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Mecanismos e padrões de distribuição da metacomunidade bentônica com 

diferentes modos de dispersão 

 

RESUMO 

Abordagens complementares, baseadas em padrões e mecanismos, constituem uma 

perspectiva promissora na compreensão dos fatores que estruturam as metacomunidades. 

Além disso, a utilização de uma abordagem desconstrutiva possibilita agrupar espécies de 

acordo com traços biológicos compartilhados, tornando os resultados mais evidentes. Nesse 

contexto, investigamos os diferentes mecanismos e padrões de distribuição que podem ser 

reconhecidos de acordo com os modos de dispersão (ativa ou passiva) e entre os períodos 

hidrológicos (seca e cheia) na metacomunidade de invertebrados bentônicos da planície de 

inundação do alto rio Paraná. As amostragens foram realizadas em 18 lagoas no ano de 2011, 

em um mês de cheia e outro de seca. Para os dispersores ativos, somente o fator espacial foi 

significativo na cheia, o que indica uma dispersão limitada nessas condições, enquanto na 

seca, fatores tanto ambientais quanto espaciais foram importantes, sugerindo uma alta 

dispersão. Em relação ao padrão de distribuição do grupo, em ambos os períodos 

hidrológicos, o padrão Clementsiano foi reconhecido. Especialmente na seca, quando há uma 

maior heterogeneidade ambiental, os insetos alados poderiam selecionar ativamente as lagoas 

mais apropriadas ao longo de um gradiente ambiental, e assim, a distribuição dessas espécies 

poderia estar associada ao tal gradiente, gerando um padrão Clementsiano. Em relação aos 

dispersores passivos, encontramos uma distribuição randômica, em que no período de cheia 

ambos os fatores ambientais e espaciais foram importantes, indicando uma alta dispersão. 

Entretanto, na seca, apenas o componente espacial foi significativo, o que sugere uma 

dispersão mais limitada. Esses invertebrados, por serem passivamente dispersos, podem não 

ser capazes de acompanhar eficientemente a variação ambiental entre as lagoas. Além disso, 

estão ainda sujeitos ao efeito de homogeneização dos ambientes aquáticos durante a cheia, 

que poderia facilitar a dispersão nesse período. Tais características poderiam, portanto, 

favorecer o estabelecimento da distribuição randômica aos dispersores passivos. Dessa 

maneira, ressaltamos a complexidade das comunidades biológicas, cuja melhor compreensão 

pode depender, como demonstrado, tanto de abordagens desconstrutivas (traços biológicos) 

como complementares (mecanismos e padrões), e ainda, de como se alteram com o tempo.   

 

Palavras-chave: Dispersão passiva. Dispersão ativa. Planície de inundação. Estrutura da 

                          metacomunidade. Partição da variância.  
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Mechanisms and distribution patterns of benthic metacommunity with 

different dispersal modes 

 

ABSTRACT 

Complementary approaches, based in mechanisms and patterns, provide a promising 

perspective in understanding the factors structuring metacommunities. Furthermore, the use of 

a deconstructive approach separates species according to shared biological traits, making the 

results more evident. In this context, we investigated different mechanisms and distribution 

patterns that can be recognized, according to dispersal modes (active or passive) and 

hydrological periods (dry and flood) in the benthic invertebrates metacommunity of Upper 

Paraná River floodplain. Sampling was conducted in 18 lakes, in a month of flood and 

another of dry in 2011. In active dispersers, only the spatial component was significant in the 

flood, indicating a limited dispersion under these conditions, whereas in the dry, both 

environmental and spatial components were significant, suggesting a high dispersion. 

Regarding the distribution pattern of the group, in both hydrological periods, we recognized a 

Clementsian pattern. Especially in the dry season, when there is a greater environmental 

heterogeneity, winged insects could actively select the most appropriate lakes along an 

environmental gradient, and thus the distribution of these species could be associated with 

such gradient, creating a Clementsian pattern. Regarding passive dispersers, we found a 

random distribution, which in the flood season both environmental and spatial effects were 

significant, indicating a high dispersion. However, in the dry season only the spatial 

component was significant, suggesting a more limited dispersion. These invertebrates being 

passively dispersed may not be able to effectively track environmental variation among lakes. 

In addition, this group was influenced for the homogenization effect of aquatic environments 

during flood, which could facilitate the dispersion in this period. Therefore, such 

characteristics may favor the random establishment of these invertebrates that are passively 

dispersed between lakes. We highlight the complexity of biological communities, whose 

understanding may depend, as demonstrated, both deconstructive approaches (biological 

traits) as complementary (mechanisms and patterns), and how they change over time.  

 

Keywords: Passive dispersal. Active dispersal. Floodplain. Metacommunity structure. 

Variance partitioning.  
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1 INTRODUÇÃO 

 

Padrões de distribuição de espécies e os fatores que os governam são complexos (Heino, 

2005). No entanto, um dos arcabouços teóricos mais promissores em relação à distribuição, 

diversidade e coexistência das espécies é o de metacomunidades, que tem se desenvolvido 

rapidamente nos últimos anos (Leibold et al., 2004; Cottenie, 2005; Pandit et al., 2009; Hajek 

et al., 2011). Uma metacomunidade pode ser definida como um conjunto de comunidades 

locais ligadas por dispersão de espécies que potencialmente interagem entre si (Gilpin & 

Hanski, 1991; Wilson, 1992; Leibold et al., 2004). O conceito tem sido empregado em 

diversos estudos que investigam a importância relativa de fatores ambientais e espaciais na 

estruturação das comunidades (Cottenie, 2005; Heino & Myrkä, 2008; Siqueira et al., 2012; 

Fernandes et al., 2013; Algarte et al., 2014). De acordo com Poff (1997), tanto os fatores 

ambientais (relacionados a interação entre espécies e características do ambiente) quanto 

espaciais (capacidade de dispersão) podem atuar como filtros na determinação da composição 

das comunidades locais.   

Nesse contexto, duas abordagens complementares podem ser utilizadas para avaliar os 

padrões de variação espacial na composição de espécies em metacomunidades (Presley et al., 

2010; Presley et al., 2011). A abordagem mais comumente utilizada, baseada nos 

mecanismos, avalia a importância dos fatores ambientais e espaciais ao formar as perspectivas 

patch dynamics (dinâmica de manchas), species sorting (seleção de espécies), mass effects 

(efeito de massa) e neutrality (neutralidade) (Leibold et al., 2004; Cottenie, 2005; Holyoak et 

al., 2005). A outra abordagem, baseada em padrões, analisa características da distribuição das 

espécies ao longo dos gradientes ambientais, que surgem como uma consequência dos 

mecanismos e se manifestam como estruturas particulares de metacomunidades (Leibold & 

Mikkelson, 2002; Presley et al., 2010). Até o momento, a maioria dos estudos tem focado em 

apenas uma dessas abordagens, com pouca preocupação em unir os mecanismos e as 

estruturas (Presley et al., 2010). 

Em relação às quatro perspectivas propostas por Leibold et al. (2004) referentes à 

abordagem de mecanismos, a patch dynamics assume homogeneidade ambiental, em que as 

espécies apresentam um trade-off entre a capacidade de colonização e de competição. Por 

outro lado, o species sorting enfatiza a heterogeneidade ambiental associada às diferenças 

entre as espécies e a uma capacidade dispersiva que é suficiente para que as espécies cheguem 

às diferentes manchas de ambiente, mas que não influencia na sua distribuição (Gonzalez, 

2009). Na perspectiva mass effects (Holt, 1993; Mouquet & Loreau, 2002), as taxas de 
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dispersão são suficientemente altas para mudar a abundância de populações locais, onde 

manchas fonte de melhor qualidade ambiental podem ser diferenciadas de manchas 

sumidouro, de menor qualidade. E por fim, o modelo neutro, proposto por Hubbell (2001), 

assume homogeneidade ambiental e equivalência ecológica entre as espécies, sendo a 

distribuição determinada principalmente pela capacidade de dispersão. No entanto, em uma 

recente revisão acerca de trabalhos publicados sobre metacomunidades, Logue et al. (2011) 

apontaram algumas limitações da aplicação do conceito original bem como em trabalhos 

subjacentes. Preocupados com essas limitações, Winegardner et al. (2012) propuseram uma 

revisão da terminologia utilizada por Leibold et al. (2004), reorganizando os modelos a partir 

da importância relativa da dispersão, sugerindo assim que as metacomunidades fossem 

compreendidas como neutras ou variações do species sorting com dispersão limitada (patch 

dynamics), com dispersão eficiente (species sorting) ou com alta dispersão (mass effects). 

Segundo Winegardner et al. (2012), esses termos capturam os mecanismos causais e são, 

portanto, mais explícitos.  

Por outro lado, a abordagem baseada nos padrões de distribuição está relacionada a um 

dos maiores debates históricos em ecologia de comunidades: se as comunidades bióticas 

existem como entidades discretas onde grupos de espécies mostram respostas similares ao 

ambiente (gradientes Clementsianos - Clements, 1916) ou como um contínuo de mudança 

gradual na composição, onde as espécies respondem individualmente (gradientes 

Gleasonianos - Gleason, 1916) (Heino, 2005). Como essa dicotomia é muito limitada (Shipley 

& Keddy, 1987), outros padrões foram posteriormente reconhecidos. Segundo Leibold & 

Mikkelson (2002), os elementos coherence (coerência), turnover (substituição) e boundary 

clumping (limites agregados) são combinados para identificar uma estrutura idealizada que 

melhor descreve uma metacomunidade. Assim, podem ser formadas pelo menos seis 

perspectivas ecológicas que tentam esclarecer os padrões de distribuição de espécies entre 

locais: Clementsiano, Gleasoniano, randômico, co-ocorrência, uniformemente espaçado e 

aninhamento. 

Enquanto nos padrões Clementsiano e Gleasoniano as espécies respondem, 

respectivamente, em grupo ou individualmente ao gradiente ambiental, na distribuição 

randômica (Simberloff, 1983) não há gradientes ou outros padrões formados na distribuição 

das espécies entre os locais. Por outro lado, na co-ocorrência ou distribuição tabuleiro de 

xadrez (Diamond, 1975), os pares de espécies têm distribuições mutuamente exclusivas e 

ocorrem independentemente de outros pares. Os gradientes uniformemente espaçados 

(Tilman, 1982), por sua vez, apresentam espécies distribuídas de um modo mais uniforme que 
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o esperado ao acaso, geralmente resultado de forte competição interespecífica. E por fim, o 

aninhamento (Paterson & Atmar, 1986), assume que uma assembleia biológica relativamente 

pobre é composta por subgrupos de espécies que ocorrem em locais mais ricos. Embora cada 

um desses padrões idealizados tenham sido examinados isoladamente e geralmente 

contrastados com a distribuição randômica de espécies entre locais, raramente os mesmos têm 

sido analisados simultaneamente em um contexto de metacomunidade (Leibold & Mikkelson, 

2002; Presley et al., 2009; Henriques-Silva et al., 2013).  

Um interessante sistema para explorarmos as relações entre mecanismos e os padrões 

de distribuição de espécies é a planície de inundação do alto rio Paraná, uma área de 

reconhecida importância ecológica por comportar uma alta heterogeneidade ambiental 

(Thomaz et al., 2004) e, por conseguinte, uma elevada biodiversidade de organismos 

terrestres e aquáticos (Agostinho et al., 2004). Além da heterogeneidade espacial e da alta e 

geralmente estocástica variabilidade temporal das condições ambientais, sistemas rio-planície 

de inundação são caracterizados por uma complexa rede de configuração dos corpos d’água e 

rotas de dispersão, que podem ser vistos como oportunidades para expandirmos o campo de 

ecologia de metacomunidades (Funk et al., 2013).  

Em sistemas de planície de inundação, o regime hidrológico, caracterizado por 

períodos de inundação e estiagem, é considerado um fator chave na manutenção dos 

processos ecológicos e padrões de diversidade (Junk et al., 1989; Thomaz et al., 2007). 

Ainda, o pulso de inundação, por aumentar a conectividade entre os locais, pode agir como 

um homogeneizador dos ambientes e das comunidades aquáticas (Thomaz et al., 2007). Além 

disso, durante o período de cheia, a dispersão pode ser favorecida com a inundação, por 

aumentar a disponibilidade de rotas de intercâmbio de espécies entre os corpos aquáticos 

(Nabout et al., 2009). Por outro lado, durante o período de seca, a heterogeneidade ambiental, 

que é reconhecida como elevada na planície de inundação do alto rio Paraná (Thomaz et al., 

2004), pode tornar-se mais evidente e influente na estruturação das comunidades biológicas.  

 Dentre as comunidades aquáticas, a de invertebrados bentônicos é amplamente 

distribuída na planície de inundação do alto rio Paraná. Além da alta riqueza de espécies que a 

comunidade bentônica possui, há também uma grande variedade funcional, como em termos 

de capacidade de dispersão das espécies que compõem esse grupo biológico tão diverso 

(Shurin et al., 2009). Nesse sentido, com a utilização da abordagem desconstrutiva sugerida 

por Marquet et al. (2004), podemos agrupar essas espécies segundo traços biológicos 

compartilhados. Uma vez que a dispersão é um fator chave em estruturar as metacomunidades 

(Van de Meutter et al., 2007; Damschen et al., 2008; Gonroos et al., 2013), agrupamos os 
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invertebrados bentônicos de acordo com tal traço biológico, entre os que possuem um estágio 

de dispersão ativa quando adultos (Chironomidae, Ephemeroptera e Trichoptera) ou 

apresentam dispersão estritamente passiva (Oligochaeta e Bivalvia). Isso nos permitiu 

investigar as relações entre os mecanismos e os modelos de distribuição das espécies, ainda 

pouco conhecidos em organismos com diferentes capacidades de dispersão de um mesmo 

ecossistema (Beisner et al., 2006; Vanschoenwinkel et al., 2007; De Bie et al., 2012). É 

possível sugerir, por exemplo, uma distribuição randômica e uma fraca relação com fatores 

ambientais aos dispersores passivos, uma vez que são carreados via fluxo d’água e não são 

capazes de selecionar seus habitats ao longo de um gradiente ambiental. Por outro lado, para 

os dispersores ativos, uma distribuição não-randômica poderia ser reconhecida, influenciada 

principalmente pela colonização ativa de seus habitats preferidos.  

Partindo do princípio que diferentes mecanismos e padrões de distribuição podem ser 

reconhecidos na metacomunidade bentônica entre os modos de dispersão e, ainda, entre os 

períodos de seca e cheia, investigamos as seguintes hipóteses: i) para os dispersores passivos, 

uma distribuição randômica pode ser reconhecida onde somente os fatores espaciais são 

significativos no período de seca, devido a dispersão mais limitada, enquanto no período de 

cheia, ambos os fatores são significativos, pois a dispersão é facilitada com a inundação; ii) os 

dispersores ativos possuem maior capacidade de dispersão do que os passivos, portanto, os 

fatores ambientais e espaciais são significativos, gerando ainda um padrão não-randômico de 

distribuição de espécies (Clementsiano, Gleasoniano ou aninhamento - co-ocorrência e 

gradientes uniformemente espaçados não são esperados pois geralmente resultam a partir de 

alta competição interespecífica, o que é pouco provável em nosso estudo).  

 

2 MATERIAIS E MÉTODOS 

  

2.1 CARACTERIZAÇÃO DA ÁREA DE ESTUDO 

 

Situada no trecho compreendido entre a foz do rio Paranapanema e a foz do rio Ivinhema, a 

bacia hidrográfica do alto rio Paraná ocupa uma vasta área, superando em território brasileiro 

802.150 km² (Souza Filho & Stevaux, 1997). As amostragens desse estudo estão inseridas no 

programa de Pesquisas Ecológicas de Longa Duração (PELD/CNPq), cuja área amostrada 

compreende ainda o último trecho livre de barramentos do rio Paraná no Brasil (Agostinho et 

al. 2008). As coletas foram realizadas em uma região de aproximadamente 60 km, em 18 
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lagoas relacionadas aos três principais rios da planície de inundação do alto rio Paraná: 

Ivinhema, Baía e Paraná (Fig. 1).  

 

 
 

Fig. 1 Localizações das lagoas amostradas na planície de inundação do alto rio Paraná. 1. Lagoa Boca 

do Ipoitã; 2. Lagoa Capivara; 3. Lagoa Finado Raimundo; 4. Lagoa Jacaré; 5. Lagoa Sumida; 6. Lagoa 

Cervo; 7. Lagoa Traíra; 8. Lagoa Pousada das Garças; 9. Lagoa dos Porcos; 10. Lagoa do Aurélio; 11. 

Lagoa Maria Luíza; 12. Lagoa da Onça; 13. Ressaco do Manézinho; 14. Ressaco do Bilé; 15. Ressaco 

do Leopoldo; 16. Lagoa Genipapo; 17. Lagoa Clara; 18. Lagoa Pousada.  

 

2.2 CARACTERIZAÇÃO DOS PERÍODOS DE AMOSTRAGEM 

 

 

Em 2011 observamos grandes flutuações no nível hidrométrico do rio Paraná, atingindo mais 

de 6 m em março, na primeira coleta. De acordo com Souza Filho (2009), quando o rio Paraná 

atinge esses níveis ocorre uma cheia completa, caracterizada por todos os ambientes da 

planície de inundação estarem conectados. No entanto, na coleta seguinte realizada em junho, 

o nível do rio Paraná estava abaixo de 3,5 m, caracterizando um período de seca (Fig. 2).  
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Fig. 2 Nível fluviométrico do rio Paraná no ano de 2011. Os círculos representam os períodos de 

coleta. As linhas tracejadas correspondem ao nível em que se dá a cheia total da planície de inundação 

do alto rio Paraná (6 m) e ao período de seca (3,5 m).  

  

 2.3 COLETA DE DADOS E PROCEDIMENTOS LABORATORIAIS 

 

Em cada lagoa foram amostrados ao acaso cinco pontos, e em cada ponto, com o auxílio do 

pegador de fundo tipo Petersen modificado (0,0345 m2), foram coletadas uma amostra para 

análise biológica e outra para análise sedimentológica e estimativa de teor de matéria 

orgânica. O material biológico coletado foi lavado com o auxílio de um sistema de peneiras 

com malhas 2,0 mm; 1,0 mm e 0,2 mm, sendo o material retido na última peneira fixado em 

álcool comercial (92,6°) para posterior triagem sob microscópio estereoscópico. 

Os invertebrados bentônicos foram identificados ao menor nível taxonômico possível. 

As larvas de Chironomidae foram dessecadas e montadas em lâminas com meio de Hoyer, de 

acordo com metodologia proposta por Trivinho-Strixino & Strixino (1995) e posteriormente 

identificadas em microscópio óptico com a utilização das chaves de Epler (2001) e Trivinho-

Strixino (2011). Os indivíduos de Oligochaeta foram identificados com a utilização das 

chaves de Righi (1984) e Brinkhurst & Marchese (1991), Trichoptera com o auxílio da chave 

de Pes et al. (2005), Ephemeroptera com o apoio de Salles (2006), e por fim Bivalvia, com o 

auxílio do exposto em Pereira et al. (2012). Os organismos identificados encontram-se 

depositados no laboratório de Zoobentos (NUPELIA/UEM).  

As seguintes variáveis ambientais foram tomadas concomitantes às coletas 

biológicas: temperatura da água (ºC) e oxigênio dissolvido (mg/L) próximos ao fundo, 

condutividade elétrica (µS/cm), profundidade (m), transparência da coluna da água obtida 
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com disco de Secchi (m), pH, turbidez (NTU), clorofila total (µg/L), material em suspensão 

total (µg/L), nitrogênio total (µg/L), fósforo total (µg/L) e alcalinidade (mEq/L). Dados de 

nível fluviométrico (m) foram obtidos por meio de mensurações diárias com uma régua 

instalada nas proximidades da Base Avançada de Pesquisas, em Porto Rico/ Paraná.  

A composição granulométrica de cada lagoa foi realizada utilizando-se a escala 

proposta por Wentworth (1922). A estimativa do teor de matéria orgânica do sedimento foi 

obtida pela queima de 20 g de sedimento seco em mufla a 560ºC, por cerca de quatro horas.  

2.4  DESCONSTRUÇÃO DA COMUNIDADE BENTÔNICA 

 

Apesar do estágio imaturo ser aquático, os insetos Chironomidae, Trichoptera e 

Ephemeroptera possuem uma fase alada, podendo ser dispersores ativos quando adultos 

(Armitage et al., 1995; Heino & Myrka, 2008; Landeiro et al., 2012). Por outro lado, os 

indivíduos de Oligochaeta são completamente aquáticos, e apesar de algumas espécies 

possuírem uma fraca capacidade natatória (Martin et al., 2008), a maioria possui todo seu 

ciclo de vida desenvolvido no sedimento (Montanholi-Martins & Takeda, 1999). No entanto, 

as larvas da maioria dos bivalves encontrados nesse estudo são planctônicas, e a fase adulta, 

séssil. Sendo assim, Oligochaeta e Bivalvia foram os grupos que compuseram os 

invertebrados bentônicos com dispersão passiva, enquanto Trichoptera, Ephemeroptera e 

Chironomidae, os invertebrados bentônicos com uma fase de dispersão ativa.  

 

2.5 GRADIENTE AMBIENTAL 

 

Uma análise de componentes principais (PCA) foi utilizada com o objetivo de indicar os 

fatores ambientais determinantes de um possível gradiente formado entre as lagoas nos 

períodos de seca e cheia. Apenas os dois primeiros eixos foram retidos para a interpretação 

por serem significativos segundo o critério de Broken-Stick. Realizamos as análises por meio 

do programa PC-ORD 5.01 (Ter Braak, 1986), e a confecção dos gráficos no software 

Statistica 7.1 (Statsoft, 2005).  

 

2.6 ABORDAGEM DE MECANISMOS: PARTIÇÃO DA VARIÂNCIA  

  

Para avaliar a importância relativa dos fatores ambientais (variação ambiental – A) e espaciais 

(variação espacial – E) sobre a estruturação da metacomunidade bentônica amostrada, 

realizamos análises de redundâncias parciais (pRDA) (Legendre & Legendre, 1998). A pRDA 
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pode ser entendida como uma extensão da análise de regressão múltipla, possuindo uma 

matriz dependente (espécies) e diferentes matrizes explanatórias (variáveis espaciais e 

ambientais) (Beisner et al., 2006). Foram realizadas análises para os períodos de seca e cheia, 

separadamente para espécies com dispersão ativa e passiva. A matriz biológica foi submetida 

ao método de transformação de Hellinger, para padronização dos dados. Uma matriz de 

distância geográfica foi construída e submetida a Análise de Coordenadas Principais de 

Matrizes de Vizinhança (PCNM), onde os eixos gerados (autovetores) foram utilizados como 

variáveis espaciais explanatórias. Utilizamos ainda uma matriz de fatores ambientais 

composta pelas seguintes variáveis: oxigênio dissolvido, pH, condutividade elétrica, turbidez, 

alcalinidade, clorofila, material em suspensão total, nitrogênio total, fósforo total, matéria 

orgânica particulada fina e grossa, seixos, grânulos, areia muito grossa, areia grossa, areia 

média, areia fina, areia muito fina e lama.  

Para inferirmos quais processos foram mais importantes, a variação da estrutura da 

metacomunidade bentônica foi decomposta, segundo o método proposto por Borcard et al. 

(1992), nos seguintes componentes: A+E= variação total explicada pela análise; A= variação 

ambiental; E= variação espacial; AǀE= variação explicada somente pelas variáveis ambientais; 

EǀA= variação explicada somente pelas variáveis espaciais; A∩E= variação explicada 

conjuntamente pelas variáveis ambientais e espaciais; e resíduos, variação não explicada por 

nenhum desses componentes (Fig. 3). Realizamos um processo de seleção de variáveis 

espaciais e ambientais (step.forward), e quando havia multicolinearidade, as variáveis com 

VIF (fator de inflação da variância) superior a 10 foram retiradas. Foram considerados como 

resultados da partição da variância os valores de R2 ajustado (Peres-Neto et al., 2006). Os 

componentes puro ambiental e puro espacial foram submetidos ao teste de Monte Carlo 

significância (p<0,05). Tais análises foram realizadas no software estatístico livre R (R Core 

Team, 2012), com a utilização do pacote vegan.  
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Fig. 3 Representação da decomposição da variação da estrutura da metacomunidade bentônica, 

enfatizando a influência dos fatores ambientais e espaciais. A= variação ambiental; E = variação 

espacial; A+E= variação total explicada pela análise; AǀE = variação explicada somente pelas 

variáveis ambientais; EǀA = variação explicada somente pelas variáveis espaciais; A∩E = variação 

explicada conjuntamente pelas variáveis ambientais e espaciais; e resíduos, variação não explicada por 

nenhum desses componentes. Figura adaptada de Borcard et al. (1992) e Legendre & Legendre 

(1998).  

 De acordo com a partição desses componentes pela pRDA, indicamos quais os 

modelos de metacomunidades baseados nos mecanismos os invertebrados de dispersão 

passiva ou ativa podem estar melhor estruturados. Priorizamos a terminologia proposta no 

trabalho de Winegardner et al. (2012), pois o mesmo enfatiza os processos de dispersão, mais 

relacionado ao objetivo desse estudo.  

 

2.7 ABORDAGEM DE PADRÕES: ELEMENTOS DE ESTRUTURA DE 

METACOMUNIDADE   

 

Para indicar o padrão de distribuição de espécies em que os invertebrados bentônicos de 

dispersão passiva e ativa podem ser melhor representados (co-ocorrência, randômico, 

aninhamento, gradientes uniformemente espaçados, Clementsianos ou Gleasonianos), 

analisamos os elementos de estrutura de metacomunidades (EMS) denominados coerência 

(coherence), substituição (turnover) e limites agregados (boundary clumping), com base no 

proposto por Leibold & Mikkelson (2002) e Presley et al. (2010). A partir de uma matriz de 

incidência de dispersores ativos e outra de dispersores passivos em meses de cheia e seca, os 

dados foram estruturados de maneira a formar um gradiente biológico, e os elementos 

avaliados de forma hierárquica (Fig. 4). Se a coerência for significativamente negativa, há 
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mais ausências embutidas do que esperado ao acaso (co-ocorrência); se for não significativa, 

o padrão encontrado não é diferente do aleatório (distribuição randômica) e, se 

significativamente positivo, os demais elementos são analisados a seguir. Se o turnover for 

significativamente negativo, há um indício de um padrão aninhado entre as espécies. Se for 

positivo ou não significativo, analisamos se os limites da distribuição de espécies são 

agregados (boundary clumping). Para isso, avaliamos o índice de Morisita que, se menor que 

um, indica um padrão uniformemente espaçado; se maior que um, há um indicativo de ser 

uma distribuição Clementsiana e, se não for significativo, distribuição Gleasoniana. A análise 

foi realizada pelo pacote metacom do programa R com auxílio do manual disponível em: 

http://cran.r-project.org/web/packages/metacom/metacom.pdf  

 

Fig. 4 Representação da abordagem hierárquica baseada na análise de elementos da estrutura da 

metacomunidade que resultam em seis padrões de distribuição idealizados por Leibold & Mikkelson 

(2002). Elemento negativo (-), positivo (+) e não significativo (NS). <1 e >1 resultados do índice de 

Morisita. Figura adaptada de Presley et al. (2010).   
 

3. RESULTADOS 

 

Dentre os fatores abióticos mensurados, observamos, no período de cheia, os menores valores 

de oxigênio dissolvido e turbidez, e os maiores teores de matéria orgânica particulada grossa. 

No período de seca, por outro lado, observamos baixos valores de temperatura da água e 

condutividade (Tabela 1).  

 

Tabela 1 Fatores ambientais (média e desvio-padrão) mensurados na seca e cheia em 18 lagoas da 

planície de inundação do alto rio Paraná. 

http://cran.r-project.org/web/packages/metacom/metacom.pdf
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Temp. O.D. pH Cond. Turb.MST Alc. Cloro. NT PT MOPGMOPF SEI GRA AMG AG AM AF AMF Lama

ºC mg/L uS/cm NTU ug/L mEq/L ug/L ug/L ug/L % % % % % % % % % %

CHEIA 27.8 5.1 6.4 50.0 2.7 1.4 323.7 3.3 776.9 20.3 5.5 13.8 0.0 0.1 0.8 2.4 11.0 15.4 15.4 54.8
Desvio-padrão 0.8 2.8 0.5 5.4 4.2 0.9 45.8 2.3 95.1 5.2 14.8 8.2 0.0 0.3 1.3 2.6 12.0 11.0 10.9 24.4

SECA 18.6 7.0 6.4 32.9 10.7 1.6 140.3 10.9 937.2 37.7 2.2 15.1 0.4 0.4 0.9 2.8 8.7 15.1 15.1 56.6
Desvio-padrão 1.1 1.4 0.5 15.4 5.1 1.5 70.5 7.3 468.1 24.4 2.8 8.8 1.5 1.3 1.6 2.4 7.4 12.1 7.9 22.7  
 

Temp.= temperatura; O.D.= oxigênio dissolvido; Cond.= condutividade elétrica; Turb.= turbidez; 

MST= material em suspensão total; Alc.= alcalinidade; Cloro.= Clorofila; NT= nitrogênio total; PT= 

fósforo total; MOPG= matéria orgânica particulada grossa; MOPF= matéria orgânica particulada fina; 

SEI= seixos, GRA= grânulos, AMG= areia muito grossa; AG=areia grossa; AM= areia média; AF= 

areia fina; AMF= areia muito fina.  

 

A análise de componentes principais explicou nos períodos de cheia e seca, 

respectivamente, 48,76% e 49,27% da variabilidade total dos dados (Fig. 5). Ao 

evidenciarmos as lagoas associadas aos rios Paraná, Baía e Ivinhema percebemos que há 

alguma tendência de separá-las em grupos, especialmente as associadas ao Paraná das demais, 

influenciadas principalmente na cheia pelo pH e oxigênio dissolvido, e na seca, quando essa 

separação ficou um pouco mais evidente, pela lama, condutividade e material em suspensão 

total.  
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Fig. 5 Diagrama da análise de componentes principais (PCA) no período de seca e cheia. Círculos 

pretos= lagoas associadas ao rio Paraná; círculos cinza = lagoas associadas ao rio Ivinhema; círculos 

vazados = lagoas associadas ao rio Baía. od = oxigênio dissolvido; cloro = clorofila; temp = 

temperatura; am = areia média; fosf = fósforo; ag = areia grossa; cond = condutividade; mst = material 

em suspensão total; turb = turbidez.  

 

A metacomunidade bentônica esteve representada por um total de 1366 indivíduos, 

distribuídos em 57 espécies entre os invertebrados com dispersão ativa e 14 espécies com 

dispersão passiva. Chironomidae foi o grupo mais abundante (638 indivíduos), seguido por 

Oligochaeta (419 indivíduos), Bivalvia (277 indivíduos), Ephemeroptera (19 indivíduos) e 

Trichoptera (13 indivíduos). A maior abundância e riqueza foram registradas no mês de seca, 



 
 

24 

com aproximadamente 958 indivíduos e 59 espécies, enquanto no mês de cheia, registramos 

408 indivíduos e 43 espécies (Tabela S1 – ver Material Suplementar).  

A pRDA demonstrou uma participação diferenciada dos fatores ambientais e espaciais 

entre os períodos de seca e cheia e tipos de dispersores. Para os invertebrados bentônicos com 

dispersão ativa, tanto o componente puro ambiental como o puro espacial tiveram uma 

participação semelhante, no entanto, a explicação dos componentes foi relativamente baixa 

em ambos os períodos (próxima à 5% para cada componente). No período de cheia, apenas o 

puro espacial foi significativo, enquanto na seca, tanto o componente puro ambiental quanto 

espacial foram significativos e similares. Por outro lado, encontramos um maior poder de 

explicação dos dados para os invertebrados com dispersão passiva, principalmente em relação 

ao componente puro espacial. Durante o período de cheia, observamos a significância dos 

componentes puro ambiental e espacial (embora o puro espacial tenha sido maior que o puro 

ambiental) e, no mês de seca, somente o puro espacial (Tabela 2).   

 

Tabela 2 Partição da variância dos dispersores ativos e passivos analisados em função de fatores 

ambientais e espaciais nos períodos de cheia e seca de 2011 em 18 lagoas da planície de inundação do 

alto rio Paraná.  

 

R
2 

adj. p Var. selec. R
2 

adj. p Var. selec.

Puro ambiental (A│E) 0.040 0.06 0.050 0.04

Compartilhada (A∩E) 0.116 0.040

Puro espacial (E│A) 0.054 0.015 0.058 0.02

Resíduos 0.790 0.852

Variáveis ambientais mst cond., cloro.

Variáveis espaciais pcnm1 pcnm1, 2

R
2 

adj. p Var. selec. R
2 

adj. p Var. selec.

Puro ambiental (A│E) 0.121 0.015 0.072 0.07

Compartilhada (A∩E) 0.000 0.196

Puro espacial (E│A) 0.276 0.005 0.255 0.005

Resíduos 0.619 0.477

Variáveis ambientais pH cond., mst

Variáveis espaciais pcnm5,6,7,1 pcnm7,5,9,4,3, 1

DISPERSÃO ATIVA

DISPERSÃO PASSIVA

SECACHEIA

CHEIA SECA

 

Componente puro ambiental = [A│E]; componente puro espacial = [E│A]; variação compartilhada 

explicada pelas variáveis ambientais e espaciais = [A∩E]; resíduos = variação não explicada; 

significância de p<0,05; R2 adj. = coeficiente de determinação ajustado; var. selec. = variáveis 

selecionadas pela análise; cond. = condutividade; cloro. = clorofila, mst = material em suspensão total.  
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Por meio da abordagem baseada nos padrões de distribuição das espécies, 

encontramos diferenças apenas entre o modo de dispersão, mas não entre os períodos 

hidrológicos (Fig. 6). Os invertebrados bentônicos com dispersão passiva apresentaram 

coerência positiva no mês de cheia e de seca, entretanto, não significativa. Portanto, o número 

de ausências embutidas não foi diferente do que esperado ao acaso, e assim, o padrão 

encontrado se assemelha mais a uma distribuição randômica. Por outro lado, os invertebrados 

bentônicos com dispersão ativa apresentaram coerência positiva e significativa, e por 

conseguinte, analisamos o turnover, que também foi positivo e significativo. Por fim, a 

análise do elemento limites agregados em ambos os períodos (seca e cheia) demonstrou que o 

resultado do índice de Morisita foi significativo e maior que 1, o que indica um padrão de 

distribuição de espécies que mais se assemelha ao Clementsiano (Tabela S2 – ver Material 

Suplementar).  

 
 

Fig. 6 Análise dos elementos de estrutura da metacomunidade proposto por Leibold & Mikkelson 

(2002) obtidos a partir de uma rotina executada no pacote metacom do programa R. Abaixo dos 

resultados, demonstração dos padrões gerados pela distribuição de espécies entre os locais. IM= Índice 

de Morisita; p<0,05; z= estatística que compara o padrão observado ao gerado pelo modelo nulo.  

 

 Sumarizando os principais resultados encontrados, demonstramos que para dispersores 

ativos, o padrão Clementsiano foi observado tanto no período de seca como de cheia. 

Entretanto, a importância relativa dos fatores espaciais e ambientais foi diferenciada entre os 
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períodos, em que o espacial foi mais importante na cheia, indicando uma dispersão mais 

limitada, enquanto na seca, ambos os fatores foram importantes, indicando uma alta 

dispersão. Por outro lado, encontramos para os dispersores passivos uma distribuição 

randômica, em que na cheia ambos os fatores foram importantes sugerindo uma alta dispersão 

nesse período, mas na seca, apenas o componente espacial foi importante, o que indica uma 

dispersão mais limitada (Tabela 3).  

 

Tabela 3. Síntese dos principais resultados encontrados. Fatores estruturadores (partição da variância), 

modelos baseados nos mecanismos e padrões de distribuição (EMS) de metacomunidades.   

 

 

4. DISCUSSÃO   

 

A literatura recente indica que o uso de algumas análises em conjunto, acopladas com uma 

combinação de índices ou de abordagens estatísticas, podem nos auxiliar na compreensão do 

funcionamento de comunidades biológicas (Meynard et al., 2013). Assim como esses autores, 

nós mostramos que isso também é verdade para partição da variância (abordagem de 

mecanismos) e análise da estrutura da metacomunidade (abordagem de padrões), ambas 

fornecendo informações complementares em relação aos processos que estruturam a 

metacomunidade bentônica densconstruída pelo modo de dispersão.  

Invertebrados de água doce ocorrem em habitats que representam pontos discretos 

rodeados por uma paisagem terrestre inóspita (Van de Meutter et al., 2006). Portanto, a 

dispersão pode ser realizada por meio de vários mecanismos, como voo ativo em insetos 

adultos e dispersão passiva por animais vetores e vento (Bilton et al., 2001) ou, ainda, em 

eventos de inundação (Junk et al., 1989; Thomaz et al., 2007; Nabout et al., 2009). Em adição 

às características de dispersão dos organismos, a conectividade espacial de um sistema pode 

também afetar a distribuição das espécies (Gönroos et al., 2013). Inundações pronunciadas 

promovem o aumento da conectividade entre os ambientes, o que poderia acarretar na 

disponibilidade de mais rotas de intercâmbio de espécies entre os ambientes aquáticos 

(Nabout et al., 2009; Fernandes et al., 2013). A integração dos corpos hídricos pode 

favorecer, por exemplo, a dispersão do problemático bivalve invasor Limnoperna fortunei, em 
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que uma das principais características apontadas como facilitadoras da ampla distribuição 

desses indivíduos é a dispersão planctônica das microscópicas larvas (Ricciard, 1998; Oliveira 

et al., 2004). Nossos resultados acerca dos dispersores passivos estão de acordo com a ideia 

de que a dispersão é facilitada com a inundação (Thomaz et al., 2007; Nabout et al., 2009), 

uma vez que durante o período de cheia, tanto os fatores espaciais como ambientais foram 

importantes, indicando uma alta dispersão, enquanto no período de seca, apenas os fatores 

espaciais foram significativos, sugerindo uma dispersão mais limitada.  

 Embora informações sobre a habilidade da busca ativa por habitats apropriados e a 

direção do voo a tais habitats ainda estejam escassos (Gönroos et al., 2013), dispersores ativos 

são potencialmente mais eficientes do que os passivos pois são independentes dos vetores e 

podem ser capazes de ativamente selecionar seus habitats preferidos (Vonesh et al., 2009). 

Sendo assim, é esperado que os dispersores ativos apresentem menor limitação da dispersão 

do que os passivos, especialmente durante a seca, quando fatores espaciais e ambientais foram 

significativos. Além disso, a importância dos fatores ambientais tem sido interpretada como 

uma maior influência de processos relacionados ao nicho das espécies (Cottenie, 2005). Uma 

vez que, segundo Rodríguez & Lewis Jr. (1997), processos que operam na escala local dos 

ambientes podem ser considerados como os maiores determinantes da estrutura das 

comunidades durante o período de seca em sistemas de rio-planície, a importância dos fatores 

ambientais durante o período de estiagem condiz com o reconhecimento da planície de 

inundação do alto rio Paraná como detentora de elevada heterogeneidade ambiental (Thomaz 

et al., 2004), propiciando assim uma maior disponibilidade de habitats favoráveis ao 

estabelecimento dos dispersores ativos.  

No entanto, durante o período de cheia, os fatores ambientais não foram importantes 

para os dispersores ativos, o que pode estar relacionado com um aumento da similaridade 

entre os ambientes e a homogeneização dos mesmos evidenciado por Thomaz et al. (2007) 

com a inundação. Se os ambientes estão muito semelhantes e, ainda, se as condições 

ambientais durante esse período não estão muito favoráveis ao estabelecimento de muitos 

invertebrados devido à redução das concentrações de oxigênio dissolvido e aumento do teor 

de matéria orgânica, como verificado para Chironomidae por Anjos et al. (2011), é provável 

que o estabelecimento dos dispersores ativos tenha sido prejudicado nesse período, o que é 

sugerido também pela baixa densidade e riqueza registradas na cheia. 

 Como todas as espécies em uma comunidade raramente respondem a um conjunto 

idêntico de características ambientais, as estruturas empíricas somente se aproximam das 

idealizações particulares (Presley et al., 2011). É provável, portanto, que devido aos traços 
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compartilhados, resultados mais claros podem ser obtidos com o uso de uma abordagem 

desconstrutiva quando comparados a análises da comunidade como um todo, como sugerido 

por Algarte et al. (2014) em relação a importância relativa de variáveis ambientais e espaciais. 

O mesmo raciocínio pode ser utilizado para os padrões de distribuição, uma vez que 

encontramos padrões tão distintos ao compararmos a metacomunidade bentônica de acordo 

com o modo de dispersão. No entanto, enquanto o pulso de inundação teve forte influência na 

abordagem baseada em mecanismos para os dispersores ativos e passivos, o mesmo não foi 

observado em relação aos padrões de distribuição, que foram consistentes entre os períodos 

hidrológicos, mas distintos entre os modos de dispersão.  

Conforme predito, encontramos uma distribuição randômica para os dispersores 

passivos em ambos os períodos hidrológicos. Heino (2013) também encontrou para 

dispersores passivos aquáticos uma distribuição randômica, sugerindo que a heterogeneidade 

ambiental não afeta a segregação ou agregação desse grupo de táxons. Ainda de acordo com 

esse autor, a distribuição randômica encontrada está de acordo com a ideia de que fracos 

dispersores não são capazes de acompanhar eficientemente a variação ambiental entre o 

conjunto de locais (Thompson & Townsend, 2006; Hájek et al., 2011), mas são mais 

influenciados por processos estocásticos, eventos de extinção relacionados a distúrbios e pela 

lenta recolonização de locais desnudos. Esses mesmos fatores podem ter refletido não apenas 

na distribuição randômica dos dispersores passivos em nosso estudo, mas também na menor 

importância dos fatores ambientais, pois como sugerido esses invertebrados poderiam não 

acompanhar o gradiente ambiental, e ainda na maior importância dos fatores espaciais, por 

conta da dispersão mais limitada.  

 Por outro lado, fatores espaciais são ainda frequentemente relacionados à teoria 

neutra, teoria essa que não considera diferenças entre os ambientes a serem colonizados 

(Hubbel, 2001). Tal pressuposto condiz com nossos resultados durante a cheia, pois com o já 

mencionado efeito de homogeneização (Thomaz et al., 2007), há um aumento da similaridade 

e da conectividade entre os ambientes aquáticos. Assim, é coerente que, com os ambientes 

mais semelhantes, os fatores espaciais tenham sido importantes e, com os ambientes mais 

integrados, os fatores ambientais também tenham sido adicionalmente significativos, 

indicando uma alta dispersão nesse período de inundação. Essas características podem ainda 

ter favorecido também a formação de uma distribuição randômica entre invertebrados que 

passivamente se dispersaram entre as lagoas.  

  O gradiente Clementsiano encontrado nesse estudo corrobora com o predito de que 

algum padrão não-randômico seria gerado aos dispersores ativos. Tal padrão tem sido também 



 
 

29 

reportado em outros trabalhos com diversos grupos biológicos. Por exemplo, Keith et al. 

(2011) encontraram que plantas vasculares britânicas seguiram uma distribuição 

Clementsiana, assim como Newton et al. (2012) em uma savana calcárea. Em estudos com 

gastrópodes, Presley et al. (2010) e Willig et al. (2011) também encontraram uma estrutura 

Clementsiana. Ao investigar 9000 lagos canadenses, Henriques-Silva et al. (2013) 

encontraram que os padrões aninhados e Clementsianos foram os mais comuns para as 

metacomunidades de peixes, e relacionaram fatores espaciais e biogeográficos históricos 

como os principais preditores. E ainda em outro estudo com peixes, mas em riachos, Eros et 

al. (2014) também encontraram que os padrões Clementsianos e quasi-Clementsianos foram 

predominantes. Esses resultados sustentam a ideia que a distribuição Clementsiana pode ser 

um padrão comum a ser encontrado em diferentes locais e organismos na natureza.  

Segundo Presley et al. (2011), se os limites dos habitats são mais ou menos discretos, 

metacomunidades ao longo de gradientes que são moldados pela preferência de habitat ou 

especializações poderiam evidenciar distribuições Clementsianas, com espécies apresentando 

limites agregados e coincidentes com aqueles dos habitats. Fernandes et al. (2013), ao 

observarem uma estrutura Clementsiana ou quasi-Clementsiana no final período de cheia em 

peixes do pantanal brasileiro, atribuíram uma resposta fisiológica e até mesmo evolutiva 

compartilhada entre algumas espécies à geração de tal padrão. Similarmente, os dispersores 

ativos em nosso estudo poderiam se estabelecer nos habitats mais apropriadas ao longo de um 

gradiente ambiental, como o indicado pela PCA, e a distribuição dessas espécies poderia estar 

associada ao tal gradiente. Por exemplo, é possível encontrarmos larvas de Chironomidae 

minadoras de madeira (Stenochironomus, Xestochironomus) com ocorrência restrita às 

pequenas lagoas do rio Paraná, que possuem alta disponibilidade de margem e maior entrada 

de material alóctone (como galhos), favoráveis ao estabelecimento dessas espécies. Alguns 

táxons encontrados, como Chironomus, Ablabesmyia e Polypedilum, são mais tolerantes às 

condições menos oxigenadas de lagoas do rio Baía, enquanto outros não suportam tais 

condições. Afinal, a distribuição de cada espécie é, por fim, determinada por um conjunto de 

características bióticas e abióticas que coletivamente definem o nicho (Chase & Leibold, 

2003). Se os nichos realizados de algumas espécies são similares, a distribuição tenderia a ser 

agrupada, possibilitando assim a formação de um padrão Clementsiano.  

Ainda nessa linha, Henriques-Silva et al. (2013) apontaram como uma justificativa ao 

gradiente Clementsiano encontrado para peixes canadenses uma maior conectividade espacial 

entre as metacomunidades que apresentaram esse padrão, indicando que as espécies foram 

menos limitadas pela dispersão e sugerindo que os locais estudados foram mais acessíveis à 
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recolonização após o fim do período glacial. De acordo com esses autores, se as espécies não 

são limitadas pela dispersão, mas as lagoas diferem em sua composição (como ocorre no 

padrão Clementsiano), então o ambiente local poderia estar agindo como um filtro e as 

espécies poderiam estar distribuídas segundo seus nichos, o que sugere uma perspectiva 

species sorting. De maneira semelhante, apenas os dispersores ativos, menos limitados pela 

dispersão, apresentaram uma distribuição Clementsiana em nosso estudo. Ainda, também 

observamos um indicativo de species sorting (com alta e baixa dispersão) relacionado ao 

padrão Clementsiano nos períodos de cheia, e principalmente, de seca, quando os fatores 

ambientais e espaciais foram igualmente importantes e os dispersores ativos poderiam se 

estabelecer em seus habitats mais adequados.  

Confirmando nossas expectativas, os resultados demonstraram que diferentes 

mecanismos e padrões de distribuição podem ser reconhecidos em metacomunidades de 

invertebrados bentônicos entre os modos de dispersão e, ainda, entre os períodos de seca e 

cheia. Os invertebrados bentônicos da planície de inundação foram regidos, portanto, tanto 

por processos ambientais como espaciais, de acordo com o modo de dispersão (ativo ou 

passivo) e também período hidrológico (seca ou cheia). Dessa maneira, ressaltamos a 

complexidade das comunidades biológicas, cuja melhor compreensão pode depender, como 

demonstrado, tanto de abordagens desconstrutivas como complementares, e ainda, de como se 

alteram ao longo do tempo.  
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APÊNDICE A – Tabela S1. Presença e ausência das espécies com dispersão ativa e passiva 

nos períodos de cheia e seca. 
 

    

DISPERSÃO ATIVA   

 Cheia Seca 

CHIRONOMIDAE   

Ablabesmyia (Karelia) sp.1 X X 

Asheum (Sublette,1964) X X 

Axarus Roback, 1980  X 

Caladomyia ortoni Säwedall, 1981 X X 

Caladomyia tipo h X  

Chironomus antonioi Correia & Trivinho-Strixino, 2007  X 

Chironomus fittkaui Correia & Trivinho-Strixino, 2007 X X 

Chironomus gigas Reiss, 1974 X X 

Chironomus gr salinarius X X 

Chironomus inquinatus Correia et al. 2006  X 

Chironomus paragigas Reiss,1974 X X 

Chironomus sancticaroli Strixino & Strixino, 1982  X 

Chironomus strenzkei Fittkau, 1968 X X 

Chironomus tipo f   

Chironomus tipo h X X 

Cladopelma forcipis Rempel, 1939 X X 

Coelotanypus sp.1 Kieffer, 1913  X 

Coelotaypus sp.2 Kieffer, 1913 X X 

Cryptochironomus reshchikov Silva et al., 2010 X X 

Demicryptochironomus Lenz, 1941 X  

Dicrotendipes sp.1  X 

Dicrotendipes sp.2  X 

Dicrotendipes sp.3  X 

Endotribelos sp.2 X X 

Endotribelos sp.3 X X 

Fissimentum sp.2 X X 

Goeldichironomus holoprasinus (Goeldi, 1905)  X 

Goeldichironomus neopictus Trivinho-Strixino & Strixino, 1998 X X 

Goeldichironomus petiolicola Trivinho-Strixino & Strixino, 2005 X  

Goeldichironomus tipo b  X 

Gymnometriocnemus Goetghebuer, 1932  X 

Nilothauma sp.1  X 

Oukuriella jatai Trivinho-Strixino & Messias, 2005  X 

Parachironomus cayapo Spies, Fittkau & Reiss, 1994  X 

Parachironomus longistilus Paggi, 1977  X 

Paralauterborniella Lenz, 1941 X X 

Pelomus psamophilus Trivinho-Strixino & Strixino, 2008  X 

Polypedilum (T.) sp.3  X 

Polypedilum (T.) sp.4 X X 

Polypedilum sp.4 X  
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Procladius tipo b X X 

Stempellina Thienemann & Bause, 1913  X 

Stenochironomus Kieffer, 1919 X X 

Tanypus punctipennis Meigen, 1918  X 

Tanypus sp.2  X 

Tanypus stellatus Coquillett, 1902  X 

Tanytarsus giovannii Sanseverino & Trivinho-Strixino X X 

Tanytarsus tipo d X X 

Tanytarsus tipo e X X 

Xestochironomus Borkent, 1984 X X 

Zavreliella sp.1  X 

TRICHOPTERA   

Família X X  

Cernotina  X 

Hidroptila X  

Cyrnellus  X 

EPHEMEROPTERA   

Campsurus X X 

Tricorythodes X  

Tricorythopsis X  

RIQUEZA 33 49 

DISPERSÃO PASSIVA   

BIVALVIA   

Corbicula fluminea (Müller)  X 

Limnoperna fortunei (Dunker, 1857) X X 

Psidium X X 

OLIGOCHAEATA   

Aulodrilus pigueti Kowalewski, 1914 X X 

Bratislavia unidentata Harman, 1973  X 

Dero (Aulophorus) borelli Michaelsen, 1900  X 

Dero (Dero) sawayai Marcus, 1943 X  

Dero sp1  X 

Haemonais waldvogeli (Brescher, 1900) X  

Nais communis Piguet, 1906 X  

Paranadrilus descolei Gavrilov, 1955 X X 

Pristina americana Cernosvitov, 1937 X X 

Pristina proboscidea (Beddard, 1896) X  

Slavina evelinae (Marcus, 1942) X X 

RIQUEZA 10 10 
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APÊNDICE B – Tabela S2. Resultados gerados a partir da análise dos elementos da estrutura 

da metacomunidade propostos por Leibold e Mikkelson (2002).  

 

Cheia Seca Cheia Seca

Coherence

Ausências embutidas 5 8 74 227

z 1.47 0.96 2.30 2.53

p 0.14 0.34 0.02 0.01

sim.mean 12.31 13.50 113.14 292.86

sim.sd 4.96 5.73 16.98 25.98

Método r1 r00 r00 r00

Turnover

Substituições 35 102 1415 8839

z 1.83 1.70 2.93 1.97

p 0.07 0.09 0.00 0.05

sim.mean 100.23 169.75 4090.52 14799.18

sim.sd 35.63 39.89 914.70 3020.21

Método r1 r00 r00 r00

Boundary Clumping

Índice de Morisita 3.40 3.45 2.58 4.83

p 0.00 0.00 0.00 0.00

G.L. 7 7 30 46

PADRÃO DE DISTRIBUIÇÃO Randômico Randômico Clementsiano Clementsiano

DISPERSÃO PASSIVA DISPERSÃO ATIVA

 

Sim.mean= média das simulações; sim.sd= desvio-padrão das simulações; G.L.= graus de 

liberdade.  

 

 


