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Estrutura e dindmica da comunidade de ciliados (Protozoa, Ciliophora)
associada aos fitotelmos da bromélia Aechmea distichantha Lem.

RESUMO
Diversas pesquisas foram realizadas sobre ambientes e héabitats da planicie de

inundacdo do alto rio Parand, mas ainda sdo inéditos estudos que abordem as
comunidades aquaticas que habitam o fitotelmo. Portanto, é imprescindivel investigar a
influéncia do regime pluviométrico sobre a densidade, riqueza de espécies e estrutura da
comunidade de ciliados associados aos tanques da bromeélia Aechmea distichantha
Lem., em uma mata ciliar na margem esquerda do rio Parana. A determinacéo foi para a
investigacdo quanto ao tamanho dos tanques das plantas e o volume de dgua acumulado
em cada um deles, como influenciaram nos atributos da comunidade de ciliados e,
também, se as plantas mais proximas geograficamente possuem similaridades na
composicdo da comunidade de ciliados. A area de estudo caracteriza-se por diversos
pareddes rochosos com plantas epifiticas. Realizaram-se seis coletas no ano de 2010,
sendo trés na estacdo seca e trés na estacdo chuvosa, em trés diferentes estratos dos
pareddes rochosos (superior, médio, inferior). A cada amostragem, foram coletados
quatro individuos de A. distichantha em cada um dos estratos, perfazendo-se um total de
72 amostras. Valores de riqueza de espécies variaram de duas a 20 espécies na estacdo
recursos e de seis a 25 espécies na estacdo chuvosa, sendo que houve diferengas
significativas entre os periodos, enquanto que ndo foram registradas diferencas
significativas entre os estratos. Em relacdo a densidade das espécies foram registrados
valores médios entre 0,04 e 238 ind.mL™ no perfodo seco e de 0,02 a 477 ind.mL™ no
periodo chuvoso. Uma Analise de Variancia (ANOVA) resultou em ndo diferencas
significativas, tanto entre os periodos quanto entre os estratos. Uma Analise de
Correspondéncia Destendencionada (DCA) mostrou que estrutura da comunidade de
ciliados mudou substancialmente em fungéo da pluviometria. Por outro lado, anélises de
regressdo simples evidenciaram apenas relagé@o inversa entre densidade de individuos e
volume de agua e nenhuma relacdo desta varidvel com a riqueza de espécies ou entre
tamanho dos tanques com os atributos da comunidade. Os testes de Mantel
demonstraram que ndo houve estruturacdo espacial da composicdo de espécies nem da
estrutura da comunidade de ciliados associados aos tanques da bromélia A. distichantha.
Palavras-chave: Bromélia Aechmea distichantha Lem. Ciliados. Densidade. Estrutura

da comunidade. Fitotelmos. Riqueza de espécies.



Structure and dynamics of the ciliate community (Protozoa, Ciliophora)
associated with the tank-bromeliad Aechmea distichantha Lem.

ABSTRACT
The aims of this study were to investigate the influence of the precipitation volume over

the abundance, species richness and community structure of the ciliate community
associated with the tanks of the bromeliad Aechmea distichantha Lem., in a riparian
vegetation of the Parana River. It was intended, yet, to verify if the size of the tanks and
the water volume accumulated in each one of those influences the attributes (species
richness and abundance) of the ciliate community, and also if plants that are
geographically closer have similarity in the species composition and in the structure of
the ciliate community. The study was conducted at the left border of the Parana River,
which is characterized by the presence of several rocky walls that allow the
establishment of populations of epiphytic plants. The samplings were performed in the
year of 2010, with three samplings in the dry season and three in the rainy season, in
three layers of the rock walls (lower, middle, and upper). A total of 72 samples were
taken (four individuals in each layer) in both periods. The values of species richness
ranged from two to 20 species in the dry season and from six to 25 species in the rainy
season, which presented values significantly higher than the dry season, whereas the
differences between the layers did not present values significantly distinct. Regarding
the species abundance, it were recorded average values from 0,04 to 238 ind.mL™ in the
dry season and from 0,02 to 477 ind.mL™ in the rainy season. An Analysis of Variance
(ANOVA) showed that the values of species abundance did not differ significantly for
both season and layers. An Detrended Correspondence Analysis (DCA) evidenced that
the structure of the ciliate community changed substantially due to the rainfall. On the
other hand, simple regression analysis evidenced only a reverse relation between
individual densities and water volume, and none relation neither between this variable
with the species richness nor between the sizes of the tanks with the community
attributes. In the same way, the Mantel’s tests showed that there was no spatial
structuring neither in species composition nor in the structure of the ciliate community
associated with the tanks of the bromeliad A. distichantha.

Keywords: Ciliates. Community structure. Density. Phytotelms. Species richness. Tank
bromeliad Aechmea distichantha Lem.
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1 INTRODUCAO

A planicie de inundacéo do alto rio Parana, ha muitos anos, tem sido objeto de
diversos estudos abordando a diversidade regional de espécies e diferentes aspectos
ecologicos de muitas comunidades aquaticas (Thomaz et al. 2004). Embora um numero
elevado de ambientes e habitats tenham sido estudados ao longo dos ultimos 20 anos
nesta planicie, ainda é inédito um estudo que aborde as comunidades aquaticas que
habitam um ecossistema bastante peculiar, o fitotelmo.

Muitas estruturas vegetais como folhas, caules e flores tém a capacidade de
captar e armazenar a agua da chuva, criando microcosmos aquaticos naturais,
denominados fitotelmos (Fish 1983; Kitching 2000). Tais ambientes oferecem uma
excelente opcdo para o estudo e compreensdo de processos ecoldgicos em comunidades
tropicais e temperadas (Kitching 2000, 2001), além de servirem como modelos
ecologicos naturais que podem auxiliar a compreensdo da dindmica de comunidades
aquaticas (Srivastava et al. 2004). Estes microcosmos naturais tém sido utilizados
ultimamente para a compreensdo da dinamica de metacomunidades (Kneitel & Miller
2003), para estudos da dinamica de nutrientes entre os niveis troficos destes micro-
ecossistemas (Ngai & Srivastava 2006) e para o teste das predicdes da teoria de
Biogeografia de Ilhas de MacCarthur & Wilson (1967).

Em bromelidceas, os fitotelmos sdo formados pela congruéncia das axilas
foliares constituindo um tanque, caracteristico dessas plantas. Além de agua da chuva,
os tanques de bromélias também captam folhas que sdo decompostas e consumidas por
organismos. De acordo com Frank (1983) e Kitching (2000, 2001), a riqueza, densidade
e composicdo de espécies das comunidades presentes nos fitotelmos sdo reguladas,
principalmente, pela disponibilidade de nutrientes.

Em virtude do relativo isolamento geografico dos fitotelmos de bromélias, estas
plantas podem sofrer o mesmo efeito de ilhas, tendo em vista a barreira geogréafica para
a dispersdo e colonizacdo de organismos de outros ambientes nestes microambientes.
Neste sentido, a teoria de biogeografia de ilhas (McCarthur & Wilson 1967) pode ser
testada utilizando estes microcosmos naturais. Towsend et al. (2006) destaca a
importancia da area da ilha e da distancia da ilha de uma fonte dispersora de organismos
como os principais fatores na estruturacdo das comunidades nestes amibentes, uma vez
que uma ilha mais préxima a fonte colonizadora e/ou com uma maior area apresentaria

maiores valores de riqueza de espécies.



11

De acordo com Srivastava et al. (2004), as barreiras fisicas dos microcosmos
naturais representam uma restricdo natural para a biota, o que facilita a adicdo ou
remocao de espécies em estudos experimentais. No entanto, esses autores enfatizam que
os fitotelmos ndo sdo sistemas totalmente fechados e que a comunidade pode ser
constantemente alterada por processos como a emergéncia de larvas de insetos ou a
colonizacdo de microrganismos. Portanto, estes processos de disperséo entre o0s
microcosmos sdo importantes ferramentas para responder questdes acerca da dinamica
de metacomunidades.

A pluviosidade tem sido considerada um dos mais importantes fatores
estruturadores das comunidades aquéticas presentes em um fitotelmo, uma vez que o
aumento da precipitacdo pode resultar em um aumento do volume de 4gua no ambiente
diminuindo, teoricamente, as competicdes por espaco e alimentos. Tendo em vista a
possibilidade de que organismos possam chegar a estes ambientes pelos mais diversos
mecanismos de dispersdo e sobreviver as condic¢des locais, Kitching (2001) afirma que a
entrada de novas espécies em um ecossistema tdo peculiar causa um distarbio na
comunidade uma vez que as competices por espaco e alimentos ficam mais
intensificadas.

O importante papel da dispersdo de organismos na determinacéo da diversidade
local de espécies de comunidades em ambientes compartimentalizados
(metacomunidades) ha tempos é reconhecido (Huffaker 1958; Simberloff and Wilson
1970; Horn and MacArthur 1972; Hanski 1999). Na auséncia de dispersdo local entre
comunidades, a diversidade local esperada é baixa, pois competidores dominantes ou
predadores levardo outras espécies a extingdo. Ao mesmo tempo que a taxa de dispersao
entre comunidades aumenta até nivel intermediario, um aumento na diversidade local de
espécies é esperado por dois motivos (Caswell 1978; Mouquet & Loreau 2002): (i)
quanto mais a dispersdo aumenta, maior serd a entrada de espécies com dispersdo
limitada em novos ambientes; e (ii) 0 aumento na taxa de dispersdo de espécies pode
manter espécies raras, que normalmentes seriam extintas rapidamente. Pesquisa
realizada por Kneitell & Miller (2003) revelou que a densidade e riqueza de espécies de
ciliados em fitotelmos aumentaram com o aumento da disperséo local de organismos e
com 0 aumento de recursos.

Kitching (2001) ressalta que a quantidade e a qualidade do alimento disponivel
em um fitotelmo é, também, um dos principais fatores na determinacéo das densidades

dos organismos presentes nestes ambientes. Pesquisas relatam que a riqueza de espécies
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e densidade de organismos esta diretamente relacionada com a capacidade de
armazenamento dos fitotelmos, ou seja, quanto maior for a capacidade de armazenar
recursos do fitotelmo, maior serdo as densidades populacionais (Sota 1996, 1998;
Armbruster et al. 2002). Além disso, a quantidade de recursos também parece
influenciar a estrutura da comunidade, uma vez que em fitotelmos com diferentes
capacidades de armazenamento de recursos proporcionam distintas densidades
populacionais (Sota 1996, 1998). Além disso, Haubrich et al. (2009) afirmam que a
producdo bacteriana pode ser influenciada por diversos fatores, como a sazonalidade e a
localizacdo (terrestre ou epifita) de cada planta.

O objetivo deste trabalho foi verificar a influéncia do regime pluviométrico e da
altura das plantas em relagdo ao rio, sobre a riqueza, densidade e estrutura da
comunidade de ciliados associados aos fitotelmos da bromélia Aechmea distichantha
Lem., em uma mata ciliar associada ao rio Parana. Além disso, pretendeu-se investigar
se 0 tamanho dos tanques das bromélias, a disponibilidade de agua nos mesmos e a
distancia entre plantas influenciam os atributos da comunidade de ciliados. Mais
especificamente, foram feitas as seguintes predicbes: (i) os valores de densidade e
riqueza de espécies sao significativamente maiores no periodo chuvoso; (ii) as plantas
com tanques mais avantajados possuem valores de riqueza de espécies e densidade mais
elevados em relacdo aquelas com tanques menores; (iii) os valores de riqueza e
densidade de espécies sdo positivamente correlacionados com o volume de agua nas
cisternas; (iv) plantas mais proximas geograficamente possuem maior similaridade na
composicdo de espécies de ciliados; (v) a estrutura da comunidade é significamente
distinta entre os periodos analisados; e (vi) a proximidade do rio influencia
positivamente os valores dos atributos da comunidade de ciliados, ou seja, plantas do

estrato inferior apresentam maiores valores de riqueza e densidade de espécies.

2 METODOLOGIA
2.1  Area de estudo

A planicie de inundacdo do alto rio Parand encontra-se inserida no Bioma Mata
Atlantica e na tipologia Floresta Estacional Semidecidual (Campos & Souza 1997). As
formacgdes florestais estdo reduzidas a fragmentos proximos as margens do rio Parand,
sobre as ilhas e dispersos em corddes de mata ciliar ao redor dos ambientes aquaticos da

planicie (Campos & Souza 1997).
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O estudo foi realizado as margens do rio Parana (PR, Brasil), com coletas na
margem esquerda do rio, na regido situada entre a Base Avangada de pesquisas do
Nupélia e o distrito de Porto S&o José, municipio de S&o Pedro do Parana (Figura 1). A
margem esquerda do rio Parana se caracteriza pela presenca de colinas de topo convexo
que conferem a este lado do rio uma alta elevacdo (acima de 500m), além de possuir
diversos paredBes rochosos formados por rochas sedimentares do periodo Cretaceo e
escarcas areas de inundacdo (Souza Filho & Stevaux 2004). Estes pareddes
proporcionam a instalacdo de diversas espécies de plantas epifiticas, como as bromélias

utilizadas neste estudo.

Mato Grosso do Sul

22° 50"

@ Pontos de amostragem

<< Diregéio do fluxo

53° 40° 33°30” 53°20° 53°10°

Figura 1. Mapa indicando os pontos de amostragem na margem esquerda do rio Parana.

Individuos de A. distichantha (Figura 2) ocorrem como plantas terrestres ou
epifitas (epifita facultativa) em florestas deciduais ou semi-deciduais e tem ampla
distribuicdo na Ameérica do Sul, sendo encontrados em florestas do sul do Brasil,
Bolivia, Paraguai, Uruguai e do norte da Argentina (Smith & Downs 1979). Esta
bromélia-tanque possui folhas pungentes que medem cerca de 30-100 cm e pode se
reproduzir tanto sexuada quanto assexuadamente. Plantas expostas a diferentes
condi¢cBes ambientais podem apresentar diferentes caracteristicas. Por exemplo,

individuos situados na sombra sdo mais altos e possuem maiores diametros, enquanto
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que individuos expostos ao sol podem apresentar mais folhas e um tanque mais

avantajado, suportanto maiores quantidades de agua (Cavallero et al. 2009).

Figura 2. Desenho esquematico de um individuo da espécie de bromélia Aechmea distichantha

Lem. (Arte de Domingos Fossari, Reitz, 1983)

2.2  Metodologia de coleta

Foram coletados individuos da espécie Aechmea distichantha, em virtude da
numerosa populacdo localizada nos pareddes rochosos na margem esquerda do rio
Parand. Com o objetivo de avaliar a influéncia da proximidade do rio sobre a
composicdo de espécies de ciliados, foram amostradas plantas em trés diferentes
estratos do pareddo rochoso: superior, medio e inferior. As alturas dos estratos foram
definida na primeira campanha, levando em consideracdo a localizagdo das plantas. As
plantas classificadas como presentes no estrato inferior estavam a aproximadamente 3
metros do nivel do rio; aquelas classificadas como do estrato médio estavam entre cerca
de 3 e 7 metros do nivel do rio; e aquelas classificadas como superiores estavam a mais
de 7 metros do nivel do rio. Independentemente da variacdo do nivel do rio, a
abrangéncia de cada estrato foi respeitada nas coletas subsequentes. Ocasionalmente,
algumas plantas amostradas estavam localizadas no topo de arvores.

Realizaram-se seis coletas no ano de 2010, sendo que trés delas ocorreram em

meses de estiagem (fevereiro, marco e abril) e as outras trés, em periodo de chuvas



15

(outubro e novembro). A cada campanha foram coletados quatro individuos de Aechmea
distichantha em cada um dos estratos, perfazendo-se um total de 72 amostras.

As plantas foram retiradas manualmente do pareddo e entéo colocadas em sacos
plasticos para serem transportadas até a Base Avancada de Pesquisas do Nupélia no
municipio de Porto Rico, Parana. No laboratério, as plantas foram viradas em bandejas
para a remogdo de toda a 4gua presente nos tanques, 0s quais foram brevemente lavados
com &gua destilada.

Os dados de pluviometria foram obtidos através da estacdo climatoldgica do
Nupélia, situada na regido da Base Avancada de Pesquisas. Foram usados apenas 0S

dados pluviométricos acumulados da semana imediatamente anterior as amostragens.

2.3 Analise laboratorial

Apds a remocgdo da agua das plantas, o volume da amostra foi medido com
auxilido de uma proveta. Os volumes de cada uma das amostras foram devidamente
anotados para o posterior calculo das densidades especificas. Logo ap6s a remocgao da
agua das plantas, foram realizadas as medidas da altura de cada uma das bromélias,
além do perimetro e altura dos tanques e do numero de folhas.

As amostras foram analisadas in vivo, sob microscépio 6tico, em um periodo
maximo de seis horas apds a amostragem. Todas as identificacdes foram baseadas em
bibliografia especializada (Dragesco & Dragesco-Kernéis 1986; Foissner et al. 1991,
1992, 1994, 1995, 1999, 2002; Foissner & Berger 1996; Patterson 1992). As contagens
dos individuos e os célculos das densidades das espécies foram realizadas de acordo
com a metodologia de Madoni (1984). Este autor indica que a andlise de dez sub-
amostras de 100 pL ou 50 pL sdo suficientes para uma estimativa fiel do niamero de
individuos real da amostral.

Para as espécies nédo identificadas durante o periodo de coleta, foram montadas

culturas de organismos em placas de Petri, a partir de aliquotas das amostras vivas.

2.4  Tratamento de dados

Para verificar se houve diferengas nos valores de riqueza de espécies e densidade
especifica entre os periodos e entre os estratos, foi realizada uma Analise de Variancia
Bi-Fatorial (ANOVA Two-Way), sendo a densidade das espécies e os valores de
riqueza de espécies as variaveis dependentes e os periodos (chuva e estiagem) e estratos

(inferior, médio e superior) as variaveis categoéricas. Esta analise é capaz de indicar se
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existem diferencas nos valores médios de atributos ecoldgicos em fungdo de uma ou
mais variaveis categoricas. Os dados foram testados para verificar se eles atendiam aos
pressupostos de normalidade e homocedasticidade.

Com o objetivo de sumarizar as diferencas na estrutura da comunidade de
ciliados entre os dois periodos hidrolégicos e entre os diferentes estratos, foi realizada
uma analise de correspondéncia destendencionada (DCA, Hill & Gauch 2004), baseada
nos dados de densidade das espécies. Os auto-valores e 0s escores dos eixos da DCA
foram calculados utilizando o programa PcOrd 4.01 (McCune & Mefford 1999). Para a
realizacdo deste procedimento, foram excluidas as espécies encontradas em apenas uma
amostra e com densidades muito baixas, em virtude da alta influéncia de espécies raras
neste tipo de andlise. Para a realizacdo desta analise, os dados de densidade das espécies
foram logaritmizados.

A riqueza de espécies dos periodos chuvoso e seco, e dos estratos inferior, médio
e superior, foram também comparadas através de curvas de acumulacéo (rarefacdo). A
comparacao deste atributo através destas curvas tem o objetivo de eliminimar o efeito
da densidade sobre a riqueza de espécies (Ludwig and Reynolds 1988).

Os efeitos do tamanho dos tanques (perimetro) e do volume de agua acumulada
em bromélias (ambas sendo consideradas como variaveis preditoras) sobre a riqueza de
espécies e densidade de individuos (variaveis respostas) foram avaliados por meio de
analises de regressdo linear simples (Zar 2009). Estas analises foram realizadas
separadamente para as campanhas de amostragem relativas as estaces de recursos e de
chuva e também para ambas as estacGes juntas. Tanto as variaveis preditoras quanto as
variaveis respostas foram transformadas em logaritimos antes das analises.

Para avaliar o efeito da estrutura espacial sobre a estrutura composicional da
comunidade de ciliados em cada estagdo (recursos e chuva) e também em ambas as
estacOes juntas, foram utilizados testes de Mantel (Legendre & Legendre 1998). As
matrizes de distancia biologicas foram compostas por matrizes de distancia de Jaccard e
de Bray-Curtis para os dados de presenca/auséncia de espécies e de densidade de
individuos, respectivamente. As matrizes espaciais foram construidas utilizando as
coordenadas geograficas, em graus decimais, das unidades de coleta, por meio de
matrizes de distancia euclidiana. A significancia da estatistica de Mantel foi calculada
por meio de 10.000 aleatorizacdes. Os testes de Mantel foram realizados no pacote
vegan (Oksanen et al. 2011) do programa estatistico R (R Development Core Team
2011).
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3 RESULTADOS
3.1  Dados pluviométricos

Em virtude da realizacdo de duas amostragens no més de Outubro, este foi o
mais chuvoso entre os meses de coletas, com um total de 40 mm de chuva nas semanas
anteriores as duas coletas, sendo que 13,2 mm antecederam a primeira coleta e 26,8
mm, a segunda coleta neste més. No més de Fevereiro foi registrado um total de 9,4
mm, enquanto que no més de Marco 0,8 mm. O més de Abril foi o Gnico em que ndo
houve precipitacdo na semana anterior a coleta. Ja na semana anteior a coleta do més de

Novembro foi registrado um total de 3,4 mm de precipitacao.
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Figura 3. Volume pluviométrico médio nos dois periodos de amostragem. Ponto representa a média e a

barra o erro padrdo da média.

3.2 Riqueza de espécies
Considerando os dois periodos hidrologicos, foi registrado um total de 92
espécies de ciliados habitando os tanques da bromélia Aechmea distichantha,

pertencentes a 14 ordens. Os valores de riqueza de espécies variaram de duas a 20
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espeécies no periodo de recursos, com uma média de 13 espécies, e de seis a 25 espécies
no periodo chuvoso, com um valor médio de 15 espécies. Portanto, o periodo de chuvas
apresentou valores de riqueza de espécies significativamente maiores que o periodo
seco (Anova bi-fatorial: F = 5,75; p = 0,019). Em relacéo a variacao espacial (entre os
estratos), foi registrada uma tendéncia de valores maiores para o estrato médio, seguido
pelo superior e, por ultimo, o estrato inferior para o periodo chuvoso. No entanto, essas
diferengas ndo foram significativas. No periodo seco, os valores de riqueza de espécies

foram semelhantes nos trés estratos (Figura 4).
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Figura 4. Valores de riqueza de espécies de ciliados para os dois periodos hidrolégicos nos trés estratos

de amostragem. Os pontos representam as médias e as barras, o erro padréo.

A andlise dos resultados das curvas de rarefacdo revelou que, para um mesmo
valor de densidade, foram encontrados maiores valores de riqueza de espécies para o
estrato inferior no periodo de recursos (Figura 5). Este resultado contrasta com aqueles
apresentados na Figura 3, que indica maiores valores deste atributo para o estrato médio
no periodo chuvoso. Esta divergéncia revela que os valores de densidade influenciaram

os valores da riqueza de espécies nas amostras.
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Figura 5. Curvas de acumulacéo de espécies para os dois periodos hidrol6gicos e para todos os estratos

amostrados. Pontos preenchidos representam amostras do periodo chuvoso e pontos ndo-preenchidos

representam amostras do periodo seco.

3.3  Densidade

Os valores totais de densidade de ciliados associados aos tanques de A.
distichantha variaram de 57 a 10000 ind.mL™ no periodo seco (média de 1895
individuos) e de 248 a 13720 ind.mL™ no periodo chuvoso (média de 1994 individuos).
Observou-se, em geral, uma tendéncia de aumento nos valores de densidade para o
periodo de chuvas. Entretanto, as diferencas entre os periodos ndo foram significativas
(Anova bi-fatorial: F = 0,02; p = 0,87). Embora espacialmente os valores totais de
densidade de ciliados também n&o tenham diferido significativamente (Anova bi-
fatorial: F = 0,84; p = 0,43), as densidades apresentaram um padréo de incremento em
seus valores conforme a altura das plantas, de forma que o estrato inferior apresenta, em

geral, os menores valores de densidade, e o superior, os maiores (Figura 6).
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Figura 6. Densidade de ciliados para os dois periodos hidrolégicos nos trés estratos de amostragem. Os

pontos representam as médias e as barras, o erro padrao.

Em relacdo a representatividade de cada uma das ordens na densidade total, a
ordem Colpodida foi a mais representativa, com aproximadamente 45% da densidade
total registrada. Hymenostomatida também contribuiu substancialmente para a
densidade total de organismos, representando 18% da densidade total. Scuticociliatida e
Oligotrichida também tiveram representatividade relativamente elevada com 12 e 10%
da densidade total, respectivamente. Analisando os dois periodos separadamente,
observou-se 0 mesmo padrdo da distribuicdo das densidades totais, de forma que a
ordem Colpodida foi a mais representativa em ambos os periodos e na maioria dos
estratos, seguido por Hymenostomatida, Scuticociliatida e Oligotrichida, com pequenas
diferencas entre os estratos (Figura 7). Observou-se, contudo, um leve aumento nos
valores de densidade de colpodidos e hymenostomatideos no periodo chuvoso, enquanto

que a mudanca sazonal influenciou negativamente as densidades de scuticociliatideos.



Densidade (%0)

21

Chuva
100 ¢ P R Scuticociliatida
(0) Prostomatida
g k228 Pleurostomatida
>g< % Peritrichida
80 | D FHH Oligotrichida
® & Odontostomatida
! ;02 Nassulida
A Karyorelictida
: d Hypotrichida
60 | L LT == Hymenostomatida
Ll LT Heterotrichida
[T Haptorida
[[IT] Cyrtophorida
3 Colpodida
40 +
iy
20
0
Inf Med Sup Inf Med Sup
Estrato

Figura 7. Representatividade em porcentagem de cada uma das ordens na densidade total de ciliados

registrada no estudo.

As espécies registradas no presente estudo, bem como suas densidades médias,
em ambos os periodos e em cada um dos estratos, estdo apresentados na Tabela 1.
Considerando ambos os periodos hidrologicos e os trés diferentes estratos, a espécie
mais abundante foi Colpoda steinii Maupas, 1885, com uma densidade média de 330
ind.mL™?, seguido pelos ciliados especificos de tanques de bromélias Bromeliothrix
metopoides Foissner, 2011 (média de 265 ind.mL™) e Bromeliophrya brasiliensis
Foissner, 2003 (média de 222 ind.mL™). A espécie planctdnica Halteria grandinella
Dujardin, 1841 também apresentou uma densidade relativamente elevada, assim como o
scuticociliatideo Cyclidium glaucoma Muller, 1773, os colpodidos Cyrtolophosis
mucicola Stokes, 1885, Colpoda magna e C. cucculus Gmelin, 1790, e o
hymenostomatideo especifico de tanques de bromelidceas Lambornella trichoglossa
Foissner, 2003.
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Tabela 1. Densidades médias (ind.mL™) das espécies de ciliados registradas durante os dois
periodos de estudo (recursos e chuva), nos diferentes estratos. (Cod = c6digos usados na DCA; Inf =
estrato inferior; Med = estrato intermediario; Sup = estrato superior).

Recursos Chuva
Ordem Espécies Inf Med Sup Inf Med Sup Cod
Colpodida
Bromeliothrix metopoides® 73,4 121,5 300,2 58 193,3 844,2 Brm
Colpoda cucullus - 14,7 102 34,6 82 42,1 Coc
Colpoda inflata 4.8 20 20 10,8 66,8 245 Coi
Colpoda magna 18,2 1417 75,7 145 21,3 10,5 Com
Colpoda steinii 89,7 105 357,2 383,7 551,7 497,1 Cos
Cyrtolophosis mucicola 175,6 322,1 186,8 35,4 92,3 105,9 Cym
Platyophrya vorax 1 31,9 0,03 6,8 14,3 38,3 Plv
Cyrtophorida
Chilodonella uncinata - - - 3.4 12 82 Chu
Chlamydonellopsis sp. 2,7 - - - 30,3 45,5 Chl
Pseudochilodonopsis algivora - 1,7 - 0,8 0,9 24 Psa
Trochilioides recta - - - 4,1 16,7 0,4 Trr
Haptorida
Didinium sp. - - - 0,06 - - -
Dileptus sp. - - - - 6,24 - Dil
Lagynophrya sp. - - - - 51 - )
Mesodinium pulex 34 0,6 0,2 - - - Mep
Monodinium sp. - - - - 5,6 0,7 Mon
Phialina sp. - - - - 0,7 0 -
Plagiopyla nasuta - - - 0,8 3,7 6 Pin
Spathidium sp.1 - - - 14 1 - Spl
Spathidium sp.2 0,1 0 0 0,08 0 0,07 Sp2
Spathidium sp.3 - - - 0,6 0,9 0,6 Sp3
Heterotrichida
Blepharisma sp. - - - 0,6 1,6 0,7 Ble
Brachonella spiralis - - 04 20,5 9 - Brs
Caenomorpha medulusa 16,8 - - - - - Cam
Caenomorpha sp. 0,6 - - - - - R
Metopus sp. 1,7 3,1 90 16,7 39,6 20,3 Met
Metopus striatus 17,4 - 94,6 - - - Mes
Spirostomum minus 0,6 - - - - - Spm
Stentor sp. 0,3 - - - - - -
Hymenostomatida
Bromeliophrya brasiliensis? 1,9 37,7 179 238 276,4 604,1 Brb
Colpidium colpoda 0,3 53 - 15 0,1 0,3 Cop
Colpidium kleini - - 0,3 1,3 - 2,4 Cok
Dexiostoma campylum 2,9 26,8 18,8 - - - Dec
Dexiotricha granulosa 1,23 - - - - - -
Epenardia sp. - - - 0,2 - 0,06 Epe
Frontonia depressa 0,9 7,7 0,1 - 0,2 0,6 Fra
Frontonia leucas - - - 0,8 6 1,8 Fri
Glaucoma reniforme 0,7 - 2,8 - - 1,3 Glr

Glaucoma scintillans - 31 - 1,4 5,8 - Gls




Hypotrichida

Karyorelictida

Nassulida

Odontostomatida

Oligotrichida

Peritrichida

Pleurostomatida

Prostomatida

Lambornella trichoglossa®
Lembadion bullinum
Lembadion lucens
Paramecium caudatum
Paramecium putrinum
Philasterides armatus
Tetrahymena sp.
Urocentrum turbo
Aspidisca cicada
Aspidisca lynceus
Euplotes sp.

Holosticha sp.

Hypotrichida néo identificado

Oxytricha haematoplasma
Oxytricha setigera
Oxytricha sp.
Pattersoniella vitiphila
Sterkiella histriomuscorum
Stylonychia mytilus
Uroleptus sp.

Loxodes sp.

Chilodontopsis depressa
Drepanomonas revoluta
Leptopharynx costatus
Microthorax pusillus
Nassula picta
Pseudomicrothorax agilis
Discomorphella pectinata
Saprodinium dentatum
Halteria grandinella
Rimostrombidium humile
Campanella umbellaria
Epistylis sp.

Opercularia sp.
Rhabdostyla sp.
Vorticella aquadulcis
Vorticella sp.

Acineria uncinata
Litonotus crystallinus

Litonotus varsaviensis

Bursellopsis spumosa

Coleps hirtus
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Holophrya sp. 0,4 - - 0,06 0,1 - Hol
Holophrya teres - - 1,9
Plagiocampa rouxi - - - 14 - 1 PIr
Urotricha farcta 1,4
Urotricha sp. - 1,7

Scuticociliatida
Calyptotricha lanuginosa 1,5 27,6 57 - - - Cal
Cinetochilum margaritaceum 1,9 12,3 36,9 11 19,4 4,8 Cim
Ctedoctema acanthocryptum 2,7 47,5 - - - - Cta
Cyclidium glaucoma 498,9 195 50,1 64,1 109,5 53,5 Cyg
Cyclidium heptatrichum 53,9 53,5 47 16,1 75,2 36,4 Cyh
Pleuronema cf. smalli 0,3 Pls

Para autoria e datas das espécies, ver Foissner & Berger (1996). ‘Foissner, 2010; “Foissner, 2003a;
%Foissner, 2003b.

Os valores de densidade média das espécies, em cada um dos periodos, seguiram
0 mesmo padrdo das densidades médias quando considerados os dois periodos,
destacando-se as mesmas espécies. Neste sentido, no periodo de estiagem foram
registradas espécies com densidades médias de 0,04 a 238 ind.mL™, sendo Cyclidium
glaucoma a espécie mais abundante. Neste periodo também apresentaram densidades
relativamente elevadas (acima de 100 ind.mL™) as espécies Cyrtolophosis mucicola,
Halteria grandinella, Colpoda steinii, Bromeliothrix metopoides e Lambornella
trichoglossa. Ja no periodo chuvoso, as espécies apresentaram densidades médias de
0,02 a 477 ind.mL™, sendo Colpoda steinii a espécie mais abundante. Bromeliothrix
metopoides e Bromeliophrya brasiliensis também apresentaram valores de densidade
elevados, com médias acima de 360 ind.mL™.

3.4 Estrutura da comunidade

O primeiro e o segundo eixos de uma Analise de Correspondéncia
Destendencionada (DCA) com auto-valores de 0,50 e 0,28, respectivamente, resumiram,
em parte, a variacdo espacial e temporal da estrutura da comunidade de ciliados (Figura
8A). Em geral, os dois primeiros eixos da DCA, baseada nos dados de densidade das
especies, mostrou certa diferenca entre as amostras coletadas do periodo de recursos,
positivamente relacionadas com o eixo 1 da DCA e as amostras coletadas no periodo de
chuvoso, negativamente relacionadas com o eixo 1 da DCA. Neste sentido, as espécies
Caenomorpha medulusa, Campanella umbellaria, Paramecium caudatum, Urocentrum
turbo, Euplotes sp. e Metopus striatus, positivamente rrelacionadas com DCAL,

caracterizaram o periodo de recursos, enquanto as espécies Colpidium kleini,
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Brachonella spiralis, Glaucoma reniforme, Plagiopila nasuta, Aspidisca cicada,
Trochilioides rectai e Monodinium sp. estiveram negativamente relacionadas com
DCAL e caracterizaram o periodo chuvoso (Figura 8B). Espacialmente, destacam-se
apenas algumas amostras do estrato inferior no periodo de estiagem e poucas amostras

do estrato médio neste mesmo periodo.
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Figura 8. Diagrama de ordenacdo dos dois primeiros eixos da andlise de correspondéncia
destendencionada (DCA). (A) Ordenagdo dos escores dos estratos/periodos. Os pontos preenchidos

representam amostras do periodo chuvoso e os pontos ndo-preenchidos representam amostras do

periodo seco. (B) Ordenagdo dos escores das espécies de ciliados (os codigos sdo mostrados na Tabela

1).
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3.5  Tamanho da planta e volume de agua nos tanques

Os resultados das andlises de regressdo linear evidenciaram que ndo houve
relacdo entre os valores de riqueza de espécies tanto com o perimetro dos tanques
guanto com o volume de agua encontrado nos mesmos. Para a densidade de ciliados, no
entanto, as analises revelaram uma forte relagdo negativa entre os valores deste atributo
com o volume de 4gua encontrado nos tanques (Figura 9), ndo havendo também para a
densidade relagdo com o tamanho dos tanques.

A analise de regressao linear realizada para ambos os periodos foi a que revelou
uma dependéncia mais fraca da densidade em relagdo ao volume (R®> = 0,51; F =
37,09; p < 0,001), se comparadas com as analises realizadas com os dados de
densidade e volume das duas estacOes isoladas: a regressdo realizada com os dados
apenas da estacdo recursos revelou uma dependéncia levemente mais alta que a
registrada na analise anterior (R* = 0,52; F = 37,09 ;p < 0,001) e relativamente mais
baixa do que a registrada na analise considerando apenas os dados da estacdo chuvosa
(R*=0,66; F = 65,21; p < 0,001).

3.6 Similaridade da composicéo de espécies e estrutura da comunidade

Um teste de Mantel foi realizado a fim de verificar a existéncia de associacéo
entre a composicdo de espécies e a estrutura da comunidade de ciliados com a estrutura
espacial das plantas amostradas. Os resultados revelam que a similaridade na
composicdo de espécies (dados de presenca/auséncia) ndo apresentou estruturacdo
espacial em nenhum dos momentos analisados (ambas as estagfes: r = 0,074 e p =
0,136; estacéo recursos: r = 0,079 e p = 0,213; e estacdo chuvosa r = 0,123 e p = 0,082).
Da mesma forma, o teste de Mantel utilizado a partir de dados de densidade das
espécies através de uma matriz de distancia de Bray-Curtis revelou que a similaridade
na estrutura da comunidade de ciliados ndo apresentou estruturacdo espacial para
nenhuma combinacdo de dados utilizadas, ou seja, esta analise ndo foi significativa para
ambos os periodos (r = 0,084 e p = 0,054), para os dados de densidade do periodo de
estiagem (r = 0,12 e p = 0,054) e para os dados de densidade do periodo chuvoso (r =
0,055 e p =0,198).
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Figura 9. Andlises de regressdo linear simples avaliando a dependéncia da densidade em relacdo aos

volumes de agua encontrados nos tanques das bromélias. Os dados de ambas as varidveis foram

logaritmizados.
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4 DISCUSSAO

A escassez de estudos ecoldgicos abordando protozoarios ciliados nestes micro-
ecossistemas ndo permite comparagdes muito esclarecedoras. A grande maioria dos
estudos com fitotelmos abordam macro-invertebrados como insetos, aracnideos e
vermes oligoquetos ou anfibios (Frank et al. 1976; Inger 1966; Little & Hebert 1996;
Reid & Janetsky 1996; Sodré et al. 2010; Suarez-Morales 2010; Thienemann 1934;
Torales et al. 1972). As recentes pesquisas sobre ciliados fitotélmicos normalmente sdo
taxonémicas e descrevem um ndmero relativamente alto de novos géneros e espécies
em pouco tempo (Foissner 2003a, 2003b, Foissner & Wolf 2009, Foissner et al. 2009,
Foissner 2010, Foissner & Stoeck 2011), sendo poucas de carater ecoldgico (Foissner et
al. 2003; Srivastava & Bell 2009).

Os fitotelmos sdo sistemas fortemente influenciados pelo volume de agua
presente no ambiente. As limitagdes de tamanho desses microcosmos naturais conferem
uma alta dependéncia da pluviometria por parte das comunidades aquéticas presentes
nestes ambientes, de maneira que a mais leve evaporacdo pode desencadear processos
de encistamentos de diversas espécies de protozoarios (Foissner & Wolf 2009),
diminuindo a riqueza de espécies. A riqueza de espécies de cililados associados aos
fitotelmos da bromélia Aechmea distichantha, registrada no presente estudo, foi
significativamente mais elevada no periodo chuvoso. Haubrich et al. (2009) estudaram
alguns fatores que podem influenciar a comunidade bacteriana em tanques de bromélias
e sugerem que existe uma relacdo direta entre a pluviometria e a producéo bacteriana.
Foissner et al. (2003) afirma que nestes micro-ambientes um dos principais alimentos
para 0s protozoarios ciliados sdo as bactérias presentes nestes tanques. Desta maneira,
sugere-se que a alta pluviosidade favoreceu a emergéncia de ciliados que poderiam estar
encistados, pois as condicOes tornaram-se favoraveis com mais espago e alimentos
disponiveis para estes protozoarios.

Outros estudos investigaram respostas da riqueza de espécies de outras
comunidades associadas a tanques de bromélias em fungdo da pluviometria. Em uma
investigacdo da comunidade de macro-invertebrados associados aos tanques da mesma
espécie de bromélia utilizada no presente estudo, Montero et al. (2010) encontraram
diferengas significativas nos valores de riqueza de espécies, de forma que na estacdo
chuvosa os valores foram maiores que na estacdo recursos. Armbustrer et al. (2002)
afirmam que a variacdo da riqueza de espécies de macro-invertebrados em tanques de

bromélias pode ser parcialmente explicada pelo volume de &gua armazenado nos
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tanques. Contudo, outros autores sugerem que as diferengas na riqueza de especies de
artrépodos associados a bromélias brasileiras entre estacGes recursoss e chuvosas se
devem ndo somente a pluviosidade, mas principalmente a variacfes nas temperaturas
(Lopez & Inglesias Rios 2001, Mestre et al. 2001, Miller & Marcondes 2007).

Estes estudos também relacionam as variagdes dos valores de densidade das
espécies com a sazonalidade. Geralmente, com o aumento do volume de &gua
acumulado nos tanques, a densidade das espécies tende a elevar-se, devido ao aumento
de recuros alimentares e espaco. No presente estudo, ndo foram verificadas diferencas
significativas nos valores de densidade entre o periodo de estiagem e o periodo
chuvoso. Entretanto, observou-se uma tendéncia de aumento nesse atributo no periodo
de chuvas em relagcdo ao periodo seco. Pesquisa realizada por Sodré et al. (2010)
revelou que a abundanca de quironomideos associados a tanques de bromeliaceas teve
forte relacdo com o volume de &gua nos tanques e com o regime de chuvas, com
maiores valores de densidade nos periodos chuvosos e em fitotelmos com maior volume
de 4gua. Srivastava & Bell (2009) destacam que a densidade de ciliados também pode
ser afetada pela presenca de predadores de topo. Estes predadores causam extingdes de
organismos detritivoros, os quais sdo importantes para a disponibilidade e qualidade de
detritos, que por sua vez vdo afetar o crescimento de bactérias, importantes alimentos
para os ciliados (Foissner et al. 2003).

De acordo com os resultados da Anélise de Correspondéncia Destendencionada
(DCA) realizada com dados de densidade das espécies, pode-se afirmar que houve
diferenca na estrutura da comunidade em funcéo da pluviometria, considerando que as
amostras do periodo chuvoso foram discriminadas das amostras do periodo seco, em
funcdo das diferencas na ocorréncia e densidade das espécies de ciliados. Apenas
algumas amostras do estrato inferior do periodo de chuvas agruparam-se juntamente
com as amostras do periodo seco.

Em relacdo a densidade das espécies, foram constatados altos valores para
algumas espécies de colpodidos caracteristicas de solo, como Colpoda steinii, C. inflata
e Cyrtolophosis mucicola, além da espécie caracteristica de tanques de bromélias
Bromeliothrix metopoides. Em estudo realizado com diferentes tipos de solos em uma
floresta tropical em Porto Rico, Bamforth (2007) registrou uma alta densidade destes
mesmos colpodidos, além de outras espécies também encontradas no presente estudo
com frequéncias relativamente altas, como Platyophrya vorax e Colpoda cucullus, com
excecdo de B. metopoides. Este autor afirma que a ordem Colpodida é o grupo de
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ciliados mais representativo nas populacGes destes organismos em solos. Esta
proposicao e corroborada por outros estudos, também realizados em solos de ambientes
tropicais (Aescht and Foissner 1993; Bamforth 1995, 2001; Foissner 1997a, b; Lehle
1992).

A alta densidade de espécies de colpodidos comumente encontradas em solos
nos fitotelmos da bromélia Aechmea distichantha evidencia certa semelhanca entre este
micro-ambiente e o solo, uma vez que a matéria organica acumulada nos tanques
(serrapilheira) € a mesma que fornece os nutrientes para 0s organismos presentes no
solo. Desta maneira, os colpodidos encontraram nos fitotelmos um ambiente favoravel
para o estabelecimento e desenvolvimento de suas populagdes.

Nestesente estudo, foram realizadas analises para testar as predi¢Ges da teoria de
biogeografia de ilhas de McCarthur & Wilson (1967), no sentido de verificar se plantas
com fitotelmos mais avantajados possuiriam maiores valores de riqueza e densidade de
espécies de ciliados, bem como de investigar se plantas mais proximas geograficamente
possuiriam composicdo de espécies e estrutura da comunidade de ciliados semelhantes,
em virtude da dispersdo facilitada pela proximidade entre as plantas. Além disso,
também investigou-se se os atributos da comunidade de ciliados respondem as variacdes
nos volumes de agua registrados em cada uma das plantas.

A maioria dos estudos que fazem estes tipos de relacdes (e.g., riqueza de
espécies x tamanho do fitotelmo) utiliza os organimos macro-invertebrados associados
aos fitotelmos. A utilizacdo de protozoarios nestes tipos de analise é provavelmente
inédita. Pode ser que estes organismos ndo sejam uma boa ferramenta para este tipo de
investigacdo, uma vez que eles respondem muito rapidamente as mais leves alteracdes
ambientais. De fato, as analises de regressdo simples revelaram que ndo houve relagdo
entre a riqueza de espécies de ciliados e o tamanho dos tanques e volume de agua,
enquanto que para a densidade ndo houve relagdo com o tamanho do tanque, apenas
uma relacéo negativa com o volume de agua.

Estes resultados contrariam aqueles registrados por diversos autores que
encontraram, na maioria das vezes, que boa parte da riqueza de espécies de macro-
invertebrados pode ser explicada pelo tamanho do fitotelmo e volume de agua no
mesmo (Araujo et al. 2007; Armbruster et al. 2002; Richardson 1999; Sota 1998). Em
relacdo a densidade, resultados de outros estudos sugerem que este atributo é

diretamente proporcional ao tamanho e ao volume de &gua encontrado nos fitotelmos
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(Richardson 1999; Sodré 2010) de forma que quanto maior o volume de agua e mais
avantajado o fitotelmo, maior sera a densidade dos organismos.

A menor densidade de ciliados encontrada nas plantas com maior de volume de
agua pode, no entanto, ter relacdo com um possivel efeito de diluicdo da comunidade
destes protozoarios. E possivel que os baixos volumes de dgua encontrados nas plantas
tenham restringido o crescimento de espécies mais sensiveis, enquanto que aquelas mais
resistentes passaram a dominar o ambiente e aumentaram suas populacées. De fato, as
amostras que continham baixo volume de agua normalmente possuiam poucas espécies
dominantes, com altas densidades populacionais. Por outro lado, em amostras com altos
volumes de agua estes valores de densidades sofriam uma reducéo em virtude do efeito
da diluicdo da comunidade.

Outra forma de se testar as predicdes da teoria de Biogeografia de llhas, de
MacCarthur & Wilson (1967), foi verificar se plantas geograficamente mais proximas
possuiriam uma composicdo de espécies e uma estrutura da comunidade mais similares,
em virtude da dispersdo de organismos ser mais facilitada entre ambientes mais
préximos. Os resultados mostram que ndo houve estruturacdo espacial tanto da
composicao de espécies quanto da estrutura da comunidade de ciliados. A partir destes
resultados, sugere-se que a dispersdo de protozoéarios ciliados entre 0s tanques de
bromélias pode ndo ser um importante fator para a estruturacdo da comunidade como
em outros grupos.

Kneitel & Miller (2003) afirmam, ap6s experimento realizado com plantas
carnivoras, que a dispersdo de outros organismos, como alguns detritivoros e predadores
de topo da comunidade, pode afetar os atributos da comunidade de protozoarios nestes
ambientes. Contudo, os autores ndo ressaltam a dispersdo dos proprios protozoarios em
nenhum momento. Foissner (2007) sugere que 0s mecanismos de dispersdao dos
protozoarios ndo sdo muito eficazes, como amplamente divulgado por alguns autores
(Boenigk et al. 2006; Finlay et al. 1996, 2004), baseado em dois motivos principais: (i)
a viabilidade dos cistos é muito mais restrita do que se pensava anteriormente, de
maneira a maioria morre em poucos meses quando expostas a recursoss prolongadas; e
(ii) certamente, h4 muitas evidéncias de dispersdo dos cistos pelo ar, contudo seus
mecanismos ainda sdo pouco conhecidos e muito poucas espécies foram identificadas
capazes de fazer este tipo de dispersdo, sugerindo que a maioria dos cistos transportados

sdo inviaveis e necessitam de condi¢des especiais para o desencistamento.
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Dessa maneira, sugere-se que a dispersdo de protozoarios ciliados entre os
tanques de bromélias € um mecanismo que provavelmente acontece ao acaso e depende
de fatores que sdo muito varidveis, como, por exemplo, a a¢do de alguns animais dentro
dos tanques, podendo transportar alguns organismos para outras plantas. De fato, pode-
se observar, nas amostras analisadas, que as espécies dominantes em cada um dos
tanques eram muito variveis e, sem ddvidas, ndo dependia do local em que a planta se
encontrava.

Portanto, a partir dos resultados das analises de regressdo linear e dos testes de
Mantel, rejeita-se a hipdtese de que plantas mais proximas geograficamente possuem
maior similaridade na composicdo de espécies e estrutura da comunidade de ciliados
associados aos tanques da bromélia A. distichantha. Além disso, também rejeita-se as
hipbteses de que os atributos da comunidade de ciliados, i.e., riqueza e densidade, sdo
positivamente correlacionadas tanto com o volume de agua dentro da cisterna, quanto
com o tamanho (perimetro) dos tanques. Pelo contrario, encontrou-se uma relacao
inversa entre o volume de agua e a densidade de organismos, sugerindo um efeito de
diluicdo da agua sobre a comunidade de ciliados.

Por outro lado, uma das hipdteses foi confirmada parcialmente, uma vez que a
riqueza de espécies registrada no periodo chuvoso foi significativamente maior do que
aquela registrada para o periodo seco. Contudo, para os valores de densidade, ndo foram
encontradas diferencas significativas entre os periodos.

Por fim, os resultados da analise de correspondéncia destendencionada
evidenciam uma clara diferenca na estrutura da comunidade de ciliados associados aos
tanques da bromélia Aechmea distichantha, baseada nos dados de densidade das
espécies, entre os dois periodos estudados, embora os valores de densidade total ndo
tenham diferido significativamente entre os periodos. Este resultado sugere que a
comunidade destes protozoarios em fitotelmos parece ser mais influenciada pelas
variacdes temporais do que por aspectos espaciais, uma vez que nao foi registrada uma
estruturagdo espacial tanto para a composicdo de espécies como para a estrutura da

comunidade.
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