgicas para a identificacdo dessas areas (p. ex. MORRONE, 1994; SZUMIK et al.,
2002; OLIVEIRA; BRESCOVIT; SANTOS, 2015), utilizando-se diretamente os pontos de
ocorréncia das espécies em estudo. Apds a obtencdo das areas de endemismo, o relacionamento
entre elas e a inferéncia dos processos (p. ex. vicariancia, dispersdo ou extin¢do) que
determinaram a distribuicdo observada dos organismos constituem o segundo passo de um
estudo biogeografico (MORRONE, 2017; 2009).

Atualmente, os possiveis processos que influenciaram a distribuicdo geografica de
determinado grupo de seres vivos também podem ser inferidos pelos chamados “métodos
baseados em eventos” ou métodos paramétricos (RECORDER, 2011). Nesses casos, por meio
das filogenias associadas aos pontos de ocorréncia das espécies € possivel estimar quais eventos
foram mais provaveis de gerar a distribuicdo observada (ALMEIDA, 2011; SANMARTIN,
2007). A andlise estatistica de vicariancia e dispersdo (S-DIVA) (RONQUIST, 1997; YU,
HARRIS; HE, 2010) € um exemplo desse tipo de método.
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Estudos biogeogréaficos, portanto, sdo de suma importancia por integrarem dados
distribucionais e filogenéticos para se entender a evolugdo dos organismos no tempo e espaco,
podendo ser utilizados em diferentes escalas e com diferentes objetivos. Enquanto alguns focam
em regides e taxons especificos (p. ex. opilides na Floresta Atlantica: DASILVA; PINTO-DA-
ROCHA; DESOUZA, 2015), outros sdo de amplo escopo (p. ex. distribuicdo de mamiferos na
regido Neartica: ESCALANTE et al., 2010). Enquanto héa estudos voltados para identificacdo
das areas de endemismo (p. ex. HOFFMEISTER; FERRARI, 2016; SIGRIST; CARVALHO,
2009), outros buscam estabelecer relacionamento entre as areas e testar hipdteses historicas
sobre esse relacionamento (p. ex. DAGOSTA,; DE PINNA, 2017).

A presente tese apresenta diferentes abordagens em Biogeografia para ao se debrucar
sobre os padrdes de distribuicdo das vespas solitarias (Hymenoptera, Vespidae, Eumeninae)
que ocorrem nas regides Neotropical e Andina. Em linhas gerais buscaremos: (1) identificar as
areas de endemismo de Eumeninae nas regides Neotropical e Andina; (2) aplicar uma
abordagem filogeografica para entender a distribuicdo de uma espécie de Eumeninae com
distribuicdo na Floresta Atlantica: Pachymenes ater Saussure (Hymenoptera, Vespidae,

Eumeninae).

2.2 Grupo de estudo: Hymenoptera, Vespidae, Eumeninae

Hymenoptera é uma ordem de insetos popularmente conhecida por representantes como
abelhas (Apidae), formigas (Formicidae) e marimbondos (Vespidae: Vespinae; Polistinae)
(GRIMALDI; ENGEL, 2005; DANFORTH, 2013). Trata-se de um grupo diverso e
globalmente distribuido, com cerca de 153000 espécies descritas, sendo a maioria delas de
tamanho minudsculo e habito parasitario (AGUIAR et al., 2013; SHARKEY, 2007; TANG,;
VOGLER, 2017). A historia evolutiva dos himenodpteros vem sendo recentemente revisitada
por meio de estudos filogendmicos/transcriptdmicos explorando aspectos como a evolugéo da
eussocialidade, transi¢do de habitos alimentares e surgimento do parasitoidismo (BANK et al.,
2017; JONHSON et al.,, 2013; BRANSTETTER et al., 2017; PETERS et al., 2017;
PIEKARSKI et al., 2018).

Dentre os Hymenoptera, a familia Vespidae tem destaque, assim como Formicidae e
Apidae, devido a presenca de representes eussociais e alta riqueza de espécies (cerca de 5300
espécies descritas) (BANK et al., 2017; DANFORTH, 2013; GRIMALDI; ENGEL, 2005;
PERRARD, GRIMALDI; CARPENTER, 2017; PIEKARSKI et al., 2018). Compreende nove
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subfamilias atuais, sendo que apenas trés delas (Stenogastrinae, Polistinae e Vespinae) possuem
representantes eussociais (BANK et al., 2017; PIEKARSKI et al., 2018). Em razdo da
importancia em investigacOes sobre a evolucdo do comportamento social e em estudos
aplicados, como no controle biol6gico de pragas e indistria farmacéutica (p. ex. JUNIOR et al.,
2012; LEITE et al., 2015), as subfamilias eussociais sdo historicamente mais bem estudadas.
Isso ocorre, inclusive, para as abordagens biogeogréficas existentes para Vespidae, sendo
grande parte delas focadas em linhagens eussociais (p. ex. CARVALHO et al., 2015;
MENEZES et al., 2017; 2015; SILVA; NOLL, 2015; SILVA; NOLL; CASTRO, 2018).

A maior riqueza de espécies entre 0s vespideos encontra-se em uma subfamilia cujos
representantes sao predominantemente solitarios: Eumeninae (3404 spp.) (BANK etal., 2017;
PERRARD et al., 2017; PIEKARSKI et al., 2018). As fémeas nesta subfamilia, no geral,
constroem individualmente ninhos de barro onde s&o aprovisionadas presas para a prole
(CARPENTER; MARQUES, 2001; HERMES; MELO; CARPENTER, 2014; PERRARD et
al., 2017; PIEKARSKI et al., 2018). Compartilhamento de ninhos e uso de material vegetal na
construcdo dos ninhos ja foram registrados (HERMES; SOMAVILLA; GARCECETE-
BARRETT, 2013; LOPES; NOLL, 2018), mas sdo comportamentos ainda pouco relatados para

a subfamilia.

Eumeninae representa um taxon interessante para estudos de cunho evolutivo e
ecoldgico devido a complexidade morfoldgica destas vespas (um exemplo € a variacdo do
formato do primeiro tergo metassomal, HERMES; MELO; CARPENTER, 2014;
CARPENTER; GARCETE-BARRETT, 2003); variedade de comportamentos de nidificacao
(AUKO; TRAD; SILVESTRE, 2015; HERMES; ARAUJO; ANTONINI, 2015; HERMES;
SOMAVILLA; GARCETE-BARRETT, 2013); interagdes ecolégicas com outros artrépodes,
como acaros foréticos (PEREIRA et al., 2016); e posicionamento filogenético incerto em
Vespidae — discutido em Bank et al. (2017) e Pickett & Carpenter (2010).

Recentemente, varios tratamentos taxonémicos vém sendo publicados para Eumeninae,
com a revisdo de géneros, descricdo de novas especies e catalogacdo de registros de coleta
inéditos principalmente para os neotropicos (p. ex. FERREIRA et al., 2018; 2017; 2015;
GRANDINETE; NOLL; CARPENTER, 2018; HERMES; FERREIRA, 2016; OLIVEIRA et
al., 2017; FERREIRA et al., 2015). Além disso, a publicacdo de estudos filogenéticos de alguns
elementos de distribuicdo no Novo Mundo (p. ex. GRANDINETE; HERMES; NOLL, 2015;
HERMES; CARPENTER, 2012; HERMES; MELO, 2008; HERMES; OLIVEIRA, 2016) e
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filogenias de escopo mais amplo (p. ex. BANK et al., 2017; HERMES; MELO; CARPENTER,
2014; PIEKARSKI et al., 2018) abriram caminho para estudos que integrem informacoes

filogenéticas aos dados taxonémicos e distribucionais disponiveis.

O cenério atual é de uma expansdo nos conhecimentos basicos sobre os Eumeninae,
tanto em termos de descrigdo de novas espécies quanto do entendimento das relag@es evolutivas
entre as varias linhagens da subfamilia. Todavia, um estudo de ampla escala, que sintetize os
conhecimentos taxondmicos, geograficos e filogenéticos sobre esse grupo de vespas ainda se
faz necessério. A presente tese vai de encontro a essa necessidade, e surge como uma possivel
contribuicdo para se entender a diversidade dos Eumeninae das regides Neotropical e Andina

valendo-se de abordagens biogeogréaficas.

Um estudo desse escopo tem relevancia também para ndo especialistas no grupo, uma
vez que os padrdes relacionados a distribuicdo dos Eumeninae podem ser comparados com
padrdes de outros tdxons. Entender a congruéncia ou incongruéncia entre esses padroes, e 0S
processos subjacentes a eles, sao de importancia para compreendermos a evolugdo da biota em
uma dada regido biogeografica, identificarmos componentes bi6ticos com historias
compartilhadas e estabelecermos hotspots de riqueza de espécies e endemismo (MORRONE,
2009). Assim, ao desvendar os padrdes relacionados a distribui¢do geografica dos Eumeninae

compreenderemos um pouco mais sobre a propria historia das regides Neotropical e Andina.
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3 CONSIDERACOES GERAIS

Nos altimos anos, estudos sobre a taxonomia, filogenia e ecologia dos Eumeninae
focados nas regides Neotropical/Andina estdo crescendo em uma taxa acerelada. Todavia,
investigacOes sobre os padrdes distribucionais deste grupo de vespas ainda séo incipientes. Por
meio dessa contribuicdo, apresentamos um primeiro esquema generalizado sobre os padrdes
distribucionais dos Eumeninae nas regides Neotropical e Andina utilizando uma abordagem

biogeografica e um método explicito.

Além disso, investigamos pela primeira vez a filogeografia de uma espécie de vespa
solitaria que ocorre na Floresta Atlantica. Apresentando uma hipdtese que pode corroborar o
modelo de barreiras riverinas, colocando o Rio Doce como uma importante barreira

biogeografica entre o centro e o sul da Floresta Atlantica.

Estudos futuros podem focar no estabelecimento dos tempos de divergéncia das
principais linhagens de Eumeninae neotropicais e andinos, de modo que os padrdes
biogeograficos encontrados possam ser correlacionados e confrontados com eventos geoldgicos

ou climaticos pretéritos que influenciaram a distribuicdo desses vespideos.
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Titulo: Areas de endemismo e padrdes de distribuicio de vespas solitarias (Hymenoptera,
Vespidae, Eumeninae) nas regides Neotropical e Andina

Resumo

Areas de endemismo (AoE) sdo as unidades de analise basicas em Biogeografia Historica e a
proposicdo de tais areas € uma importante ferramenta para a biologia da conservacdo. O
objetivo do presente estudo foi identificar AOE nas regides Neotropical e Andina, considerando
como modelo de estudo as vespas solitarias construtoras de ninho de barro (Hymenoptera,
Vespidae, Eumeninae). Foram compilados 14391 registros de ocorréncia de Eumeninae,
pertencentes a 584 espécies e 38 géneros, com distribuicdo no México, América Central
continental/insular e América do Sul. A analise de endemicidade foi utilizada como método
para identificar as AoE, implementada por meio do programa NDM/VNDM. Comparou-se
diferentes tamanhos de células (1° x 1°; 2° x 2°; 4° x 4°) e dois tipos de analises foram testadas:
(1) sem suposigdes de ocorréncias; (i) com suposigdes de ocorréncias baseadas nos tamanhos
das células. Areas consenso foram estabelecidas a partir da similaridade de até 40% de espécies
endémicas entre as AoE. Foram identificadas, a partir das analises, 263 AoE, que foram entéo
sumarizadas em 111 &reas consenso. A sobreposicao das areas consenso em diferentes escalas
resultou na determinacdo de componentes biogeogréaficos generalizados para os Eumeninae nas
regides de estudo. Os seguintes componentes foram delimitados: (i) Antilhas (Ant); (ii)
Mesoamérica (MsA); (iii) Istmo Panamenho (IstPn); (iv) Guianas (Guy); (v) Amazonia Central
(AmC); (vi) Andes Sul (AnS), Andes Central (AnC) e Andes Norte (AnN); e (vii) regido Chaco-
Paranaense (ChPa). Os padrdes gerais identificados para os Eumeninae foram parcialmente
congruentes com padrdes obtidos em propostas de regionalizagdo anteriores. Um maior esforco
amostral, principalmente, na diagonal aberta da América do Sul e por¢do meridional da Floresta
Amazbnica € necessario para elucidar padrbes no centro e nordeste do continente.
Adicionalmente, estudos com tempos de divergéncia datados e correlagdo com eventos
geoclimaticos séo essenciais para o estabelecimento das relac6es entre padrdes e processos que

culminaram na diversificagcdo dos Eumeninae nas regides Neotropical e Andina.

Palavras-chave. Ameérica do Sul; biogeografia; endemicidade; padrbes biogeograficos;

vespideos.
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1 Introdugéo

Areas de endemismo (AoE) podem ser definidas como éareas de congruéncia distribucional entre
taxons, em que existe sobreposicdo, ao menos parcial, da ocorréncia de duas ou mais espécies
(Morrone & Crisci, 1995; Platinick, 1991). A busca por AoE representa um passo inicial em
estudos de Biogeografia Historica, uma vez que estas sdo unidades basicas para proposicao de
hipdteses sobre a distribuicdo espacial das biotas e inferéncia de processos que resultaram em
tais distribuicdes (Cracraft, 1985; Crisci et al., 2003; Morrone, 2009). Além disso, o
reconhecimento de AoE é relevante como critério para o estabelecimento de areas prioritérias
para conservacgdo de espécies e possiveis hotspots da biodiversidade (Estrada-Marquez et al.,
2021; Fattorini, 2017; Mittermeier et al., 2004).

Assim como ocorre com outras definicbes fundamentais em Biologia Comparada, como
“espécies” e “genes”, existem controvérsias sobre a conceitualizagdo e delimitacdo das AoE
(Anderson, 1994; Casagranda & de Grosso, 2013; Fattorini, 2017). Diferentes métodos para
identificar AoE estdo relatados na literatura (ver Morales-Guerrero et al., 2017) assim como
conceitos e definigdes distintas para o termo (Casagranda & de Grosso, 2013; Parenti & Ebach,
2009; Fattorini, 2017). Considerando os diferentes métodos/conceitos propostos, a congruéncia
distribucional, determinada por explicacGes causais comuns e ndo aleatdrias, parece ser um
critério-consenso para se determinar AOE na maioria das abordagens (Fattorini, 2017; Parenti
& Ebach, 2009).

Nesse sentido, Szumik et al. (2002) e Szumik e Goloboff (2004) propuseram um método
explicito para delimitar e quantificar AoE baseando-se diretamente nas coordenadas
geogréficas das espécies: a analise de endemicidade (EA). Este método utiliza os registros de
ocorréncia observados diretamente, por meio do emprego de células, parametro definido pelo
usuario, dividindo a area de estudo em uma malha quadriculada. A partir dessa malha com os
pontos de ocorréncia espacializados, uma busca heuristica é realizada, determinando quais
conjuntos de celulas melhor recuperam conjunto de espécies com congruéncia distribucional
restrita, e constituem, portanto, AoE (Szumik et al., 2002; Szumik & Goloboff, 2004).

A analise de endemicidade ja foi aplicada para diferentes grupos taxondmicos, tais como insetos
(p. ex. Ferrari et al 2022; 2010; Garraffoni et al., 2017; Klassa & Santos, 2015; Silva & Vaz-
de-Melo, 2020), plantas vasculares (p. ex. Gomes-da-Silva & Forzza, 2021; Gomez e Escalante,
2019; Estrada-Marquez et al., 2021) e vertebrados (Andrade-Diaz et al, 2017; Prado et al.,
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2014). Trata-se de um método eficiente para recuperar AoE e que comparado a outros métodos
recupera um maior nimero de areas; permite a identificacdo de areas disjuntas e apresentar
maior consisténcia em analises com dados reais (Casagranda et al., 2012; Morales-Guerrero et
al., 2017). Aplicar esse mesmo método em diferentes grupos taxondmicos permite que
hipoteses sobre AoE j& estabelecidas sejam ou ndo corroboradas ou/e ainda que novos padrdes
de endemismo sejam revelados considerando grupos taxondémicos ainda ndo incluidos em

analises anteriores.

No presente estudo, os vespideos construtores de ninho de barro (Hymenoptera, Vespidae,
Eumeninae) foram selecionados como modelos de estudo para a identificacdo de AoE
utilizando como regibes de interesse as regides Neotropical e Andina. Eumeninae (sensu
Piekarski et al., 2018; “Odynerini” + Eumenini in Hermes et al., 2014) ¢ um tdxon com cerca
de 3400 espécies descritas (Piekarski et al., 2018), das quais cerca de 500 possuem ocorréncia
no México, América Central e do Sul, e regido Andina. Os eumenineos apresentam uma ampla
variedade fenotipica, com complexidade morfoldgica relatada para diferentes conjuntos de
caracteres (Hermes et al., 2014; Oliveira et al., 2019) e modos de vida variados, que vao da
construcdo individual de ninhos por apenas uma fémea até formagdes comunais agregadas
(Sumner, 2022).

Eumeninae apresenta importancia no controle de populagdes de insetos fitdéfagos, polinizacao
de plantas com flores e interagcdes com outros artropodes, como acaros foréticos (Brock et al.,
2021; Goldblatt & Manning, 2012; Jennings & Houseweart, 1984; Pereira et al., 2019). E
também um taxon relevante no contexto evolutivo, uma vez que os diferentes comportamentos
de nidificacdo dos Eumeninae oferecem pistas sobre a transicdo de habitos solitarios para
agregacodes sociais (Piekarski et al., 2018; Sumner, 2022). Trata-se de um grupo com monofilia
suportada por caracteres morfologicos (“Odynerini” + Eumenini; Hermes et al., 2014),
sequéncias moleculares (Hines et al., 2007), genoma nuclear (Piekarski et al., 2018),

transcriptomas (Bank et al., 2017) e mitogenomas (Luo et al., 2022).

Enquanto para os vespideos sociais ha alguns exemplos recentes de estudos focados em
aspectos biogeograficos na regido Neotropical (revisado em Somavilla et al.,, 2021), os
trabalhos sobre a biogeografia dos vespideos solitarios (Eumeninae) ainda sdo escassos.
Abraham Willink (1920-1998) é o principal expoente em estudos biogeogréaficos envolvendo
himendpteros aculeados nas regides Neotropical e Andina e inclui espécies de Eumeninae em

suas consideragdes sobre alguns padrBes biogeograficos (Cabrera & Willink, 1980; Willink,
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1988). Hermes et al. (2014) em seu trabalho sobre a filogenia dos Eumeninae propfe a
existéncia de um possivel clado Neotropical entre as espécies incluidas em sua analise, mas a
hipdtese ainda ndo foi testada em um contexto que inclui um maior nimero de espécies e

informacdes geograficas explicitas, como pontos de ocorréncia e localidades.

Diante da inexisténcia da proposicao de padrdes biogeograficos gerais baseados em métodos
explicitos para Eumeninae nas Américas do Sul/Central e México, no presente estudo
pretendemos: (i) identificar as AoE para Eumeninae (Hymenoptera, Vespidae) nas regioes
Neotropical e Andina por meio da analise de endemicidade, em diferentes escalas espaciais; (ii)
avaliar o impacto da extrapolacdo do registro de distribuicdo na identificacdo de areas
endémicas; (iii) definir padrdes biogeograficos gerais para 0s Eumeninae nas regides
Neotropical e Andina comparando com biorregionalizacdes propostas em outros estudos,

especialmente, Morrone (2015; 2014).

2 Metodologia
2.1 Area de estudo

Como éreas definidas para a identificacdo das AoE foram escolhidas as regiGes Neotropical e
Andina, conforme delimitadas por Morrone et al. (2022) e Morrone (2014, 2015). A regido
Neotropical compreende as areas tropicais da América do Sul, a América Central, as por¢des
central e sul do México e as ilhas do mar do Caribe (Morrone, 2017). Ja a regido Andina
compreende a por¢do mais austral da América do Sul, que apresenta uma histdria distinta da
regido Neotropical devido a suas conexdes histdricas com a Australia, Tasmania, Nova Guing,
Nova Zelandia e Africa do Sul (Morrone, 2018). A regido Andina foi incluida pois alguns
géneros de Eumeninae com registros de ocorréncia nos neotropicos também estendem sua
distribuicdo para alem dos limites dessa regido, ao sul, ingressando, portanto, no reino Andino

(p. ex. Hypodynerus Saussure).

Os limites geograficos dessas regides foram estabelecidos utilizando os shapefiles disponiveis
em Morrone et al. (2022) e Lowenberg-Neto (2015; 2014). SubdivisGes decorrentes da
regionalizacdo proposta por Morrone et al. (2022) e Morrone (2015, 2014), como sub-regides,

dominios, provincias, subprovincias e distritos foram consideradas nas discussoes.
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2.2 Dados de distribuicéo das espécies

Foram compilados 14391 registros de ocorréncias de 584 espécies de Eumeninae, pertencentes
a 38 géneros, com distribuicdo nas regides Neotropical/Andina (Fig. 1; Anexo 1: Registros de
ocorréncia das espécies de Eumeninae com distribui¢do Neotropical/Andina). A localidade-tipo
foi incluida para quase todas as espécies, exceto aquelas cujas localidades carecia de precisdo
[por exemplo: indicavam somente o continente sul americano (America Meridionali: Fabricius,
1804, p. 291), pais ou estado/provincia/regido]. Espécies com registros de ocorréncia nao
relatados na literatura consultada ndo foram considerados, como é o caso de Omicron atratum
(Fabricius). Os géneros selecionados para o estudo e o nimero de espécies por género estdo

indicados na Tabela 1.

A espécie Pachodynerus nasidens (Latreille) foi excluida da base de dados antes da execucao
das analises uma vez que é uma espécie com ampla distribuicdo, com registros de ocorréncia
possivelmente atrelados a capacidade de dispersdo da espécie. P. nasidens apresenta o curioso
comportamento de construir seus ninhos em estruturas de aeronaves (House et al., 2020),
portanto, sua distribuicdo cosmopolita, com presenca em diferentes continentes e varias ilhas
pode estar diretamente relacionada a ocupacdo humana. O género Delta de Saussure,
proveniente do Velho Mundo, e com uma espécie introduzida nas regibes Neartica e

Neotropical (Carpenter et al., 2021), ndo foi incluido na base de dados.

Os registros de ocorréncia foram obtidos/confirmados a partir das seguintes fontes: (i) registros
presentes na literatura revisada (Anexo 2: Referéncias dos trabalhos revisados contendo
registros de ocorréncia de Eumeninae para as regides Neotropical e Andina); (ii) etiquetas de
identificacdo de espécimes depositados em colecfes entomoldgicas; (iii) espécimes amostrados
em coletas realizadas pelo Laboratdrio de Sistemética e Biologia de Insetos, da Universidade
Federal de Lavras (UFLA) durante os anos 2013-2022. Quando a indicacéo das localidades ndo
apresentava as coordenadas geograficas, estas foram obtidas com auxilio do Google Earth
v.7.3.3. A sede da municipalidade foi utilizada como ponto georreferenciado nos casos de

auséncia de localizagéo precisa.

A visualizacéo e verificacdo dos pontos de coleta individuais de cada espécie foram realizadas
por meio do QGIS v3.26 — Buenos Aires (QGIS Development Team, 2022). Registros de
ocorréncia fora da area de estudo assim como pontos com erros de projecdo cartografica foram

excluidos. A base de dados final contendo as espécies e coordenadas referentes aos pontos de
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ocorréncia dos individuos foi convertida para o formato .xyd por meio da ferramenta GeX
(Santos & Fuhlendorf, 2019; disponivel em: http://gex.mfuhlendorf.com/).

Tabela 1. Géneros incluidos no presente estudo com o nimero de espécies que apresentam
registros de ocorréncia nas regides Neotropical/Andina.

Género NUmero de espécies
Alphamenes van der Vecht 7
Ancistroceroides de Saussure 31
Ancistrocerus Wesmael 7
Antezumia de Saussure 1
Brachymenes Giordani Soika 2
Cephalastor Giordani Soika 12

Cuyodynerus Willink 2
Cyphomenes Giordani Soika 3
Eumenes Latreille 7
Euodynerus Dalla Torre 6
Gamma Zavattari 6
Gastrodynerus Bohart 4

Hypalastoroides de Saussure 26
Hypancistrocerus de Saussure 12
Hypodynerus de Saussure 48
Incodynerus Willink 10
Laevimenes Giordani Soika 2
Leptochilus de Saussure 4
Minixi Giordani Soika 11
Monobia de Saussure 31
Montezumia de Saussure 45
Omicron de Saussure 51
Pachodynerus de Saussure 43
Pachymenes de Saussure 20
Parancistrocerus Bequaert 30
Pararhaphidoglossa von Schulthes 51
Parazumia de Saussure 6
Pirhosigma Giordani Soika 10
Plagiolabra von Schulthess 2
Pseudocaromenes Giordani Soika 2
Pseudodynerus de Saussure 16
Smeringodyneru Snelling 1
Spheromenes Giordani Soika 2
Stenodynerus de Saussure 44
Stenonartonia Giordani Soika 15

Stenosigma Giorndani Soika 7
Symmorphus Wesmael 3
Zeta de Saussure 4
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Figura 1. Distribuicdo dos Eumeninae (Hymenoptera, Vespidae) no Mexico, América Central (incluindo ilhas do Caribe) e América do Sul,
englobando as regides Neotropical e Andina: a. registros de ocorréncia; b. riqueza de espécies (com distancia entre os centroides dos hexagonos =
1°).

120°0 100°0'0 °0'0 60°0'0 40°0'0 20°0'0  120°0'0 100°0'0 80°0'0 60°0'0 40°0'0 20°0'0
= Zye i : E 7 .

20°0'N

0°0’

1 espécie

20°0'S

40°0'S

74 espécies

0 500~ 1,000 km

b




32

2.3 Anélise de endemicidade

A busca por AoE foi realizada por meio da analise de endemicidade (Szumik et al., 2002;
Szumik e Goloboff, 2004), implementando o algoritmo heuristico NDM, por meio da interface

grafica VNDM v3 (Goloboff, 2022; disponivel em: https://www.lillo.org.ar/-

phylogeny/endemism/). Para delimitar as AoE, o algoritmo utiliza dois indices: (i) indice de

endemicidade de cada espécie (ie) a um conjunto de células (ie varia de 0-1, sendo 1 o valor
méaximo); (ii) indice de endemicidade de determinada area (ia) em relagcdo a co-ocorréncia de
espécies (endemismo) nesta area. Quanto maior o ie de uma espécie, maior o ajuste desta
espécie ao conjunto de células inferido como uma AoE. A partir da soma dos ie de varias
espécies em uma mesma area calcula-se o ia. A endemicidade na area analisada é determinada
pelo valor (score) do ia (Aagesen et al., 2013; Szumik et al., 2002; Szumik e Goloboff, 2004).

As AoE foram determinadas pelo conjunto de células com ia > 2 e que apresentavam duas ou
mais espécies endémicas (Szumik et al., 2002). As analises foram realizadas com permutacéo
de uma célula por vez, salvando temporariamente grupos de células com 0.99 do current score;
e a opcdo do uso de edge proportions ativada. A busca foi realizada com 100 replicacdes e
subgrupos de células foram considerados sobrepostos se apresentassem 80% de espécies Unicas.
Os parametros utilizados foram ajustados a partir de Gomez e Escalante (2019), uma vez que

este estudo também utiliza dados distribuidos ao longo de uma escala continental.

O uso de diferentes tamanhos de células pode auxiliar na verificagdo do efeito da escala ao
identificar-se AoE (Aagesen et al., 2013; Ferrari et al 2022). Assim, 0 mesmo conjunto de dados
foi analisado considerando diferentes tamanho de células (latitude x longitude; em graus): 1° x
1°,2°x2° 3°x 3°e4°x4°. Como os resultados para os tamanhos de células 3° x 3° e 4° x 4°

foram similares, apenas os resultados para o tamanho de células 4° x 4° foram utilizados.

Em um primeiro momento, foram realizadas as analises apenas considerando as células onde
haviam registros, sem a opc¢éo de extrapolacdo dos registros de distribuicdo (r.fill: X =0, Y =
0; rass: X =0, Y = 0) (EA1). Posteriormente, suposi¢cbes de ocorréncia foram testadas,
modificando os raios de r.fill e r.ass de acordo com o tamanho das células (Tabela 2) (EA2). O
uso dessas duas abordagens foi comparado para verificar a eficiéncia das extrapolacdes dos

registros de ocorréncia na identificacdo das AoE.


https://www.lillo.org.ar/-phylogeny/endemism/
https://www.lillo.org.ar/-phylogeny/endemism/
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Tabela 2. Raios potencial (R.fill) e assumido (R.ass) baseado nos diferentes tamanhos de
células testados para a identificacdo das areas de endemismo de Eumeninae (Hymenoptera,
Vespidae) nas regides Neotropical/Andina.

r.fill r.ass

1°x1° 15 15 30 30
2°x2° 10 10 15 15
4° x 4° 2.5 2.5 5 5

Os resultados das AoE individuais foram sumarizados por meio do estabelecimento de areas
consenso, através do emprego de um “consenso flexivel” de 40% de similaridade minima de
espécies endémicas (Aagesen et al., 2013). As areas consenso foram convertidas em shapefiles
(.shp) por meio do programa DIVAGIS v1.4 (Hijmans et al., 2001) e mapeadas no QGIS v3.26
— Buenos Aires (QGIS Development Team, 2022).

No préoprio QGIS, as areas consenso com certa sobreposicdo foram reunidas em componentes
biogeograficos maiores para o estabelecimento de padrdes generalizados, utilizando como
critério a comparacdo com areas de um esquema biogeografico pré-estabelecido (propostas de
Morrone, 2014; 2015; utilizando o shapefile da regido Neotropical apresentado por Morrone et
al. (2022)). A sobreposicédo de areas consenso foi realizada, inicialmente, de modo combinado
e posteriormente de modo independente considerando as analises EA1 e EA2. Os padrdes
biogeogréaficos generalizados encontrados para 0os Eumeninae das regides Neotropical e Andina

foram discutidos considerando biorregionaliza¢Ges de estudos anteriores.
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3 Resultados

3.1 Identificacdo das areas de endemismo

As andlises utilizando os dados observados sem suposi¢des de ocorréncia explicitas (EA1)
retornaram 18 (1° x 1°), 22 (2° x 2°) e 55 (4° x 4°) areas de endemismo, sumarizadas em 8 (1°
x 1°), 32 (2° x 2°) e 17 (4° x 4°) areas consenso (Tabela 3). J& as anélises utilizando as
suposi¢des de ocorréncia explicitas com base no tamanho das células (EA?) retornaram 44 (1°
X 1°), 55 (2° x 2°) e 59 (4° x 4°) areas de endemismo, sumarizadas em 19 (1° x 1°), 27 (2° x
2°) e 18 (4° x 4°) &reas consenso (Tabela 3). No total, as anélises com dados observados sem
suposicdes de ocorréncia explicitas retornaram 95 areas de endemismo e as analises com
suposicdes de ocorréncia explicitas158. A identificacdo, niUmero de AoE incluidas, espécies
endémicas e valor de endemicidade (eamax) maximo de cada uma das areas consenso

recuperadas estdo presentes na Tabela 4.

O numero de AoE identificadas aumentou de acordo com 0 aumento da escala espacial. O uso
de tamanhos de células maiores recuperou mais AoE quando comparado ao uso de tamanhos
de células menores. As analises com extrapolacdo das ocorréncias (modificando os valores de
raios r.fill e r.ass) (EA2) recuperaram um numero maior de AoE quando comparadas as analises

utilizando os valores de raios: x = 0; y = 0 (EA).

Tabela 3. Numero de areas de endemismo (AoOE) e areas consenso (CA) obtidas por consenso
de maioria (40%) retornadas por meio das analises de endemicidade (EA), considerando 0s
dados observados sem suposi¢bes de ocorréncia explicitas (EA1) e com suposi¢bes de
ocorréncia explicitas (EA2).

EA; EA;
EOA CA EOA CA
1°x1° 18 8 44 19
2°x2° 32 22 55 27

4° x 4° 55 17 59 18
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Tabela 4. Codigo de cada uma das areas consenso (CA) identificadas; espécies endémicas
recuperadas em cada area, com os valores de endemicidade (ei) entre parénteses; nimero de
areas de endemismo (AoOE) incluidas em cada area consenso; e o indice de endemicidade

méaximo em cada CA.

EA:: 1°x 1°

CA

Espécies endémicas (ei)

AOE

€dmax

Al

Pachymenes unicinctus (0.571-1.000); Hypalastoroides
abundans (0.587-1.000); Hypalastoroides bicingulatus
(0.000-0.833); Monobia yacochyae (0.000-0.875)

012,711, 17

2.8750

A2

Zeta confusum (0.909-0.950); Monobia proeta (0.467-
0.727); Euodynerus jimcarpenteri (0.636-0.650)

3,9

2.2727

A3

Hypodynerus albocinctus (0.333-0.729); Cuyodynerus
cuyanus (0.667-0.833); Hypodynerus molinae (0.000-
0.750); Hypodynerus brethesi (0.000-0.833)

4,6,10

2.5000

A4

Pararhaphidoglossa aequatoria (0.714-1.000);
Pararhaphidoglossa andicola (0.833-1.000);
Pararhaphidoglossa genalis (0.833-1.000)

5,16

2.7143

AS

Hypodynerus aceitunoi (0.743); Stenodynerus pavidus
(0.619); Hypodynerus caupolicanus (0.786);
Hypodynerus ficheti (0.714)

2.8619

A6

Hypodynerus tuberculatus (0.917-1.000); Hypodynerus
antuco (0.592-0.750); Hypodynerus cerberus (0.592-
0.750)

12,14

2.4167

A7

Stenodynerus convolutus (1.000); Ancistroceroides
rufimaculus (1.000)

13

2.0000

A8

Pseudodynerus migonei (1.000); Minixi brethesi
(1.000)

15

2.0000

EA,: 1°x 1°

CA

Espécies endémicas (ei)

AoE

€aAmax

Bl

Hypodynerus albocinctus (0.000-0.238); Stenodynerus
taro (0.000-0.250); Cuyodynerus cuyanus (0.833-
1.000); Hypodynerus molinae (0.600-1.000);
Parancistrocerus algidus (0.792-0.938); Hypodynerus
brethesi (0.670-0.950); Hypodynerus fuscipennis
(0.792-0.938); Parancistrocerus gemellus (0.792-
0.938); Minixi atrum (0.000-0.875); Ancistroceroides
latro (0.792-0.938)

0, 14, 16, 28

6.9750

B2

Pararhaphidoglossa subtruncatula (0.667-0.909);
Omicron gribodoide (0.000-0.492);
Pararhaphidoglossa pacifica (0.700-1.000);
Montezumia simulatrix (0.700-1.000); Montezumia
colombiana (0.700-1.000); Ancistroceroides striatus
(0.700-1.000)

1, 26, 40

4.7348

B3

Pachymenes unicinctus (0.401-0.964); Hypalastoroides
abundans (0.000-0.917); Hypalastoroides bicingulatus
(0.000-1.000); Monobia yacochyae (0.000-0.656);
Gastrodynerus yungasis (0.000-0.497); Stenodynerus
maximus (0.000-0.750)

2,3,9,18,30

3.4673

B4

Hypalastoroides macrocephalus (0.327-0.625);
Stenonartonia occipitalis (0.000-0.900);

4,15

2.4538




Hypalastoroides bicinctus (0.635-0.729); Montezumia
holmbergii (0.592-0.750)

BS

Pseudodynerus luctuosus (0.000-1.000); Omicron
propodeale (0.000-0.833); Parancistrocerus dux
(0.000-1.000); Pachodynerus mimicus (0.000-1.000);
Gamma bogotense (0.000-0.673); Omicron garrulum
(0.000-1.000); Parancistrocerus invisibilis (0.000-
1.000); Stenodynerus columbaris (0.000-1.000);
Ancistroceroides pallidus (0.000-1.000)

5,6,12,13, 23,
33

6.0278

B6

Pararhaphidoglossa pusilla (0.000-0.400);
Pararhaphidoglossa napo (0.833-1.000); Cephalastor
abraham (0.833-1.000); Pararhaphidoglossa dubia
(0.000-0.833)

7,27,43

2.5000

B7

Zeta confusum (0.430-0.947); Eumenes cubensis
(0.000-0.503); Monobia proeta (0.778-0.900);
Euodynerus jimcarpenteri (0.000-0.678)

8,11, 22,32

2.2282

B8

Stenodynerus mimulus (0.750-1.000); Pirhosigma
abregoi (0.000-0.875); Pseudodynerus hallinani
(0.750-1.000)

10, 25, 35

2.4688

B9

Pirhosigma sulcata (0.900-1.000); Stenonartonia
tekoraava (0.900-1.000); Pseudodynerus garceti
(0.000-0.700)

17,29

2.5000

B10

Omicron aridum (0.958); Ancistrocerus isla (0.750);
Monobia puertoricensis (0.750)

19

2.4583

B11

Parazumia ticae (0.825); Pseudodynerus crypticus
(0.750); Gamma gulielmi (0.750)

20

2.3254

B12

Pararhaphidoglossa fulvior (0.861-0.906); Omicron
deminutum (0.588-0.750); Pararhaphidoglossa
nigrofulva (0.861-0.906)

21,31

24722

B13

Hypodynerus aceitunoi (0.395-0.635); Stenodynerus
pavidus (0.457-0.769); Hypodynerus caupolicanus
(0.788-0.917); Hypodynerus ficheti (0.615-0.632)

24,34

2.8071

B14

Parancistrocerus enyo (1.000); Ancistrocerus
cingulatus (1.000)

36

2.0000

B15

Parancistrocerus striatus (1.000); Parancistrocerus
dorsonotatus (1.000); Ancistroceroides cordatus
(1.000); Hypancistrocerus inusitatus (1.000);
Ancistroceroides fulvimaculus (1.000); Pachodynerus
sericeus (1.000)

37

2.0000

B16

Pararhaphidoglossa aequatoria (0.917);
Pararhaphidoglossa andicola (0.792);
Pararhaphidoglossa genalis (398)

38

2.4583

B17

Stenodynerus inca (1.000); Ancistroceroides cirrifer
(1.000)

39

2.0000

B18

Omicron lacerum (1.000); Ancistroceroides
domingensis (1.000)

41

2.0000

B19

Monobia deplanata (1.000); Pseudodynerus
penicillatus (1.000)

42

2.0000

EA:: 2°x 2°

CA

Espécies endémicas (ei)

AOE

€amax

C1

Pararhaphidoglossa chibchasa (0.833);
Pararhaphidoglossa chocoana (0.667); Montezumia
soikai (0.545)

2.0455

36



C2

Stenodynerus mimeticus (0.000-0.800); Incodynerus
melanotrichus (0.000-0.800); Hypodynerus nigricornis
(0.607-0.622); Hypodynerus rufinodus (0.607-0.800);
Monobia caliginosa (0.000-0.700)

1,12

2.7133

C3

Pachymenes unicinctus (0.682-1.000); Hypalastoroides
abundans (0.833-1.000); Monobia trifasciata (0.000-
0.705); Monobia yacochyae (0.694-1.000);
Gastrodynerus yungasis (0.000-0.705)

2,17,21,31

3.6538

C4

Pseudodynerus migonei (0.700-1.000); Minixi brethesi
(0.700-1.000); Hypalastoroides macrocephalus (0.000-
0.656); Parancistrocerus lynchii (0.000-0.656);
Hypalastoroides bicinctus (0.000-0.700); Montezumia
holmbergii (0.000-0.750)

3,16, 29

4.0000

C5

Hypalastoroides persimilis (1.000); Ancistrocerus sur
(1.000)

2.0000

C6

Pararhaphidoglossa silvae (0.833);
Pararhaphidoglossa transandina (0.750);
Pararhaphidoglossa colombiana (0.564)

2.1474

Cc7

Hypodynerus duckei (0.671); Stenonartonia
flavotestacea (0.599); Stenonartonia tanykaju (0.592);
Stenonartonia mimica (0.592); Stenodynerus schrottky
(0.671); Cephalastor bossanova (0.671)

3.7961

C8

Pararhaphidoglossa dryas (0.700); Motezumia nitida
(0.900); Omicron gribodoide (0.700)

2.3000

C9

Hypodynerus oresbios (0.606-0.750); Hypodynerus
aceitunoi (0.404-0.533); Stenodynerus pavidus (0.000-
0.467); Hypodynerus albocinctus (0.900-1.000);
Stenodynerus taro (0.467-0.519); Hypodynerus
caupolicanus (0.583-0.635); Cuyodynerus cuyanus
(0.700-0.750); Hypodynerus molinae (0.000-0.635);
Hypodynerus ficheti (0.000-0.583); Hypalastoroides
angulicollis (0.700-0.750)

8, 22

5.6833

C10

Omicron procellosum (0.944-1.000); Cyphomenes
schremmeri (0.667-0.688); Gamma saussurei (0.535-
0.637)

9,24

2.2484

Cl11

Hypancistrocerus reflectorius (0.612);
Parancistrocerus herbertii (0.700); Ancistroceroides
atripes (0.800)

10

2.1118

C12

Zeta confusum (0.540-1.000); Pachodynerus cubensis
(0.400-0.417); Eumenes cubensis (0.614-0.900);
Monobia proeta (0.640-0.833); Pachodynerus alayoi
(0.000-0.700); Parancistrocerus berovidoi (0.000-
0.700); Euodynerus jimcarpenteri (0.560-0.750)

11,28

4.4400

C13

Stenodynerus assumptionis (0.833); Hypalastoroides
singularis (0.735); Hypalastoroides arcuatus (0.833)

13

2.4020

C14

Pararhaphidoglossa fulvior (0.833-1.000); Omicron
deminutum (0.000-0.833); Pararhaphidoglossa
nigrofulva (0.833-1.000)

14, 27

2.5000

C15

Pararhaphidoglossa pentadonata (0.677);
Pararhaphidoglossa pusilla (0.700);
Pararhaphidoglossa adulescentula (0.700);
Pararhaphidoglossa morona (0.700);
Pararhaphidoglossa punctatior (0.700);

15

4.8769

37



Pararhaphidoglossa cutucu (0.700);
Pararhaphidoglossa incognita (0.700)

Cl6

Omicron lubricum (0.833); Omicron rusticum (0.750);
Stenodynerus epagogus (0.431); Omicron notabile
(0.588)

18

2.6029

C17

Hypodynerus tuberculatus (0.714); Hypodynerus
antuco (0.595); Hypodynerus cerberus (1.000)

19

2.3095

C18

Omicron aridum (1.000); Ancistrocerus isla (1.000)

20

2.0000

C19

Parazumia ticae (1.000); Pseudodynerus crypticus
(1.000)

23

2.0000

C20

Pararhaphidoglossa morona (1.000);
Pararhaphidoglossa cutucu (1.000)

25

2.0000

c21

Monobia mochii (1.000); Pachodynerus jamaicensis
(1.000)

26

2.0000

C22

Stenodynerus convolutus (1.000); Ancistroceroides
rufimaculus (1.000)

30

2.0000

EAz: 2°x 2°

CA

Espécies endémicas (ei)

AOE

gamax

D1

Pararhaphidoglossa fulvior (0.778-0.938); Omicron
deminutum (0.583-1.000); Pararhaphidoglossa
nigrofulva (0.875-1.000)

0,6,11

2.6528

D2

Stenodynerus assumptionis (0.000-0.656);
Hypalastoroides singularis (0.524-0.575);

Stenodynerus schrottky (0.000-0.675); Hypalastoroides

arcuatus (0.844)

1,10

2.0750

D3

Stenodynerus neotomitus (0.000-0.667); Omicron
lubricum (0.500-0.929); Omicron rusticum (0.500-
0.929); Stenodynerus epagogus (0.000-1.000);
Pachodynerus argyrotrichus (0.000-0.500); Omicron
notabile (0.000-0.654); Pachymenes obscurus (0.000-
0.632)

2,3,31,44

3.9391

D4

Pachymenes unicinctus (0.364-0.875); Hypalastoroides

abundans (0.615-0.917); Monobia trifasciata (0.000-
0.500); Monobia yacochyae (0.444-0.938);
Gastrodynerus yungasis (0.000-0.833); Laevimenes
morbillosus (0.000-0.875); Ancistroceroides fabienii
(0.600-0.875)

4,8, 18, 29, 42

4.7943

D5

Pachymenes unicinctus (0.385-0.533); Gastrodynerus
yungasis (0.357-0.900); Hypalastoroides persimilis
(0.750-0.917); Ancistrocerus sur (0.636-0.714)

5,15

2.8197

D6

Pseudodynerus serratus (0.938); Hypancistrocerus
reflectorius (0.542); Ancistroceroides conjunctus
(0.643)

2.1220

D7

Pararhaphidoglossa subtruncatula (0.000-0.682);
Pararhaphidoglossa pentadonata (0.000-0.528);
Motezumia nitida (0.000-0.304); Omicron gribodoide
(0.000-0.800); Pararhaphidoglossa pusilla (0.750-
1.000); Pararhaphidoglossa adulescentula (0.000-
0.563); Pararhaphidoglossa morona (0.500);
Pararhaphidoglossa punctatior (0.536-0.938);
Pararhaphidoglossa cutucu (0.455-0.778);
Pararhaphidoglossa incognita (0.000-0.615);
Pararhaphidoglossa dubia (0.000-0.667)

9, 16, 24, 37,51

5.1063

38



D8

Incodynerus melanotrichus (0.786); Hypodynerus
nigricornis (0.500); Hypodynerus rufinodus (0.786)

12

2.0714

D9

Parazumia ticae (0.500-0.800); Omicron deminutum
(0.389); Pseudodynerus crypticus (0.467-0.850);
Pachodynerus ruficeps (0.000-0.800)

13,21

2.1556

D10

Hypancistrocerus reflectorius (0.000-0.352);
Stenodynerus convolutus (0.750-1.000);
Parancistrocerus herbertii (0.357-0.692);
Ancistroceroides atripes (0.227-0.714);
Ancistroceroides rufimaculus (0.750-1.000)

14,19, 36

3.2584

D11

Pirhosigma sulcata (0.750-1.000); Stenonartonia
tekoraava (0.750-1.000); Pseudodynerus garceti
(0.000-0.875)

17, 33, 47

2.4524

D12

Montezumia nigroflava (0.773); Parancistrocerus
inornatus (0.700); Ancistroceroides litoralis (0.700)

20

2.1727

D13

Omicron minutum (0.500); Omicron elephans (0.833);
Parazumia surinama (0.667)

22

2.0000

D14

Hypodynerus oresbios (0.320-0.972); Hypodynerus
aceitunoi (0.000-0.577); Hypodynerus tuberculatus
(0.000-0.450); Stenodynerus pavidus (0.000-0.417);
Hypodynerus herbsti (0.000-0.517); Hypodynerus
albocinctus (0.615-0.846); Hypodynerus lachesis
(0.000-0.529); Stenodynerus taro (0.375-0.722);
Hypodynerus caupolicanus (0.000-0.500);
Cuyodynerus cuyanus (0.722-1.000); Hypodynerus
molinae (0.750-0.889); Parancistrocerus algidus
(0.722-1.000); Hypodynerus brethesi (0.722-1.000);
Hypodynerus ficheti (0.000-0.407); Hypalastoroides
angulicollis (0.615-0.958); Hypodynerus fuscipennis
(0.722-1.000); Parancistrocerus gemellus (0.722-
1.000); Minixi atrum (0.667-0.875); Ancistroceroides
latro (0.722-1.000)

23, 38, 39, 54

12.3751

D15

Cephalastor tupasy (0.531); Monobia caliginosa
(0.708); Stenosigma mariae (0.654); Hypodynerus
dimidiaticornis (0.667)

25

2.5601

D16

Stenodynerus mimeticus (0.750); Hypodynerus foersteri
(0.750); Hypodynerus nigricornis (0.500); Monobia
caliginosa (0.615)

26

2.6154

D17

Sphaeromenes discrepatus (0.000-0.357); Stenodynerus
inca (0.833-1.000); Ancistroceroides cirrifer (0.833-
1.000)

27,40

2.0238

D18

Stenodynerus mayorum (0.536); Gastrodynerus
guatemalensis (0.813); Montezumia variegata (0.750)

28

2.0982

D19

Stenosigma panamensis (0.000-0.813);
Pararhaphidoglossa fulvior (0.000-0.462); Omicron
deminutum (0.000-0.583); Pararhaphidoglossa
nigrofulva (0.000-0.500); Omicron rubefactum (0.750-
1.000); Stenodynerus mimulus (0.750-1.000);
Pirhosigma abregoi (0.750-1.000); Pseudodynerus
hallinani (0.750-1.000)

30, 43

5.3574

D20

Pseudodynerus auratoides (0.000-0.389);
Stenonartonia tanykaju (0.000-0.500); Stenonartonia
mimica (0.000-0.500); Cephalastor bossanova (0.750-

32, 46

2.9250
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1.000); Montezumia melas (0.375-0.550);
Stenonartonia hermetica (0.625-0.750)

D21

Zeta confusum (0.385-0.500); Pachodynerus cubensis

(0.256-0.403); Eumenes cubensis (0.844-0.958);

Monobia proeta (0.500); Pachodynerus alayoi (0.625- 34, 39 10.7118
0.667); Parancistrocerus berovidoi (0.656-0.708);

Euodynerus jimcarpenteri (0.500)

D22

Pseudodynerus migonei (0.000-0.563); Minixi brethesi

(0.000-0.708); Hypalastoroides macrocephalus (0.563-

0.900); Parancistrocerus lynchii (0.000-0.529); 35, 45 3.7377
Hypalastoroides bicinctus (0.667-0.700); Montezumia

holmbergii (0.708-0.750)

Monobia deplanata (1.000); Pseudodynerus

D23 penicillatus (1.000) 41 2.0000

D24 Parancistrocerus enyo (1.000); Ancistrocerus 48 5 0000
cingulatus (1.000)

Dp5 Omicron aridum (0.917); Ancistrocerus isla (0.833); 50 » 5833

Pachodynerus cinerascens (0.833)

D26

Pseudodynerus luctuosus (0.750); Parancistrocerus
dux (0.875); Gamma bogotense (0.722); Stenodynerus 52 3.2222
columbaris (0.875)

D27

Monobia mochii (1.000); Pachodynerus jamaicensis

(1.000) 53 2.0000

EA:: 4° x 4°

CA

Espécies endémicas (ei) AOE incluidas eamax

El

Monobia cyanipennis (0.000-1.000); Incodynerus

coccineipes (0.000-0.667); Incodynerus tegularis

(0.000-1.000); Stenodynerus mimeticus (0.000-1.000);

Pachodynerus diabolicus (0.000-1.000); Incodynerus

melanotrichus (0.000-0.625); Hypodynerus nigricornis 0, 3, 6, 7, 19, 25,
(0.000-1.000); Incodynerus vilcanotae (0.000-0.625); 26, 32, 43
Hypodynerus rufinodus (0.000-1.000); Incodynerus

urubambae (0.000-0.750); Sphaeromenes discrepatus

(0.000-0.700); Omicron rubellulum (0.000-0.444);

Monobia caliginosa (0.000-1.000)

7.2545

E2

Pachymenes picturatus (0.000-1.000); Omicron
vexatum (0.000-0.833); Hypodynerus duckei (0.000-
1.000); Stenosigma allegrum (0.000-0.673);
Stenonartonia flavotestacea (0.333-1.000); Minixi
suffusum (0.000-0.619); Pseudodynerus auratoides
(0.000-1.000); Alphamenes insignis (0.000-0.516);
Hypodynerus arechavaletae (0.000-0.655);
Hypancistrocerus dentiformis (0.000-0.571);
Stenonartonia guaranitica (0.000-0.500); Pirhosigma
limpidum (0.000-0.667); Omicron opifex (0.333-1.000);
Montezumia platina (0.000-0.693); Stenodynerus
assumptionis (0.000-0.667); Monobia schrottkyi
(0.000-0.500); Pachymenes difficillis (0.000-0.700);
Stenonartonia tanykaju (0.000-1.000); Hypalastoroides
paraguayensis (0.000-0.750); Hypancistrocerus coxalis
(0.000-0.571); Pachodynerus creber (0.000-0.667);
Stenonartonia mimica (0.000-0.800);
Pararhaphidoglossa duckei (0.000-0.583); Pachymenes
sericeus (0.000-0.780); Pararhaphidoglossa

1,16, 17, 30, 36,

37,41, 48, 55 14.6837
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gibbiventris (0.000-0.800); Hypalastoroides singularis
(0.000-0.750); Stenodynerus schrottky (0.000-0.800);
Cephalastor bossanova (0.000-1.000); Hypalastoroides
arcuatus (0.000-0.643)

E3

Zeta abdominale (0.000-0.450); Parancistrocerus
dejectus (0.600-1.000); Parancistrocerus bacu (0.625-
0.875); Euodynerus apicalis (0.000-0.750);
Parancistrocerus obliguus (0.750-1.000)

2,4,5

3.5250

E4

Zeta confusum (0.000-1.000); Pachodynerus cubensis
(0.000-1.000); Pachodynerus scrupeus (0.000-0.813);
Eumenes cubensis (0.648-1.000); Monobia proeta
(0.000-1.000); Pachodynerus alayoi (0.000-1.000);
Parancistrocerus berovidoi (0.000-1.000); Euodynerus
jimcarpenteri (0.000-1.000)

8, 11, 20, 27, 29,
40, 50

5.6875

ES

Pachodynerus jujuyensis (0.000-0.556); Pachymenes
unicinctus (0.000-1.000); Hypalastoroides abundans
(0.000-1.000); Incodynerus alticola (0.000-0.519);
Monobia trifasciata (0.635-1.000); Monobia yacochyae
(0.000-0.800); Montezumia fritzi (0.000-1.000);
Hypalastoroides persimilis (0.000-1.000);
Ancistrocerus sur (0.000-1.000)

9,21, 23,44

6.1389

E6

Pseudodynerus serratus (0.694-0.750); Pseudodynerus
auratoides (0.000-0.564); Hypancistrocerus
reflectorius (0.000-0.462); Stenonartonia guaranitica
(0.556-0.635); Monobia schrottkyi (0.000-0.833);
Ancistroceroides venustus (0.000-0.564);
Pachodynerus creber (0.000-0.564); Ancistroceroides
conjunctus (0.000-0.705); Hypalastoroides
macrocephalus (0.667-0.833); Parancistrocerus lynchii
(0.564-0.694); Hypalastoroides bicinctus (0.667-
0.833); Montezumia holmbergii (0.667-0.833)

10, 14

7.6410

E7

Omicron procellosum (0.000-0.462);
Pararhaphidoglossa dryas (0.667-1.000);
Pararhaphidoglossa silvae (0.564-1.000);
Hypancistrocerus torquatus (0.000-0.635); Gamma
saussurei (0.000-0.462); Pararhaphidoglossa
pentadonata (0.625-0.778); Motezumia nitida (0.564-
1.000); Pararhaphidoglossa transandina (0.000-
0.705); Omicron gribodoide (0.000-0.833);
Pseudodynerus luctuosus (0.000-0.667); Incodynerus
moei (0.000-0.564); Pararhaphidoglossa colombiana
(0.000-0.705); Pararhaphidoglossa adulescentula
(0.000-0.667); Pararhaphidoglossa punctatior (0.667-
1.000); Gamma bogotense (0.000-0.667);
Pararhaphidoglossa incognita (0.000-0.667)

12, 28, 52, 56

9.1282

E8

Stenodynerus peyroti (0.000-0.622); Stenodynerus
neotomitus (0.000-0.900); Smeringodynerus bryoni
(0.000-0.667); Omicron lubricum (0.000-1.000);
Monobia biangulata (0.000-0.778); Omicron rusticum
(0.000-1.000); Stenodynerus epagogus (0.000-1.000);
Minixi mariachii (0.000-1.000); Hypalastoroides
mexicanus (0.000-0.267); Pachodynerus argyrotrichus
(0.000-0.573); Stenodynerus guzmani (0.000-0.433);
Montezumia azteca (0.000-0.571); Pararhaphidoglossa
cressoniana (0.000-0.655); Omicron notabile (0.573-

13, 15, 18, 35, 38,

53

8.8857
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1.000); Pachymenes obscurus (0.000-0.778);
Pachymenes aztecus (0.000-0.722); Ancistroceroides
evansi (0.000-0.514)

Montezumia bruchii (0.167); Stenodynerus
E9 microsynoeca (0.694); Monobia insueta (1.000); 22 2.6944
Stenodynerus giacomellii (0.833)

Hypodynerus porteri (0.000-0.450); Montezumia
bruchii (0.000-0.385); Pachymenes unicinctus (0.000-
0.750); Hypalastoroides abundans (0.000-0.750);
Hypodynerus oresbios (0.429-1.000); Hypodynerus
chiliensis (0.000-0.500); Hypodynerus aceitunoi
(0.429-1.000); Monobia trifasciata (0.000-0.635);
Hypodynerus tuberculatus (0.000-0.800); Stenodynerus
pavidus (0.000-0.875); Hypodynerus herbsti (0.143-
1.000); Hypodynerus albocinctus (0.000-0.750);

E10 Hypodynerus lachesis (0.143-1.000); Stenodynerus taro 24, 31,57,58  11.6442
(0.000-1.000); Monobia yacochyae (0.000-0.875);
Hypodynerus caupolicanus (0.000-0.750);
Stenodynerus microsynoeca (0.000-0.635);
Hypodynerus antuco (0.000-0.700); Hypodynerus
cerberus (0.000-0.700); Stenodynerus foveolatus
(0.000-0.750); Stenodynerus henric (0.000-0.750);
Hypodynerus steinbachi (0.000-0.750); Hypodynerus
ficheti (0.000-0.875); Hypalastoroides angulicollis
(0.000-0.750)

Omicron minutum (0.750); Pararhaphidoglossa

E11 atlantica (0.635); Pseudodynerus carpenteri (0.875)

33 2.2596

Omicron aridum (0.000-1.000); Zeta abdominale
(0.000-0.167); Euodynerus jeitita (0.000-1.000);
Eumenes pictus (0.000-1.000); Ancistrocerus isla
(0.000-1.000)

E12 34, 45,51 3.5000

Minixi suffusum (0.538); Hypancistrocerus coxalis

EL3 (0.692); Omicron microscopicum (1.000) 39 2.2308
Omicron procellosum (0.700); Gamma saussurei

E14 (1.000); Pseudodynerus luctuosus (0.750); Incodynerus 42 3.0500
moei (0.600)
Pararhaphidoglossa fulvior (1.000);

E15 Pararhaphidoglossa nigrofulva (1.000) 46 2.0000

E16 8ngg(r);)n flavonigrum (1.000); Omicron histrionicum 47 20000
Pachymenes picturatus (0.067); Stenonartonia
flavotestacea (0.600); Omicron opifex (0.600);

EL7 Pachymenes difficillis (1.000); Pachymenes sericeus 49 2.8667
(0.600)
Montezumia marthae (0.333); Hypalastoroides

E18 pulchricolor (1.000); Montezumia bequaerti (0.667) >4 2.0000

EA;: 4° x 4°

CA Espécies endémicas (ei) AoE eamax
Monobia cyanipennis (0.000-0.530); Incodynerus
alticola (0.000-0.667); Incodynerus coccineipes (0.000- 0.3 4 17 20. 29

F1 0.667); Incodynerus tegularis (0.000-0.580); T é7 214 T 74735

Stenodynerus mimeticus (0.648-1.000); Hypodynerus
foersteri (0.000-1.000); Pachodynerus diabolicus
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(0.000-0.477); Incodynerus melanotrichus (0.000-
0.583); Hypodynerus nigricornis (0.000-1.000);
Incodynerus vilcanotae (0.000-0.545); Hypodynerus
rufinodus (0.000-1.000); Incodynerus urubambae
(0.000-0.667); Montezumia fritzi (0.000-0.444);
Incodynerus fulvipennis (0.000-0.700); Monobia
caliginosa (0.000-1.000); Hypodynerus dimidiaticornis
(0.000-0.667)

F2

Pseudodynerus luctuosus (0.000-0.833);
Parancistrocerus dux (0.833-1.000); Stenodynerus
columbaris (0.833-1.000)

1,11

2.5000

F3

F4

Zeta confusum (0.536-0.944); Pachodynerus cubensis
(0.000-0.964); Pachodynerus scrupeus (0.000-0.778);
Eumenes cubensis (0.600-1.000); Monobia proeta
(0.536-0.944); Pachodynerus alayoi (0.611-1.000);
Parancistrocerus berovidoi (0.000-0.833); Euodynerus
jimcarpenteri (0.595-1.000)

Parancistrocerus dejectus (0.636-1.000);
Parancistrocerus bacu (0.635-0.818); Euodynerus
apicalis (0.000-0.833); Parancistrocerus obliquus
(0.750-1.000)

2,5,19, 21, 36,
38, 50

6,8,9

5.5833

3.1944

F5

Omicron aridum (0.000-1.000); Zeta abdominale
(0.000-0.208); Euodynerus jeitita (0.000-1.000);
Eumenes pictus (0.000-1.000); Ancistrocerus isla
(0.000-1.000)

7,18, 28

3.5417

F6

Omicron procellosum (0.000-0.475);
Pararhaphidoglossa chibchasa (0.000-0.555);
Pararhaphidoglossa dryas (0.625-1.000);
Pararhaphidoglossa silvae (0.529-0.875);
Hypancistrocerus torquatus (0.000-0.606);
Pararhaphidoglossa subtruncatula (0.625-1.000);
Pararhaphidoglossa pentadonata (0.650-0.800);
Motezumia nitida (0.575-0.750); Pararhaphidoglossa
transandina (0.000-0.650); Omicron gribodoide
(0.600-0.800); Pseudodynerus luctuosus (0.000-0.700);
Incodynerus moei (0.000-0.643); Pararhaphidoglossa
colombiana (0.582-1.000); Pararhaphidoglossa
adulescentula (0.000-0.750); Pararhaphidoglossa
punctatior (0.625-1.000); Gamma bogotense (0.000-
0.700); Pararhaphidoglossa cutucu (0.625-1.000);
Pararhaphidoglossa incognita (0.000-0.750)

10, 31, 35, 49

10.5786

F7

Pachodynerus jujuyensis (0.000-0.556); Pachymenes
unicinctus (0.000-1.000); Hypalastoroides abundans
(0.000-1.000); Incodynerus alticola (0.000-0.519);
Monobia trifasciata (0.635-1.000); Monobia yacochyae
(0.000-0.800); Montezumia fritzi (0.000-1.000);
Hypalastoroides persimilis (0.000-1.000);
Ancistrocerus sur (0.000-1.000)

12, 14, 45,53

6.1389

F8

Montezumia bruchii (0.167); Stenodynerus
microsynoeca (0.660); Monobia insueta (1.000);
Stenodynerus giacomellii (0.799)

13

2.6250

F9

Monobia cyanipennis (0.320-0.778); Incodynerus
tegularis (0.417-0.950); Pachodynerus diabolicus
(0.480-1.000); Incodynerus vilcanotae (0.000-0.560);

15, 16, 25

4.6204
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Incodynerus urubambae (0.000-0.700); Sphaeromenes
discrepatus (0.560-0.800); Omicron rubellulum (0.300-
0.472)

F10

Stenodynerus neotomitus (0.713-0.875);
Smeringodynerus bryoni (0.600-0.708); Omicron
lubricum (0.643-0.700); Monobia biangulata (0.477-
0.629); Omicron rusticum (0.643-0.700); Stenodynerus
epagogus (0.792-0.958); Minixi mariachii (0.643-
0.700); Pachodynerus argyrotrichus (0.571-0.667);
Montezumia azteca (0.350-0.629); Pararhaphidoglossa
cressoniana (0.571-0.667); Omicron notabile (0.714-
0.800); Pachymenes obscurus (0.714-0.800);
Pachymenes aztecus (0.580-0.633); Ancistroceroides
evansi (0.451-0.600)

22,33,51

9.2643

F11

Omicron minutum (0.438-1.000); Pararhaphidoglossa
atlantica (0.560-0.714); Omicron elephans (0.640-
1.000)

23, 27,41

2.3571

F12

Pararhaphidoglossa fulvior (0.000-0.917); Monobia
eremma (0.000-0.600); Omicron deminutum (0.000-
0.917); Montezumia soikai (0.600-0.714);
Pararhaphidoglossa nigrofulva (0.000-0.917);
Stenodynerus mimulus (0.750-1.000); Pseudodynerus
hallinani (0.750-1.000)

24,32, 47

5.1375

F13

Pachymenes picturatus (0.167-0.557); Omicron
vexatum (0.000-0.846); Hypodynerus duckei (0.673-
0.719); Stenosigma allegrum (0.406-0.712);
Stenonartonia flavotestacea (0.547-0.893); Minixi
suffusum (0.250-0.429); Pseudodynerus auratoides
(0.625-0.800); Hypodynerus arechavaletae (0.000-
0.467); Pirhosigma limpidum (0.000-0.729); Omicron
opifex (0.510-0.800); Stenodynerus assumptionis
(0.000-0.643); Pachymenes difficillis (0.000-0.621);
Stenonartonia tanykaju (0.781-0.950); Hypalastoroides
paraguayensis (0.000-0.750); Stenonartonia mimica
(0.643-0.817); Pararhaphidoglossa duckei (0.000-
0.635); Pachymenes sericeus (0.292-0.471);
Pararhaphidoglossa gibbiventris (0.677-0.850);
Hypalastoroides singularis (0.592-0.714);
Stenodynerus schrottky (0.750-0.938); Cephalastor
bossanova (0.000-0.750); Hypalastoroides arcuatus
(0.000-0.750)

26, 39, 40

14.2560

F14

Hypodynerus porteri (0.000-0.339); Montezumia
bruchii (0.000-0.385); Pachymenes unicinctus (0.000-
0.750); Hypalastoroides abundans (0.000-0.750);
Hypodynerus oresbios (0.143-1.000); Hypodynerus
chiliensis (0.000-0.500); Hypodynerus aceitunoi
(0.429-1.000); Monobia trifasciata (0.000-0.635);
Hypodynerus tuberculatus (0.000-0.800); Stenodynerus
pavidus (0.000-0.938); Hypodynerus herbsti (0.143-
1.000); Hypodynerus albocinctus (0.000-0.750);

Hypodynerus lachesis (0.143-1.000); Stenodynerus taro

(0.000-1.000); Monobia yacochyae (0.000-0.875);
Hypodynerus caupolicanus (0.000-0.813);
Stenodynerus microsynoeca (0.000-0.688);
Hypodynerus antuco (0.000-0.700); Hypodynerus

30, 46, 48, 52

11.5865




cerberus (0.000-0.700); Stenodynerus foveolatus
(0.000-0.750); Stenodynerus henric (0.000-0.750);
Hypodynerus steinbachi (0.000-0.813); Hypodynerus
ficheti (0.000-0.875); Hypalastoroides angulicollis
(0.000-0.750); Hypodynerus anae (0.000-0.750)

F15

Pachodynerus brevifasciatus (0.389-0.849);
Pseudodynerus carpenteri (0.000-0.746); Pirhosigma
sulcata (0.750-1.000); Stenonartonia tekoraava (0.750-
1.000)

34, 54

3.0956

F16

Omicron lubricum (1.000); Omicron rusticum (1.000);
Pachodynerus argyrotrichus (0.556); Omicron notabile 42
(0.778); Pachymenes obscurus (0.778)

41111

F17

Omicron procellosum (0.477); Montezumia marthae

(1.000); Omicron furiosum (0.245); Cyphomenes

schremmeri (0.573); Hypalastoroides pulchricolor 43
(0.700); Montezumia bequaerti (0.859); Gamma

saussurei (0.532)

4.3864
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3.1.1 Areas de endemismo para células de tamanho 1° x 1°

Para o tamanho das células de 1° x 1° foi recuperado um menor nimero de AoE (18/44) quando
comparado as outras escalas espaciais utilizadas. Um namero maior de areas consenso (CA =
19) foi identificado para a analise considerando suposi¢oes de ocorréncia explicitas (EA2[1°x 1°7)
em comparacdo com a anélise sem considerar as suposic¢des de ocorréncia explicitamente (CA
=8), (EA1x1)).

As oito areas consenso recuperadas para a analise EA1[1-x 1] (Fig. 2a) representam subareas em
AoE/areas consenso recuperadas em escalas mais abrangentes. Esse € 0 caso das areas consenso
identificadas no sudoeste do continente sul americano, principalmente associadas a regido sul
da cordilheira dos Andes (A1, A3, A5 e Ab) e a area disjunta identificada na ilha de Cuba (A2).
As outras trés areas consenso recuperadas, uma ao noroeste da América do Sul, proxima a
regido equatoriana dos Andes (A4) e outra, no centro-oeste do continente, em territorios do

Brasil e Paraguai (A7 e A8) sdo areas menores, com numero igual ou menor a trés células.

Entre as &reas consenso recuperadas para EAzpixi (Fig. 2b), a area B15 destaca-se por ndo
estar incluida/sobreposta em areas consenso recuperadas nas analises considerando tamanho de
células de 4° x 4°. Apesar disso, essa area apresenta sobreposicdo com determinadas areas
recuperadas por analises utilizando tamanho de células 2° x 2° (C11, D6 e D10). A area
recuperada préxima ao centro da Floresta Amazonica (B9); as areas parcialmente sobrepostas
na regido do istmo do Panama (B8, B11l e B12); a area encontrada ao norte da Floresta
Amazonica, na Guiana Francesa (B19) e a area na regido central dos Andes, no Peru (B17)
foram identificadas como areas consenso na EAz[1°x1¢) € ndo na EAipiex 1] (Figs. 2b; 3a, b). Essas
areas ndo apresentam nenhuma sobreposi¢cdo com areas identificadas por meio da analise

EAu[1°x 1] € possuem distancia de mais de quatro células em relagdo a tais areas.
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Figura 2. Areas consenso obtidas a partir das areas de endemismo (AoE) identificadas para os Eumeninae com distribuicdo na regifo
Neotropical/Andina por meio de analise de endemicidade e tamanho de células 1° x 1°: a. sem extrapola¢des de ocorréncia (r.fill: X=0]Y =0;
r.ass: X =0]Y =0); b. com extrapola¢des de ocorréncias (r.fill: X =15|Y =15; r.ass: X =30|Y = 30).
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Figura 3. Areas consenso obtidas a partir das areas de endemismo (AoE) identificadas para os Eumeninae com distribuicio na regi&o
Neotropical/Andina por meio de analise de endemicidade e tamanho de células 1° x 1° (r.fill: X =15|Y = 15; r.ass: X =30 | Y = 30).
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3.1.2 Areas de endemismo para células de tamanho 2° x 2°

O namero de AoE, assim como o nimero de areas consenso identificadas, aumentaram com o
aumento do tamanho das células de 1° x 1° para 2° x 2° (Figs. 2 vs Figs. 42, b). As AoE e areas
consenso encontradas sobrepfem-se ou incluem AOE e areas consenso retornadas para as
andlises utilizando tamanho de células 1° x 1°, e estdo incluidas ou sobrepostas a AoE e areas
consenso retornadas para as analises que foram realizadas utilizando o tamanho de células 4° x
4° (ver secdo 3.2 Principais componentes biogeograficos). Padrdes em escala continental séo
melhor visualizados com o aumento do tamanho de células, uma vez que retornam &reas

consenso de maior tamanho (compostas por um maior nimero de células).

Para a analise EA1p- x 27, trés areas consenso nas ilhas caribenhas (C21, CA22 e CA12) (Fig.
5a) reforcam um possivel padrdo biogeografico ja sugerido pelas analises utilizando tamanho
de células 1° x 1° (Fig. 2, 3a). Uma area consenso na porcdo sul do México (C16) (Fig. 5a) foi
identificada para a analise EA1pex2°], entretanto ndo apresenta correspondéncia com nenhuma
das areas consenso apresentadas anteriormente utilizando-se tamanho de células 1° x 1°. Duas
areas foram recuperadas na regido do istmo panamenho, englobando regides do Panama e Costa
Rica (C14 e C19), com certa sobreposicao a areas ja reconhecidas utilizando o tamanho de

células de 1° x 1° e suposicBes de ocorréncia explicitas.

Foram recuperadas quatro areas consenso na regiao mais ao norte do continente sul-americano,
associadas aos Andes e incluindo territorios do Equador, Colémbia e Venezuela (C8, C10, C15
e C20) (Figs. 5b, ¢). A area C6 parcialmente sobreposta as areas C8, C15 e C20 trata-se de uma
area disjunta, com quatro células mais préximas da costa do Oceano Pacifico e duas células
identificadas na Floresta Amazonica (regido fronteiriga entre Colémbia, Brasil e Peru) (Fig.
5b). Uma grande area consenso continua, composta de oito células, foi recuperada na regido
central dos Andes (C2), incluindo territérios do Peru, extremo oeste da Bolivia e norte do Chile
(Fig. 5d). Na regido mais ao sul da cordilheira dos Andes, abaixo do paralelo 20° S foram
identificadas quatro areas consenso (C5, C6, C15, C8 e C20), com células formando uma faixa

que se estende do centro do Chile até a fronteira entre Argentina, Paraguai e Bolivia (Fig. 5e).

Uma éarea consenso disjunta que inclui uma regido na fronteira andina entre Equador e
Colémbia e outra na triplice fronteira amazonica entre Peru, Colémbia e Brasil (C6) (Fig. 5¢)
foi recuperada como sobreposta a outra area consenso, também disjunta, que inclui a regido

andina supracitada e trés células no istmo do Panamé (C1) (Fig. 5a).
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As areas consenso retornadas para as regides mais ao centro-oeste e sudeste da América do Sul
para a analise EA1p2° x 2] podem ser reunidas em dois conjuntos adjacentes, mas distintos. Um
conjunto que engloba &reas consenso ao norte do paralelo 28° S (C22 e C11) (Fig. 5f), incluindo
territorios do Brasil, Paraguai e Bolivia, e outro conjunto que engloba &reas consenso ao sul do
paralelo 28° S (C7, C14 e C13) (Figs. 6a, b), incluindo territérios do Brasil, Paraguai e
Argentina. Esse padrdo dividindo latitudinalmente as areas consenso em dois blocos ndo foi

identificado em andlises posteriores.

Para a analise EA: [2- x 2e] foram recuperadas areas consenso que cobrem uma maior extenséo
[superficie] no mapa (Fig. 4b). PadrGes gerais similares aos identificados para a analise EA1-
x2°] (Fig. 6a, b) foram encontrados, sendo estes padrdes categorizados nos seguintes conjuntos
de éareas consenso: areas recuperadas nas ilhas caribenhas (D21, D24, D25 e D27; Fig. 7a);
areas recuperadas do centro-sul do México até as fronteiras da Guatemala com El Salvador e
Honduras (D18 e D3; Fig. 7a); areas recuperadas em territorios do Panama e Costa Rica, na
regido istmica entre América do Sul e Central (D1, D9 e D19 €; Fig. 7a); e um conjunto de areas
distribuidas em trés porcGes ao longo do eixo latitudinal da cordilheira dos Andes — ao norte
(D7 e D26; Fig. 7b), centralmente (D8, D15, D16 e D17; Fig. 7c, d) e ao sul (D4, D5 e D14;
Fig. 7e).

Uma area consenso proxima da regido central da Floresta Amaz6nica (D11, Fig. 7f) assim como
duas areas mais ao norte (D13 e D23; (Fig. 7f), englobando territérios do Suriname, Guiana
Francesa, Guiana e Brasil, foram recuperadas para essa analise. Essas trés areas nao apresentam
areas correspondentes identificadas na analise EAipexc;, mas incluem dareas consenso

encontradas na analise EAz[iox17].

Diferentemente da analise EA1pzex2°], as regides centro-oeste e sudeste da América do Sul ndo
formaram conjuntos de areas consenso distintos ao norte e ao sul. Isso esta relacionado a
presenca de uma area consenso disjunta (D6) recuperada, com trés células no centro-oeste do
continente sul-americano e quatro células na regido sul do Paraguai, conectando o que seriam
os supostos conjuntos “norte” e “sul”. (Fig. 8b). Trés areas consenso estendem-se do sul do
Paraguai até a regido mais ao norte do sudeste do Brasil, com certa sobreposi¢édo da area D2 as
areas D12 e D20 (Fig. 8a). Duas areas consenso (D10 e D22) foram recuperadas ao longo do
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eixo norte-sul, estendendo-se do centro-oeste do Brasil até o sul do Brasil, englobando a maior
parte do territério do Paraguai (Fig. 8c).
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Figura 4. Areas consenso obtidas a partir das areas de endemismo (AoE) identificadas para os Eumeninae com distribuicdo na regifo
Neotropical/Andina por meio de analise de endemicidade e tamanho de células 2° x 2°: a. analise sem considerar suposicGes de ocorréncia explicitas
(rfill: x=0]y=0;r.ass: x=0|y=0); b. anélise considerando suposi¢Ges de ocorréncia explicitas (r.fill: x =10 |y = 10; r.ass: x = 15| y = 15).
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Figura 5. Areas consenso obtidas a partir das areas de endemismo (AoE) identificadas para os
Eumeninae com distribuicdo na regido Neotropical/Andina por meio de analise de
endemicidade e tamanho de células 2° x 2° (r.fill: x=0]|y =0; rass: x=0]y = 0).
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Figura 6. Areas consenso obtidas a partir das areas de endemismo (AoE) identificadas para os Eumeninae com distribuicio na regi&o
Neotropical/Andina por meio de analise de endemicidade e tamanho de células 2° x 2° (r.fill: x=0|y =0; r.ass: x=0|y =0).
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Figura 7. Areas consenso obtidas a partir das areas de endemismo (AoE) identificadas para os
Eumeninae com distribuicdo na regido Neotropical/Andina por meio de analise de
endemicidade e tamanho de células 2° x 2° (r.fill: x =10 | y = 10; r.ass: x = 15 | y = 15).
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Figura 8. Areas consenso obtidas a partir das areas de endemismo (AoE) identificadas para os
Eumeninae com distribuicdo na regido Neotropical/Andina por meio de analise de
endemicidade e tamanho de células 2° x 2° (r.fill: x =10 | y = 10; r.ass: x = 15 | y = 15).
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3.1.3 Areas de endemismo para células de tamanho 4° x 4°

As analises considerando tamanho de células 4° x 4° retornaram 0 maior nimero de AoE
(EA1[aexa)/EA214°x4°] = 55/59) dentre todas as analises realizadas. O numero de areas consenso,
entretanto, foi menor que o nimero identificado para as analises utilizando tamanho das células
de 2° x 2° (Tabela 3). Muitas das AoE recuperadas utilizando tamanho de células de 4° x 4°
coalesceram em uma mesma area consenso de tamanho maior, o que reduziu o nimero de areas

consenso identificadas mesmo com um nlmero elevado de AoE inicialmente encontradas.

A excecdo da area B15, todas as areas consenso identificadas nas andlises anteriores estdo
aninhadas em areas consenso recuperadas para um tamanho de células de 4° x 4°. PadrGes
biogeogréaficos continentais, em larga escala, puderam ser melhor definidos a partir das analises
com tamanho de células igual a 4° x 4° em comparacao com as analises com tamanho de células
de 1° x 1°e 2° x 2° (Fig. 9). Esses padrdes refletem extensdes de padrbes que ja eram indicados

a partir das analises utilizando tamanho de células de 2° x 2°.

A partir da anélise EAx1[a-xa), trés areas consenso com certa sobreposicéo foram recuperadas na
regido das ilhas caribenhas (E3, E12 e E4) (Fig. 10a); uma area consenso continua, composta
por nove células, foi encontrada nas porg¢des central e sul do México (E8) (Fig. 10a); e outra
area também continua, mas com oito células, foi identificada na regido central dos Andes (E1)
(Fig. 10c). Tanto ao norte, na regido dos Andes, quanto ao sul foram recuperadas trés areas
consenso: E18, E7 e E14 (Fig. 10b) e E5, E9 e E10 (Fig. 10d), respectivamente. Nas regides
sudeste e centro-oeste do continente sul-americano foram identificadas quatro areas consenso,

sendo duas delas continuas (E6 e E2) e as outras duas, areas disjuntas (A13 e A17) (Figs. 10e,

).

A éarea consenso E11 (Fig. 10f), composta por trés células na regido das Guianas (Guiana
Francesa, Suriname e Guiana) e uma célula na regido norte da Amazonia brasileira, foi
identificada para a andlise EAiuxs;, mas ndo apresenta sobreposicdo com Aareas
correspondentes recuperadas em analises anteriores que consideravam apenas o0s dados

observados, sem suposic¢des de ocorréncia explicitas (EA1ze x 107 € EA12e x 2°7).

Para a anélise EAzp4° x 4o foram identificadas areas consenso com correspondéncia espacial a
areas recuperadas na analise EA14° x 4. Por exemplo, trés areas consenso foram identificadas
no Caribe (F3, F4 e F5) (Fig. 11a); duas no México (F10 e F6) (Fig. 11a); e uma no istmo do



58

Panama/ noroeste da Colémbia (F12) (Fig. 11a) sobrepondo-se em regiGes ocupadas por areas
consenso identificadas na analise anterior. Ao longo do eixo norte-sul da cordilheira dos Andes
foram identificadas oito areas: trés mais ao norte (F17, F6 e F2; Fig. 11c); duas centralmente
(F1 e F9; Fig. 11d) e trés ao sul (F7, F8 e F14; Fig. 11e). Uma éarea consenso foi obtida
englobando regibes do sul/sudeste brasileiro, centro-sul paraguaio e uma pequena porc¢do da
Argentina (F13) (Fig. 11f). Uma &rea composta por quatro células, atravessando a regido central

da Floresta Amazonica (F15) (Fig. 11b) foi recuperada apenas nesta analise.
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Figura 9. Areas consenso obtidas a partir das areas de endemismo (AoE) identificadas para os Eumeninae com distribuicio na regi&o
Neotropical/Andina por meio de analise de endemicidade e tamanho de células 4° x 4°: a. analise sem considerar suposicGes de ocorréncia explicitas
(rfill: x=0]y=0;r.ass: x=0|y=0); b. anélise considerando suposi¢Ges de ocorréncia explicitas (r.fill: x =10 |y = 10; r.ass: x = 15| y = 15).
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Figura 10. Areas consenso obtidas a partir das areas de endemismo (AoE) identificadas para
0s Eumeninae com distribuicdo na regido Neotropical/Andina por meio de analise de
endemicidade e tamanho de células 4° x 4° (r.fill: x=0]|y =0; rass: x=0]y =0).
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Figura 11. Areas consenso obtidas a partir das areas de endemismo (AoE) identificadas para
0os Eumeninae com distribuicdo na regido Neotropical/Andina por meio de analise de
endemicidade e tamanho de células 4° x 4° (r.fill: x=25|y =2.5; rass: x=5|y =5).

20°0'N

0°0°




62

3.2 Principais componentes biogeograficos

Por meio da sobreposicdo das areas consenso identificadas em diferentes escalas geogréaficas
(1° x 1°; 2° x 2°; 4° x 4°) e abordagens metodoldgicas (EA2 e EA1), foram estabelecidos nove
grandes componentes biogeograficos generalizados para os Eumeninae nas regides Neotropical
e Andina (Figs. 12, 13).

O estabelecimento de tais componentes permite uma discussao de padrdes distribucionais mais
gerais e a comparagdo com as regionalizagdes ja propostas [(p. ex. Morrone (2014, 2015)]. Em
casos de areas consenso disjuntas, em que as células poderiam estar presentes em mais de um

componente, a possivel interseccdo entre 0s componentes é indicada no texto.

Com esses componentes buscou-se estabelecer padrdes gerais da distribuicdo dos Eumeninae
nas areas de estudo avaliadas. Uma lista descrevendo brevemente cada um dos principais

componentes biogeogréaficos generalizados encontra-se a seguir:

Q) Antilhas (Ant): compreende a maioria das ilhas caribenhas, englobando os territdrios de
grandes ilhas como Cuba, Haiti/Republica Dominicana, Jamaica. Também inclui
pequenas ilhas banhadas pelo Oceano Atlantico e mais proximas da costa da Florida
(EUA). llhas pouco distantes do continente sul americano, como é o caso do arquipélago
de Trinidad e Tobago, ndo estdo incluidas neste componente (&reas consenso: A2; B7;
B18; B10; B14; C21; C18; C12; D27; D24; D21; D25; E12; E3; E4; F4: F5; F3). Areas
consenso que estdo incluidas neste componente foram encontradas em todas as escalas
de anélise.

(i)  Mesoamérica (MsA): inclui as regides central e mais ao sul do México, com composi¢do
de fauna e flora tipicamente tropicais, e parte da zona de transi¢do entre as regides
Neotropical e Neartica (areas consenso: C16; D18; D3; E8; F10; F16). Componente
delimitado a partir de éareas consenso identificadas somente em andlises mais
abrangentes (2° x 2° e 4° x 4°).

(i) Istmo panamenho (IstPn): faixa estreita de terra ligando o continente sul americano a
maior porcao territorial da América Central continental, englobando areas consenso com
pequeno nuamero de células e que se sobrepdem aos territorios do Panama, Costa Rica e
noroeste da Colémbia (areas consenso: B12; B11; B8; C14; C19; D1; D19; D9; E15;
F12). Inclui duas éareas consenso disjuntas, com celulas presentes em outros

componentes: C1, com trés células incluidas no componente Andes Norte (AnN), e E16,



(iv)

(v)

(vi)

(vii)
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com uma célula relativamente distante associada ao componente das Guianas (Guy),
porém na mesma faixa latitudinal.

Guianas (Guy): inclui a regido das Guianas (Guiana Francesa, Guiana, Suriname,
porcdo mais a oeste da Venezuela e uma faixa do territorio brasileiro nos estados do
Amapa, Amazonas e Para) assim como pequenas ilhas na costa da América do Sul
(&reas consenso: B19; D23; D13; E11; F11). Este componente inclui uma area disjunta
(E16) associada também ao IstPn (ver o tdpico iii acima). Existe certa sobreposi¢éo
entre este componente e a Amazonia Central (AmC) (interseccao entre as areas consenso
F15 e F11), indicando que este componente pode estar reunido em um componente
amazonico maior com AmC.

Amazénia Central (AmC): inclui a regido central da Floresta Amazdnica, com a maioria
das células em uma regido proxima ao meridiano 60° W e pouco abaixo do Equador
(4reas consenso: B9, D11, F15). E o Ginico componente delimitado considerando apenas
as analises EAz. Inclui uma érea consenso com uma célula na regido central da
Amazo6nia, mas com sobreposicdo com o componente Guy.

Andes norte (AnN), central (AnC) e sul (AnS): esses trés componentes ao longo da costa
oeste e parte da costa noroeste da América do Sul acompanham a cordilheira dos Andes
e formam um complexo recuperado nas diferentes escalas de analise (1° x 1°; 2° x 2°;
4° x 4°). O primeiro componente deste complexo [Andes norte (AnN)] inicia-se no norte
do Peru e alcanca o norte da VVenezuela (areas consenso: A4, B5, B2, B6, B16, C15, C8,
C10, C20, D7, D26, E18, E7, E14, F17, F6, F2). O segundo componente [Andes central
(AnC)], compreende a maior parte do territorio do Peru, a por¢do oeste da Bolivia e 0
norte do Chile (areas consenso: B17, C2, D8, D17, D15, D16, E1, F1, F9). O terceiro
componente [Andes sul (AnS)] (Al, A3, A6, A5, B3, B1, B13, C3, C5, C9, C17, D4,
D5, D14, E9, E10, F8, F14) inclui a regido central do Chile e parte do centro-oeste e
noroeste argentino, chegando a fronteira com a Bolivia. A area consenso F7 representa
uma interseccao entre os componentes AnS e AnC.

Regido Chaco-Paranaense (ChPr): inclui partes do sudeste, centro-oeste e sul do Brasil
assim como praticamente toda a area do Paraguai a leste do meridiano 60° O e pequenas
porc¢des da Argentina e Uruguai (areas consenso: A7, A8, B15, B4, C11, C22, C13, C4,
C7, D2, D20, D12, D6, D22, D10, E13, E6, E2, E17, F13). Diferentes analises
retornaram uma possivel disjuncdo desse componente em dois subcomponentes
principais (sul/norte ou leste/oeste), mas a sobreposi¢cdo das células de vérias areas

consenso impediu uma generalizagdo mais ampla.
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Figura 12. Componentes biogeograficos generalizados* identificados para os Eumeninae nas
regides Neotropical e Andina por meio da sobreposicao das areas consenso recuperadas a partir
de diferentes escalas geogréaficas (1° x 1°, 2° x 2°, 3° x 3°) e procedimentos metodoldgicos.
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*Componentes biogeograficos principias definidos a partir da sobreposi¢cdo de &reas consenso: Ant
(Antilhas); MsA (Mesoamérica); IstPn (Istmo Panamenho); AnN (Andes Norte); AnC (Andes Central);
AnS (Andes Sul); Guy (Guianas); AmC (Amazonia Central); ChPr (regido Chaco-paranaense).
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Figura 13. Componentes biogeograficos generalizados* identificados para os Eumeninae nas regiGes Neotropical e Andina por meio da
sobreposicdo das areas consenso recuperadas a partir de diferentes escalas geograficas (1° x 1°, 2° x 2°, 3° x 3°): a. analises sem suposi¢des
explicitas de ocorréncia das espécies; b. anélises com suposi¢des explicitas de ocorréncia das espécies.
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*Componentes biogeograficos principias definidos a partir da sobreposicéo de areas consenso: Ant (Antilhas); MsA (Mesoamérica); IstPn (istmo panamenho);
AnN (Andes Norte); AnC (Andes Central); AnS (Andes sul); Guy (Guianas); AmC (Amazénia Central); ChPr (regido Chaco-paranaense).
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4 Discussao
4.1 Escalas espaciais e extrapolacao de ocorréncias

A importéncia do uso de diferentes tamanhos de células em analises de endemismo reflete o
reconhecimento da influéncia de escalas espaciais distintas no estabelecimento de AoE
baseando-se em ocorréncias de espécies (Aagesen et al., 2013; Daru et al., 2020). Diferentes
escalas geogréficas apresentam diferentes padrdes de endemismo (Daru et al., 2020; Szumik et
al., 2002; Szumik & Goloboff, 2004), resultando na obtencdo de AoE diferentes dependendo
da dimenséo das células utilizadas (p ex. Casagranda et al., 2009; Ferrari et al., 2010; G6mez e
Escalante, 2019; Silva & Vaz-de-Melo, 2020). Por meio do uso de trés tamanhos de células
distintos (1° x 1°; 2° x 2°; 4° x 4°), novas AoE foram identificadas a medida que se ampliava a
escala de analise (Fig. 13). Além disso, determinadas areas sé foram recuperadas para uma dada
escala geogréafica e ndo em outras (por exemplo, a area consenso B15; Fig. 2).

Areas consenso mais extensas, com um maior niimero de células agrupadas/niimero de espécies
endémicas e AoE com indices de endemicidade mais elevados, foram recuperadas nas analises
considerando tamanho das células de 4° x 4° e 2° x 2° quando comparadas as analises utilizando
tamanho de células de 1° x 1°. A &rea E2 (EA1sx4), por exemplo, apresenta 30 espécies
endémicas e indice de endemicidade de drea maximo de 14.6837, enquanto a area Al possui
apenas quatro espécies endémicas e indice de endemicidade de area maximo de 2.8750
(EAz[1ex1) (Figs. 2 e 10).

Para analise de endemicidade, é esperado que o uso de um tamanho maior para as células leve
ao reconhecimento de AoE que sdo mais extensas e que possuam um maior nimero de espécies
endémicas em decorréncia da maior possibilidade de co-ocorréncias (Szumik et al., 2002). Ja o
uso de um tamanho menor para as células acarreta a identificacdo de areas descontinuas,
pequenas e com numero reduzido de especies endémicas (Szumik et al., 2002). Esse padréo foi
recuperado para as AoE identificadas nas diferentes escalas geograficas utilizadas no presente
estudo e é congruente com o ja demonstrado em outros trabalhos (p. ex. Alvares et al, 2022;
Hoffmeister & Ferrari, 2016; Ferrari et al., 2022).

Existe um risco em se utilizar extrapolacdes de ocorréncias, principalmente, quando ndo se
possui muitas informagfes sobre a distribuicdo potencial das espécies (Santiago-Alvarado et

al., 2022). Em determinados trabalhos, as suposi¢cdes de ocorréncia sdo utilizadas (p. ex.
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Casagranda et al., 2009; Ferrari et al., 2022; Hoffmeister & Ferrari 2016; Silva & Vaz-de-Melo,
2020), enquanto em outros opta-se pelo seu ndo uso (p. ex. Ferrari et al., 2010). No presente
estudo, 0 uso das duas analises de modo comparativo (EA1 x EA2) permitiu identificar quais
padrdes biogeograficos eram congruentes entre as andlises e quais retornavam resultados
derivados de extrapolacdes de ocorréncias. O uso de suposi¢des de ocorréncia facilitou a
identificacdo das AoE para niveis espaciais menos abrangentes (1° x 1°; 2° x 2°), mas teve

pequeno efeito em uma escala espacial mais ampla (4° x 4°).

O uso de suposicdes de ocorréncia pode auxiliar na resolucdo problemas associados a pontos
de ocorréncia espacialmente esparsos em regides subamostradas (Szumik et al., 2002; Szumik
& Goloboff, 2004; Aagesen et al., 2009; Casagranda et al., 2009). Enquadram-se nessa
condicdo os registros de ocorréncia dos Eumeninae para as regides Centro-Oeste, Norte e
Nordeste do Brasil — especialmente ao longo da grande diagonal seca da América do Sul. Os
pontos de ocorréncia nessas areas sao espacados e pouco abundantes (Fig. 1b). Desse modo, 0
uso de raios que estabelecem ocorréncias assumidas pode ser uma alternativa para contornar a

deficiéncia amostral e garantir uma melhor identificacdo das possiveis AoE.

Mesmo com 0 uso de suposic¢Bes de ocorréncia, destaca-se a auséncia de areas consenso para a
regido central e nordeste da América do Sul, englobando uma grande parte do territorio
brasileiro. O ndo reconhecimento de AoE nessa area extensa pode estar relacionada ao déficit
de amostragem ja identificado para outros grupos e associado aos vieses de coleta em areas
urbanas e vias de acesso, como estradas e cursos de agua (Oliveira et al., 2016). Além disso,
muitas espécies de Eumeninae que ocorrem nessa regiao apresentarem apenas um registro de
ocorréncia: a propria localidade-tipo (cerca de 15% das espécies incluidas nas analises sdo

conhecidas apenas pelo local em que foram coletadas pela primeira vez).

Alternativamente, essa auséncia pode ser explicada por preferéncias ecoldgicas/limitaces
fisiolégicas dos préprios Eumeninae ou/e pela trajetdria evolutiva de Vespidae nas regides
Neotropical/Andina. Historicamente, géneros de eumenineos sdo registrados ao longo de um
suposto “anel” em torno da Amazonia ou ainda associados a cordilheira dos Andes (Willink,
1988). Esse padréo distribucional pode estar associado a uma preferéncia ecologica/limitacdo
fisiologica dos vespideos solitarios eumenineos, impedindo sua dispersao e ocupacao das areas
mais centrais e ao nordeste do continente. Em estudos futuros, essa hipotese pode ser testada

por meio de analises de modelagem de nicho ecolégico e adequabilidade de habitats.
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Outra possivel razéo, tem relacdo com um grupo distinto de vespideos que ocorre nas regides
Neotropical/Andina: os Polistinae (Somavilla et al., 2021). Ao contrario dos Eumeninae, as
vespas Polistinae sdo organismos eusociais, reconhecidamente habilidosos competitivamente
devido as vantagens conferidas pela organizacdo eussocial (Noll et al., 2021). Entre os
Polistinae, hd um grupo exclusivamente Neotropical: os Epiponini (comumente chamados de
“marimbondos”: Menezes et al., 2022; Noll et al., 2021; Somavilla et al., 2021). Eumeninae é
um grupo com origem mais antiga que Polistinae (Perrard et al., 2017) e é provavel que quando
os Epiponini se diversificaram nos neotrépicos, os Eumeninae, ja presentes no continente sul
americano, tiveram sua distribuicdo restringida a &areas mais periféricas do continente
(AnN/ANC/AnS), ilhas (Ant) e mais proximas da regido Neértica (MsA).

Portanto, é provavel que os padrbes biogeograficos gerais encontrados para 0s Eumeninae
tenham relagdo com o surgimento dos Epiponini nos neotropicos, uma linhagem mais recente
e potencialmente mais habilidosa competitivamente (devido a eussocialidade). Essa hip6tese é
um cenario que coincide com os padrdes biogeograficos gerais encontrados: 0s componentes
biogeogréaficos principais para Eumeninae (excetuando-se 0 ChPn e AmC) estdo espacialmente
localizados em a &reas mais proximas da regido Neartica, nas ilhas do Caribe e ao longo da
cordilheira dos Andes (hipotese ja parcialmente esbogada por Willink, 1988, considerando os

géneros Montezumia e Monobia).

Infelizmente, ndo existe ainda uma proposi¢do formal que relacione os padrées biogeograficos
de vérias linhagens neotropicais e andinas de Vespidae, com tempos de divergéncia
estabelecidos e possiveis eventos geograficos que determinaram a distribuicdo atual dos taxons
na América do Sul de modo abrangente (mesmo que avancos significativos ja tenham sido
realizados para a historia biogeografica dos Epiponini — ver Menezes et al., 2020 e Noll et al.,
2021). Portanto, a hipotese levantada acima carece de um suporte filogenético, que englobe
uma grande amostragem de vespideos solitarios e sociais; e de informacgdes geograficas mais

abrangentes para os Polistinae.
4.2 Padroes generalizados e congruéncia

Para os Eumeninae, este € o primeiro trabalho a buscar por uma abordagem biogeografica
analitica e com critérios explicitos para identificar padrdes gerais de distribuicdo geogréfica.
Willink (1988) utilizou de espécies de Eumeninae para proposicdo de grandes regioes

biogeogréaficas para a América do Sul, mas ndo o fez baseando-se em uma analise explicita de
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registros de ocorréncia. Para vespideos sociais neotropicais existem proposi¢cdes de padroes
biogeograficos focados para determinados géneros, incluindo abordagens em Biogeografia
Histdrica (ver Somavilla et al., 2021 e Carvalho et al., 2015 para revisoes recentes). Entretanto,
analises em larga escala discutindo a biogeografia dos vespideos em um contexto que integre
0s registros de ocorréncia explicitamente ainda s@o inexistentes para as regioes
Neotropical/Andina. Tais estudos envolvendo a andlise comparativa entre os padrbes de
distribuicdo de vespideos sociais e solitarios sao uma perspectiva interessante para entendermos

a histodria evolutiva destes taxons.

Hermes et al. (2014) propdem a existéncia de um clado exclusivamente Neotropical de
Eumeninae (Clade 4 em Hermes et al. 2014, p. 471). N&o foram recuperadas areas consenso
compostas exclusivamente por espécies incluidas neste clado. Em sua maioria, as areas
consenso recuperadas incluem espécies que estdo em clados distintos na filogenia apresentada
por Hermes et al. (2014). Isso indica que padrdes biogeograficos congruentes foram
recuperados ndo apenas porque ha espécies dentro de um mesmo grupo monofilético (que
compartilha a mesma area ancestral), mas por estarem submetidos a possiveis explicacdes
historicas em comum (eventos vicariantes) (Morrone, 2009). Areas de endemismo recuperadas
com espécies com origem evolutiva distintas sdo um indicativo de padrdes generalizados

resultantes de eventos histéricos (Morrone, 2009).

A andlise de endemicidade € sensivel a auséncia de dados associada a registros de ocorréncia
faltantes nas areas examinadas (Casagranda et al., 2009). Outros padrfes biogeograficos para
0s Eumeninae podem existir em areas subamostradas, o que justificaria um maior esforco
amostral e a investigacdo por registros de ocorréncia ndo incluidos no presente estudo. E
relevante, portanto, reforcar a importancia de estudos que visem amostrar a fauna de Eumeninae
em areas ainda ndo exploradas (p. ex. Barbosa et al., 2022). Além disso, revisdes mais amplas
gue compilem os dados derivados de etiquetas presentes em espécimes depositados em colecdes
de museus de historia natural em diferentes paises das Américas do Central/do Sul e México
sdo necessarias, com padronizacao e publicidade dos dados (por exemplo utilizando o sistema

Darwin Core: https://dwc.tdwg.org/).

O componente identificado como Antilhano (Ant) recuperado por meio da sobreposicdo das
areas consenso obtidas em diferentes escalas geograficas apresenta correspondéncia com a
subrregido Antilhana proposta por Morrone (2014) e com a regido Caribenha proposta Amorim

e Silva (2002) (Fig. 15a). Esse componente ndo foi identificado em outros estudos que
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investigaram os padrdes distribucionais de insetos nas regides Neotropical/Andina por meio de
andlise de endemicidade (p. ex. Ferrari et al., 2010; Klassa & Santos, 2015).

A recuperacdo de areas consenso em um componente Antilhano, em diferentes escalas
geogréficas para os Eumeninae, nas duas abordagens de analise utilizadas, indica que a
subrregido Antilhana pode ser considerada um importante centro de endemismo para o grupo.
A espécie Zeta confusum (Bequaert & Salt), por exemplo, foi encontrada como endémica em
AOE presentes nesse componente em todos as analises realizadas (Tabela 4), indicando que
existe um padrdo biogeografico consistente relacionado a endemismo nessa regido para 0s

Eumeninae.

A Zona de Transi¢cdo Mexicana trata-se de um componente complexo que inclui elementos
neotropicais e nearticos, conectando esses dois grandes reinos biogeograficos (Morrone, 2020;
2017). Nas analises com tamanho de células 2° x 2° e 4° x 4° um componente Mesoamericano
(MsA) foi identificado, correspondendo parcialmente a Zona de Transicdo Mexicana (Fig. 15a),
mas com certa sobreposicdo também ao dominio Mesoamericano (Morrone et al., 2017) (Fig.
15a).

O género Stenodynerus de Saussure apresenta a maior quantidade de espécies endémicas em
areas consenso que constituem o componente MsA (Tabela 4). Este género cosmopolita
também possui espécies com distribuicdo Nedrtica, mas é particularmente ausente nas regides
mais tropicais da América do Sul (Carpenter, 1986). O padrdo de distribuicdo e 0 endemismo
de Stenodynerus concentrado no componente MsA pode fornecer pistas sobre a restricdo
distribucional de alguns géneros de Eumeninae potencialmente mais antigos, com distribuicédo
cosmopolita e mais concentrados proximos a regidao Neartica nas regides Neotropical/Andina,
em comparacgdo com aqueles potencialmente mais recentes, com uma distribuigdo associada a

ocupacdo das regides Neotropical/Andina (possivel clado Neotropical em Hermes et al., 2014).

Um componente biogeogréafico foi identificado na regido do istmo do Panama (IstPn). O
componente IstPn foi recuperado pela sobreposicao de poucas areas consenso agrupadas, porém
sua identificacdo ocorreu para os trés tamanhos de células utilizados. Este componente
encontra-se disjunto do componente da Zona de Transicdo Mexicana/Mesoamérica (ao
contrario de Klassa e Santos, 2015). Aparentemente esta mais relacionado com parte das células
das areas consenso que constituem o componente identificado ao norte dos Andes e a regido

litoranea ao longo da costa Atlantica do norte da América do Sul (C1 e E16 que constituem esse
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componente sdo areas consenso disjuntas). Por essa razdo, o componente IstPn foi sobreposto
ao Dominio Pacifico (Morrone et al., 2014, 2017).

Os géneros Pararhaphidoglossa Schulthess e Omicron Saussure sdo representados com
espécies endémicas no IstPn. Tratam-se de géneros com a maioria dos registros de ocorréncia
relacionados a coletas em areas florestadas (especialmente devido aos esforgos de M. Cooper)
(Giordani Soika, 1978). Uma possivel relacdo entre a regido istmica do Panama (tropical) e a
Floresta Amazonica (também tropical) pode ser sugerida devido ao fato de algumas espécies
endémicas serem compartilhadas em uma area disjunta nessas duas regides. Espécies de
Pararhaphidoglossa como P. chibchasa e P. chocoana poderiam ser utilizadas para testar um

possivel modelo de conexao entre as florestas da América Central e a Floresta Amazonica.

Ao longo da costa oeste da América do Sul, praticamente acompanhando a cordilheira dos
Andes, foram identificados trés componentes: Andes Norte (AnN), Central (AnC) e Sul (AnS)
(Fig. 14b). Estes componentes, em conjunto, apresentam certa correspondéncia com a Zona de
Transicdo Sul-Americana (Morrone, 2014; 2017). As éareas recuperadas mais ao sul do
componente AnS sobrepdem-se parcialmente a subrregido Chilena Central da regido Andina
(Morrone, 2015; 2018), mas um componente totalmente incluido na regido Andina néo foi
identificado. O componente AnN apresenta certa correspondéncia com as areas generalizadas
para 0 norte e noroeste da América do Sul propostas por Gomez e Escalante (2019) e este
componente também apresenta células sobrepostas ao Dominio Pacifico (Morrone, 2014,
2017).

Hypodynerus é um género com varias espécies endémicas nas areas consenso que constituem
0s componentes associados a cordilheira dos Andes. Sua distribuicdo ja foi ligada a cadeia de
montanhas, como ja discutida por Willink (1988). Nenhum estudo mais aprofundado sobre o
género foi realizado ainda para indicar se existe uma possivel estruturacdo das espécies ao longo
da cordilheira e, ainda, porque algumas espécies sao encontradas mais associadas aos habitats

da regido Chaco-Paranaense (Garcete-Barrett & Hermes, 2013).

A subdivisdo da Floresta Amazénica em mais de um componente biogeogréafico € proposta por
varios autores (incluindo Amorim & Silva, 2022; baseando-se na distribui¢do de primatas e
dipteros). Foram encontrados dois componentes com uma maior quantidade de células incluidas
na Floresta Amazonica: o componente das Guianas (Guy) e o componente da Amazoénia Central

(AmC) (Fig. 14c). Os dois componentes identificados estdo parcialmente incluidos nos
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dominios Boreal e Sul Brasileiros, mas sdo bastante restritos em &rea de extensdo comparada a
area definida para estes dominios por Morrone et al. (2014, 2017). Devido ao fato desses dois
componentes terem sido identificados de modo inconsistente entre as analises, € provavel que
mais dados sejam necessarios para realmente solucionar como estao distribuidos os eumenineos

na Amazonia.

O componente identificado como Chaco-Paranaense (ChPr) inclui areas dos dominios do Chaco
e do Parand, dentro da regionalizacdo de Morrone (2014, 2017) (Fig. 14d). Ao contréario de
outros estudos (p. ex. Amorim e Silva, 2002; Ferrari et al., 2010) ndo foi possivel identificar
um componente isolado para a Floresta Atlantica (provincia Atlantica em Morrone (2014, 2017)
e Floresta Atlantica em Amorim e Silva (2022), mesmo que a maior parte das células de areas
consenso deste componente estejam sobrepostas ao dominio Paranaense (Fig. 14d). E
interessante observar, entretanto, o compartilhamento de espécies endémicas entre as regides
do Chaco e da Floresta Atlantica sul. No proximo capitulo desta tese, € apresentada uma espécie
de Floreta Atlantica (Pachymenes ater) cuja distribui¢cdo potencial, estimada por meio de
modelagem de nicho ecoldgico, estende-se até o Chaco argentino-paraguaio. I1sso demonstra
que existe uma potencialidade de dispersdao de espécies de Eumeninae dos ambientes
florestados na costa brasileira (Floresta Atlantica) para areas mais abertas no centro-oeste do

continente (Chaco).
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Figura 14. Sobreposi¢do dos componentes biogeogréficos generalizados identificados para os
Eumeninae nas regides Neotropical e Andina e componentes especificados por Morrone et al.

(2022).
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5 Consideracdes finais

Nos ultimos anos, estudos sobre a taxonomia, filogenia e ecologia dos Eumeninae focados nas
regides Neotropical/Andina estdo crescendo em uma taxa acerelada. Todavia, investigacdes
sobre os padrdes distribucionais deste grupo de vespas ainda sdo incipientes. Por meio dessa
contribuicdo, foi apresentado um primeiro esquema generalizado sobre os padrdes
distribucionais dos Eumeninae nas regides Neotropical e Andina utilizando como método a

analise de endemicidade.

Estudos futuros podem focar no estabelecimento dos tempos de divergéncia das principais
linhagens de Eumeninae neotropicais e andinos, de modo que os padrdes biogeograficos
encontrados possam ser correlacionados e confrontados com eventos geoldgicos ou climaticos

pretéritos que influenciaram a distribuigdo desses vespideos.
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Titulo: Filogeografia de uma espécie de vespas solitarias da Floresta Atlantica utilizando

elementos ultraconservados do genoma (uces)
Resumo

A Floresta Atlantica (FA) constitui um dos biomas mais relevantes do planeta devido a sua alta
riqueza de espécies, endemismo acentuado e grau elevado de heterogeneidade ambiental. Os
padrdes de distribuicdo dos taxons na FA podem ser explicados por diferentes fendbmenos, entre
eles o isolamento de populagdes provocado por rios existentes na regido ou formagdes do relevo
que funcionam como barreiras geogréaficas, impedindo o fluxo génico entre populacdes.
Buscando por evidéncias destes fenbmenos, investigamos no presente estudo a estruturacdo
populacional da espécie de vespideos solitarios Pachymenes ater de Saussure (Hymenoptera,
Vespidae, Eumeninae) ao longo de sua distribuigdo na FA. Foi extraido DNA gendmico de
amostras de P. ater, coletadas do sul do Brasil até o norte do estado do Espirito Santo. As
amostras foram sequenciadas, buscando obter loci que correspondem a elementos
ultraconservados do genoma (UCEs). Os loci capturados foram concatenados em uma unica
matriz (1228049 pb), alinhados e submetidos a uma anélise filogenética utilizando como
critério de otimalidade a méaxima verossimilhanca. A distribuicdo potencial de P. ater foi
estimada por meio de modelagem de nicho ecoldgico a partir dos registros de ocorréncia da
espécie presentes na literatura. A partir da arvore recuperada foi possivel inferir o rio Doce
como uma provavel barreira geografica dividindo duas populacdes de P. ater em sua
distribuicdo na FA. Uma populacdo foi identificada a norte do rio Doce, na regido central da
FA (CAF), e outra populagdo ao sul do rio Doce (SAF), com a maioria dos registros de
ocorréncia concentrados abaixo do paralelo 20° S. A populacdo SAF ndo demonstrou
estruturacdo geogréfica e nao verificamos evidéncias de barreiras geograficas que possam
limitar a distribuicdo de P. ater abaixo do rio Doce. E provavel que devido a capacidade de
dispersdo de P. ater acidentes geograficos, que levam a formacdes de diferentes altitudes no
relevo ao sul do rio Doce, ndo sejam significativos no isolamento de subpopulacdes da espécie.
Esse resultado foi reforgado pela modelagem de nicho ecoldgico que retornou uma distribuicdo
potencial de P. ater mais associada ao sul da FA, com adequabilidade de habitats estendendo-
se a regides do Chaco e campos sulinos, em diferentes regimes altitudinais. Um maior esforcgo
de amostragem ao norte do rio Doce, datacdo dos tempos de divergéncia da arvore e modelagem
da distribuicdo pretérita de P. ater, incluindo o ultimo méximo glacial, podem somar
evidéncias, em estudos futuros, sobre a hipétese do rio Doce funcionando como uma barreira
geogréfica para a espécie.

Palavras-chave. diversidade Neotropical; filogeografia; rio Doce; UCESs; vespas solitarias.
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1 Introdugéo

A Floresta Atlantica (FA) € considerada como um dos mais importantes hotspots da
biodiversidade do planeta devido sua alta riqueza de espécies, elevado endemismo, ampla
heterogeneidade ambiental e grau acentuado de intervencgdo antrépica (Marques & Grelle, 2021;
Myers et al., 2000). O bioma apresenta uma historia biogeogréfica interessante, que envolve
conexdes com a Floresta Amazonica (Batata-Filho et al., 2013; Costa, 2003; Ledo & Colli,
2017; Sobral-Souza et al., 2015); retracGes e expansdes demograficas ocasionadas por
mudancas no clima (Carnaval & Moritz, 2008; Martins, 2011); e possiveis alteragdes na
composi¢do da fauna associadas a elevacao/diminuicdo nos niveis do oceano (Leite et al.,
2016).

Os padrdes atuais de distribuicdo da biodiversidade na FA sdo relevantes na busca por
explicacGes de eventos passados e inferéncia de processos que moldaram a historia desse bioma.
Tais padrGes podem ser analisados por meio de diferentes ferramentas, tais como proposicao
de areas de endemismo (Garraffoni et al., 2017; Silva & Vaz-de-Melo, 2020), modelagem de
nichos ecoldgicos/distribuicdes potenciais de espécies (Carnaval et al., 2014; Sobral-Souza et
al., 2015) e estudos filogeograficos em niveis populacionais ou/e supra-especificos (Cabanne
et al., 2018; Menezes et al., 2017; Pellegrino et al., 2005; Santos et al., 2018). Essas varias
abordagens sdo utilizadas para testar possiveis modelos sobre como componentes da biota da

FA estruturam-se e diversificam-se no tempo e espaco.

Tradicionalmente, dados moleculares, obtidos por meio de sequenciamento de Sanger sdo
utilizados em estudos que buscam investigar esses modelos em uma perspectiva filogeografica
(Avise, 2000; 2009; Avise et al., 1987). Sequéncias de mtDNA (DNA mitocondrial) e alguns
poucos marcadores moleculares nucleares sdo comumente utilizados para compreendermos a
estruturacdo geografica e diversificacdo de espécies que ocorrem na FA (p. ex. Menezes et al.,
2017; Santos et al., 2018). Todavia, problemas relacionados a discordancia génica devido ao
uso de poucos genes ou/e 0 uso apenas de um tipo de marcador molecular de transmissao
unilateral, como € o caso do mtDNA, podem levar a inferéncias pouco acuradas e resultados
espurios (Brito & Edwards, 2009; Edwards et al., 2015). Assim, 0 uso de um maior conjunto
de genes, que representam porcoes diferentes do genoma e séo mais representativas, surge como

uma estratégia alternativa para contornar essa problematica (McCormack et al., 2013).
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Nos Ultimos anos, isso tornou-se viavel devido a proliferacdo de métodos de sequenciamento
de nova geracdo (NGS) (McCormack et al., 2013; Reuter et al., 2015). Por meio dessa
tecnologia, grandes volumes de dados moleculares (milhares de loci e milhdes de pb) podem
ser gerados rapidamente e é factivel obter sequéncias representativas de regides muito distantes
do genoma de um organismo com relativamente baixo custo (Reuter et al., 2015). A aplicacdo
desse tipo de dados em estudos que envolvem elucidar padrdes biogeograficos esta crescendo,
mesmo que exista ainda uma grande lacuna de estudos desse tipo para insetos (Satler et al.,
2021).

Entre os dados gerados por NGS que podem ser utilizados em estudos filogeograficos estdo os
elementos ultraconservados do genoma — Ultra-Conserved Element (UCES) (Satler et al., 2021;
Smith et al., 2014). UCEs sdo regides do genoma geralmente transcricionalmente inativas que
apresentam correspondéncia entre diferentes organismos e possuem alta variagdo nucleotidica,
podendo ser utilizados tanto para estudos em nivel supraespecifico quanto populacional (Smith
et al., 2014). UCEs ja foram utilizados em estudos que investigaram padrdes distribucionais de
aves (Winker et al., 2018), lagartos (Leaché et al., 2015) e formigas (Tonione et al., 2022).

Nesse sentido, utilizar dados gendmicos, gerados por NGS, seria uma abordagem interessante
para investigar se existe ou nao estruturacao populacional de uma espécie de ocorréncia na FA
e caso exista, se ha um indicativo de uma possivel barreira geogréafica isolando subpopulacdes
dessa espécie. Diante desse cenario, a espécie Pachymenes ater de Saussure (Hymenoptera,
Vespidae, Eumeninae) foi selecionada como modelo de estudo devido a sua distribuigédo

geografica associada a FA (Grandinete et al., 2015).

Pachymenes ater é uma espécie de vespas de comportamento de nidificacdo solitario, em que
uma Unica fémea é responsavel pela construgdo do ninho e aprovisionamento de presas para
alimentacdo dos imaturos (Giordani Soika, 1978; 1990; Gradinente et al., 2017). Apresenta
distribuicéo associada a FA com registros de ocorréncia que vao do limiar do Chaco paraguaio
com a regido mais sudoeste do Brasil até o norte do estado da Bahia (Gradinente et al., 2015)
(Fig. 1). A espécie ocorre em diferentes altitudes (Ribeiro et al., 2019) e recentemente foi

reportada ocorrendo em uma fitofisionomia de mata estacional seca (Barbosa et al., 2022).

No presente estudo, foi extraido e sequenciado DNA gendmico de espécimes de P. ater,
distribuidas ao longo da FA brasileira, com os seguintes objetivos: (i) verificar se existe

estruturagdo populacional da espécie ao longo de sua distribuicdo geografica na FA; (ii)
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demonstrar se alguma barreira geogréfica, como um rio ou formacdes do relevo, atua isolando
populacBes da espécie. A distribuicdo potencial de P. ater também foi inferida, por meio de
modelagem de nicho ecolégico (ENM), buscando identificar os habitats mais adequados para a
ocorréncia da espécie e fornecer informacfes adicionais que auxiliem na interpretacdo dos

padrdes filogeogréaficos encontrados.

Figura 1. Registros de ocorréncia de Pachymenes ater (Saussure) obtidos a partir de Grandinete
et al. (2015). As divisBes da Floresta Atlantica correspondem a classificacdo em provincias
disponivel no shapefile de Morrone et al. (2022). O espécime representado trata-se de uma
fémea coletada na Reserva Biologica Bogueirdo: Ingai, Minas Gerais, Brasil.
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2 Metodologia
2.1 Amostragem e extracdo do DNA

Foram amostrados espécimes de P. ater em diferentes localidades ao longo da distribui¢do da
espécie na FA brasileira (Fig. 2). Os espécimes foram obtidos por meio de coleta ativa, com
uso de rede entomoldgica, e depositados na Colecdo Entomoldgica da Universidade Federal de
Lavras (CEUFLA), sendo armazenados em via Umida ou seca. As coletas foram conduzidas
entre os anos de 2004 e 2021, nos estados brasileiros de Minas Gerais (MG), Séo Paulo (SP),
Parana (PR), Espirito Santo (ES) e Rio Grande do Sul (RS). A identificacdo dos exemplares foi
realizada por meio das chaves disponiveis em Carpenter & Garcete-Barrett [2003 (2002)] para

nivel de género e Grandinete et al. (2015) para o nivel especifico.

Figura 2. Indicacdo das localidades em que foram amostrados espécimes de Pachymenes ater
de Saussure para extragdo de DNA gendmico. A &rea de Floresta Atlantica brasileira esta
ressaltada em verde.
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Legenda. Estados brasileiros: Espirito Santo (ES); Minas Gerais (MG); Parana (PR); Rio Grande do
Sul (RS); Sé&o Paulo (SP).
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Néo foi possivel obter exemplares da regido mais setentrional da FA, ao norte do estado do
Espirito Santo (ES) e, especialmente, no estado da Bahia (BA), apesar dos esforcos de coleta e
contato com museus de historia natural e outras instituicdes em busca de espécimes que ocorrem
na regidao. Apenas dois registros de ocorréncia sao reportados na literatura para esta area
(Grandinete et al. 2014: Suplementar Information, Fig. S1) e podem representar erros de
determinacdo dos espécimes, uma vez que especies de vespideos que formam anéis miméticos
com P. ater apresentam sobreposicdo distribucional nestas regides (p. ex. Agelaia angulata,

Polybia minarum, Polybia punctata e Montezumia cortesia — M. G. Hermes pers. comm.).

A extracdo de DNA genbmico foi realizada para 37 espécimes de P. ater por meio de kit de
extracdo DNasey Blood and Tissue Kit (Qiagen, Valencia, CA, USA), seguindo o protocolo-
padrdo indicado pelo fabricante e utilizando o espécime completo. Dos espécimes utilizados na
extragdo: 27 encontravam-se em via seca (alfinetados) e dez em via imida (etanol 90%) (Tabela
1). Um exemplar de Montezumia dimidiata de Saussure foi incluido como grupo externo para
0 procedimento de enraizamento. As sequéncias de UCEs utilizadas no presente estudo para

este exemplar foram obtidas a partir de Menezes et al. (2020).

Tabela 1. Lista de espécimes de Pachymenes ater de Saussure utilizados para extragdo de DNA
gendmico no presente estudo.

Identificacdo Estado Cidade Latitude Longitude Ano Material
PAATO1 RS Santa Cruz do Sul -29,73076 -52,43251 2004 Seco
PAATO02 RS Santa Cruz do Sul -29,73076 -52,43251 2004 seco
PAATO03 RS Santa Cruz do Sul -29,73076 -52,43251 2004 seco
PAAT04 RS Santa Cruz do Sul -29,73076 -52,43251 2005 Seco
PAATO05 PR Quatro Barras -25,37415 -49,06863 2007 seco
PAATO06 PR Tibagi -24,51429 -50,41196 2007 seco
PAATO7 PR Quatro Barras -25,37415 -49,06863 2010 Seco
PAATO08 SP Jundiai -23,18970 -46,90670 2008 Seco
PAATO09 SP Jundiai -23,18970 -46,90670 2009 seco
PAAT10 SP Sdo José do Barreiro  -22,64582 -44,58026 2011 Seco
PAATI11 SP Alvinlandia -22,32537 -49,57589 2005 Seco
PAATI12 PR Curitiba -25,49512 -49,28980 2020 Umido
PAAT13 PR Curitiba -25,49512 -49,28980 2021 Umido
PAAT14 PR Curitiba -25,49512 -49,28980 2002 Umido
PAAT15 PR Curitiba -25,49512 -49,28980 2013 Umido
PAAT16 PR Piraquara -25,49047 -48,97492 2021 Umido
PAAT17 PR Piraquara -25,49047 -48,97492 2022 Umido
PAAT18 ES Ibitirama -20,51842 -41,69851 2013 Umido
PAAT19 ES Sooretama -19,00040 -40,07822 2011 Umido
PAAT20 ES Ibitirama -20,51890 -41,69838 2013 Umido
PAAT21 ES Santa Teresa -19,96525 -40,54049 2019 Umido
PAAT22 MG Ingai -21,34639 -44,99083 2015 seco
PAAT23 MG Ingai -21,34639 -44,99083 2009 seco

PAAT24 MG Ingai -21,34639 -44,99083 2009 seco
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PAAT25 MG Ingai -21,34639 -44,99083 2015 seco
PAAT?26 MG Ingai -21,34639 -44,99083 2018 Seco
PAAT?27 MG Ingai -21,34639 -44,99083 2018 Seco
PAAT28 PR Piraquara -25,46760 -49,07288 2006 seco
PAAT?29 MG Ingai -21,34639 -44,99083 2019 Seco
PAAT30 MG Barroso -21,18483 -43,97305 2021 Seco
PAAT31 MG Barroso -21,18483 -43,97305 2021 seco
PAAT32 MG Barroso -21,18483 -43,97305 2020 seco
PAAT33 MG Barroso -21,18483 -43,97305 2021 Seco
PAAT34 MG Barroso -21,18483 -43,97305 2021 seco
PAAT35 MG Passa Quatro -22,38294 -4496662 2014 seco
PAAT36 MG Passa Quatro -22,38294 -44,96662 2013 Seco
PAAT37 MG Passa Quatro -22,38294 -44,96662 2014 Seco

Legenda. Estados brasileiros: Espirito Santo (ES); Minas Gerais (MG); Parana (PR); Rio Grande do
Sul (RS); S&o Paulo (SP).

2.2 Captura dos UCEs

O DNA extraido das amostras foi sequenciado utilizando técnicas Sequenciamento de Nova
Geracdo (NGS) com fins de aplicacdo em estudos filogenéticos/filogeograficos (McCormack
et al., 2013), baseando-se na captura de elementos ultraconservados do genoma (UCES)
(Reneker et al., 2012). Com essa abordagem buscou-se gerar centenas de loci, que constituem
parte representativa do genoma das amostras utilizadas. O sequenciamento foi realizado pela
empresa Rapid Genomics® (Gainesville, FL, USA) por meio da plataforma Illumina® NovaSeq
S Prime (SP) (Illumina Inc., San Diego, CA, USA).

A captura dos dados gendmicos a partir dos loci de UCEs foi realizada por meio da abordagem
targeted sequencing (Faircloth et al., 2012). Uma livraria de iscas de RNA, construida para um
probe-set de 2590 loci de Hymenoptera, desenhado inicialmente para abelhas e formigas
(Branstetter et al., 2017), foi utilizada para o enriquecimento dos UCEs. Esse mesmo probe-set
ja havia sido utilizado anteriormente para outros grupos de vespideos obtendo resultados
satisfatorios (Menezes et al., 2020).

2.3 Bioinformatica e analise filogendmica

Todos os procedimentos relacionados a limpeza dos reads, assembly dos contigs, alinhamento
das sequéncias e estatisticas descritivas foram conduzidas utilizando o ambiente do Phyluce
v1.7.1 (Faircloth, 2016). Os arquivos FASTAQ foram limpos e aparados, removendo
contaminagdo por adaptadores e bases de baixa qualidade, utilizando o software
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Illumiprocessor (Faircloth, 2013). A montagem dos contigs (assembly) foi realizada com o
auxilio do algoritmo SPAdes (Prjibelski et al., 2020).

Cada contig montado foi comparado com as sequéncias do probe-set, buscando identificar as
regides cerne dos UCEs e os loci ortélogos entre as amostras. Os valores de cobertura e
identidade minima utilizados para capturar os UCEs foram de 60% e 75%, respectivamente
(utilizando como referéncia outro estudo que utilizou 0 mesmo tipo de dados para vespideos:
Menezes et al., 2020).

O alinhamento foi realizado por meio do algoritmo MAFFT v7.505 (Katoh et al., 2019), sendo
regides mal alinhadas ou de alinhamento ambiguo removidas pelo Gblocks v0.91b (Talavera &
Castresana, 2007; Castresana, 2000). Foram selecionados os UCEs presentes em 60% do total

das amostras, sendo estes dados concatenados em uma Unica matriz.

O particionamento da matriz de dados e selecdo de modelos de evolucdo molecular foram
realizados por meio do PartitionFinder v2.1.1 (Lanfear et al., 2017), testando modelos do
RAXML v8.1.17 (Stamatakis, 2014). A anélise filogenética foi conduzida utilizando como
critério de otimalidade a maxima verossimilhanca por meio do IQ-TREE (Nguyen et al., 2015).
Como métricas para o suporte dos ramos foram usados o SH-aLRT (Shimodaira-Hasegawa
approximate likelihood ration test; Anisimova & Gascuel, 2006) e UFboot2 (Ultrafast
bootstrap approximation; Hoang et al., 2018), implementados no 1Q-TREE.

A éarvore gerada foi visualizada e editada por meio do programa FigTree v1.3.1 (Rambaut,

2010; disponivel em; http://tree.bio.ed.ac.uk/software/figtree/). Para melhor visualizagdo das

relacbes entre 0os ramos do grupo-interno, o grupo externo (Montezumia dimidiata) foi
removido graficamente da arvore, porém o mesmo foi utilizado no procedimento de

enraizamento.

2.4 Analises de diversidade genética

Considerando o conjunto total de dados gendmicos (sem o corte de 60% utilizado para a
construcdo da matriz de dados concatenados), foi calculado o niumero de loci polimorficos entre
e dentro das populagdes identificadas por meio da analise filogenética. Os alinhamentos de cada
um dos l6cus de UCE foi utilizado para calcular a diversidade dentro [D de Tajima: Tajima
(1989)] e entre (Dxy corrigido) as populagdes utilizando o software PopGenome (Pfeifer et al.

2014), implementado na linguagem R (R Core Team, 2022). Como o0s niveis de variagio
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genética para cada lécus é alto, a diversidade genética de cada locus foi calculada
individualmente e, posteriormente, foi estimado o valor médio considerando todos os loci. O
desvio-padréao foi calculado como a raiz quadrada da média das amostras/tamanho amostral

(seguindo o proposto em Tonione et al., 2022).
2.5 Modelagem de nicho ecoldgico (ENM)

Buscando estimar os limites de ocorréncia e a adequabilidade de hébitats para P. ater ao longo
da FA foi realizada a modelagem de nicho ecoldgico (ENM) a partir dos registros de ocorréncia
da espécie [extraidos de Grandinete et al. (2015)]. A distribuicdo potencial da espécie foi
inferida considerando variaveis climaticas obtidas por meio da plataforma WorldClim (Fick &

Hijmans, 2017; disponivel em: https://www.worldclim.org/data/worldclim21.html). As

variaveis foram arquitetadas em formato raster e cortadas para o background da regido
Neotropical (utilizando o shapefile de Lowenberg-Neto, 2014), com resolugdo de 10 km. Para
a selecdo das variaveis foram realizadas: i) correlacdo de Spearman (-0.7<x<0.7), ii) analise de

influéncia da variancia (<2.0), e iii) analise fatorial.

A projecdo das varidveis no espaco geografico foi conduzida por meio de trés algoritmos:
MAXENT (Phillips et al. 2006), Random Forest (Breiman, 2001) e Support Vector Machine
(SMV) (Drake et al., 2006) (com 10 aleatorizacgdes para cada, na proporcéo de 70% para treino
ou construgdo dos mapas e 30% para teste ou validacao). A eficiéncia dos algoritmos foi testada
por trés métodos de validacdo: AUC (area under curve), LTP (limiar presence threshold) e TSS
(true skill statistic) (Sillero et al., 2021). Os resultados das proje¢6es foram concatenados na
frequéncia em que as células foram preditas como presencas verdadeiras, gerando um mapa
consensual. Todas as andlises realizadas foram implementadas por meio da linguagem R (R
Core Team, 2022).
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3 Resultados
3.1 Caracterizacao dos dados gendémicos

Foram capturados UCEs em quantidade e qualidade adequadas de 30 das 37 amostras utilizadas
na extracdo de DNA gendmico, considerando valores de cobertura e identidade minima de 60%
e 75%, respectivamente (Tabela 2). Um total de 2332 loci de UCEs foram gerados, mas nem
todos estes loci foram amostrados em 60% das amostras. Em media, foram obtidos 1603,93
UCEs, com numero médio de 121297 pares de bases nitrogenadas (pb). As médias dos
comprimentos méximo e minimo dos UCEs obtidos foi de 170 pb e 1686 pb, respectivamente.
Para 16 das amostras, foram obtidos mais de 100 contigs com tamanho superior a 1000 kb
(Tabela 2). O alinhamento resultou em uma matriz concatenada de 1704 loci, com comprimento
total de 1228049 pb (média: 720.69 + 6.45). Do total de pb, 52756 foram identificados como
sitios informativos (variaveis) e 43066 como dados faltantes (gaps). A matriz final para ser
utilizada na anélise filogenética resultou em 32586406 caracteres, com “- “presente 4608232

VEZES.

Tabela 1. Amostras sequenciadas de material genémico extraido de espécimes de Pachymenes
ater de Saussure em que os limites de cobertura e identidade minima foram acima de 60 e 75%,
respectivamente.

Amostras UCEstotal Totalbp Lmn Lmax Lmsd Cfﬁz'gs
S14-10 (Montezumia dimidiata) 1178 613775 201 1020 533.0 2
PAATO01-2 1489 1005096 59 1352  665.0 102
PAATO02 993 462637 200 1023 4420 2
PAATO3 1090 559930 59 1097  490.0 6
PAATO04-2 1317 772926 251 1249  564.0 18
PAATO05-2 1342 769358 59 1108 566.0 6
PAATO06-2 1244 863866 303 1645  702.0 92
PAATO07-2 1205 621075 59 1117  492.0 5
PAATO8 1462 969736 181 1577 6515 98
PAATO09-2 1326 771314 86 1194 562.0 13
PAAT10-2 1030 483969 59 1240 4405 2
PAAT13-2 1923 1782452 307 1931 928.0 828
PAAT14 1899 1610150 202 1957 851.0 557
PAAT15 1862 1470981 307 1883  789.0 415
PAATI16 2015 2306679 58 2464 1191.0 1345
PAAT17 1988 2177995 151 2264 1131.0 1262
PAAT18-2 1911 1890924 81 2752  987.0 944
PAAT19-2 1854 1323748 307 1759  707.0 225
PAAT?20-2 1904 1650903 307 3241 8835 640
PAAT21 1963 1838714 58 2708  943.0 835
PAAT?22 1404 765687 263 1388 522.0 15

PAAT25 1703 1025073 246 1719  590.0 35
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PAAT26 1636 931037 94 1321  566.0 7
PAAT27 1774 1174176 297 1462  658.0 80
PAAT29 1280 607150 67 985 4625 0
PAAT30 1893 1440198 215 1631 773.0 277
PAAT31 1904 1631192 308 2239 8735 599
PAAT32 2033 1818596 58 2226 908.0 751
PAAT33 1957 1696406 204 1900  881.0 657
PAAT34 1943 1653224 164 1994  863.0 589
PAAT37-2 774 305726 59 816 379.0 0

Legenda. UCEs: elementos ultraconservados do genoma; bp: pares de bases nitrogenadas;
Lmin/méax/méd: comprimentos minimo, méximo e médios dos UCEs capturados.

3.2 Analise filogenética

Foi possivel identificar um possivel padrdo filogeografico utilizando como ferramenta de
analise a inferéncia filogendmica. A Unica amostra coletada ao norte do Rio Doce (PAAT19 —
Sooretama/ES) foi recuperada como grupo-irméo do clado que retne todas as outras amostras,
referentes a exemplares coletados ao sul do rio Doce [em Ibitirama (ES); Santa Teresa (ES); e
nos estados MG, SP, PR e RS]. Mesmo que as amostras de Ibitirama (ES) (PAAT18-2) e Santa
Teresa (ES) (PAAT21-2) estejam geograficamente mais proximas da amostra de Sooretama
(ES), as ultimas foram recuperadas filogeneticamente mais relacionadas a amostras coletadas
mais ao sul da Floresta Atlantica. Assim, o rio Doce pode ser hipotetizado como uma provavel
barreira geogréafica separando a amostra PAAT19-2 das outras amostras e, portanto,
determinando a divergéncia de duas populac@es de P. ater ao longo da Floresta Atlantica (Figs.
3, 4).

E provavel que a amostra PAAT19-2, coletada ao norte do rio Doce, represente uma populacio
de P. ater isolada geograficamente (populacédo ao norte do rio Doce ou da Floresta Atlantica
Central = CFA). Ja todas as outras amostras associadas a exemplares coletados ao sul do rio
Doce representam uma segunda populacao, de distribuicdo mais ampla (populacéo mais ao sul
da Floresta Atlantica = SAF) (Fig. 4). A divergéncia entre essas possiveis duas populacdes
foram recuperadas com altos valores de suporte dos ramos para as duas métricas de suporte
utilizadas (SH-aLRT e UFboot2) (Fig. 4).

A populacdo SAF ndo demonstrou estruturacdo geogréafica e associacao entre a topologia da
arvore e algum possivel padrdo biogeografico, como rios ou formagdes geoldgicas. Em
determinados subclados de SAF amostras de localidades distantes geograficamente encontram-

se mais proximamente relacionadas que amostras de uma mesma localidade. Por exemplo:
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PAAT29 (Ingai/MG) foi recuperada como mais filogeneticamente relacionada a PAAT37
(Passa Quatro/MG) do que a PAAT22 (Ingai/MG); e as trés amostras de Santa Cruz do Sul
(PAATO02, PAATO03 e PAATO04) foram recuperadas com maior proximidade filogenética a
outras amostras do que entre si.

A populacdo SAF representa uma populacdo em que ndo existem grupos isolados ao longo da
extensdo de ocorréncia da espécie abaixo do paralelo 20° S. E provavel que isto esteja
relacionado a capacidade de dispersao da espécie, que ndo encontra barreiras geograficas ao sul
que limitem as suas subpopula¢cdes. Uma grande populagcdo SAF também é parcialmente
suportada pela analise de modelagem de nicho ecoldgico (ver 3.4 Modelagem de nicho

ecologico para mais detalhes).

Figura 3. Distribuicdo espacial das amostras com dados gendmicos (elementos
ultraconservados — UCES) obtidos por meio de sequenciamento de nova geracdo para espécie
Pachymenes ater de Saussure (Hymenoptera, Vespidae, Eumeninae).
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Figura 4. Arvore representando as relacdes filogenéticas entre as amostras de Pachymenes ater de Saussure coletadas ao longo da distribuicéo da
espécie na Floresta Atlantica. Valores de suporte estao representados nos quadrados ao lado dos ramos: SH-aLRT (direita) e UFboot2 (esquerda).

o PAAT01-2 [Santa Cruz do Sul/RS]
m |Uss PAAT13-2 [Curl'c.1t?a/PR]
PAAT14 [Curitiba/PR]
PAAT15 [Curitiba/PR]
PAAT02 [Santa Cruz do Sul/RS]

m |

=L . , :
PAAT10-2 [Sdo José do Barreiro/SP]

(|

SAF

PAAT09-2 [Jundiai/SP]
PAAT22 [Ingai/MG]

e B — PAAT29 [Ingai/MG]
- ra PAAT37-2 [Passa Quatro/MG]
PAAT25 [Ingai/MG]

PAATO3 [Santa Cruz do Sul/RS]

N |
— PAAT05-2 [Quatro Barras/PR]
[ mm_ PAAT16 [Piraquara/PR]
PAAT17 [Piraquara/PR]
PAAT04-2 [Santa Cruz do Sul/RS]
- — PAAT26 [Ingai/MG]
e PAAT30 [Barroso/MG]
:380_%990, PAAT34 [Barroso/MG]
= pepe |- PAAT27 [Ingai/MG]
H 70- 79% L] . PAAT31 [Barroso/MG]
W 60— 69% PAAT32 [Barroso/MG]
. ]
mi760% g T PAAT33 [Barroso/MG]
m| |- PAAT06-2 [Tibagi/PR]
m PAATO8 [Jundiai/SP]
- _EPAAHS-Z [Ibitirama/ES]
PAAT21 [Santa Teresa/ES
[ esa/E0] PAATO7-2 [Quatro Barras/PR]
PAAT19-2 [Sooretama/ES] CAF

0.003

Legenda. SAF: sul da Floresta Atlantica; CAF: centro da Floresta Atlantica (ao Norte do rio Doce); SP: Séo Paulo; MG: Minas Gerais; RS: Rio Grande do Sul;
ES: Espirito Santo; PR: Parana.
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3.3 Diversidade genética

Usando o conjunto total de 2332 loci de UCEs capturados foram estimadas métricas da
diversidade genética total, considerando as duas populacdes (SAF/CAF); diversidade genética
para a populagdo SAF (que apresenta mais de uma amostra); e, a divergéncia genética entre as
populagdes SAF e CAF.

Considerando as duas populacdes (SAF/CAF) foram recuperados 15228 sitios bialélicos e 202
sitios polialélicos, indicando o alto polimorfismo dos UCEs. A diversidade haplotipica entre as
populacdes foi de 59.00% e a diversidade nucleotidica 59.84%. Foi encontrado um valor de D
de Tajima de -1.39 (x 0.71) para a populacdo SAF indicando uma possivel expansdo
populacional ap6s um gargalo genético recente. A divergéncia corrigida das sequéncias (Dxy)
entre as populacbes SAF e CAF apresentou valor médio de 1.92 (+ 1.39), reforcando a

diferenciacdo genética entre as duas populac@es ja indicada pelo resultado filogenético.
3.4 Modelagem de nicho ecoldgico

Uma maior adequabilidade de habitats para a ocorréncia de P. ater foi estimada, por meio de
variaveis ambientais, para regidao mais ao sul da Floresta Atlantica, abaixo do paralelo 20° S
(Fig. 5). A analise por modelagem de nicho ecol6gico demonstrou que a distribuigcdo da espécie
se torna mais restritiva ao norte da FA, confirmando uma menor probabilidade de amostrar

exemplares de P. ater para esta regido.

A maior adequabilidade na regido ao sul do rio Doce (abaixo do paralelo 20° S) inclui areas da
FA assim como porc¢des de habitats caracterizados por dominios fitosionémicos mais abertos:
como o Chaco argentino-paraguaio, mais no centro-sul do continente, e 0os campos sulinos,
incluindo o extremo sul do Brasil, Uruguai e parte da Argentina. A adequabilidade em regides
mais distantes de onde os registros de ocorréncia estdo concentrados (tridngulos pretos na Fig.
5) indicam areas em que a espécie poderia ocorrer, caso dispersasse até essas. Nestas areas, as
variaveis ambientais selecionadas recuperam habitats adequados para ocorréncia da espécie

caso P. ater fosse introduzido em tais habitats.
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Figura 5. Adequabilidade de hébitats e distribui¢do potencial da espécie Pachymenes ater de
Saussure, estimada a partir dos pontos de ocorréncia obtidos de Grandinete et al. (2015)
(triangulos pretos). O valor da adequabilidade varia de 0,0 (probabilidade de ocorréncia
minima) a 1,0 (probabilidade de ocorréncia maxima).
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4 Discussao
4.1 Expandindo nosso conhecimento sobre genomas de Vespidae

Musedmica € o nome dado ao uso de sequéncias, em nivel gendmico, extraidas a partir de
exemplares de museus de historia natural ou/e material conservado durante dezenas, centenas
ou até mesmo milhares de anos (Card et al., 2021; Raxworthy & Smith, 2021). Mesmo na
chamada era gendmica, colegdes bioldgicas continuam representando o0s principais repositorios
de informacGes bioldgicas disponiveis para pesquisas que lidam com a biodiversidade. A
manutencdo e curadoria de cole¢des zooldgicas e botanicas garante o acesso a um conjunto de
dados precioso que pode ser utilizada para diferentes fins, incluindo estudos filogenéticos e
filogeogréaficos (Young & Gillung 2019; Zhang et al 2019).

De nossas 37 amostras originais, 22 estavam armazenadas, a seco, em gavetas de uma cole¢édo
entomoldgica. Obtivemos eficiéncia na extracdo de DNA e captura de UCEs em mais de 80%
dessas amostras. A efetividade da extragdo de UCEs de material de museus ja havia sido
sugerida em outros estudos utilizando vespideos (Menezes et al., 2020) e também utilizada para
outros grupos de insetos (Satler et al., 2021; Blaimer et at. 2016). Contudo ainda sdo poucos 0s
estudos que aplicam o uso de UCEs em um namero alto de réplicas para a mesma espécie para
invertebrados (uma abordagem similar a nossa pode ser encontrada em Tonione et al., 2022).
A preservacdo e investimento em colecGes bioldgicas € um imperativo para que pesquisas
futuras em musedmica sejam realizadas, principalmente, considerando grupos de organismos

megadiversos e ainda pouco estudados — situacdo da maioria dos grupos de insetos.

Apesar dos estudos recentes focados na filogenia de VVespidae/Eumeninae relacionados ao uso
de dados gendmicos e transcriptbmicos gerados por NGS (Luo et al., 2021; Menezes et al.,
2020; Bank et al., 2017; Piekarski et al., 2018), ndo existe ainda um trabalho que integre esse
tipo de dados a aspectos relacionados a distribuicdo geografica em nivel intraespecifico para a
familia. A maioria dos dados genémicos gerados por NGS para géneros de Eumeninae estdo
focados na fauna Holartica e Oriental (exceto para poucos exemplares utilizados em Menezes
et al. (2020) e Piekarski et al. (2018). Este é o primeiro trabalho que busca integrar dados
gendmicos gerados por NGS, em nivel populacional, em um contexto biogeografico para uma
especie Neotropical de Eumeninae. Além disso, P. ater € a primeira espécie de Eumeninae, com
distribuicdo Neotropical, com dados gendmicos sequenciados para um numero maior que dois

exemplares.
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Um conjunto maior de amostras, em nivel intraespecifico, € uma fonte de dados interessante
para explorar a variabilidade genética existente em Eumeninae neste nivel, uma vez que os
dados disponiveis e provenientes de outros estudos estdo restritos a um ndmero reduzido de
exemplares por espécie. Foram gerados mais de 2000 loci de UCEs para 30 espécimes de P.
ater, o que representa uma quantidade imensa de dados que podem ser utilizados para anélises
mais aprofundadas e comparagdo com dados gerados para outras espécies de Hymenoptera (p.

ex. formigas: Tonione et al., 2022).
4.2 Filogeografia da espécie Pachymenes ater de Saussure na FA

E provével que o rio Doce funcione como uma barreira geografica dividindo P. ater, ao longo
de sua distribuicdo na FA, em duas subpopulagdes: uma ao sul do rio Doce (SAF) e outra ao
norte (CAF) (Figs. 3, 4). Barreiras geogréficas abaixo do paralelo 20° S, como a bacia do Parana
ou o Lineamento Guapiara, ndo parecem determinar estruturacdo geogréafica na populacdo SAF
de P. ater. A auséncia de exemplares mais ao norte do rio Doce (além de PAAT19-2) impediu
que fosse realizada qualquer inferéncia em relacdo a presenca de outra subpopulacdo mais ao
norte, na bacia do rio Sdo Francisco, ou mesmo qualquer indicativo de estruturacdo da

populacéo CAF.

Um dos modelos que pode ser evocado quando buscamos explicar o padrdo de distribuicéo
espacial de tdxons na FA € o isolamento de populacdes ou espécies ocasionado por rios
funcionando como barreiras geograficas (“Hipotese das Barreiras Riverinas”; ver Naka et al.,
2022). Esse modelo retoma as ideias do naturalista Alfred Russel Wallace (1823—1913) sobre
como o0s grandes rios amazonicos poderiam influenciar a especiacdo de primatas devido ao
isolamento geogréafico (Wallace, 1852). Na FA, a transposi¢do do mesmo modelo prediz que
determinadas bacias hidrograficas, como a bacia do rio Doce, atuam como importantes barreiras
de isolamento em diferentes niveis bioldgicos e grupos taxondmicos (Carnaval et al., 2014;
Costa & Leite, 2012).

Varios estudos indicam o rio Doce como uma importante barreira geografica no corredor central
da FA para o isolamento de populagdes, espécies e até mesmo para niveis supraespecificos
(Cabanne et al., 2008; Costa, 2003; Pellegrino et al., 2005; Vieira et al., 2022). Todavia, esse
padréo ndo é congruente para todos os taxons. Por exemplo, Santos et al. (2018), investigando
a especie de louva-a-deus Miobantia fuscata ndo encontrou indicios da influéncia dessa barreira

para este grupo de insetos.
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Para vespideos, esse padrdo biogeografico foi sugerido por Menezes et al. (2017) para Synoeca
ilheensis Lopes & Menezes. Trata-se de uma espécie de distribuicdo restrita a Floresta
Atlantica, associada a regido mais costeira desse bioma (Lopes e Menezes, 2017). A espécie
possui diferenciacdo no numero de cromossomos de, a0 menos, uma populacéo ao norte do rio
Doce (2n = 41 cromossomos) e outra populacdo ao sul do rio Doce (2n = 38 cromossomos)
(Menezes et al., 2017; Lopes & Menezes, 2017). Nossos resultados sugerem que subpopulagdes
de P. ater sdo isoladas geograficamente, com o rio Doce funcionando como uma barreira

geografica relevante, de modo similar ao que ocorre com S. ilheensis.

A espécie Synoeca cyanea (Fabricius) possui um padrdo distribucional similar na FA a P. ater
(Menezes et al., 2015; 2017). A sobreposicdo distribucional entre as duas espécies é reforcada
por nossa modelagem de nicho ecoldgico que indica a extensdo da distribuicdo potencial de P.
ater para areas mais ao centro sul do continente assim como ocorre com S. cyanea (Fig. 5). Ao
contrério do demonstrado para S. cyanea (em Menezes et al., 2017), P. ater ndo apresenta
estruturacdo geografica ao sul do rio Doce. Duas subpopulacdes de S. cyanea sdo isoladas uma
da outra devido ao lineamento Guapiara (Menezes et al., 2017). Esta mesma barreira
neotectonica parece ndo ter efeito sobre a populacdo SAF de P. ater. Isso pode estar relacionado
a capacidade de dispersao da espécie e adequabilidade em habitats de maior e menor altitude.
Pachymenes ater ja foi reportada para areas entre 630-2204 m de altitude na FA (Ribeiro et al.,
2019), de modo que o vale formado pelo lineamento Guapiara pode nédo significar uma barreira

para dispersdo de P. ater ao contrario do que acontece com S. cyanea.

Menezes et al. (2017) sugerem que trés exemplares de S. cyanea, ao norte do rio Doce, podem
representar amostras de uma populacdo com haplétipo e nimero cromossémico diferentes das
duas populagdes identificadas ao sul do rio Doce. Os autores reforcam que necessitam de mais
amostras do norte dos estados de Minas Gerais e Bahia para melhor esclarecer esse padréo, mas
é interessante notar que essa espécie tem um indicativo de uma possivel estruturacdo geogréafica

também relacionada a bacia hidrografica do rio Doce como ocorre para P. ater e S. ilheensis.

A espécie Protonectaria sylveirae (Saussure), outra espécie de vespideo social com
filogeografia investigada por meio de dados moleculares, também apresenta distribuicdo
parcialmente associada a FA (Silva et al., 2018). Ao contrario de P. ater, essa espécie possui
varios registros de ocorréncia ao norte do rio Doce — em uma populacdo isolada no bioma
Caatinga. Assim como ocorre com S. cyanea (Menezes et al., 2017) existe uma diferenciacao

entre as populacdes ao sul da FA ao contrério do demonstrado para P. ater. Apesar de 0s autores
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indicarem uma forte estruturagdo geografica para a espécie em relagdo as localidades
amostradas, existe uma lacuna de amostras na regido central e costeira da FA, o que impede
realizacéo de inferéncias e comparacdes com o padrao identificado para P. ater em relacédo ao

rio Doce.

A presenga de uma possivel zona de estabilidade climética no centro da FA é predita na hipotese
dos reflgios climaticos (Carnaval & Moritz, 2008). Para testar se a populacdo CFA representa
uma populacao isolada devido as retracfes de areas florestadas no ultimo maximo glacial, é
necessaria uma maior amostragem ao norte do rio Doce, tanto em mais localidades ao norte do

estado do Espirito Santo quanto no estado da Bahia.
4.3 Amostragem de Eumeninae

Estudos que demonstrem padrdes biogeograficos de vespideos neotropicais com uso de dados
moleculares ainda sdo escassos e restritos apenas a Polistinae (Carvalho et al., 2015; Somavilla
et al., 2021). As vespas solitarias da subfamilia Eumeninae carecem de estudos em nivel
intraespecifico devido a pouco foco dado historicamente a esses organismos em comparagao
com as espécies de vespideos sociais (Sumner, 2022). Soma-se a isso o0 fato de os Eumeninae
serem pouco abundantes em estudos de inventario de fauna de vespideos (p. ex. Ribeiro et al.,
2019; Grandinete & Noll, 2013), o que dificulta a obtencdo de material para estudos que

envolvam a amostragem de varios individuos da mesma espécie.

Para fins de comparacdo, Grandinete & Noll (2013) inventariando fauna de vespideos de uma
regido de Cerrado (Campo Sujo), amostraram 245 individuos de uma Unica espécie de
vespideos sociais (Agelaia pallipes) enquanto a espécie de Eumeninae mais amostrada no
estudo destes autores foi representada por apenas 8 individuos (Montezumia nigriceps). Ribeiro
et al. (2019) para uma area de FA obtiveram resultados similares: a maior abundancia
recuperada foi para uma espécie de vespideo social, 134 individuos de Agelaia angulata
(Fabricius), contra um total de 54 individuos de nove espécies de vespideos solitarios coletados.

N&o é surpresa, portanto, a maior quantidade de estudos biogeogréaficos populacionais voltados
para vespideos de comportamento social nos neotrépicos (p. ex. Carvalho et al., 2014; Menezes
et al., 2017; Silva et al., 2018). H& uma caréncia de estudos sobre 0 mesmo tema relacionada
aos vespideos solitarios e isso pode ser explicado devido ao fato de vespideos solitarios serem

pouco abundantes e pouco amostrados. Esse cenario pode ser alterado com mais inventarios de
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fauna com desenhos amostrais focados especificamente em Eumeninae (Barbosa et al., 2022),

utilizando métodos de coleta mais especificos, incluindo ninhos-armadilha.

Preencher as lacunas de conhecimento sobre as populagdes de Eumeninae que ocorrerem em
regides-chave para responder a perguntas biogeograficas deveria ser um objetivo comum para
pesquisadores que trabalham com o tdxon em diferentes frentes. Estudos sobre a filogeografia
de espécies de Eumeninae encontram neste trabalho seu primérdio e um maior esfor¢co amostral
é essencial para que esse programa de pesquisa avance. O déficit filogeografico (Satler et al.,

2021) que existe para 0s insetos neotropicais pode ter como contraexemplo os vespideos.

Mesmao que existam registros de ocorréncia de espécies em determinadas regides reportados na
literatura (como é o caso dos registros para a Bahia de P. ater em Grandinete et al., 2015), esses
registros estdo restritos a um ou poucos pontos e o acesso ao material referéncia nem sempre é
possivel. Novas amostras obtidas ao norte do Rio Doce para P. ater sdo fundamentais para testar
a hipdtese sugerida no presente estudo sobre a disjuncéo populacional desta espécie e o papel
efetivo da barreira geografica como um fator de isolamento. Além disso, aspectos como
diversidade nucleotidica e haplotipica da populacdo CAF s6 poderdo ser mensurados com a

obten¢do de mais amostras dessa populacao.
5 Conclusdes

O modelo dos rios como barreiras geograficas, ainda que remeta as ideias seminais da
Biogeografia Historica (Wallace, 1852), é uma hipdtese que pode gerar respostas interessantes
quando confrontada por meio de diferentes abordagens metodolégicas e grupos de organismos.
No presente estudo, essa hipdtese foi investigada valendo-se de dados genémicos e para um
grupo de insetos cuja biogeografia permanece inexplorada: os vespideos solitarios Eumeninae

(Hymenoptera, Vespidae).

Por meio do estudo dos padrdes filogeograficos da espécie de Floresta Atlantica Pachymenes
ater obtivemos um indicativo do rio Doce funcionando como uma possivel barreira geogréafica
separando duas populagfes: uma ao norte do rio Doce, na regido central da FA (CAF), e outra
ao sul (SAF). Assim como ocorre com outros vespideos (Menezes et al., 2017), é provavel que
o rio tenha uma influéncia no isolamento de subpopulacdes de P. ater e limite o fluxo génico

entre as populacdes SAF e CAF.
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A populacdo de P. ater recuperada ao sul do rio Doce (SAF) ndo demonstrou estruturagao
geogréfica ao contrério do reportado para outros vespideos (Menezes et al., 2017; Silva et al.,
2018). E provavel que a capacidade de dispersdo da espécie P. ater e sua adequabilidade a
habitats de altitude impeca o isolamento de subpopulagdes abaixo do paralelo 20° S, de modo
que formacdes geoldgicas recentes, como o lineamento Guapiara, ndo limitem a dispersdo da

espécie ao longo do centro-sul do continente sul-americano.

Uma maior amostragem de espécimes de P. ater, em especial ao norte do rio Doce, é necessaria
para corroborar o padréo biogeogréafico apresentado. Outras estratégias, como modelagem de
nicho ecoldgico considerando eventos do passado e construcdo de uma rede de haplétipos
baseada em mitogenomas, podem ser importantes no futuro para relacionar o padrao encontrado

com eventos do passado.
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ANEXO | - Registros de ocorréncia dos Eumeninae Neotropicais e Andinos

Mapas com os registros de ocorréncia dos Eumeninae (Hymenoptera, Vespidae) das regides
Neotropical e Andina utilizados no presente estudo.
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