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Avaliação da ocorrência e abundância de uma espécie invasora 

zooplanctônica em uma planície neotropical: um estudo de longa duração 

 

RESUMO 

A elucidação e a compreensão dos processos envolvidos na invasão biológica são essenciais face 

ao aumento recorrente de casos de espécies invasoras nos ecossistemas aquáticos e seus 

potenciais efeitos sobre a estrutura e dinâmica das comunidades aquáticas. Os estudos sobre as 

invasões biológicas compreendem as várias etapas inerentes a esses processos tais como, a 

dispersão, fatores bióticos e abióticos. No entanto, ainda é notória a escassez desses estudos em 

amplas escalas temporais, principalmente em relação aos organismos zooplanctônicos. Foram 

avaliados os fatores bióticos e abióticos sobre a invasão biológica de uma espécie de rotífero 

(Kellicottia bostoniensis) na planície de inundação do alto Rio Paraná, em uma ampla escala 

temporal.  Dois aspectos foram avaliados: o papel da resistência biótica (riqueza de espécies e 

abundância dos organismos zooplanctônicos) e dos fatores abióticos sobre a ocorrência de K. 

bostoniensis e o padrão temporal de sua ocorrência em relação as espécies de rotíferos 

filogeneticamente relacionadas e mais abundantes. A resistência biótica não limitou a ocorrência 

de K. bostoniensis nos ambientes da planície e ainda essa espécie apresentou o mesmo 

comportamento quanto a ocorrência ao longo do tempo em relação a uma espécie de rotífero e 

padrão diferenciado em relação a outra espécie, sugerindo processos de coexistência e 

competição, respectivamente. Encontrou-se que a disponibilidade de alimento verificada através 

das variáveis ambientais e as menores variações das condições ambientais favoreceram a 

ocorrência e abundância da espécie invasora durante a série temporal.  A invasão de K. 

bostoniensis foi determinada principalmente pelos efeitos da amplitude do pulso de inundação 

nesta planície, de forma similar à resposta da comunidade zooplanctônica e que apesar da baixa 

ocorrência de K. bostoniensis durante a série temporal, as altas abundâncias observadas indicam 

o potencial  de invasão dessa espécie nos ambientes da planície de inundação do alto rio Paraná.  

 

Palavras-chave: Invasão biológica. Resistência biótica e abiótica. Rotíferos. Variabilidade 

ambiental. Planície de inundação. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 
 

Assessment of the occurrence and abundance of an invasive zooplankton 

species in a Neotropical floodplain: a long term study 

 
ABSTRACT 

 

The elucidation and understanding of biological invasion processes are fundamental due to the 

recurrent cases of invasive species in aquatic ecosystems and their potential effects on the 

structure and dynamics of aquatic communities. Studies on biological invasions include several 

steps, such as dispersion, biotic and abiotic factors. However, long term studies on this subject 

are lacking, especially with zooplankton organisms. The present study assessed the influence of 

biotic and abiotic factors on the biological invasion of a rotifer species (Kellicottia bostoniensis) 

in the Upper Paraná River floodplain, along a long time scale. As a first approach, we 

investigated the biotic resistance (species richness and abundance of zooplankton organism) on 

the occurrence of K. bostoniensis and examined the temporal pattern of its occurrence compared 

with rotifer species phylogenetically related and most abundant. The biotic resistance showed no 

effect on the occurrence of K. bostoniensis in the environments of the floodplain. Also, this 

species exhibited the same trend of occurrence over time of other rotifer species, and a different 

pattern in relation to other species, suggesting processes of coexistence and competition, 

respectively. In the second approach, we analyzed the occurrence and abundance of K. 

bostoniensis according to abiotic factors and temporal variability of these factors. Food 

availability, given by environmental variables, and smaller variations in environmental 

conditions have favored the occurrence and abundance of the invasive rotifer species over the 

time series. The invasion of K. bostoniensis was mainly determined by the amplitude of the flood 

pulse in this floodplain ecosystem, likewise the zooplankton community, and despite the low 

occurrence of K. bostoniensis during the study period, high abundances found indicate its 

invasive potential in environments of the Upper Paraná River floodplain.  

 

Keywords: Biological invasion. Biotic and abiotic resistance. Rotifers. Environmental variability. 

Floodplain.  
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1 INTRODUÇÃO GERAL 

 

A compreensão dos mecanismos envolvidos na invasão biológica é primordial para a 

conservação da diversidade de espécies nos ecossistemas aquáticos, visto que esse processo é 

uma das principais causas de modificações na estrutura das comunidades nativas e nas relações 

bióticas entre as comunidades, e pode ocasionar a perda da diversidade biológica nestes 

ecossistemas (Vitousek, 1997; Clavero e García-Berthou, 2005; Agostinho et al., 2005).  

Nesse sentido, os estudos da invasão biológica nos ecossistemas aquáticos, de forma geral, 

abordam as condições ambientais (características físicas e químicas), as características bióticas 

das comunidades (riqueza de espécies e abundância de organismos) e dos organismos invasores 

(potencial reprodutivo e competitivo, plasticidade ambiental) bem como a interação entre esses 

fatores (Lodge, 1993; Moyle e Light, 1996; Shurin, 2000; Lennon et al., 2001; Havel et al., 

2002); além disso, as respostas das espécies invasoras a esses fatores e suas variações temporais 

e espaciais determinam o sucesso da invasão dessas espécies (Shea e Chesson, 2002).   

As planícies de inundação são ecossistemas com ampla diversidade de espécies, 

decorrentes da alta variabilidade espacial e temporal, que por sua vez implica em modificações 

na estrutura das comunidades aquáticas (Agostinho et al., 2004) e na dinâmica dos processos 

ecossistêmicos.  A resistência ecológica (conjunto de fatores bióticos e abióticos) atua como um 

filtro e limita o crescimento populacional das espécies invasoras (D`Antonio e Thomsen, 2004). 

Além disso, as ações antrópicas também são citadas como responsáveis pelo aumento no número 

das invasões de espécies nesses ecossistemas (Agostinho et al., 2005), que também é facilitada 

pela conectividade entre os ambientes aquáticos (Agostinho et al., 2006; Havel e Medley, 2006). 

No entanto, diversos casos de invasões de espécies têm sido registradas na planície de 

inundação do alto rio Paraná (Agostinho et al., 2005; Takeda et al., 2004; Thomaz et al., 2009; 

Simões et al., 2009), atribuídas, principalmente, ao barramento do rio principal. Para o 

zooplâncton foram encontradas três espécies invasoras, o cladócero Daphnia lumholtzi (Simões 

et al., 2009), o copépode  Mesocyclops ogunnus (Lansac-Tôha et al., 2002) e o rotífero 

Kellicottia bostoniensis (Serafim-Jr et al., 2003), sendo esta última espécie registrada pela 

primeira vez na planície de inundação em 2000 e tem sido encontrada em diferentes ambientes, 

com frequências de ocorrência e abundâncias variadas, o que reflete o potencial de invasão dessa 

espécie. Entretanto, estudos que avaliam a sua invasão em amplas escalas temporais e, ainda em 
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ambientes naturais que apresentam grande variabilidade temporal, como as planícies de 

inundação, são escassos.   

Duas abordagens foram consideradas: a influência das condições locais (bióticas e 

abióticas) sobre a invasão de uma espécie de zooplâncton em diferentes ambientes de uma 

planície neotropical. Na primeira delas avaliou-se a ocorrência e abundância dessa espécie em 

uma série temporal, as relações de ocorrência de K. bostoniensis com espécies de rotíferos 

filogeneticamente aparentadas, e os preditores bióticos, verificados através da riqueza de 

espécies e abundância do zooplâncton  sobre à invasão de K. bostoniensis  na planície de 

inundação. A segunda abordagem avaliou o papel da variabilidade ambiental e da 

disponibilidade de alimento como preditores da invasão de K. bostoniensis, a fim de predizer se 

os filtros ambientais favorecem e/ou limitam  a invasão de K. bostoniensis. 

 Nos anos de maior ocorrência e abundância de K. bostoniensis foram registrados os 

maiores valores de riqueza de espécies e abundância da comunidade zooplanctônica, e condições 

ambientais decorrentes dos períodos climáticos extremos (períodos de La Niña e El Niño) que 

propiciaram ou não uma maior dispersão da espécie pela planície. Portanto, a resistência biótica, 

a variabilidade ambiental e a disponibilidade de alimento não limitaram a ocorrência e a 

abundância de K. bostoniensis  na planície de inundação.  

Dessa forma, as interações bióticas e os períodos de distúrbios ambientais, relacionados 

com a dinâmica hidrológica da planície de inundação, influenciam a invasão e permanência da 

espécie nos ambientes, pois alteram a invasibilidade desses locais. Assim, a manutenção da 

variabilidade ambiental natural do ecossistema, juntamente com estudos adicionais que avaliem 

os possíveis impactos de K. bostoniensis sobre a comunidade zooplanctônica serão importantes 

para elucidar diversas questões acerca das invasões biológicas. 
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2  RESISTÊNCIA BIÓTICA A INVASÃO DE UMA ESPÉCIE ZOOPLANCTÔNICA 

(KELLICOTTIA BOSTONIENSIS (ROUSSELET, 1908), ROTIFERA) EM AMBIENTES 

DE UMA PLANÍCIE NEOTROPICAL  

 

RESUMO 

 

A resistência biótica das comunidades nativas é um dos fatores determinantes do sucesso da 

invasão de espécies, visto que em ambientes mais diversos a probabilidade de ocorrência de uma 

espécie invasora é menor. Esse estudo teve por objetivo verificar o padrão de invasão do rotífero 

Kellicottia bostoniensis em uma série temporal, comparar o padrão de ocorrência da espécie 

invasora com as espécies nativas filogeneticamente aparentadas e mais abundantes, e determinar 

os fatores bióticos (riqueza de espécies e abundância do zooplâncton) que poderiam influenciar a 

ocorrência desta espécie na planície de inundação. Nós predizemos que a riqueza de espécies e 

abundância da comunidade zooplanctônica seria um fator limitante para a ocorrência de K. 

bostoniensis. A partir de análises de regressão logística, verificamos que a probabilidade de 

ocorrência de K. bostoniensis foi maior quando a riqueza de espécies e a abundância do 

zooplâncton também apresentaram maiores valores; indicando que a resistência biótica não foi 

um fator limitante à invasão da espécie de rotífero na planície. Além disso, foram encontradas 

diferenças na ocorrência da espécie invasora em relação às espécies filogeneticamente 

aparentadas. A baixa ocorrência de K. bostoniensis nos ambientes da planície pode ser devida ao 

que acontece também com outras espécies invasoras, no qual inicialmente há um crescimento 

exponencial das populações, seguido por períodos em que as espécies invasoras tendem a se 

estabilizar em baixas abundâncias. Por outro lado, impactos decorrentes de influência antrópica 

podem alterar as comunidades nesses locais e torná-los mais propícios às invasões.  

PALAVRAS-CHAVE: invasão biológica; resistência biótica; rotífero; Kellicottia bostoniensis; 

planície de inundação.  
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ABSTRACT 

 

Biotic resistance to invasion of a zooplankton species (Kellicottia bostoniensis (Rousselet, 

1908), Rotifera) in environments of a Neotropical floodplain. 

 

Biotic resistance of native communities is a key factor for the invasive species success, since the 

probability of occurrence of an invasive species is lower in more diverse environments. This 

study aimed to verify the invasion pattern of Kellicottia bostoniensis over a long time series (13 

years), compare the pattern of occurrence of the invasive species with phylogenetically closely 

related native species and most abundant, and determine the biotic factors (species richness and 

abundance of the zooplankton) which could influence the occurrence of this species in the 

floodplain. We predicted that the diversity of zooplankton species would be a factor limiting the 

occurrence of K. bostoniensis. From logistic regression analysis, it was observed that the 

probability of occurrence of K. bostoniensis was higher when species richness and abundance of 

the zooplankton also showed greater values, indicating that biotic resistance was not a limiting 

factor for the invasion of this rotifer species in the floodplain. Moreover, differences were found 

in the occurrence of the invasive species in relation to the phylogenetically related species. The 

low occurrence of K. bostoniensis in the floodplain environments may be due to what happens 

with other invasive species, in which initially there is an exponential growth of populations, 

followed by periods when invasive species tend to stabilize at low abundances. On the other 

hand, impacts from anthropogenic influence can change the communities at these sites and make 

them more prone to invasions. 

KEYWORDS: biological invasion; biotic resistance; rotífer; Kellicottia bostoniensis; 

floodplain.  
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2.1 INTRODUÇÃO 

 

A invasão biológica é apontada como uma das principais causas de modificações na 

estrutura das comunidades nativas e nas interações entre as comunidades, e como consequência 

mais grave pode ocasionar a perda da diversidade de espécies nos ecossistemas (Moyle e Light, 

1996; Vitousek, 1997; Clavero e García-Berthou, 2005; Agostinho et al., 2005). Esse fato, 

juntamente com o aumento do número de casos de espécies invasoras nos ambientes aquáticos 

(José de Paggi, 2002;Takeda et al., 2004; Agostinho et al., 2005; Simões et al., 2009;Thomaz et 

al., 2009; Peixoto et al., 2010), faz com que os estudos sobre os mecanismos que determinam a 

ocorrência e o estabelecimento das espécies, bem como a susceptibilidade do ambiente às 

invasões sejam relevantes para o entendimento desse processo tão complexo. 

Uma das teorias que procuram explicar a invasão de espécies nos ambientes é a da 

resistência biótica (Shurin, 2000; Havel et al., 2002).  Essa teoria prediz que em comunidades 

mais diversas a resistência à invasão é maior do que aquelas com poucas espécies (Elton, 1958) e 

está ligada à teoria de nicho (Hutchinson, 1957), onde uma maior ocupação de nicho por parte 

das espécies nativas limitaria as oportunidades para o estabelecimento e sobrevivência de outras 

espécies (Levine e D’Antonio, 1999; Shea e Chesson, 2002). 

Os resultados de estudos que testaram essa teoria foram controversos, pois apesar de 

alguns corroborarem com o conceito da resistência biótica (Shurin, 2000; Taylor e Duggan, 

2012), outros encontraram o efeito oposto, ou seja, em comunidades mais diversas a invasão de 

espécies foi maior (Dunstan e Johnson, 2004), e ainda, há resultados que indicam ausência de 

relação entre a riqueza de espécies e invasibilidade (Capers et al., 2007). Fridley et al. (2007) 

atribuíram esses resultados à diferenças nas escalas espaciais de estudo, que produzem efeitos 

diferenciados na relação diversidade e invasibilidade. Nesse sentido, em pequenas escalas 

espaciais encontra-se que em uma comunidade com maior número de espécies a invasibilidade 

será menor; enquanto que em amplas escalas espaciais essa relação é positiva. Esses autores 

atribuem esse paradoxo da invasão aos processos ecológicos preponderantes em cada escala, no 

caso, em escalas menores as interações entre as espécies são mais intensas, o que gera a relação 

negativa. Já em escalas maiores, os fatores que atuam em amplas escalas favorecem tanto as 

espécies nativas quanto as não nativas.    
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Os ambientes de planície de inundação são ecossistemas únicos, com grande diversidade 

de espécies, devido à alta heterogeneidade espacial e variabilidade temporal. Portanto, a 

integridade desse tipo de ecossistema é essencial para a manutenção da biodiversidade aquática 

(Agostinho et al., 2004). No entanto, diversos casos de invasões biológicas foram recentemente 

registrados na planície de inundação do alto rio Paraná, incluindo diferentes comunidades, tais 

como, peixes (Cychla kelberi) (Agostinho et al., 2005; Júlio-Junior et al., 2009); bentos 

(Corbiculla fluminea) (Takeda et al., 2004);  macrófitas aquáticas (Hydrilla verticillata, 

Urochloa subquadripara) (Souza et al., 2009; Thomaz et al., 2009); fitoplâncton (Ceratium 

furcoides) (S. Jati, Maringá, comunicação pessoal) e zooplâncton (Simões et al., 2009). Para o 

zooplâncton foram encontradas três espécies invasoras, o cladócero Daphnia lumholtzi (Simões 

et al., 2009), o copépode Mesocyclops ogunnus (Lansac-Tôha et al., 2002) e o rotífero 

Kellicottia bostoniensis (Serafim-Junior et al., 2003). 

Entre os rotíferos, a espécie invasora Kellicottia bostoniensis (Rousselet, 1908) (Família 

Brachionidae) apresenta ampla capacidade de colonização e alta plasticidade ecológica, pois é 

capaz de tolerar grandes variações nas condições ambientais como, por exemplo, variações na 

temperatura, oxigênio dissolvido, lagos com diferentes profundidades, ambientes com diferentes 

graus de trofia (desde oligotróficos até eutróficos), e também sujeitos ou não a antropização 

(Edmonson, 1959; Arnemo et al., 1968; José de Paggi, 2002; Bezerra-Neto et al., 2004). 

Kellicottia bostoniensis é originária da América do Norte (Edmondson, 1959) e sua ocorrência 

foi constatada na Suécia (Pejler, 1998); Holanda (Leentvaar, 1961), Finlândia (Eloranta, 1988), 

França (Balvay, 1994) e Rússia (Zhdanova e Dobrynin, 2010). Na América do Sul foi constatada 

sua ocorrência na Argentina (De Paggi, 2002) e Brasil (Lopes et al., 1997). No Brasil, até o 

momento a distribuição de K. bostoniensis engloba as regiões Sul (Paraná (PR), Santa Catarina 

(SC)) e Sudeste (Minas Gerais (MG) e São Paulo (SP)). Sendo o primeiro registro realizado por 

Lopes et al (1997), no reservatório de Segredo, localizado no Sul do Brasil,  estado do Paraná. 

Em Minas Gerais, foi constatada a ocorrência da espécie em várias localidades (Bezerra-Neto, 

2001; Landa et al., 2002; Souza, 2004; Bezerra-Neto et al., 2004; Valadares, 2007 e Peixoto et 

al., 2010) e no estado de São Paulo, Lucinda et al., (2004) encontrou a mesma em ambientes na 

bacia hidrográfica do alto rio Tietê (SP). Ainda, recentemente, a espécie foi encontrada em um 

reservatório no estado de Santa Catarina (Fernandes, comunicação pessoal).  

 



21 
 

 
 

 

 

Estudos sobre essa espécie, que consideram uma ampla escala temporal, ainda não foram 

realizados no Brasil; além disso, o conhecimento sobre os requerimentos ecológicos que podem 

favorecer a ocorrência e o estabelecimento de K. bostoniensis são relacionados em grande parte a  

ambientes artificiais, como os  reservatórios. Esses estudos enfatizam a ocorrência e a dinâmica 

espacial e temporal da espécie, em um curto período de tempo; além disso, caracterizam os 

principais requerimentos físicos e químicos da espécie nos ambientes em que a mesma ocorre 

(Landa et al., 2002; Bezerra-Neto et al., 2004; Peixoto et al., 2010). Essa espécie foi registrada 

pela primeira vez na planície de inundação do alto rio Paraná em 2000 (Serafim et al., 2003), e a 

partir desse período, tem sido encontrada em diferentes ambientes dessa planície, com 

frequências de ocorrência e abundâncias variadas. 

Os objetivos desse estudo foram (i) verificar o padrão de invasão de K. bostoniensis ao 

longo de uma série temporal, (ii) comparar o  padrão de ocorrência da espécie invasora  com as 

espécies nativas filogeneticamente aparentadas e abundantes, e ainda, (iii) determinar os fatores 

bióticos (riqueza de espécies e abundância do zooplâncton) que possam predizer a ocorrência da 

espécie nos ambientes estudados. 

Assim, considerando que a diversidade de espécies zooplanctônicas na planície de 

inundação estudada é alta (541espécies), sendo os rotíferos o grupo mais especioso e com maior 

abundância (Lansac-Tôha et al., 2009), nós buscamos responder às seguintes questões: (i) Quais 

são as tendências de ocorrência e abundância da espécie invasora ao longo do tempo?; (ii) A 

espécie invasora apresenta um padrão de ocorrência diferente das espécies de rotíferos nativas 

filogeneticamente aparentadas e mais abundantes?; (iii) Nos períodos com maior riqueza de 

espécies e maior abundância de organismos zooplanctônicos a probabilidade de ocorrência de K. 

bostoniensis é menor? 

 

2.2 MÉTODOS 

 

2.2.1 Área de estudo 
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A bacia do rio Paraná compreende uma grande área do território brasileiro (802.150 

km
2
), e no seu último trecho no país o rio Paraná está associado a uma planície de inundação 

(planície de inundação do alto rio Paraná). Essa seção é o último trecho do rio livre de barragens, 

e é caracterizado, ainda, por ampla heterogeneidade ambiental, incluindo tributários, canais, 

lagoas abertas, lagoas fechadas e ressacos; sendo constituídos por grande diversidade de espécies 

(Agostinho et al., 2004).  

Esse estudo foi realizado em 12 ambientes desta planície, localizados em três sub-bacias 

associadas a dois grandes tributários (rios Baía e Ivinheima) e ao próprio rio Paraná (Fig. 1, 

Tabela І).  Esses ambientes são caracterizados por apresentar diferentes conexões com os rios 

principais e características limnológicas diversas devido à influência dos seus rios formadores 

(Roberto et al., 2009).  

 

 

Fig. 1. Locais de amostragem estudados na planície de inundação do alto rio Paraná: Sub-bacia do rio Paraná 

(PAR=rio Paraná; OSM=lagoa do Osmar; GAR = Lagoa das Garças; PVE=ressaco do PauVéio) – Sub-bacia do rio 

Ivinheima (RIV= rio Ivinheima; VEN = Lagoa Ventura; PAT = Lagoa dos Patos; CIP= canal Ipoitã) -  Sub-bacia do 

rio Baía (RBA= rio Baía; FEC= lagoa Fechada; GUA = Lagoa Guaraná; CUR= canal Curutuba). 
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Tabela І. Ambientes estudados na planície de inundação do alto rio Paraná (PR/MS), considerando suas características ambientais 

(Souza-Filho e Stevaux, 2002). 

Lagoas Caracterização ambiental 

 Sub-bacia do rio Paraná 

Rio Paraná Localização: 22
o
45' S; 53

o
15' W. Apresenta largura variada, com a presença de ilhas. Profundidade média: 

4,0m. Profundidade máxima: 15m. Vegetação composta por campo, sendo os diques ocupados por árvores 

esparsas, remanescentes da vegetação original. Ocorrem áreas ocupadas ao longo da margem esquerda, 

paranaense. Algumas ilhas apresentam ainda vegetação arbórea, moderadamente explorada. 

Lagoa do 

Osmar 

Localização: 22
o
46’ S; 53

o
19’ W - Profundidade média: 1,13m - área: 0,006 ha; lagoa temporária localizada 

em uma ilha na calha do rio Paraná, apresenta vegetação terrestre em sua margem que impede a ação do 

vento na coluna de água, e reduzidos bancos de macrófitas aquáticas emersas e flutuantes; não apresenta 

comunicação com o rio, e se distancia de sua calha por 100m. 

Lagoa das 

Garças  

Localização: 22
o
43' S; 53

o
13' W - Profundidade média: 2,03m - área: 14,08ha; apresenta mata ciliar no seu 

entorno e extensos bancos multiespecíficos de macrófitas aquáticas em quase toda extensão de suas margens, 

com o predomínio de Eichhornia azurea, e bancos de macrófitas submersas; apresenta também comunicação 

com o rio através de um canal sinuoso com 5m de extensão. 

Ressaco do 

Pau Véio 

Localização: 22
o
44' S; 53

o
15' W - Profundidade média: 1,8m – área: 3,0ha; comunica-se com a margem 

direita do rio Paraná. Seu comprimento é de 1.146,4m. Em sua margem direita ocorrem Ingás (Inga 

uruguensis) e campos de pastagem, além de Croton. 

 Sub-bacia do rio Ivinheima 

Rio 

Ivinheima 

Localização: 22
o
47' S; 53

o
32' W - Profundidade média: 3,9m; apresenta vegetação diferenciada em suas 

margens que vai desde vegetação herbácea até a formação de extensas áreas com mata ripária em 

diferentes estágios de regeneração. Corre paralelo ao rio Paraná em seu curso inferior (área amostrada), 

conectando-se com o rio Baía pelo canal Curutuba e ao rio Paraná pelo canal Ipoitã e dois outros canais. 

Lagoa 

Ventura 

Localização: 22º51' S; 53º36' W - Profundidade média: 2,16m - área: 89,79ha; apresenta mata ciliar no seu 

entorno, e bancos multiespecíficos de macrófitas aquáticas em alguns trechos de suas margens, com o 

predomínio de Eichhornia azurea; não apresenta comunicação com o rio e se distancia de sua calha por 

200m. 

Lagoa dos 

Patos 

Localização: 22º49' S; 53º33’ W - Profundidade média: 3,50m - área: 113,80ha; não apresenta grandes 

extensões de mata ciliar no seu entorno, e apresenta bancos multiespecíficos de macrófitas aquáticas em 

alguns trechos de suas margens, com o predomínio de Eichhornia azurea, e comunicação com o rio através 

de um canal sinuoso com 8m de extensão.  

Canal Ipoitã Localização: 22
o
50' S; 53

o
33' W. Canal sinuoso que liga o rio Paraná ao rio Ivinhema. Possui profundidade 

média de 3,2 m e suas margens são compostas de vegetação arbustiva-arbórea destacando-se a embaúba 

(Cecropia pachystachya).  

 Sub-bacia do rio Baía 

Rio Baía Localização: 22
o
43' S; 53

o
17' W - Profundidade média: 3,2m. Apresenta largura variada e, trechos mais 

estreitos com diques mais altos ocupados pela vegetação ripária ou campos antropizados. Nos trechos mais 

largos, os diques são mais baixos e a vegetação é de campos inundados (várzea). Rio sinuoso e água 

moderadamente lótica. As amostragens foram realizadas em áreas mais largas, menos veloz e com macrófitas 

aquáticas e encostas ocupadas por gramíneas. 

Lagoa 

Fechada 

Localização: 22º42' S; 53º16' W - Profundidade média: 2,46m - área: 7,46ha; ausência de mata ciliar no seu 

entorno, e reduzidos bancos multiespecíficos de macrófitas aquáticas em suas margens, com o predomínio 

de Eichhornia azurea; não apresenta comunicação com o rio e se distancia de sua calha por 100m. 

Entretanto, no período de cheia se conecta com o rio rapidamente devido à ausência de um elevado talude na 

margem do rio.  

Lagoa do 

Guaraná 

Localização: 22º43' S; 53º18' W - Profundidade média: 2,06m - área: 4,21ha; não apresenta mata ciliar em 

seu entorno e apresenta extensos bancos multiespecíficos de macrófitas aquáticas em quase toda extensão de 

suas margens, com o predomínio de Eichhornia azurea, e apresenta também comunicação com o rio através 

de um curto canal com 70m de extensão. 

Canal 

Curutuba 

Localização: 22
o
45' S; 53

o
21' W - Profundidade média: 2,7m; canal que liga o rio Baía ao rio Ivinhema. Suas 

margens apresentam vegetação arbustivo-arbórea, destacando-se Cecropia pachystachya e Inga uruguensis e 

alguns pontos predominam os tucuns (pequenas palmeiras).  
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2.2.2 Delineamento amostral e análise laboratorial  

 

O delineamento amostral nos ambientes de estudo seguiu a escala temporal de dois 

projetos de Pesquisa Ecológica de Longa Duração (PELD- sítio 6) (A Planície Alagável do Rio 

Paraná: estrutura e processo ambiental e A Planície de Inundação do Alto Rio Paraná), que 

monitora periodicamente os aspectos bióticos e abióticos dos diferentes ambientes da planície.  

As amostragens foram realizadas trimestralmente, contemplando os períodos de cheia 

(fevereiro), vazante (junho), seca (setembro) e enchente (novembro) de cada ano, durante o 

período de 2000 a 2012.  

 As amostras da comunidade zooplanctônica foram obtidas à sub-superfície em um ponto 

na região pelágica de cada ambiente, no período da manhã, com o auxílio de moto bomba, sendo 

filtrados 600 litros de água por amostra em uma rede de plâncton com 68 µm de abertura de 

malha. Ainda em campo, essas amostras foram armazenadas em frascos de polietileno, e fixadas 

com solução de formaldeído a 4%, tamponada com carbonato de cálcio. 

 A identificação das espécies de amebas testáceas, rotíferos, cladóceros e copépodes foi 

realizada segundo bibliografia especializada (Koste, 1978; Nogrady e Segers, 2002; Reid, 1985; 

Matsumura-Tundisi, 1986; Elmoor-Loureiro, 1997; Lansac-Tôha et al., 2002), e a riqueza de 

espécies  de cada grupo foi estimada de acordo com a estabilização da curva de acumulação de 

espécies por amostra. 

A abundância dos indivíduos zooplanctônicos (ind. m
-3

) foi determinada a partir da 

análise de três sub-amostragens, obtidas com pipeta tipo Hensen-Stempell (2,5 mL). Foram 

contados, no mínimo, 50 indivíduos para cada grupo (Bottrell et al., 1976) em câmaras de 

Sedgewick-Rafter, sob microscópio óptico; entretanto, as amostras que apresentaram um 

reduzido número de indivíduos foram quantificadas na íntegra. 
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2.2.3 Tendência temporal de Kellicottia bostoniensis 

 

A frequência de ocorrência (FO) de K. bostoniensis foi determinada a partir do número 

de vezes em que a espécie ocorreu em cada ano de estudo (2000 a 2012), sendo que de acordo 

com o delineamento amostral, foram obtidas quatro amostragens por ano. Essa frequência foi 

calculada através da fórmula:  

 

FO (%) = Número de ocorrências no ano x 100 

         Número total de amostragens no ano 

 

A fim de investigar a relação entre a ocorrência e a flutuação populacional da espécie 

invasora com as espécies de rotíferos nativas ao longo do tempo, foram selecionadas as espécies 

nativas de acordo com dois critérios: àquelas aparentadas filogeneticamente, pertencentes à 

mesma família da espécie invasora (Brachionidae), e ainda, entre essas, as espécies mais 

abundantes durante todo o período de estudo. A abundância média de cada espécie de rotífero foi 

obtida considerando todo período estudado (545 amostras) (Tabela ІІ).  

 

 

Tabela ІІ. Espécies de rotíferos mais abundantes durante o período de 2000 a 2012, nos ambientes 

da planície de inundação do alto rio Paraná. 

Espécies Abundância média (ind.m
-3

) 

Keratella cochlearis (Gosse, 1851) 3.126 

Keratella tropica (Apstein, 1907) 1.541 

Brachionus dolabratus(Harring, 1914) 1.085 

Kellicottia bostoniensis (Rousselet, 1908) 1.084 

 

 

2.2.4 Análise dos dados 

 

Análises de variância não paramétricas (Kruskall Wallis) foram realizadas a fim de 

verificar se existe diferença significativa na abundância da espécie invasora entre os anos de 

estudo (2000- 2012). Os dados de abundância foram logaritmizados. Na presença de diferença 
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significativa entre as médias, aplicou-se um teste de comparação múltipla de média (pos-hoc) – 

Teste de Dunnet – realizado com o objetivo de verificar em quais anos as médias diferiram. O 

nível de significância da análise foi de 0,05, e esta foi realizada no software Statistic 7.1 (Statsoft 

Incorporation, 2005).  

Com o intuito de verificar se a ocorrência da espécie invasora e das espécies nativas de 

rotíferos segue uma mesma tendência temporal, e se há diferença quanto à tendência entre essas 

espécies, foram realizadas análises de regressão logística, considerando a ocorrência (presença – 

ausência) de cada espécie (nativa e invasora), em cada ponto de amostragem, como variável 

resposta e o ano como variável preditora. A análise de regressão logística é um modelo que 

relaciona um conjunto de variáveis independentes (X) a uma variável dependente (Y), e assume 

apenas duas condições 0 – 1 (Hosmer e Lemeshow, 1989).  

Essa mesma análise foi realizada para verificar se a riqueza de espécies e a abundância 

dos indivíduos zooplanctônicos representam uma resistência biótica à invasão de K. bostoniensis, 

sendo a ocorrência dessa espécie (presença – ausência), em cada ponto de amostragem, a 

variável resposta e a riqueza de espécies e abundância do zooplâncton, as variáveis preditoras.  

Para ambas as análises, foram considerados os dados de 545 amostras, obtidas no período 

de 2000 a 2012. Essas análises foram realizadas no software Statistic 7.1 (Statsoft Incorporation, 

2005), sendo significativos os valores de p menores que 0,05. 

 

2.3 RESULTADOS 

 

2.3.1  Tendência temporal  

 

Os resultados da análise de variância não paramétrica mostraram diferenças significativas 

na abundância de K. bostoniensis entre os anos (H=114,56; GL=12; N=542; p=0,0001). O teste 

de comparação de médias mostrou que as maiores médias de abundância verificadas em 2001 

diferiram significativamente dos valores dos demais anos (2000, 2004, 2007, 2008, 2009 e 

2010). 

Ao longo de toda a série temporal, K. bostoniensis apresentou maior frequência de 

ocorrência em 2001, seguido por 2002. Após esse período, houve uma queda na ocorrência da 

espécie, com oscilações entre os anos, sendo que em 2004, 2008 e 2009 não houve registro da 
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mesma. Sua ausência em 2008 e 2009 foi seguida pelo seu reaparecimento com um aumento 

gradual de sua frequência de ocorrência nos anos de 2010, 2011 e 2012 (Fig. 2A). 
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Fig. 2. Valores da frequência de ocorrência (A) e abundância média (ind.m-³) (B) de K. bostoniensis nos ambientes, durante os anos 

de 2000 a 2012 (média e erro padrão) e (C) curvas de regressão logística para a espécie invasora (A: K. bostoniensis) e para as nativas 

(B: K. cochlearis; C: K. tropica; e D: B. dolabratus) mostrando a probabilidade de ocorrência de cada espécie nos anos de estudo. 
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Em relação à abundância de K. bostoniensis, os maiores valores foram registrados em 

2001, seguido por 2002. Após esse período, a abundância diminuiu abruptamente, com pequenas 

variações nos demais anos e uma tendência de aumento em 2010, 2011 e 2012, da mesma forma 

que o observado para a frequência de ocorrência (Fig. 2B).  

As análises de regressão logística mostraram que houve uma diminuição significativa na 

ocorrência de K. bostoniensis ao longo do tempo, da mesma forma ao encontrado para a nativa 

K. cochlearis. Já para a outra nativa K. tropica, houve uma tendência de aumento na sua 

ocorrência. A análise não mostrou valores significativos na ocorrência temporal de B. dolabratus 

(Fig. 2C), (Tabela ІІІ). 

 

Tabela ІІІ. Resultados da regressão logística usando a presença do rotífero invasor (K. bostoniensis) 

e das espécies de rotíferos nativas (K. tropica, K. cochlearis e B.dolabratus) como variáveis 

dependentes e os anos como variável independente; e a presença de K. bostoniensis como variável 

dependente e a riqueza de espécies e abundância da comunidade zooplanctônica como variáveis 

independentes. * Probabilidade de ocorrência de K. bostoniensis e das espécies nativas de acordo 

com o tempo (anos)  e a riqueza de espécies e abundância do zooplâncton. ** Rho
2 

de McFadden 

estima a proporção de variação explicada pelo modelo de regressão logística (similar ao R
2
 da 

regressão linear). 

 Coeficiente Χ
2
 Probabilidade* Rho

2 
de 

McFadden** 

P 

Tempo 

K. bostoniensis - 0,09 5,01 0,91 0,014 0,025 

K. cochelaris -0,07 8,81 0,93 0,009 0,002 

K. tropica 0,06 6,42 1,06 0,009 0,011 

B. dolabratus 0,004 0,03 1,00 <0,001 0,858 

K. bostoniensis 

Riqueza  0,03 10,02 1,03 0,032 0,001 

Abundância  0,57 9,51 1,77 0,03 0,002 
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2.3.2 Preditores bióticos da ocorrência de K. bostoniensis  

 

Considerando a riqueza de espécies do zooplâncton como a variável que prediz a 

ocorrência de K. bostoniensis, a análise de regressão logística mostrou que a probabilidade de 

ocorrência dessa espécie foi maior nos períodos em que a riqueza de espécies também foi maior 

(Fig. 3A), (Tabela ІІІ). Os maiores valores médios deste atributo da comunidade foram 

registrados nos anos de 2002 e 2003, e os menores em 2008 (Fig. 3B), quando foram registradas 

as maiores e menores frequências de ocorrência de K. bostoniensis, respectivamente (Fig. 2A).  

A probabilidade de ocorrência da espécie invasora foi mais alta nos anos em que a 

comunidade zooplanctônica apresentou maiores valores de abundância (Fig. 3C), (Tabela ІІІ), 

como em 2001 e 2002 (Fig. 3D). Embora os valores que explicaram a variação da análise 

(McFadeens Rho
2
) tenham sido baixos, eles foram significativos e relacionados positivamente 

com a ocorrência da espécie (Tabela ІІІ). 
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Fig. 3. Curvas de regressão logística indicando a probabilidade de ocorrência da espécie invasora (K. bostoniensis) em relação (A) 

riqueza de espécies e (C) abundância dos organismos zooplanctônicos e (B) valores médios da riqueza de espécies e (D) da 

abundância da comunidade zooplanctônica em cada ano de amostragem (média e erro padrão). Os dados de abundância foram 

logaritmizados 
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2.4 DISCUSSÃO 

 

A ocorrência de Kellicottia bostoniensis nos ambientes da planície de inundação, 

considerando o número de amostragens, foi considerada restrita, sendo caracterizada como 

“acidental”. Porém, apesar da baixa ocorrência, essa espécie apresentou o quarto maior valor de 

abundância entre os rotíferos da família Brachionidae, mostrando assim que essa espécie 

invasora apresenta potencial para se estabelecer nos ambientes estudados. Em um estudo 

realizado em um reservatório (Lagoa do Nado/Minas Gerais), Bezerra-Neto et al. (2004) 

constataram que K. bostoniensis representou um importante papel na estrutura da comunidade de 

rotíferos, atingindo até 40% da abundância dos rotíferos, e em ambientes do alto rio Tietê,  

apresentou uma abundância de até 67% em relação as demais espécies de rotíferos (Lucinda et 

al., 2004). 

A alta ocorrência e abundância da espécie invasora registrada em 2001 e 2002 

coincidiram com os maiores valores de riqueza de espécies e abundância constatados para a 

comunidade zooplanctônica. Esses resultados indicaram que K. bostoniensis, potencialmente, 

respondeu de forma similar ás condições ambientais que influenciaram a comunidade 

zooplanctônica nativa, como aquelas decorrentes das alterações hidrológicas da planície de 

inundação. De acordo com Lansac-Tôha et al. (2009), as variações hidrológicas influenciam as 

características locais e regionais dos ambientes da planície de inundação estudada, e que, por sua 

vez, determinam os padrões de riqueza e abundância do zooplâncton. Neste sentido, o período 

atípico do regime hidrológico observado em 2001, um ano influenciado pelo evento La Niña 

(McPhaden et al., 2006), extremamente seco, com um longo período de estiagem (355 dias), 

apenas um curto período inundação (pulso de sete dias), e reduzido índice de conectividade entre 

os ambientes da planície (Bonecker et al., 2009; Lansac-Tôha et al., 2009) contribuiu para a 

ocorrência e abundância de K. bostoniensis. Portanto, os resultados similares encontrados para K. 

bostoniensis e a comunidade zooplanctônica, neste ano, podem ser atribuídos à ausência do 

efeito de diluição no plâncton (Aoyagui e Bonecker, 2004; Lansac-Tôha et al., 2009).  

Por outro lado, no ano de 2002 foram constatados dois pulsos de inundação com duração 

de 10 a 15 dias, e um maior índice de conectividade entre os ambientes da planície, quando 

comparados a 2001 (Bonecker et al., 2009), o que permitiu a dispersão de K. bostoniensis e de 

outras espécies zooplanctônicas entre os ambientes, acarretando uma maior riqueza de espécies 
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local e regional. De acordo com Thomaz et al. (2007), uma maior conectividade entre os 

ambientes da planície de inundação estudada favorece a troca de propágulos e nutrientes. Assim, 

neste ano a duração do pulso de inundação, e o aumento da conectividade hidrológica foram 

fatores influentes nas relações observadas entre a espécie invasora e a comunidade 

zooplanctônica nativa. 

Nos demais anos da série temporal, K. bostoniensis apresentou oscilações quanto à 

frequência de ocorrência e abundância, alternando entre momentos de altas abundâncias e 

períodos em que não ocorreu nos ambientes. Uma vez que a espécie já foi registrada no 

ambiente, o seu retorno pode ser atribuído a fatores que podem favorecer a sua dispersão, como a 

conectividade hidrológica, comentada anteriormente, e a produção de ovos de resistência. Esses 

ovos são produzidos quando as condições ambientais são desfavoráveis, como verificado em 

2001, durante o período de estiagem prolongado (Simões et al., 2013), e/ou as condições 

bióticas, como a alta abundância de competidores e predadores, permitindo que a espécie 

invasora retorne ao ambiente e mantenha sua população após esses períodos de estresse (Crispim 

e Watanabe, 2000; Hairston, 1996). Foi constatada a eclosão de K. bostoniensis a partir de ovos 

de resistência provenientes de uma lagoa considerada neste estudo  (E. Pilger, Maringá, 

comunicação pessoal). José de Paggi (2002) ressaltou, ainda, a importância da produção desses 

ovos de resistência por K. bostoniensis para sua distribuição espacial e ocorrência ao longo do 

tempo nos ambientes. 

A espécie invasora e as espécies de rotíferos filogeneticamente aparentadas mostraram 

padrões de ocorrência tanto similar como distinto, ao longo do tempo. Ambos os padrões eram 

esperados devido a possibilidade de coexistência das espécies (padrão similar) ou competição 

(padrão distinto), pois essas espécies apresentam hábitos alimentares similares (Pourriot, 1977; 

Routhhaupt, 1990). Apenas Keratella tropica apresentou um padrão temporal antagônico à K. 

bostoniensis, com aumento de sua ocorrência ao longo da série temporal, o que poderia ser um 

indicativo de competição com a espécie invasora. De acordo com Parkes e Duggan (2012), as 

comunidades em corpos de água naturais foram moldadas ao longo do tempo pelo seu ambiente, 

e que essa vantagem evolutiva propicia às comunidades naturais uma vantagem competitiva em 

relação às espécies recém-chegadas no local. Por outro lado, parece haver uma coexistência entre 

K. bostoniensis e K. cochlearis, pois os padrões foram similares e que B. dolabratus é indiferente 
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a presença da espécie invasora porque o seu padrão de ocorrência não se alterou ao longo do 

tempo.  

Esperava-se que a resistência biótica fosse um importante fator associado à ausência de 

K. bostoniensis em determinados anos na planície, devido a elevada diversidade específica do 

zooplâncton nessa região, com destaque para os rotíferos (Lansac-Tôha et al., 2009), o que 

estaria de acordo com as proposições de Elton (1958), que ressaltou a importância da elevada 

diversidade de espécies nativas como uma barreira à invasão de espécies. No entanto, 

constatamos que a resistência biótica, interpretada como a riqueza de espécies e abundância da 

comunidade zooplanctônica, não restringiu a ocorrência de K. bostoniensis, pois a probabilidade 

de ocorrência dessa espécie foi maior nos anos em que foram registrados os maiores valores 

desses atributos do zooplâncton.  Nossos resultados corroboraram com, alguns autores 

encontraram que comunidades mais diversas podem ser mais susceptíveis à invasão (Lonsdale, 

1999; Dunstan e Johnson, 2004). Ainda, Thomaz et al. (2009), em um estudo com duas espécies 

invasoras de macrófitas aquáticas, encontraram que a probabilidade de ocorrência de  Urochloa 

subquadripara foi maior em locais com maior riqueza de espécies de macrófitas.  

A variação populacional de K. bostoniensis, ao longo do tempo, pode ser devido ao que 

acontece também com muitos outros grupos de organismos. De acordo com Simberloff e 

Gibbons (2004) e Crooks (2005), é comum o crescimento exponencial na abundância das 

populações nos primeiros estágios da invasão, seguido por períodos em que as populações 

invasoras tendem a se estabilizar em baixas abundâncias. O que não necessariamente impedirá 

um novo crescimento populacional inesperado, que poderá provocar profundas alterações sobre 

as comunidades naturais. Crooks (2005) destaca, ainda, a importância de se conhecer com 

detalhes a dinâmica temporal da espécie invasora, e que essa só pode ser percebida através de 

longas escalas temporais. Por outro lado, particularmente no caso das planícies de inundação, 

outro fator preocupante está relacionado aos impactos decorrentes de influência antrópica, como 

os barramentos, que modificam o regime hidrológico natural desses sistemas, o que altera as 

comunidades nesses locais e que podem torná-las cada vez mais propícias às invasões de 

espécies (Agostinho, 2004). 
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3 PREDITORES DA OCORRÊNCIA E ABUNDANCIA DE KELLICOTTIA 

BOSTONIENSIS (ROUSSELET, 1908), EM UMA PLANÍCIE NEOTROPICAL: 

VARIABILIDADE TEMPORAL DAS CONDIÇÕES AMBIENTAIS  

 

RESUMO 

 

Os filtros ambientais estão entre as principais causas que determinam falhas no estabelecimento 

das espécies invasoras. Determinou-se o papel da variabilidade ambiental e da disponibilidade de 

alimento sobre a ocorrência e abundância da espécie invasora Kellicottia bostoniensis em 

diferentes ambientes de uma planície neotropical, ao longo de uma série temporal (13 anos). 

Predizemos que a ocorrência e abundância dessa espécie é maior nos períodos com maior 

variabilidade ambiental e maior disponibilidade alimentar. Entretanto, nossos pressupostos não 

foram atendidos, e esses resultados são importantes, no sentido de que altas abundâncias podem 

ser um indicativo do estabelecimento da espécie no ambiente. Variações hidrológicas sazonais 

são importantes fatores para a estruturação das comunidades e podem dificultar a invasão de K. 

bostoniensis; no entanto, períodos de distúrbios contribuem para o aumento da invasão de 

espécies, alterando a invasibilidade desses locais. Assim, a conservação da dinâmica do pulso de 

inundação é uma importante estratégia para manter a variabilidade ambiental natural do 

ecossistema, no qual as comunidades nativas já estão adaptadas, e qualquer alteração que afeta 

essa variabilidade predispõe o ambiente ao aumento das invasões biológicas. 

 

Palavras-chave: invasão biológica; resistência abiótica; variabilidade ambiental; rotífero; 

planície de inundação. 

 

 

 

 

 

 

 

 



41 
 

 
 

ABSTRACT 

 

Predictors of occurrence and abundance of Kellicottia bostoniensis (Rousselet, 1908) in a 

Neotropical floodplain: temporal variability of environmental conditions.  

 

Environmental filters are among the major causes determining failures in the establishment of 

invasive species. This study determined the role of environmental variability and food 

availability on the occurrence and abundance of the invasive species Kellicottia bostoniensis in 

different environments of a Neotropical floodplain, along a time series (13 years). It was 

predicted that the occurrence and abundance of this species are greater in the periods with greater 

environmental variability and higher food availability. However, our assumptions were not met, 

and these results are important, once high abundances may indicate the establishment of the 

species in the environment. Seasonal water level variations represent a significant factor for 

structuring communities and can hinder the invasion of K. bostoniensis, but disturbance periods 

contribute to increased invasion of species, modifying the invasibility of these places. Thus the 

conservation of flood dynamics is an important strategy to maintain the natural environmental 

variability of the ecosystem, to which native communities are already adapted to, and any change 

affecting this variability predisposes the environment to increased biological invasions.  

 

Keywords: biologic invasion; abiotic resistence; environmental variability; rotifer; floodplain. 
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3.1 INTRODUÇÃO  

 

Os fatores abióticos são importantes filtros ambientais que determinam parte do sucesso 

ou fracasso de espécies invasoras em diversos ambientes aquáticos (Moyle e Light, 1996; Shea e 

Chesson, 2002). As variações locais das condições ambientais são uma das primeiras causas de 

falhas do estabelecimento de espécies invasoras (Lodge, 1993; Moyle e Light, 1996; Blackburn e 

Duncan, 2001; Zenny e Nunez, 2013), e estas, ainda, variam entre os ambientes de um mesmo 

ecossistema e ao longo do tempo. Deste modo, as espécies invasoras podem apresentar diferentes 

respostas quanto ao estabelecimento nos ambientes (Zenny e Nunez, 2013), pois uma dada 

condição ambiental não favorece todas as espécies potencialmente invasoras, o que leva as 

mesmas a apresentarem diferentes respostas quanto ao seu estabelecimento (Zenny e Nunez, 

2013). 

Considerando as comunidades nativas, as condições ambientais também influenciam na sua 

estruturação (Melbourne et al., 2007), e determinam se a comunidade é mais ou menos 

susceptível do que outra à invasão de espécies (Li e Stevens, 2012). Além disso, essa 

variabilidade ambiental também aumenta ou diminui, periodicamente, a disponibilidade de 

recursos (teoria da flutuabilidade de recursos - Davis et al., 2000) e, pode favorecer ou não a 

ocorrência das espécies invasoras (Elton, 1958; Lodge, 1993; Shea e Chesson, 2002), visto que 

as respostas das espécies invasoras e nativas a essa variabilidade determinam os padrões de 

colonização nos ambientes, considerando os diferentes requerimentos alimentares das espécies 

em diferentes períodos (Shea e Chesson, 2002; Melbourne et al., 2007). 

As planícies de inundação são ecossistemas com ampla heterogeneidade espacial e temporal 

devido aos diferentes ambientes que formam este ecossistema, e às flutuações das condições 

ambientais em frente aos pulsos hidrológicos (Junk et al., 1989; Neiff, 1990). Nesses 

ecossistemas, os rotíferos são caracterizados por apresentar alta riqueza de espécies e abundância 

(José de Paggi e Paggi, 2007; Lansac-Tôha et al., 2009), o que reflete a tolerância dessas 

espécies às condições ambientais propiciadas pela variabilidade  sazonal do ecossistema. 

Entre os rotíferos, a espécie invasora Kellicottia bostoniensis (Rousselet, 1908) (Família 

Brachionidae) têm ocorrido na planície de inundação do alto rio Paraná em diferentes 

frequências e abundância desde 2000 até 2012, e é caracterizada como sendo detritívora e 

filtradora de pequenas partículas (até 25 µm) em suspensão (Pourriot, 1977); além disso, é capaz 
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de tolerar grandes variações nas condições ambientais (variações na temperatura, oxigênio 

dissolvido, fosfato, entre outros) (Edmonson, 1959; Arnemo et al., 1968; José de Paggi, 2002; 

Bezerra-Neto et al., 2004). Dessa forma, as características da espécie, e sua resposta a essas 

variações das condições ambientais, possibilita-nos uma oportunidade de estudo sobre a relação 

dos fatores abióticos e da variabilidade temporal desses fatores e a ocorrência e abundância da 

espécie invasora K. bostoniensis nos ambientes desta planície. 

Este estudo teve por objetivo determinar se a variabilidade das condições ambientais locais 

(fatores abióticos) e da disponibilidade de alimento (concentração de clorofila-a) são influentes 

no estabelecimento de K. bostoniensis (ocorrência e abundância) em diferentes ambientes de 

uma planície de inundação neotropical, ao longo de uma série temporal de treze anos. Nós 

predizemos que a ocorrência e a abundância de K. bostoniensis são maiores nos anos com a 

maior variabilidade das condições ambientais e/ou naqueles quando a disponibilidade do 

alimento é maior. 

 

3.2  METODOLOGIA  

 

3.2.1 Área de estudo 

 

A bacia do rio Paraná compreende uma grande área do território brasileiro (802.150 km
2
), 

e no seu último trecho no país o rio Paraná está associado a uma planície de inundação (planície 

de inundação do alto rio Paraná). Essa seção é o último trecho do rio livre de barragens, e é 

caracterizado, ainda, por ampla heterogeneidade ambiental, incluindo tributários, canais, lagoas 

abertas, lagoas fechadas e ressacos; sendo constituídos por grande diversidade de espécies 

(Agostinho et al., 2004).  

Esse estudo foi realizado em 12 ambientes da planície de inundação do alto rio Paraná, 

localizados em três sub-bacias associadas a dois grandes tributários (rios Baía e Ivinheima) e ao 

próprio rio Paraná (Fig. 1 e Tabela 1). Esses ambientes são caracterizados por apresentar 

diferentes conexões com os rios principais e características limnológicas, devido à influência dos 

seus rios formadores (Roberto et al., 2009).  



44 
 

 
 

 

Fig. 1. Locais de amostragem estudados na planície de inundação do alto rio Paraná: Sub-bacia do rio 

Paraná (PAR=rio Paraná; OSM=lagoa do Osmar; GAR = Lagoa das Garças; PVE=ressaco do PauVéio) – 

Sub-bacia do rio Ivinheima (RIV= rio Ivinheima; VEN = Lagoa Ventura; PAT = Lagoa dos Patos; CIP= 

canal Ipoitã) -  Sub-bacia do rio Baía (RBA= rio Baía; FEC= lagoa Fechada; GUA = Lagoa Guaraná; 

CUR= canal Curutuba). 

 

 

 
Tabela 1. Ambientes estudados na planície de inundação do alto rio Paraná (PR/MS), considerando suas 

características ambientais (Souza-Filho e Stevaux, 2002). 

Lagoas Caracterização ambiental 

 Sub-bacia do rio Paraná 

Rio Paraná Localização: 22
o
45' S; 53

o
15' W. Apresenta largura variada, com a presença de ilhas. Profundidade média: 

4,0m. Profundidade máxima: 15m. Vegetação composta por campo, sendo os diques ocupados por árvores 

esparsas, remanescentes da vegetação original. Ocorrem áreas ocupadas ao longo da margem esquerda, 

paranaense. Algumas ilhas apresentam ainda vegetação arbórea, moderadamente explorada. 

Lagoa do 

Osmar 

Localização: 22
o
46’ S; 53

o
19’ W - Profundidade média: 1,13m - área: 0,006 ha; lagoa temporária localizada 

em uma ilha na calha do rio Paraná, apresenta vegetação terrestre em sua margem que impede a ação do 

vento na coluna de água, e reduzidos bancos de macrófitas aquáticas emersas e flutuantes; não apresenta 

comunicação com o rio, e se distancia de sua calha por 100m. 

Lagoa das 

Garças  

Localização: 22
o
43' S; 53

o
13' W - Profundidade média: 2,03m - área: 14,08ha; apresenta mata ciliar no seu 

entorno e extensos bancos multiespecíficos de macrófitas aquáticas em quase toda extensão de suas margens, 

com o predomínio de Eichhornia azurea, e bancos de macrófitas submersas; apresenta também comunicação 

com o rio através de um canal sinuoso com 5m de extensão. 

Ressaco do 

Pau Véio 

Localização: 22
o
44' S; 53

o
15' W - Profundidade média: 1,8m – área: 3,0ha; comunica-se com a margem 

direita do rio Paraná. Seu comprimento é de 1.146,4m. Em sua margem direita ocorrem Ingás (Inga 

uruguensis) e campos de pastagem, além de Croton. 

 Sub-bacia do rio Ivinheima 

Rio 

Ivinheima 

Localização: 22
o
47' S; 53

o
32' W - Profundidade média: 3,9m; apresenta vegetação diferenciada em suas 

margens que vai desde vegetação herbácea até a formação de extensas áreas com mata ripária em 
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diferentes estágios de regeneração. Corre paralelo ao rio Paraná em seu curso inferior (área amostrada), 

conectando-se com o rio Baía pelo canal Curutuba e ao rio Paraná pelo canal Ipoitã e dois outros canais. 

Lagoa 

Ventura 

Localização: 22º51' S; 53º36' W - Profundidade média: 2,16m - área: 89,79ha; apresenta mata ciliar no seu 

entorno, e bancos multiespecíficos de macrófitas aquáticas em alguns trechos de suas margens, com o 

predomínio de Eichhornia azurea; não apresenta comunicação com o rio e se distancia de sua calha por 

200m. 

Lagoa dos 

Patos 

Localização: 22º49' S; 53º33’ W - Profundidade média: 3,50m - área: 113,80ha; não apresenta grandes 

extensões de mata ciliar no seu entorno, e apresenta bancos multiespecíficos de macrófitas aquáticas em 

alguns trechos de suas margens, com o predomínio de Eichhornia azurea, e comunicação com o rio através 

de um canal sinuoso com 8m de extensão.  

Canal Ipoitã Localização: 22
o
50' S; 53

o
33' W. Canal sinuoso que liga o rio Paraná ao rio Ivinhema. Possui profundidade 

média de 3,2 m e suas margens são compostas de vegetação arbustiva-arbórea destacando-se a embaúba 

(Cecropia pachystachya).  

 Sub-bacia do rio Baía 

Rio Baía Localização: 22
o
43' S; 53

o
17' W - Profundidade média: 3,2m. Apresenta largura variada e, trechos mais 

estreitos com diques mais altos ocupados pela vegetação ripária ou campos antropizados. Nos trechos mais 

largos, os diques são mais baixos e a vegetação é de campos inundados (várzea). Rio sinuoso e água 

moderadamente lótica. As amostragens foram realizadas em áreas mais largas, menos veloz e com macrófitas 

aquáticas e encostas ocupadas por gramíneas. 

Lagoa 

Fechada 

Localização: 22º42' S; 53º16' W - Profundidade média: 2,46m - área: 7,46ha; ausência de mata ciliar no seu 

entorno, e reduzidos bancos multiespecíficos de macrófitas aquáticas em suas margens, com o predomínio 

de Eichhornia azurea; não apresenta comunicação com o rio e se distancia de sua calha por 100m. 

Entretanto, no período de cheia se conecta com o rio rapidamente devido à ausência de um elevado talude na 

margem do rio.  

Lagoa do 

Guaraná 

Localização: 22º43' S; 53º18' W - Profundidade média: 2,06m - área: 4,21ha; não apresenta mata ciliar em 

seu entorno e apresenta extensos bancos multiespecíficos de macrófitas aquáticas em quase toda extensão de 

suas margens, com o predomínio de Eichhornia azurea, e apresenta também comunicação com o rio através 

de um curto canal com 70m de extensão. 

Canal 

Curutuba 

Localização: 22
o
45' S; 53

o
21' W - Profundidade média: 2,7m; canal que liga o rio Baía ao rio Ivinhema. Suas 

margens apresentam vegetação arbustivo-arbórea, destacando-se Cecropia pachystachya e Inga uruguensis e 

alguns pontos predominam os tucuns (pequenas palmeiras).  

 

3.2.2 Delineamento amostral e análise laboratorial 

As amostragens foram realizadas trimestralmente, contemplando os períodos de cheia 

(fevereiro), vazante (junho), seca (setembro) e enchente (novembro) de cada ano, sendo 

utilizados os dados referentes às coletas dos anos de 2000 a 2012.  

 As amostras dos rotíferos foram obtidas à sub-superfície em um ponto na região central 

de cada ambiente, no período da manhã, com o auxílio de moto bomba, sendo filtrados 600 litros 

de água por amostra em uma rede de plâncton com 68 µm de abertura de malha. Ainda em 

campo, essas amostras foram armazenadas em frascos de polietileno, e fixadas com solução de 

formaldeído a 4%, tamponada com carbonato de cálcio. 

Amostras de água para a análise das variáveis ambientais foram obtidas 

concomitantemente às amostragens dos rotíferos, sendo estas: temperatura (
o
C), oxigênio 

dissolvido (mg L
-1

), pH, condutividade elétrica (µS cm
-1

), alcalinidade (mEq.L
-1

), turbidez 
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(NTU), material em suspensão total (µg L
-1

), nitrato (µg L
-1

), amônia (µg L
-1

), fosfato (µg L
-1

) e 

clorofila-a (µg L
-1

). Essas variáveis foram selecionadas para determinar a variabilidade 

ambiental em cada ano, e a concentração de clorofila-a representou, ainda, a disponibilidade de 

alimento, por ser considerada na literatura como uma estimativa da biomassa fitoplanctônica.  

A temperatura da água e o oxigênio dissolvido foram obtidos in situ com auxílio de um 

oxímetro digital portátil YSI, com termômetro acoplado. O pH e a condutividade elétrica foram 

medidos a partir de potenciômetro digital portátil (Digimed). A turbidez foi determinada a partir 

de turbidímetro digital portátil (Lamotte) e a alcalinidade foi através do método “Gran” 

(Carmouze, 1994). A concentração da matéria em suspensão total foi determinada por 

gravimetria (Teixeira et al., 1965), e as concentrações de nutrientes foram determinadas de 

acordo com as seguintes referências metodológicas: nitrato (Giné et al., 1980), amônia (Koroleff, 

1976) e fosfato (Mackereth et al., 1978). A concentração de clorofila-a (µg L
-1

) foi determinada 

a partir da filtração de alíquotas de água em filtros Whatman GF/F, sob baixa pressão (< 0,5 

atm), e quantificada através da extração com acetona 90% e leitura com espectrofotômetro a 663 

nm, aplicando-se a correção para outros compostos dissolvidos e turbidez (Golterman et al., 

1978).  

A identificação das espécies de rotíferos foi realizada segundo bibliografia especializada 

(Koste, 1978; Segers, 1995; Nogrady e Segers, 2002). A abundância dos rotíferos (ind m
-3

) foi 

determinada a partir da análise de três sub-amostragens, obtidas com pipeta tipo Hensen-

Stempell (2,5 mL). Foram contados, no mínimo, 50 indivíduos (Bottrell et al., 1976) em câmaras 

de Sedgewick-Rafter, sob microscópio óptico; entretanto, as amostras que apresentaram um 

reduzido número de indivíduos foram quantificadas na íntegra.  

A frequência de ocorrência (FO) de K. bostoniensis foi determinada a partir do número 

de vezes em que a espécie ocorreu em cada ano de estudo (2000 a 2012), sendo que de acordo 

com o delineamento amostral, foram obtidas quatro amostragens por ano. Essa frequência foi 

calculada através da fórmula:  

 

FO (%) = Número de ocorrências no ano x 100 

         Número total de amostragens no ano 
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3.2.3 Análise dos dados 

 

 

Para determinar a variabilidade ambiental em cada ano (2000-2012) foi utilizado o teste 

de homogeneidade de dispersão multivariada (PERMIDISP; Anderson et al., 2006) com as 

variáveis limnológicas. Essa análise foi realizada com a distância euclidiana para padronização 

das variáveis limnológicas dos dados ambientais, e a distância média do grande centróide foi 

considerada como uma medida de variabilidade ambiental. Os anos que ocorrem a uma distância 

maior do centróide sugere maior variabilidade em relação aos demais anos. A significância das 

diferenças entre os anos foi estimada através de um teste de permutação dos resíduos dos 

mínimos quadrados com 999 randomizações (Borcard, 1992). Os dados foram transformados em 

log (x+1) e essa análise foi realizada no software R (R Development Core Team, 2012) com o 

pacote Vegan (Oksanen, 2007). 

Com o objetivo de verificar se a variabilidade ambiental prediz a probabilidade de 

ocorrência de K. bostoniensis, foi realizada uma análise de regressão logística (Hosmer e 

Lemeshow, 1989), considerando a ocorrência (presença-ausência) da espécie como variável 

resposta e a variabilidade ambiental (distância média do centróide) como variável preditora.  

A relação entre a abundância de K. bostoniensis e a variabilidade ambiental (distância 

média do centróide) foi verificada através de uma correlação de Spearman, visto o não 

atendimento dos pressupostos para a realização de uma análise paramétrica. Essas variáveis 

foram logaritmizadas (log (x+1)) para minimizar as diferenças nos valores de abundância da 

espécie invasora.  

A variabilidade da disponibilidade do recurso alimentar entre os anos foi avaliada a partir 

da significância de uma análise de variância (ANOVA one-way) com os dados de clorofila-a. 

Uma análise de regressão logística foi aplicada para testar a relação entre a ocorrência de K. 

bostoniensis e a concentração de clorofila-a, e uma correlação de Spearman, a relação entre a 

abundância dessa espécie e a mesma variável limnológica. As análises de regressão logística, a 

análise de variância e as correlações de Spearman foram realizadas no software Statistic 7.1 

(Statsoft Inc., 2005), sendo significativos os valores de p menores que 0,05. 
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3.3 RESULTADOS 

 

3.3.1   Ocorrência e abundância de Kellicottia bostoniensis  

No decorrer da série temporal, K. bostoniensis apresentou maior frequência de ocorrência 

e abundância em 2001, seguido por 2002, e a partir desse período sua ocorrência e abundância 

foram variáveis, sendo registrada sua ausência em 2004, 2008 e 2009 (Fig. 2).  
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Fig. 2. Valores da frequência de ocorrência (a) e abundância média (ind.m
-3

) (média e erro padrão) (b) de K. bostoniensis 

registrados nos ambientes, durante os anos de 2000 a 2012. 

 

3.3.2  Ocorrência e abundância de K. bostoniensis: variabilidade ambiental 

A variabilidade ambiental das condições limnológicas nos diferentes ambientes, ao longo 

da série temporal, foi maior em 2000, 2009 e 2010, e menor, em 2002 e 2007 (Fig. 3a), e o teste 

de dispersão multivariado mostrou relação significativa desta variabilidade entre os anos (2000-

2012) (F=2,3138; p=0,011). 

Não foi constatada relação significativa entre a ocorrência total de K. bostoniensis e a 

variabilidade ambiental, através da análise de regressão logística (Qui-quadrado=1,037; p=0,308; 

coeficiente= -0,20; probabilidade= 0,86; McFaddens rho
2
=0,003), e nem com a sua abundância, 

como verificado pela correlação de Spearman (r= - 0,02; p>0,05). 
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3.3.3  Ocorrência e abundância de K. bostoniensis: disponibilidade alimentar 

A concentração de clorofila-a apresentou maiores valores em 2000, 2002 e 2007, e os 

menos, em 2008 e 2009, e nos demais anos, foi variável (Fig. 3b). A análise de variância mostrou 

diferença significativa da clorofila-a entre os anos (F=2,258; p=0,009) (Fig. 3b).  

A ocorrência total de K. bostoniensis não apresentou relação significativa com a 

concentração de clorofila-a como constatado pela regressão logística (Qui-quadrado=1,43; 

p=0,231; coeficiente=0,44; probabilidade=1,55; McFaddens rho
2
=0,004), e nem a sua 

abundância, segundo a correlação de Spearman (r=0,056; p>0,05).  

 

  

Fig. 3. Valores médios das variabilidades ambientais (a) e concentração de clorofila-a (b) constatados nos diferentes 

ambientes e em cada ano (ponto=média entre os ambientes; barra=erro padrão). 

 

3.4  DISCUSSÃO 

  

A variabilidade das condições ambientais não foi um fator determinante para a ocorrência 

de K. bostoniensis nos ambientes da planície, contrariando nossa expectativa, visto que a 

variabilidade ambiental pode ultrapassar a tolerância das espécies e produzir efeitos adversos na 

população (Shea e Chesson, 2002). Nesse sentido, as alterações decorrentes das variações 

ambientais podem favorecer a ocorrência das espécies invasoras através do aumento da 

oportunidade de nicho (recurso alimentar) (Shea e Chesson, 2002; Facon et al., 2006).  
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No entanto, nós observamos diferentes padrões de ocorrência de K. bostoniensis ao longo 

da série temporal, juntamente com a variabilidade das condições ambientais. As maiores 

ocorrências (total e por frequência de ocorrência) foram em 2001, ano com uma das maiores 

variabilidade das condições ambientais; já em 2002, a ocorrência da espécie permanece alta, mas 

constatamos uma menor variabilidade ambiental. Períodos de distúrbios, como as variações 

ambientais extremas, são citados por preceder e favorecer as invasões biológicas (Lodge, 1993; 

Lonsdale, 1999; Shea e Chesson, 2002). Assim, a maior variabilidade ambiental constatada em 

2001 pode ser resultante da seca extrema, decorrente do evento climático La Niña (McPhadden, 

2006). Durante esse período, a retração do corpo de água intensifica as interações bióticas como 

a competição e predação e, essas passam a ser preponderantes na estruturação das comunidades 

zooplanctônicas, enquanto que em períodos de inundação, que também podem ser extremas 

frente ao efeito do El Niño, as condições ambientais são os principais fatores que estruturam 

essas comunidades (Thomaz et al., 2007; Bonecker et al., 2011; Simões et al., 2012).  

Neste sentido, a alta ocorrência e abundância de K. bostoniensis em 2001 (período 

extremo de seca) pode estar relacionado com a competição, pois a amplitude de seu nicho das 

espécies nativas é alterado e isso favorece a chegada e permanência da espécie invasora no 

ambiente. A sua permanência nos ambientes e em alta abundância em 2002, também, pode ser 

favorecida pelo aumento da conectividade hidrológica entre os ambientes (Bonecker et al., 

2009), pois este ano esteve sobre o efeito do evento de El Niño. De acordo com Thomaz et al. 

(2007), uma maior conectividade entre os ambientes da planície de inundação estudada favorece 

a troca de propágulos e nutrientes. 

A disponibilidade alimentar é um fator preponderante para o sucesso da invasão e está 

relacionada com a variabilidade das condições ambientais, a qual também torna o recurso 

alimentar variável, ao longo do tempo (Davis et al., 2000). Períodos com maior disponibilidade 

alimentar favorecem a coexistência de espécies nativas e invasoras (Burns, 2013). Entretanto, 

nosso estudo não constatou relação entre a ocorrência total e a abundância de K. bostoniensis e a 

disponibilidade alimentar, sugerido pela concentração de clorofila-a (indicativo da biomassa 

fitoplanctônica). Isso sugere que a espécie utilizou outros recursos alimentares, tais como 

bactérias, flagelados e ciliados. Esses organismos são citados como importantes itens na dieta de 

rotíferos filtradores, tais como os pertencentes a família Brachionidae (Bogdan e Gilbert, 1982; 

Arndt, 1993). A espécie invasora é caracterizada como filtradora de pequenas partículas (até 25 
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µm) em suspensão, incluindo detritos (Pourriot, 1977), que podem trazer bactérias aderidas. De 

acordo com Rodrigues et al. (2009), em períodos de La Niña há o predomínio de cianobactérias 

nos ambientes da planície estudada, e nos de El Niño, de diatomáceas e criptomonas. Esses 

eventos climáticos, respectivamente, coincidem com os anos de 2001 e 2002, quando K. 

bostoniensis apresentou maior ocorrência total, frequência de ocorrência e abundância, 

ressaltando que o fitoplâncton pode não ter sido o seu recurso alimentar preferencial. Segers 

(2008) comenta que a ampla plasticidade alimentar dos rotíferos, em geral, é que os torna tão 

diversos e abundantes nos ambientes aquáticos. 

O aumento da quantidade dos recursos alimentares nos ambientes pode ser decorrente de 

uma maior produção do recurso e/ou uma menor utilização destes pelas espécies nativas, e o 

aumento de sua heterogeneidade possibilita a coexistência de espécies com diferentes 

requerimentos alimentares (Shea e Chesson, 2002; Melbourne et al., 2007), favorecendo, assim, 

o desenvolvimento, também, de populações da espécie invasora. Estudos realizados por 

Bonecker e Aoyagui (2005) apontaram relação significativa entre a abundância de alguns 

braquionídeos e as bactérias presentes no ambiente, e Arndt (1993) já considerava as bactérias, 

flagelados heterotróficos e pequenos ciliados como grande parte dos recursos utilizados pelos 

rotíferos.  

A ausência de relação entre a abundância de K. bostoniensis e a variabilidade ambiental e 

disponibilidade do alimento é importante, no sentido de que altas abundâncias podem ser um 

indicativo do estabelecimento da espécie no ambiente. Segundo Shea e Chesson (2002), a 

espécie invasora deve ser capaz de aumentar a sua abundância no local invadido, e a forma com 

que a espécie responde à variabilidade ambiental determina a sua habilidade de invasão, sua 

posterior dispersão para os demais locais e seu efeito sobre as demais comunidades.  

Drake et al. (2006), em um estudo que avaliou o estabelecimento de uma espécie invasora 

de cladócero (Bythotrephes longimanus) em lagos da América do Norte, constataram que a 

variabilidade ambiental e a estocasticidade demográfica não podem explicar as baixas taxas de 

estabelecimento dessa espécie, enquanto que as variações ambientais sazonais foram filtros 

ambientais que determinaram as falhas na invasão do cladócero. Dessa forma, as variações 

hidrológicas naturais, como verificadas na planície de inundação do alto rio Paraná, são 

importantes fatores para a estruturação das comunidades e podem dificultar a invasão de K. 
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bostoniensis; no entanto, períodos de distúrbios contribuem para o aumento da invasão de 

espécies alterando a invasibilidade desses locais.   

Nesse sentido, a conservação da dinâmica do pulso de inundação é uma importante 

estratégia para manter a variabilidade ambiental natural do ecossistema, no qual as comunidades 

nativas já estão adaptadas, e qualquer alteração que afeta essa variabilidade predispõe o ambiente 

ao aumento das invasões biológicas.  
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4 CONSIDERAÇÕES FINAIS  

 

Considerando a importância dos rotíferos para a diversidade biológica em ambientes 

dulcícolas, e as poucas informações disponíveis a respeito das espécies invasoras pertencentes a 

esse grupo, esse foi o primeiro estudo sobre a ocorrência do rotífero invasor Kellicottia 

bostoniensis na planície de inundação do alto rio Paraná. Assim, esse estudo permitiu uma 

melhor compreensão a respeito da influência dos componentes bióticos e abióticos desse sistema 

que se relacionam à ocorrência desta espécie. Apesar da ocorrência ainda restrita nos ambientes 

dessa planície, as altas abundâncias que a espécie apresentou em determinados períodos, 

juntamente com a sua capacidade de tolerar uma ampla gama de condições ambientais, 

indicaram que a mesma apresenta potencial para a invasão. Considerando ainda que a maior 

ocorrência e abundância foram registradas em anos com influência de eventos climáticos, 

destaca-se  a importância dos estudos que abordem a invasão de espécies em uma ampla escala 

temporal, o que certamente propiciará um melhor entendimento a respeito dos padrões 

observados.  

 

 

 

 

 

 


