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Eventos climáticos extremos: a homogeneização da comunidade aquática pela 

seca em escala local 

 

RESUMO 

Eventos hidrológicos extremos e períodos mais prolongados de seca tendem a se tornar mais 

comuns com o aumento da temperatura global e promover mudanças na composição e 

dominância de espécies. Assim, macroinvertebrados bentônicos foram utilizados para testar a 

hipótese de que os eventos de seca extrema promovem homogeneização biótica local nos 

ambientes aquáticos contidos em planícies de inundação. Amostras de sedimento foram obtidas 

em três pontos de uma lagoa, durante meses de referência, que compõem um ciclo hidrológico 

normal, e meses de seca prolongada, com ciclo hidrológico atípico. Os resultados indicaram 

aumento na densidade, riqueza e diversidade de Shannon para os meses de seca prolongada. 

Notou-se segregação da composição das comunidades entre os períodos de referência e seca 

prolongada, com variações significativas na composição, mostrando que espécies capazes de 

sobreviver em condições desfavoráveis conseguiram manter-se no ambiente. Considerando o 

valor médio da diversidade beta espacial obtida durante o período de referência e seca 

prolongada, foram observadas diferenças significativas, com menores valores de distância ao 

centroide observados durante a seca prolongada. Dessa forma, em um cenário de mudanças 

climáticas no qual eventos extremos se tornarão mais frequente, espera-se que eventos de seca 

extrema causem um impacto negativo sobre as comunidades aquáticas, acarretando na 

homogeneização das comunidades. Além disso, os resultados indicam que o prolongamento de 

um evento de seca poderia elevar o tempo de resiliência da comunidade, pois ao final do período 

de seca a comunidade não retornou à estrutura registrada anterior à seca. Sendo assim, o 

aumento na frequência de ocorrência de períodos prolongados de seca, poderia promover uma 

estrutura de comunidade alternativa e potencialmente causar um regime de alternância entre 

estruturas de comunidades. 

Palavras-chave: Similaridade biótica. Diversidade beta. Substituição de espécie. Planície de 

inundação. Resiliência. Macroinvertebrados bentônicos. 

  



Extreme climatic events: aquatic community homogenization by drought in 

local scale  

 

ABSTRACT 

Extreme hydrological events tend to become frequent together with global warming and 

promote changes in species composition and dominance. Thus, we used benthic 

macroinvertebrates to test the hypothesis that drought events determine local biotic 

homogenization in shallow floodplain lakes. We took sediment samples in three sampling areas 

of shallow floodplain lake during reference months, a normal hydrological cycle, and during a 

prolonged drought in an atypical hydrological cycle. Our findings indicate that species density, 

richness and diversity increased during the droughts. However, community composition 

significantly differed between reference and drought periods, in which only species adapted to 

unfavorable environmental conditions occurred. Beta diversity measured spatially during the 

reference and drought periods was significantly different, with lower centroide distances in the 

drought period. Then, in scenarios of climate change with frequent extreme events, we expect 

that droughts may cause negative impacts on aquatic communities, leading to biotic 

homogenization. Moreover, our findings indicate that prolonged droughts could increase the 

time needed to community recovery, suggesting low resilience. Therefore, increasing frequency 

of extreme drought events may promote an alternative community structure and potentially 

generate a community structure regime shift.  

Keywords: Biotic similarity. Beta diversity. Species turnover. Floodplain. Resilience. Benthic 

macroinvertebrates. 
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1 INTRODUÇÃO 1 

Mudanças climáticas têm se tornado foco de estudos ecológicos, pois diferentes 2 

comunidades biológicas tendem a responder distintamente não apenas as alterações das 3 

condições climáticas, mas também as variações na frequência e intensidade de eventos 4 

extremos (Easterling et al. 2000, Jentsch e Beierkuhnlein 2008). Ecossistemas aquáticos 5 

são vulneráveis a alterações climáticas, as quais podem afetar os ciclos hidrológicos 6 

causando variações nos regimes de cheias e secas desses ecossistemas. Distúrbios nos 7 

ciclos de cheia e seca, por sua vez, trazem profundas e complexas consequências para 8 

estrutura e dinâmica do ambiente aquático (Lake 2011), alterando o regime de 9 

escoamento, as características químicas da água, assim como a comunidade biótica 10 

(Wood e Petts 1999). 11 

O aquecimento global é uma das mudanças climáticas que pode favorecer o 12 

aumento de eventos hidrológicos extremos como, por exemplo, cheias e secas mais 13 

intensas, as quais também podem se tornar cada vez mais frequentes (Watson et al. 1998). 14 

Especialmente os eventos de seca tendem a ocorrer em maior frequência e duração, bem 15 

como com mais intensidade nas próximas décadas (Milly et al. 2005, Seneviratne et al. 16 

2012). Essas variações em eventos climáticos relacionado com o ciclo hidrológico podem 17 

ser ainda mais intensificadas em planícies de inundação, onde o pulso de inundação é um 18 

fator chave na manutenção dos processos ecossistêmicos e padrões de biodiversidade 19 

(Junk et al. 1989, Neiff 1990, Thomaz et al. 2007). Isso porque eventos extremos, como 20 

secas intensas, além de serem imprevisíveis, podem alterar também a estabilidade dos 21 

ecossistemas, com implicações negativas sobre a resiliência ecossistêmica (Scheffer et al. 22 

2001), mesmo para comunidades adaptadas a viver em rios ou planícies de inundação 23 

propensos à eventos periódicos de seca (Bond et al. 2008).  24 

 A biota aquática pode apresentar diferentes formas de resposta aos distúrbios 25 

ambientais (Lake 2000). Contudo, a sobrevivência após um estresse de seca depende tanto 26 

de características específicas desenvolvidas para suportar um distúrbio, como da 27 

resistência à dessecação e da capacidade de colonizar rapidamente habitats por meio da 28 

deriva, dispersão aérea e/ou oviposição (Williams 1987, 1996, Boulton 1989). Neste 29 

cenário, alterações ambientais podem promover mudanças na composição da biota, e 30 

espécies menores, generalistas, com ciclo de vida rápido e tolerantes às situações de 31 

hipoxia, tendem a ser favorecidas (Barclay 1966, Boulton e Lake 1990, Williams 1996, 32 

Magoulick e Kobza 2003, Acuña et al. 2005, Arscott et al. 2010). 33 

 Eventos de seca extrema em ambientes aquáticos continentais podem levar a 34 
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consequências mais complexas do que alterações na densidade e riqueza e causar 35 

homogeneização biótica (revisado em Petsch 2016). Esse processo ocorre quando a 36 

dominância de espécies generalistas em detrimento das mais especialistas e raras torna a 37 

composição de espécies nas comunidades mais similares (Elton 1958, McKinney e 38 

Lockwood 1999, Olden et al. 2004). Nesse processo, algumas diferenças biológicas são 39 

perdidas (Olden et al. 2011), e o aumento dessa similaridade pode ocorrer em aspectos 40 

filogenéticos, funcionais, genéticos e taxonômicos, sendo esse último o mais comumente 41 

estudado (Olden e Rooney 2006). 42 

 Estudos realizados em planícies de inundação neotropicais indicam que a variação 43 

do nível de água pode afetar a heterogeneidade ambiental (Hamilton e Lewis 1990, 44 

Bozelli 1992, Thomaz et al. 2004), além de alterar a temperatura e a disponibilidade de 45 

oxigênio dissolvido, afetando a estrutura da biota aquática (Hille et al. 2014). Variações 46 

na composição das comunidades, sejam temporais ou espaciais, são importantes 47 

componentes ecológicos, que podem ser entendidos como diversidade beta (Anderson et 48 

al. 2011). Esse componente da biodiversidade é relevante para a compreensão da 49 

homogeneização biótica (Smart et al. 2006), pois pode indicar se a variação na 50 

composição de espécies é reduzida (Whittaker 1960, Melo et al. 2011) perante um 51 

distúrbio. Modelos conceituais para rios intermitentes predizem a máxima diversidade 52 

beta quando a conectividade e dispersão entre manchas são intermediárias (Larned et al. 53 

2010). Dessa forma, é esperado que variações no pulso de inundação, tanto em eventos 54 

de seca quanto de cheia possam reduzir a diversidade beta das comunidades aquáticas 55 

(Fig. 1). 56 

 57 

Figura 1 – Modelo conceitual sobre as variações da diversidade beta em relação às flutuações do 58 

nível fluviométrico em planícies de inundação. 59 

 60 

O pulso de inundação em áreas de planície pode aumentar a similaridade abiótica 61 
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e biótica entre os ambientes durante o período de cheia, sugerindo um efeito 62 

homogeneizador (Thomaz et al. 2007, Bozelli et al. 2015). Porém, há uma necessidade 63 

de entender os efeitos de eventos de seca sobre a similaridade das comunidades aquáticas, 64 

principalmente os efeitos das mudanças climáticas em planícies de inundação tropicais 65 

(Scheffer e Carpenter 2003, Van Geest et al. 2007). Assim, embora o efeito da cheia sobre 66 

a fauna aquática seja bem documentado (Lytle 2000), ampliar o conhecimento sobre os 67 

efeitos causados pela seca sobre as comunidades biológicas torna-se fundamental em 68 

sistemas rio-planície de inundação, uma vez que tais eventos tendem a se tornar mais 69 

frequentes (Milly et al. 2005, Seneviratne et al. 2012). 70 

Macroinvertebrados bentônicos são organismos com elevado potencial para 71 

análise das relações do impacto de eventos de seca sobre a composição de espécies, pois 72 

tendem a responder de maneira similar aos distúrbios em diferentes regiões (Iwasaki e 73 

Ormerod 2012). Eventos de seca promovem efeitos diretos sobre a perda de água, de 74 

habitat e de organismos, onde apenas espécies resistentes conseguem se estabelecer, 75 

levando a alterações nas estruturas populacionais (Lake 2003, Ledger et al. 2013). Dessa 76 

forma, os macroinvertebrados bentônicos são importantes indicadores da qualidade do 77 

meio em que se encontram (Wilhm e Dorris 1968, Baptista et al. 2014).  78 

Testamos a hipótese de que, similarmente aos eventos de cheia, os eventos de seca 79 

extrema promovem homogeneização biótica. Para isso, utilizamos três anos de 80 

amostragens de zoobentos de uma lagoa da planície de inundação do alto rio Paraná, que 81 

passou por um período de seca extrema na última década. Porém, diferentemente dos 82 

eventos de cheia, os quais resultam na homogeneização no sistema rio-planície de 83 

inundação em ampla escala, os eventos de seca extrema podem promover 84 

homogeneização biótica local nos ambientes aquáticos contidos no sistema rio-planície 85 

de inundação. Sendo assim, espera-se que durante a seca a densidade de organismos 86 

resistentes se eleve, a diversidade alfa de espécies seja reduzida, e a diversidade beta de 87 

macroinvertebrados bentônicos entre locais da lagoa também seja reduzida, indicando um 88 

processo de homogeneização biótica em menor escala. 89 

 90 

2 MATERIAL E MÉTODOS 91 

2.1 ÁREA DE ESTUDO 92 

A planície de inundação do alto rio Paraná é composta por uma ampla variedade 93 

de ambientes, incluindo rios, canais secundários e lagoas. O clima da região é classificado 94 

como Cfa (clima tropical-subtropical), de acordo com o sistema de Köppen, apresentando 95 
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temperatura média anual de 22ºC e precipitação média anual de 1500 mm (Eletrosul 96 

1986). As coletas foram realizadas na Lagoa Osmar, uma pequena lagoa isolada (120 m 97 

da calha do rio) localizada em uma ilha do rio Paraná (22º46’27,53’’S e 53º19’57,95’’W) 98 

(Fig. 2). A lagoa apresenta aproximadamente 60 m de comprimento e 15 m de largura, e 99 

uma vegetação ripária densa e bem preservada. 100 

 101 

Figura 2 – Mapa da área de estudo, identificando a localização da Lagoa Osmar na planície de 102 

inundação do alto rio Paraná. 103 

 104 

Flutuações sazonais no nível da água da planície são afetadas principalmente pela 105 

dinâmica pluviométrica da bacia e pelo controle das barragens situadas a montante da 106 

planície. Altos níveis hidrométricos podem ser observados predominantemente entre os 107 

meses de novembro e março, caracterizados como estação chuvosa, enquanto entre os 108 

meses de abril e outubro, observam-se níveis inferiores de água, sendo caracterizados 109 

como estação seca. Assim, ao longo do ano, variações no nível da água são observadas 110 

devido ao ciclo hidrológico, contudo, durante o ano de 2014, a regulação dos níveis 111 

hidrométricos do rio Paraná, somada a um período prolongado de acentuada redução dos 112 

volumes pluviométricos, intensificou o evento de seca. Com isso, foi possível observar 113 

um acentuado declínio do nível de água da Lagoa Osmar a partir do mês de junho, o qual 114 

atingiu seu ápice no mês de Setembro de 2014, sendo a lagoa convertida para uma simples 115 

área de solo hidromórfico. Nos meses seguintes, a profundidade continuou reduzida 116 

mesmo durante os meses de cheia, caracterizando um ciclo hidrológico atípico, de seca 117 

prolongada, quando comparado aos meses em que a variação do nível da água apresenta-118 
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se como a de um ciclo hidrológico normal – ciclo de referência (Fig. 3). Dessa forma, os 119 

meses amostrados foram agrupados em dois períodos, ciclo hidrológico de referência, e 120 

aqueles referentes ao ciclo atípico, aqui denominado como seca prolongada. 121 

 122 

Figura 3 – Variação da profundidade em metros da Lagoa Osmar ao longo dos meses de referência 123 

com ciclo hidrológico normal e meses de seca prolongada. 124 

 125 

2.2 COLETA DE DADOS 126 

  As amostras de sedimento para análise da comunidade de macroinvertebrados 127 

bentônicos da Lagoa Osmar foram obtidas a partir de coletas trimestrais de junho de 2013 128 

a setembro de 2015. Esse período contempla um ciclo hidrológico normal (junho de 2013 129 

à março de 2014) e meses de seca prolongada, com ciclo hidrológico anormal (junho de 130 

2014 à setembro de 2015). As coletas foram realizadas em três pontos da lagoa (duas 131 

regiões marginais e o centro), sendo que em cada ponto de amostragem, foram obtidas 132 

duas amostras de sedimento para análise dos invertebrados, utilizando o pegador de fundo 133 

tipo Petersen modificado (0,0345m²).  134 

Após a tomada do material em campo, o mesmo foi acondicionado em galões 135 

separadamente e lavado com o auxílio de um sistema de peneiras com malhas 2,0; 1,0 e 136 

0,2 mm. Os organismos retidos nas duas primeiras malhas foram imediatamente fixados 137 

no álcool 80%, para serem identificados no laboratório. Todo material retido na última 138 

peneira foi fixado em álcool comercial (92,6°GL) e, posteriormente em laboratório, triado 139 

sob microscópio estereoscópico. Os organismos encontrados no processo de triagem 140 

foram identificados à nível de grandes grupos, utilizando chaves de identificação de Pérez 141 

(1988) e Mugnai et al. (2010), sendo que o nível de identificação variou entre os grupos 142 
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(i.e., família para alguns Diptera, ou filo para Nematoda). Organismos pertencentes a 143 

família Chironomidae foram identificados ao menor nível taxonômico possível (gênero, 144 

morfoespécie ou espécie), visto que estes eram os organismos mais abundantes nas 145 

amostras. Para a identificação, foram utilizadas literaturas especializadas de acordo com 146 

os grupos taxonômicos encontrados e guia de chave de identificação para a família de 147 

Chironomidae (Trivinho-Strixino 2011). 148 

 149 

2.3 ANÁLISE DOS DADOS 150 

A densidade (ind.m-2), riqueza de taxa e diversidade alfa (Shannon-Wiener) foram 151 

utilizadas para descrever a estrutura da comunidade bentônica entre os meses referência 152 

e meses de seca prolongada. A riqueza de taxa foi utilizada na forma rarefeita para que 153 

fosse controlado o efeito da abundância sobre a riqueza. A diversidade de taxa foi 154 

mensurada com o auxílio do software PCOrd versão 5.0 (McCune e Mefford 1999), 155 

enquanto que a rarefação foi calculada no software estatístico R (R Development Core 156 

Team 2015). Diferenças nos atributos da comunidade entre os períodos de amostragem 157 

foram avaliados utilizando testes de Mann-Whitney, após confirmação de que os dados 158 

não atingiram os pressupostos de normalidade e homocedasticidade. Os testes de Mann-159 

Whitney foram realizados no software Statistica, versão 7.1 (Statsoft 2005).  160 

Para avaliar os efeitos do distúrbio de uma seca prolongada sobre a composição 161 

da comunidade de invertebrados foi realizada uma Análise de Coordenadas Principais 162 

(PCoA) obtida a partir de dissimilaridades calculadas a partir dos valores transformados 163 

(log[x+1]) de abundância. A análise foi realizada com o índice de dissimilaridade de 164 

Bray-Curtis, no software estatístico R (R Development Core Team 2015), com a 165 

utilização do pacote vegan (Oksanen et al. 2013). Para testar mudanças temporais na 166 

composição das comunidades, foi realizada uma análise de variância multivariada 167 

permutacional PERMANOVA (Anderson et al. 2008), considerando as dissimilaridades 168 

das comunidades entre os períodos amostrados (referência e seca prolongada). 169 

Para avaliar a variação da diversidade beta espacial ao longo do tempo, foram 170 

obtidos os valores da diversidade beta espacial das regiões amostradas da lagoa (margens 171 

e centro) para cada mês amostrado. Para isso, os três valores da diversidade beta (margens 172 

e centro) foram utilizados para gerar uma média das distâncias ao centróide em um espaço 173 

multidimensional de uma PCoA, procedimento conhecido como PERMDISP (Anderson 174 

et al. 2006). Os valores da diversidade beta espacial foram então categorizados entre os 175 

meses de referência e de seca prolongada para verificar a existência de diferenças 176 
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significativas entre os dois agrupamentos. Em seguida, a influência da seca prolongada 177 

sobre a homogeneização biótica foi interpretada a partir da variação temporal da 178 

diversidade beta espacial, pelo uso do coeficiente de variação (CV) de cada mês 179 

amostrado.  180 

Todas as análises e gráficos foram realizados separadamente para as matrizes de 181 

organismos identificados a nível de grandes grupos; matrizes com organismos 182 

identificados em grandes grupos retirando a família de Chironomidae e matrizes contendo 183 

apenas Chironomidae identificados a nível de espécie, visto que estes foram os 184 

organismos mais abundantes. Isso porque as altas abundâncias da família Chironomidae 185 

em todos os meses de amostragens poderiam interferir nos resultados, omitindo possíveis 186 

diferenças nos demais grupos de invertebrados entre os períodos. Além disso, 187 

Chironomidae apresenta dispersão aérea quando adultos (e.g., Petsch et al. 2017), e uma 188 

ampla gama de espécies, tanto sensíveis quanto tolerantes às alterações nas condições 189 

ambientais (e.g., Cranston 1995), com várias espécies diferindo quanto suas respostas a 190 

tais alterações (Bêche e Resh 2007). 191 

 192 

3 RESULTADOS 193 

Um total de 3925 indivíduos, a nível de grandes grupos, foram encontrados ao 194 

longo de todos os meses amostrados, sendo estes pertencentes a 20 taxa diferentes. 195 

Quando observado a de nível de morfoespécie, foram encontrados 2004 indivíduos da 196 

família Chironomidae, pertencentes a 55 espécies.  197 

A densidade média dos organismos foi maior nos meses de seca prolongada, 198 

quando comparado aos meses de referência. Porém, a diferença na densidade foi 199 

estatisticamente significativa apenas para os dados de grandes grupos retirando a família 200 

Chironomidae (Z= -1,95; p= 0,05) (Fig. 4). Diferenças significativas para a riqueza de 201 

taxa foram observadas apenas para os dados de grandes grupos (Z=-2,20; p= 0,02) (Fig. 202 

5), sendo a maior riqueza observada nos meses de seca prolongada. Resultados similares 203 

foram observados para os dados de grandes grupos retirando a família Chironomidae (Z= 204 

-1,22; p= 0,22), entretanto, não houve diferença significativa entre os períodos (Fig. 5). 205 

Por outro lado, não foi observada variação significativa para os dados das espécies de 206 

Chironomidae (Z=0,73; p= 0,46), sendo a maior riqueza registrada nos meses de 207 

referência. Para a diversidade de Shannon, os maiores valores médios, para as três 208 

matrizes de dados, foram registrados na seca prolongada, entretanto, diferenças 209 

significativas foram observadas apenas para os dados de grandes grupos (Z= -2,20; p= 210 
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0,02) e grandes grupos retirando a família Chironomidae (Z= -2,20; p= 0,02) (Fig. 6). 211 

 212 

Figura 4 – Média e erro padrão da densidade de invertebrados nos meses de referência e seca 213 

prolongada, considerando as três matrizes de dados utilizadas.  214 

 215 

Figura 5 – Média e erro padrão da riqueza rarefeita nos meses de referência e seca prolongada, 216 

considerando as três matrizes de dados utilizadas. 217 

 218 

Figura 6 – Média e erro padrão da diversidade de Shannon-Wienner nos meses de referência e 219 

seca prolongada, considerando as três matrizes de dados utilizadas. 220 
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 221 

Foi possível observar uma segregação da composição das comunidades entre os 222 

períodos de referência e seca prolongada, para todos os conjuntos de dados (Fig. 7), com 223 

variações significativas na composição para os dados de grandes grupos (F = 7,018; P = 224 

0,001), para os dados de grandes grupos retirando a família Chironomidae (F = 4,041; P 225 

= 0,001) e para os dados de espécies de Chironomidae (F = 2,352; P = 0,006). 226 

 227 

 228 

Figura 7 – Diagrama de ordenação da PCoA baseado nas dissimilaridades de Bray-Curtis das 229 

diferentes matrizes de dados em relação aos períodos amostrados. A= grandes grupos; B= grandes 230 

grupos com remoção da família Chironomidae; C= espécies de Chironomidae. 231 

 232 

Considerando o valor médio da diversidade beta espacial obtida durante o período 233 

de referência e seca prolongada, foram observadas diferenças estatisticamente 234 

significativas para todos os conjuntos de dados analisados (Fig. 8). Os menores valores 235 

de distância ao centróide foram observados durante a seca prolongada para todas as 236 

matrizes de dados, indicando uma maior similaridade da comunidade local, 237 

consequentemente, homogeneização biótica. 238 

 239 
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 240 

 241 

Figura 8 – Diversidade beta média agrupada entre os períodos de referência e seca prolongada 242 

(considerando a média e erro-padrão dos valores). A= matriz de grandes grupos; B= grandes 243 

grupos retirando a família Chironomidae; C= espécies de Chironomidae. 244 

 245 

Apesar de todos os conjuntos de dados apresentarem diferenças significativas na 246 

diversidade beta espacial ao longo do tempo (Fig. 9), os coeficientes de variação (CV) 247 

foram mais reduzidos nos meses de seca prolongada para os dados de grandes grupos 248 

(CVreferência= 0,48; CVseca prolongada= 0,28) e grandes grupos sem Chironomidae 249 

(CVreferência= 0,54; CVseca prolongada = 0,13). Entretanto, tal redução não foi observada para 250 

a matriz de espécies de Chironomidae (CVreferência= 0,36; CVseca prolongada= 0,40). 251 

 252 
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 253 

 254 

Figura 9 – Flutuação da média e erro padrão das distâncias de Bray-Curtis (diversidade beta) 255 

calculadas espacialmente nos períodos de referência e seca prolongada. A= matriz de grandes 256 

grupos; B= matriz de grandes grupos retirando a famílía Chironomidae; C= espécies de 257 

Chironomidae. R1 a R4 = amostragens referentes aos meses de jun/13, set/13, dez/13 e mar/14. 258 

S1 a S5 = amostragens referentes aos meses de jun/14, dez/14, mar/15, jun/15 e set/15. 259 

 260 

4 DISCUSSÃO 261 

A hipótese inicial de que a seca prolongada promoveria uma homogeneização da 262 

comunidade em nível local foi corroborada para todos os conjuntos de dados analisados. 263 

Por outro lado, apesar do aumento da densidade dos organismos na seca prolongada, a 264 

seca não reduziu a riqueza e a diversidade alfa como esperado, uma vez que as maiores 265 

riquezas e diversidade alfa foram, com exceção de Chironomidae, encontradas neste 266 

período.  267 

Mesmo com a elevada riqueza e diversidade alfa observada para as matrizes de 268 

grandes grupos, e grandes grupos retirando a família de Chironomidae, é provável que os 269 

mesmos taxa tenham sido persistentes ao longo dos meses de seca prolongada, visto que 270 

os menores valores do coeficiente de variação foram observados nesse período. Da 271 

mesma forma, a elevada densidade de organismos de todas as matrizes testadas 272 

encontrada durante os meses de seca prolongada pode estar relacionada com a alta 273 
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resistência de alguns indivíduos em situações desfavoráveis, como os organismos mais 274 

generalistas, que normalmente apresentam um tamanho corporal reduzido (Lancaster e 275 

Hildrew 1993). Além disso, em situações de seca, os macroinvertebrados bentônicos 276 

podem ser favorecidos pelo declínio no número de predadores, visto que eles servem 277 

como fonte de alimento para vários peixes. 278 

Algumas mudanças ecológicas que ocorrem ao longo de um processo de seca 279 

podem apresentar-se inicialmente de maneiras graduais, entretanto, o cessar total de fluxo 280 

leva a consequências imediatas, como perda de habitat e alteração nas condições físico-281 

químicas do corpo d’água (Lake 2003).  Tais argumentos podem corroborar à menor 282 

riqueza de Chironomidae encontrada durante a seca prolongada. Os rápidos ciclos de vida 283 

de Chironomidae (Ledger et al. 2011) e a habilidade de dispersão ativa aérea quando 284 

adultos (Petsch et al. 2017) são possíveis estratégias que permitem que estes evitem o 285 

ressecamento local. Adicionalmente, segundo Hille (2014), apesar de Chironomidae 286 

apresentar grande capacidade de explorar a zona hiporréica, é improvável que esses 287 

invertebrados utilizem tal região como refúgios durante a seca.  288 

A substituição esperada das espécies generalistas em detrimento daquelas mais 289 

sensíveis às mudanças ambientais (Olden e Rooney 2006, Magalhães et al. 2007, Olden 290 

et al. 2011), pode ter determinado que apenas aquelas capazes de sobreviver em condições 291 

desfavoráveis conseguiram se manter no ambiente. Consequentemente, o aumento nas 292 

densidades dos taxa mais generalistas, como observado no resultado da PERMANOVA, 293 

indica que a composição de espécies foi alterada entre o período de referência e seca 294 

prolongada. Tais variações podem ser resultantes do fato de que perante eventos de seca, 295 

os invertebrados tendem a apresentar de baixa a moderada resistência, de acordo com a 296 

duração do evento (Boulton 2003) e variações na resiliência em relação a composição, 297 

riqueza e abundância da comunidade (Caruso 2002, Bêche et al. 2009), com respostas 298 

espécie-específicas (Boulton 2003, Lake 2003). Resultados similares mostrando 299 

mudanças nas comunidades perante períodos de seca e períodos sem relato desta, foram 300 

também encontrados para invertebrados de riachos (e.g., Bêche e Resh 2007, Bêche et al. 301 

2009, Sponseller et al. 2010). 302 

A diversidade beta espacial revelou quedas nas variações dos valores durante todo 303 

o período de seca prolongada, principalmente para os dados de grandes grupos e grandes 304 

grupos sem Chironomidae. Tais diferenças indicam que, apesar das taxas de substituição 305 

das espécies entre os meses terem sido similares, quando analisada a diversidade beta 306 

dentro de cada mês, as comunidades foram mais similares entre si nos períodos de seca 307 
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do que nos de referência, ressaltando os efeitos da seca sobre a homogeneização local das 308 

comunidades biológicas. Isto porque eventos de seca extrema podem promover a seleção 309 

de apenas alguns subconjuntos de espécies adaptadas a tais condições, agindo como filtro 310 

ambiental sobre as comunidades (Chase 2007). 311 

Tendo em vista o aumento na frequência e intensidade de eventos extremos nos 312 

próximos anos (Milly et al. 2005, Seneviratne et al. 2012), e  considerando a 313 

homogeneização das comunidades observada neste estudo para o período de seca 314 

prolongada, é previsto uma maior similaridade entre as comunidades locais.Com isso, 315 

outras consequências podem ser esperadas, como alta vulnerabilidade à outras mudanças 316 

ambientais devido à sincronia entre comunidades, com alterações na estabilidade destas, 317 

além dos danos causados aos serviços e funções ecossistêmicas, como por exemplo, a 318 

redução da resiliência ecossistêmica e a consequente perda de variabilidade funcional das 319 

comunidades (Olden et al. 2004). Isso porque períodos de seca prolongada podem causar 320 

desde perdas no número de espécies até extinções locais, tanto para as comunidades de 321 

invertebrados (Boulton 2003) quanto para as comunidades de peixes (Magalhães et al. 322 

2007). 323 

Uma vez que, apenas o mesmo grupo de organismos foi capaz de permanecer ao 324 

longo dos meses de seca prolongada, como evidenciado pelos resultados do coeficiente 325 

de variação da dispersão multivariada, é esperada que a substituição da comunidade entre 326 

esses meses também tenha sido reduzida. Desta forma, a redução na substituição da 327 

comunidade associada à alta tolerância de apenas alguns organismos podem ter sido os 328 

principais mecanismos responsáveis pelo aumento da similaridade das comunidades 329 

observado pelos resultados da PERMDISP neste período.   330 

Além das diferenças na dispersão dos grupamentos quando comparados apenas os 331 

períodos de referência e seca prolongada, as composições dos taxa também foram 332 

distintas entre os períodos. Em um cenário de mudanças globais em que a presença de 333 

eventos extremos se tornará mais frequente, é esperada uma interferência na recuperação 334 

total das comunidades, na qual um outro fator preocupante seria a maior susceptibilidade 335 

destes locais à invasão de espécies (Woodward et al. 2010). Tal fato está relacionado 336 

possivelmente ao aumento tanto da similaridade das comunidades (Olden 2006), quanto 337 

às mudanças de nicho das espécies e a presença de nichos vagos (Hierro et al. 2005, 338 

Broennimann et al. 2007), uma vez que, como demonstrado aqui, apenas um pequeno 339 

conjunto de espécies consegue se estabelecer em condições de seca prolongada. 340 

 Apesar da escassez de eventos extremos até então observados, o que justifica o 341 
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reduzido número de réplicas utilizados, a homogeneização biótica encontrada serve de 342 

alerta para os próximos anos, os quais tenderão a ser mais secos em determinadas regiões 343 

do globo (Seneviratne et al. 2012). Diante dessas evidências, é possível que, com a 344 

previsão de aumento na frequência de eventos extremos, a comunidade não mais se 345 

reconstitua. Isso porque, como observado neste estudo, durante toda a seca prolongada, a 346 

comunidade apresentou um baixo coeficiente de variação dos valores de similaridade. 347 

Dessa forma, a redução na substituição das espécies nesse período (i.e., baixo turnover), 348 

pode indicar que o sistema tenha sua resiliência reduzida, impedindo que este retorne às 349 

suas características originais após determinados eventos extremos, como secas 350 

prolongadas. Além disso, o aumento na frequência de ocorrência de períodos prolongados 351 

de seca, poderia promover uma estrutura de comunidade alternativa e potencialmente 352 

causar um regime de alternância entre estruturas de comunidades. 353 

 354 
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