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AVALIACAO TEMPORAL DOS PADROES ECOLOGICOS DE DISTRIBUICAO DAS
ASSEMBLEIAS DE PEIXES DO ALTO RIO PARANA, BRASIL

REsSUMO

Estudos que buscam entender padrbes de distribuicdo das espécies tém sido desenvolvidos
para diferentes ecossistemas do planeta. H& um crescimento acentuado nos que consideram
escalas espaciais e temporais, com o intuito de incluir todas as fontes de variacdo. Os
ecossistemas aquaticos tropicais sdo reconhecidos pela alta diversidade e complexidade
ecologica, mas também, pelo alto grau de degradacdo derivada das atividades humanas.
Avaliar as variagOes dos atributos destas comunidades, tais como a estrutura e a diversidade
beta, em diferentes grupos de organismos permitem criar um arcabouco teérico que sirva
como base para politicas de conserva¢do. Foram analisados os padrdes gerais de abundancia
das comunidades de peixes, da planicie de inundacdo do alto rio Parana, a partir de dados
coletados ao longo de 13 anos de amostragem, tendo como foco (i) a contribuicdo das
condicdes ambientais, assim como dos fatores espacial e temporal, na estrutura das
assembleias de peixes; e (ii) a relagdo da diversidade beta das comunidades de peixes com a
heterogeneidade ambiental, mediada pela ocorréncia de periodos anuais de cheia e seca. A
assembleia total (matriz taxonémica total) e as guildas troficas e reprodutivas foram
analisadas separadamente, para detectar diferencas nas respostas segundo a abordagem.
Verificou-se que as mudancas da heterogeneidade ambiental, decorrentes dos periodos anuais
com ciclo hidrologico distinto, exercem influéncia na estrutura das assembleias de peixes,
independentemente dos seus tragos funcionais. A magnitude desse efeito varia entre guildas,
sendo maior nas espécies com pouca habilidade de dispersdo (herbivoros, insetivoros,
invertivoros e onivoros). Adicionalmente, encontrou-se que 0 componente temporal exerce
efeito consideravel nas assembleias de espécies com alta dispersdo (migradoras, piscivoras,
detritivoras). Foi constatada uma relacdo positiva entre a diversidade beta e a variacdo
ambiental para algumas guildas tréficas (detritivoros, piscivoros, herbivoros), assim como
entre a diversidade beta e o efeito gerado pela ocorréncia de periodos secos nos ambientes da
planicie (migradores, invertivoros). Houve apenas uma guilda (insetivoros) que apresentou
relacdo negativa entre a diversidade beta e a heterogeneidade ambiental. Conclui-se, que ndo
podem ser feitas generalizacOes, pois esta relacdo depende dos tracos funcionais (troficos e
reprodutivos) que caracterizam cada comunidade analisada e isso pode ser valido para outros
grupos de organismos. Os resultados permitiram caracterizar a resposta das diferentes
fraccGes das assembleias (e.g., guildas tréficas e reprodutivas) a ocorréncia do pulso de
inundacdo o que permite predizer a resposta a alteracfes dessa dindmica hidrologica em este e
outros sistemas similares. Este conhecimento poderia fornecer um embasamento solido em
relacdo a planos de conservagéo e manejo da ictiofauna de bacias com controle de vazéo.

Palavras-chave: Ecologia de metacomunidades. Diversidade beta. Distribui¢do de espécies.
Particdo de variancia. Planicie de inundacéo tropical.



Temporal assessment of ecological patterns of the fish communities of
upper Parana River

ABSTRACT

Studies aiming to understand the patterns of species distribution have been developed to
different ecosystems of the planet. There is a sharp increase in studies that consider spatial
and temporal scales, in order to include all sources of variation. Tropical aquatic ecosystems
not only are recognized by high diversity and ecological complexity, but also because the high
degree of derived degradation of human activities. Evaluating the variations of the attributes
of these communities, such as variations in structure and beta diversity in different groups of
organisms allow create a theoretical framework that serves as the basis for conservation
policies. In here, | analyzed the general patterns of fish communities in the floodplain of the
upper Parana River. | explored data of floodplain fish communities collected over 13 years of
sampling focusing in: i) the contribution of environmental conditions as well as the spatial
and temporal scales, the structure of fish communities, and ii) the relationship of beta
diversity of fish communities with environmental heterogeneity, mediated by the occurrence
of annual periods of flood and drought. Total assembly was analyzed (total taxonomic matrix)
and the trophic and reproductive guilds separately to detect differences in responses according
to the approach. | confirmed that changes in environmental heterogeneity derived from the
annual periods with different hydrological cycles, exerted influence in the structure of fish
communities, regardless their functional characteristics. The magnitude of this effect varies
among the guilds, being higher in the species with low dispersal ability (herbivores,
insetivores, invertivores and onivores). In addition, | demonstrated that the temporal scale also
had an effect in all communities, especially in the species belonging to guilds with high
dispersal ability (migratory, piscivores, detritivores). A positive relationship was found
between beta diversity and environmental variation for some trophic guilds (detritivores,
piscivores, herbivores), as well as between beta diversity and the effect generated by the
occurrence of dry periods in lowland environments (migratory species, invertivores).
However, only one guild (insectivores) presented a negative relationship between beta
diversity and environmental heterogeneity. In conclusion, generalizations can not be made
because the relationship depends on the functional traits (trophic and reproductive) that
characterize each community analyzed and this may be valid for other groups of organisms. In
summary, these results allow us to characterize the response of the different fractions of the
assemblies (eg, trophic and reproductive guilds) to the flood pulse occurrence which allows
predicting the response to changes that hydrological dynamics in this and other similar
systems. This knowledge could provide a solid basis in relation to conservation planning and
management of basin fish fauna with flow control.

Keywords: Metacommunities ecology. Beta diversity. Species distribution. Partitioning of
variance. Tropical floodplain.
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1 INTRODUCAO GERAL
A biodiversidade pode ser definida como a riqueza de espécies e a abundancia relativa

delas no espago e no tempo (Hubbell 2001). Esta biodiversidade n&o tem distribuigéo
homogénea no planeta e esta fortemente concentrada na regido tropical (Magurran 2004). Os
estudos em biodiversidade estdo baseados, principalmente, em andlises comparativas e
consideram a comunidade como unidade natural de observacdo (Magurram 2004). Como
muitos conceitos da Ecologia, a definicdo de comunidade tem protagonizado um intenso
debate ao longo dos anos, mas a maioria dos ec6logos concorda em que consiste em
populacdes de varias espécies que convivem em limites espaco-temporais determinados e esta
mediado pela ocorréncia de interacGes ecoldgicas (e.g., competicdo, predacdo, parasitismo)
(Magurran 2004, Holyoak et al. 2005, Ricklefs 2008).

A estrutura de uma comunidade é influenciada por um conjunto de fatores (e.g.,
condi¢des ambientais locais, aspectos demogréaficos e estocasticidade ambiental) (Melo et al.
2012). A Ecologia pretende determinar como esses fatores influenciam a estrutura e
distribuicdo das comunidades em diferentes tipos de ecossistemas (Peres-Neto et al. 2006,
Auerbach e Poff 2011, Dray et al. 2012, Padial et al. 2014). Esses fatores ocorrem em escala
local, espacial e temporal e as respostas das comunidades dependem do tipo de organismos de
estudo (Magurran 2004, Winemiller et al. 2010) e podem-se converter em um filtro para as
espécies que sdo selecionadas nas comunidades locais, dependendo da capacidade diferencial

de disperséo entre locais e regides (Peres-Neto e Cumming, 2010) (Figura 1.1).

Tempo 1 Tempo 2 Tempo 3

Figura 1.1. Modelo das mudancas espago- temporais que ocorrem em um ecossistema que poderiam
funcionar como filtros para a selecao das espécies que compdem as assembleias de organismos.

Como uma alternativa para interpretar as dindmicas espago-temporais das
comunidades, surgiu o conceito de metacomunidades. Definida como um conjunto de

comunidades que estdo conectadas entre si pela dispersdo das espécies, que potencialmente
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interagem e podem ser descritas por quatro modelos (Leibold et al. 2004): (i) O modelo de
dindmica de manchas, assume que os ambientes locais sdo equivalentes e a diversidade esta
limitada pela baixa dispersdo e alta habilidade competitiva das espécies; (ii) a selecdo de
espécies assume que as espécies tém habilidades competitivas diferentes em um gradiente
ambiental; (iii) o efeito de massa esta determinado por processos de dispersdo que dependem
das taxas de imigracdo e emigragédo controlados pela densidade das populagdes locais; (iv) o
modelo neutral a equivaléncia ecoldgica das espécies em condi¢cBes de homogeneidade
ambiental, sendo que processos estocasticos 0s responsaveis de controlar a estrutura das
comunidades (Holyoak et al. 2005). Sendo o modelo de selecdo de espécies reconhecido
como o principal para explicar a estrutura das comunidades (Cottenie 2005).

Nos ecossistemas aquaticos, as dindmicas ecoldgicas sdo influenciadas pela
capacidade de dispersdo dos organismos, que é controlada pela conectividade entre os habitat.
Essa dependéncia da conectividade revela a importancia da presenca de vias de fluxo que
permitam o deslocamento das espécies entre os habitat. Em regides tropicais, as planicies de
inundacdo constituem um modelo adequado para analisar fenémenos ecoldgicos dentro do
contexto de metacomunidades, pois apresentam algumas carateristicas basicas que permitem
fazer inferéncias nesta escala (Heino 2013), como: (i) a possibilidade de dispersdao mediante o
pulso de inundacgdo, que comunica os ambientes entre si e cujo efeito sazonal nos processos
ecoldgicos das comunidades de organismos aquaticos tem sido amplamente demostrado (e.qg.,
reproducdo, alimentacdo) (Agostinho et al. 2004, Thomaz et al. 2007, Luz-Agostinho et al.
2008, Suzuki et al. 2009), ii) condicdes climaticas comuns a toda a regido, iii) um grande
conjunto regional de espécies e 0s seus tracos ecoldgicos e iv) heterogeneidade ambiental.

Foram analisados os padrdes de distribuicdo de espécies das assembleias de peixes da
planicie de inundacdo do alto rio Parana, mediante a analise de alguns atributos ecolégicos
das metacomunidades. Para isso, foi usado um conjunto de dados das comunidades de peixes
da planicie de inundacdo, coletados ao longo de 13 anos de observacdes, nas quais foi
avaliada i) a contribuicdo da heterogeneidade ambiental, assim como das escalas espacial e
temporal na estruturacdo das comunidades de peixes, e ii) a relagdo da diversidade beta das
comunidades com a heterogeneidade ambiental mediada pela ocorréncia de periodos de
inundacdo e estiagem. Todas as observagdes foram realizadas tanto para dados taxonémicos,

quanto funcionais para detectar diferencas nas respostas.
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2 FATORES QUE INFLUENCIAM A ESTRUTURA DAS
METACOMUNIDADES DE PEIXES DA PLANICIE DE
INUNDACAO DO ALTO RIO PARANA

RESUMO

A descri¢do de como o conjunto de comunidades estdo conectadas entre si, pela disperséo, e
quais os fatores que determinam os padrbes de composicdo de espécies, sdo objeto dos
esforgos na investigagdo de metacomunidades. Entre os modelos de metacomunidades
propostos, o de selecdo de espécies tem sido 0 melhor sucedido para explicar o funcionamento
de metacomunidades aquaticas continentais, sendo baseado no efeito dos filtros ambientais,
independentemente da dispersdo. Foram avaliados quais sdo 0s mecanismos que influenciam
a estrutura das metacomunidades de peixes em uma planicie de inundagdo tropical.
Adicionalmente, foi testado se a resposta dessas metacomunidades se alterou quando foram
tratadas como unidades taxondmicas ou funcionais (guildas tréficas e reprodutivas). Os dados
para a analise foram coletados durante 13 anos, em amostragens trimestrais, em nove estac6es
de amostragem na planicie de inundacdo do alto rio Parana. A contribuicdo de trés conjuntos
de variaveis (ambientais, espaciais e temporais), para a estrutura das metacomunidades de
peixes, foi avaliada através de particdo de variancia. Todas as matrizes funcionais analisadas
(quildas), responderam de acordo com as predi¢cdes do modelo de controle ambiental, tipico
da selecdo de espécies, evidenciado pela importancia do componente ambiental estruturado
espacial e temporalmente. Por outro lado, foi observado que parte da estrutura das
assembleias de peixes da planicie também é determinada pelas escalas temporal e espacial e,
apesar da mudanca da importancia relativa entre guildas, a variabilidade nessas escalas,
parecem sempre estar associados a heterogeneidade ambiental derivada da ocorréncia de
periodos de cheia e seca.

Palavras-chave: selecdo de espécies, controle ambiental, particdo de variancia, peixes de
agua doce, regido neotropical.
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FACTORS INFLUENCING THE FISH METACOMMUNITIES
STRUCTURE IN THE FLOODPLAIN OF THE UPPER PARANA RIVER

ABSTRACT

The description of how the set of communities are connected by the dispersal and what factors
determine patterns of species composition are the subject of the research efforts of
metacommunities. Among the proposed metacommunities models, the selection of species
has been the most successful in explaining metacommunity dynamics in aquatic environments
and is based on the effect of environmental filters, independently of dispersal. In this study |
evaluated the mechanisms that determine metacommunity structure in a tropical floodplain.
Additionally, | tested whether the response of these metacommunities changed when were
treated as taxonomic or functional units (i.e. trophic and reproductive traits). Data for the
analysis were collected during 13 years in quarterly samples in nine stations in the upper
Parana River floodplain. The contribution of the three sets of variables (environmental, spatial
and temporal) for the structure of the fish metacommunities was evaluated through variance
partitioning. All analyzed functional matrices (guilds), responded according to the predictions
of the model of environmental control, typical of species selection, evidenced by the
importance of environmental component structured spatially and temporally. Moreover, it was
observed that the structure of fish communities of the plain is also influenced by temporal and
spatial scales and, despite the changes in the relative importance of a given guild in relation to
another, the variability in these scales always seems to be associated with environmental
heterogeneity derived from the occurrence of floods and droughts in the plain.

Key words: species selection, environmental control, variance partition, freshwater fish,
neotropical region.



19

2.1 INTRODUCAO
A estrutura das comunidades biologicas € controlada por gradientes ambientais e

processos espaciais (Bouvier et al. 2009, Westley et al. 2010) e interacGes bidticas (e.g.,
competicdo e predacdo). Nas ultimas decadas, a teoria de metacomunidades tem buscado
compreender a dindmica das comunidades locais mediante observagdes em mdltiplas escalas
espaciais (Leibold et al. 2004). Uma metacomunidade € definida como um conjunto de
comunidades locais ligadas pela dispersdo de espécies (Leibold et al. 2004, Holyoak et al.
2005, Peres-Neto e Cumming 2010, Winemiller et al. 2010).

Tradicionalmente, o estudo da Ecologia de comunidades se restringiu a escalas locais.
Mesmo os primeiros trabalhos na area de metacomunidades consideravam somente escalas
local e regional (Hoeinghaus et al. 2007, Brown et al. 2011, Dray et al. 2012). Recentemente,
estudos consideram também outras escalas, 0 que incrementa o entendimento dos padrdes
ecoldgicos que ocorrem ao longo do tempo (Falke e Fausch 2010, Westley et al. 2010, Padial
et al. 2014) ou do espaco (Amoros e Bornette 2002, Bouvier et al. 2009). Varios
pesquisadores tém proposto que observacdes em mudltiplas escalas sdo mais abrangentes e
permitem entender melhor a estrutura e dindmica das comunidades analisadas (Anderson e
Gribble 1998, @kland 2003, Leibold et al. 2004, Holyoak et al. 2005, Ricklefs 2008,
Auerbach e Poff 2011, Brown et al. 2011, Dray et al. 2012), as observacdes em escalas
espaciais sdo um retrato de variagcbes temporais sob as quais as espécies de uma
metacomunidade estdo submetidas.

Liebold et al. (2004) sintetizam as principais carateristicas dos modelos de
metacomunidades. Nessa sintese, 0 modelo de dindmica de manchas (path dynamics) assume
gue os habitat contiguos sdo semelhantes nas suas condi¢cGes ambientais e a composicao local
de espécies € determinada por um balango entre as habilidades competitivas e de dispersédo
das espécies. As interacOes entre as espécies sdo as principais forcas estruturantes da
comunidade. J& 0 modelo de selecdo de espécies (species sorting) atribui a influencia a
heterogeneidade ambiental e interacdes entre as espécies na estruturacdo das comunidades
locais. Por outro lado, o0 modelo de efeito de massa (mass effect) assume processos de
dispersdo assimetrica, controlados pelas taxas de imigracdo e emigracdo em funcdo das
diferencas nas densidades das populagdes entre os habitat, gerando padrées nos quais as
condigdes locais influenciam a estrutura da comunidade. Finalmente, o modelo neutro

(neutral model) assume homogeneidade ambiental entre os habitat e equivaléncia ecoldgica
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das espécies, em termos de capacidades competitivas, dispersdo e aptiddo. De acordo com
esse modelo, processos estocasticos determinam a estrutura das comunidades locais. No
entanto, é importante considerar que processos deterministicos podem, por desconhecimento,
serem considerados erroneamente estocasticos, ou seja, que a estocasticidade poderia ser
relacionada com os modelos de interpretacdo, mas ndo com a nhatureza dos pProcessos
ecoldgicos (Vellend et al. 2014). O cenério mais provavel é que as comunidades sejam
afetadas por processos estocasticos e deterministicos ao mesmo tempo (Vellend et al. 2014).

Para complementar as interpretacdes em multiplas escalas, tem sido usada também
uma abordagem funcional das assembleias, baseada nos tracos das espécies, como uma
alternativa Gtil para o entendimento das dindmicas ecoldgicas (Welcomme et al. 2006,
Vasconcelos et al. 2014). Segundo a abordagem funcional, as espécies sdo agrupadas em
guildas baseadas nos tracos funcionais que estdo associadas as suas historias de vida (i.e.
grupo de espécies que exploram um mesmo tipo de recurso ou que utilizam a mesma
estratégia reprodutiva), independentemente do nivel taxonémico (Kikkawa e Anderson 1986).
Anélises de atributos ecoldgicos das comunidades como a diversidade beta, podem variar
segundo a posicdo trofica e o tipo de dispersdao dos organismos (Soininen et al. 2007). Por
isso, incorporar as analises dos tracos funcionais na interpretacdo da dindmica e distribuicéo
das comunidades, pode incrementar o entendimento do funcionamento delas, uma vez que
fatores como a variaveis ambientais locais podem favorecer o incremento da diversidade de
tracos ecologicos (Welcomme et al. 2006, Auerbach e Poff 2011).

Nos ecossistemas de planicies de inundacdo o regime hidrologico é o fator
estruturador dos processos ecoldgicos (Junk et al. 1989, Agostinho et al. 2001, Agostinho et
al. 2004, Suzuki et al. 2009, Fernandes et al. 2014). A alternancia entre periodos de seca e
cheia determina a possibilidade de dispersdo dos peixes entre 0s corpos de agua (Agostinho et
al. 2004, Thomaz et al. 2007, Suzuki et al. 2009). O efeito da cheia de inundacdo na
composicdo e estrutura das assembleias de peixes nas planicies de inundacdo tem sido
amplamente demostrado (Agostinho et al. 2004, Thomaz et al. 2007, Suzuki et al. 20009,
Scarabotti et al. 2011, Padial et al. 2014). A reproducdo € um dos processos mais
influenciados pelo incremento da dispersdo gerada pela inundagdo, jA que é o momento de
maior possibilidade de dispersdo e alcancam uma grande quantidade de novos habitat em
areas inundadas. Assim, quando desce o nivel do sistema hidrico, parte dos peixes retorna
para seus ambientes originais, mas outra parte pode permanecer isolada pela falta de

conectividade, até a chegada da nova inundagdo. Devido a essa dependéncia da conectividade
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entre os habitat para a dispersdo, 0s peixes sdo sensiveis a fragmentacao, como a causada pela
construgdo de barragens que mediante o controle da vazdo, diminui a magnitude das
inundacdes que causam o isolamento dos corpos de agua mais afastados dos canais principais.
Estudos mostram que para a assembleia de peixes, devido ao fato que a capacidade de
dispersdo estd mediada pela alta dependéncia da conectividade entre os habitat, a influéncia
dos fatores ambientais na estruturacdo da comunidade é baixa, em relacdo aos fatores
espaciais e temporais (Scarabotti et al. 2011, De Bie et al. 2012, Padial et al. 2014).

Nesse contexto, este estudo avaliou a hipotese de que a estrutura das assembleias de
peixes da planicie do alto rio Parana é influenciada principalmente pelo efeito ponderado de
fatores associados com a conectividade e a possibilidade de dispersdo em escalas espaciais e
temporais, e em menor proporcdo pelo efeito de fatores ambientais locais. Para isso, foi
utilizada uma abordagem taxonémica com toda a assembleia e por agrupacdo em guildas
utilizando separadamente os tracos reprodutivos e tréficos das espécies com as seguintes
predicdes: 1) Quando séo avaliadas as assembleias completas (matriz taxondmica), a variacao
da estrutura é explicada pela contribuicdo similar dos componentes puros e a fracGes
compartilhadas. Isto devido a que a assembleia completa reune espécies com grande
variedade de tracos ecoldgicos associados a dispersdo, reproducdo e alimentacdo. Quando
consideradas as guildas tréficas, ii) as guildas cujo alimento é de origem principalmente
autoctone como (detritivoros, piscivoros e invertivoros), sdo controladas pelos fatores espacial
e temporal independentemente, pois a oferta de alimento pode variar de um local a outro e de
um periodo a outro. Por isso os peixes dependem da distancia entre os ambientes e a
possibilidade de dispersdo entre eles, para se alimentar; iii) as guildas que possuem a
capacidade de explorar recursos tanto al6ctones, quanto autéctones (herbivoros, insetivoros,
onivoros), sao controladas pelo componente espacial, assim como pela variacdo espacial do
ambiente, devido a que a obtencdo de alimento estd limitada pela oferta do recurso e pela
possibilidade de dispersdo entre os ambientes. A variagdo da estrutura das assembleias das
guildas reprodutivas serd, iv) a estrutura da guilda das espécies migradoras (MLFE) responde
a um controle ambiental e temporal, pois apresenta maior capacidade de dispersdo e uma alta
dependéncia da conectividade para executar os deslocamentos; v) a guilda das espécies
sedentarias com fecundacdo externa sem cuidado parental (NFES), responde ao controle
espacial e temporal, pois a combinacdo entre as possibilidades de disperséo e as condicdes
externas (e.g. momento do ciclo hidrolégico) podem determinar a ocorréncia dos eventos

reprodutivos; vi) as guildas das espécies ndo migradoras (NFEC) com cuidado parental e com
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fecundacdo externa (NFI), s&o controladas pelo componente espacial, pois tem maior
independéncia da sazonalidade para a reproducao.

2.2 MATERIAL E METODOS

2.2.1 Area de estudo

As amostragens foram realizadas na planicie de inundacdo do rio Parand, no ultimo
trecho do rio livre de represamentos em territorio brasileiro, delimitada ao norte pela
barragem de Porto Primavera e ao sul pelo reservatorio de Itaipu. Nesse trecho, o rio tem um
canal anastomosado com baixa inclinacdo (0,09 m/km), uma ampla planicie de inundacéo e
alta taxa de sedimentacdo, que gera barras e ilhas (Souza e Stevaux 1997). Os principais
canais da rede de drenagem sdo os rios Parana, lvinhema, Baia e o canal Curutuba. As lagoas
apresentam conexdes permanentes ou intermitentes com os rios, dependendo dos niveis dos

rios principais (Vazzoler et al. 1997) (Figura 2.1).
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Figura 2.1. Mapa da planicie de inundacéo do alto rio Parana com os pontos de coleta. Os triangulos
representam os pontos da sub-bacia do rio Parand, os circulos representam os pontos da sub-bacia
do rio Baia e os quadrados representam os pontos da sub-bacia do rio lvinhema.
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Nos 13 anos de amostragem ocorreram cheias apenas nos periodos de 2005, 2007,
uma forte cheia em 2010 e 2011, considerando o nivel de 450 cm necessarios para atingir a
planicie completa. Por outro lado, esses niveis ndo foram alcangcados nos anos de 2001
quando ocorreu uma grande seca, 2003 e 2008, tendo carater efémero nos demais (Figura
2.2a). Ja o rio lvinhema, que apresenta valores de nivel da &gua mais baixos do que o Parana e
atingem o limite de inundag&o da varzea nos 2,75 m, teve inundagdes todos os anos. Deve-se
lembrar que, quando ocorre inundacdo da planicie, as 4guas do rio Parana influenciam a bacia
do rio lvinhema (Figura 2.2b) (Arenas-Ibarra et al. 2012).
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Figura 2.2. Variagdo diaria do nivel hidrométrico entre os anos de 2000 e 2012. a) rio Parana; linha
preta, indica nivel de inundacd@o da planicie; b) nivel hidrométrico do rio Ivinhema; linha preta,
corresponde indica nivel de inundacéo da varzea do rio lvinhema. Fonte ANA — Posto Fluviométrico
de Porto S&o José-PR.
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2.2.2  Amostragens

Quinze varidveis ambientais foram mensuradas: temperatura da agua (°C), pH,
condutividade (uS), oxigénio dissolvido (mg/L), turbidez (NTU), , material inorganico em
suspensdo (MSI; mg/L), material organico em suspensdo (MSO; mg/L), alcalinidade (mEg/L),
clorofila-a (mg/L), concentracdo de nitritos (mg/L), concentragdo de amoénio (NH; mg/L),
concentracdo fdsforo total (mg/L), concentracdo de ortofostato (PO, mg/L) e abundancia de
zooplancton (individuos/ml). O nivel fluviométrico também foi medido calculando o valor
médio (cm) por campanha do sub-sistema Ivinhema para o rio lvinhema e as lagoas dos Patos
e Ventura, e o nivel médio do rio Parana foi considerado tanto para as estacoes de
amostragem do sub-sistema do Parana quanto para aquelas do sub-sistema do Baia. O nivel
fluviométrico foi considerado uma varidvel ambiental local, assim como as varidveis
limnoldgicas. Os dados foram medidos na Estacdo Fluviométrica de Porto Sao José, operada
pela Agencia Nacional de Aguas. As distancias entre as estacoes de amostragem foram
determinadas mediante medicfes em metros em imagens de satélite (Google Earth), seguindo
a rota mais curta entre elas sempre pelo curso da agua.

As amostragens de peixes foram realizadas trimestralmente entre o0 ano 2000 e 2012
em nove estacdes de amostragem (Figura 2.1), trés em cada subsistema. No subsistema do rio
Parand, foram amostrados um ponto no rio e as lagoas Pousada das Garcas e Ressaco de Pau
Velho, que tem comunicacdo permanente com o rio Parand. No sub-sistema do rio Baia,
foram amostrados um ponto no rio e a lagoa do Guarand, conectada com o rio ao longo do
ano, e a lagoa Fechada, que permanece isolada durante o periodo de seca. Por fim no sub-
sistema do rio Ivinhema foi amostrado um ponto no rio, a lagoa Ventura, com conexdo
temporal ao rio lvinhema, e a lagoa dos Patos com conexdao permanente. Foram utilizadas
redes de espera de diferentes malhas (30; 40; 50; 60; 70; 80; 100; 120; 140 e 160 mm entre
nos opostos), as quais foram expostas por 24 h realizando-se despescas durante a manha, a
tarde e a noite. Os exemplares foram identificados segundo a classificagdo de Graca &
Pavanelli (2007). Os dados de abundancia foram indexados pela captura por unidade de
esforco (CPUE) (individuos 24 hora/1000 m? rede).

As espécies foram classificadas em sete guildas tréficas, com base em estudos prévios
realizados na regido (Hahn et al. 1997, Hahn et al. 2004). As espécies que ndo tinham sido
classificadas anteriormente foram agrupadas com bibliografia adicional (APENDICE A). As

guildas troficas sdo: detritivoros, herbivoros, insetivoros, invertivoros, onivoros, piscivoros e
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planctivoros. Esta Ultima guilda tréfica ndo foi considerada nas analises, ja que apresentou
apenas uma espécie. Para a classificacdo em guildas reprodutivas foi adotada a classificagdo
proposta por Suzuki et al. (2004), sendo elas: migradoras de longa distancia e fecundacéo
externa (MLFE), ndo migradoras com fecundagdo externa e com cuidado parental (NFEC),
ndo migradoras com fecundacao externa sem cuidado parental (NFES) e ndo migradoras com
fecundacdo interna (NFI). Foram geradas entdo 11 matrizes com os dados de abundancia de
cada agrupacdo (taxonémica, MLFE, NFEC, NFES, NFI, detritivoros, herbivoros, insetivoros,
invertivoros, onivoros e piscivoros) devidamente transformados com a funcdo de Hellinger
(Legendre & Legendre 1998) (Figura 2.3).
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Classificacdo em guildas troficas (Hahn et al. 1997; Hahn et al. 2004 e bibliografia adicional)
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Figura 2.3. Planilhas correspondentes as diferentes guildas que foram analisadas separadamente. a)
planilha taxondmica total; b) guildas tréficas: c) guildas reprodutivas; MLFE: migradores de longa
distancia com fecundacdo externa; NFES: ndo migradores com fecundacdo externa sem cuidado
parental; NFEC: ndo migradores com fecundagdo externa sem cuidado parental; NFI: ndo
migradores com fecundagé&o interna.

2.2.3 Analises dos dados

As variaveis ambientais, a excecdo do pH foram padronizados para diminuir o efeito
da diferenga de escala (diferenca entre cada observacdo pela média e divido pelo desvio

padrdo) (Legendre e Legendre 1998) e em seguida foi realizada uma analise de componentes
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principais (PCA) para reduzir a dimensionalidade dos dados. Foram retidos para interpretacao
0s eixos que apresentaram autovalores maiores que os gerados pelo modelo aleatério de
Broken-stick (Jackson 1993).

Para calcular as variaveis espaciais, a matriz de distancia por agua, entre estacoes de
amostragem, foi utilizada para criar uma matriz triangular. Em seguida, a técnica de anélise de
coordenadas principais por matrizes de vizinhanca (PCNM) foi utilizada. Essa abordagem
permite considerar variaveis que sdo potencialmente substitutas para rotas de dispersdo dos
peixes (Landeiro et al. 2011, Padial et al. 2014). Para gerar as variaveis temporais, foi
construida uma matriz categorica com o0 més e o ano de cada campanha, que foi replicada para
todas as estacbes de amostragem, posteriormente as datas foram utilizadas como
“coordenadas” em uma PCNM gerando os vetores temporais. Por fim foram interpretados os
vetores tanto espaciais, quanto temporais, mediante a selecdo do modelo com menor valor de
AIC (Burnham e Anderson 2002) (APENDICE B).

Foi realizada uma analise de redundancia parcial (pPRDA) para determinar a
contribuicdo de cada conjunto de varidveis explanatérias (matriz ambiental, espacial e
temporal) sobre a matriz de composicédo de espécies. Desta forma, foram obtidas oito fragdes:
a: pura ambiental, b: pura espacial, c: pura temporal, d: ambiental espacialmente estruturada,
e: ambiental temporalmente estruturada, f: variacdo espacial temporalmente estruturada, g: o
efeito compartilhado das variaveis ambientais, espaciais e temporais e h: variacdo dos dados
bioldgicos que ndo pode ser explicada (fracdo residual) (Bouvier et al. 2009, Peres-Neto et al.
2006) (Figura 2.4). O valor do R? ajustado gerado na pRDA foi usado para determinar a
contribuicdo de cada fraccdo (Peres-Neto et al. 2006). As varidveis explanatorias (ambientais,
espaciais e temporais) foram incluidas nos modelos pelo procedimento Forward com 999
permutacdes. Foi interpretado somente o modelo com menor valor de AIC (Burham e
Anderson 2002) (APENDICE B). Estas analises foram realizadas separadamente para a
composicao taxondmica, funcional (guilda trofica ou guilda reprodutiva) e para cada guilda,
sendo onze analises no total (Figura 2.4).

As andlises foram realizadas nos softwares STATISTICA 6 e R 3.1.1, no pacote

“vegan” (Oksanen et al. 2006) e “packfor”. Foi adotado um nivel de significancia de 5%.
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Figura 2.4. Resumo gréfico da analise de dados. a) preparacdo das matrizes analisadas, Y= variével
resposta, corresponde as planilhas de abundancia de cada guilda; X= matriz de variaveis ambientais,
W= matriz de variaveis espaciais e Z= matriz de variaveis temporais; b) analise de redundancia
parcial pRDA para cada guilda; c) resultado da particdo da pRDA sendo: a: pura ambiental; b: pura
espacial; c: pura temporal; d: ambiental espacialmente estruturada; e: ambiental temporalmente
estruturada; f: espacial temporalmente estruturada; g: efeito compartilhado das varidveis ambientais,
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espaciais e temporais; h: variagao dos dados biologicos que ndo pode ser explicada (fracao residual)
(Bouvier et al. 2009, Peres-Neto et al. 2006).

2.3 RESULTADOS

Na analise de componentes principais (PCA), aplicada para sumarizar as tendéncias
ambientais ao longo das amostragens, foram retidos os dois primeiros eixos da ordenacéo,
tendo como base o critério de Broken-Stick (Tabela 2.1). A varidvel ambiental que mais
contribuiu positivamente para a formagdo do primeiro eixo foi a concentragdo total de fésforo
e a condutividade esteve negativamente correlacionada ao primeiro eixo. Ja no segundo eixo,
o nivel foi a varidvel que mais contribuiu positivamente e a concentracdo de matéria

inorganica contribuiu negativamente.

Tabela 2.1. Autovetores e autovalores para cada variavel e eixo, respectivamente, e porcentagem
de explicacdo de cada eixo gerados pela analise de componentes principais (PCA).

Variavel PCA1l PCA2
Temperatura da agua 0.15 0.46
pH -0.60 -0.27
Condutividade -0.75 0.34
Oxigénio dissolvido -0.42 -0.63
Turbidez 0.56 -0.56
Material inorganico em suspensao -0.32 -0.70
Material organico em suspenséo -0.61 -0.40
Alcalinidade -0.62 0.28
Clorofilaa 0.57 -0.06
Nitritos -0.55 -0.30
Amonio 0.37 -0.10
Fésoforo total 0.78 -0.29
Fosfato 0.40 -0.09
Nivel 0.06 0.52
Abundéancia de zooplancton 0.48 -0.17
Broken-stick 3.32 2.32
% variancia 27.13 15.57
Autovalores 4.07 2.3

Os escores mostraram uma separacao entre os trés subsistemas analisados (Parana,
Baia e lvinheima). Os pontos pertencentes ao subsistema Parana distinguiram-se dos pontos
das sub-bacias dos rios Ivinhema e Baia, sendo caracterizados por maiores valores de nivel e

condutividade. Os pontos da sub-bacia do rio Ivinhema foram caracterizados pelas maiores
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concentragfes de matéria inorganica em suspensdo, oxigénio dissolvido e menor nivel da
agua. Os pontos da sub-bacia Baia apresentaram maiores concentragdes de fdsforo total, e

baixa condutividade (Figura 2.5).

A maioria das observagdes obtidas em marco, que correspondem a época de maior
inundacdo, estd na porcdo superior esquerda do grafico de ordenacdo. Estas observacdes
foram caracterizadas por apresentarem maior profundidade e menor concentracdo de material
inorganico em suspensdo e oxigénio dissolvido. Em marco, ha uma tendéncia de formar um
grupo mais homogéneo quanto as caracteristicas ambientais. Ja as observagdes obtidas em

junho, setembro e dezembro estiveram dispersas do centro grafico (Figura 2.5).
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Figura 2.5. Analise de componentes principais para nove estacdes de amostragem de 2000 a 2012. As
setas indicam as varidveis que contribuiram mais na formacao dos eixos. a) gradiente espacial.
Circulos pretos: pontos no sub-sistema do rio Ivinhema; quadros brancos; pontos do sub-sistema do
rio Baia; cruzes: pontos do sub-sistema do rio Parana e b) gradiente sazonal. Circulos pretos:
campanhas nos periodos de inundagdo (marco); quadros brancos: junho; cruzes: setembro;
tridangulos brancos; dezembro.

Ao longo dos 13 anos de amostragens, foram registrados 95,130 individuos
pertencentes a 134 espécies, distribuidas em 28 familias e oito ordens (APENDICE A). A
maior riqueza foi registrada nas familias Characidae e Loricariidae com 16 espécies cada. As
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guildas tréficas estiveram bem representadas, com maior riqueza de espécies entre as
piscivoras (P; 34 espécies) e menor entre as herbivoras (H; nove espécies), além de
planctivora, com registro de apenas uma espécie. Considerando as estratégias reprodutivas,
encontrou-se uma distribuicdo muito menos homogénea, com cerca de 80% das espécies
pertencendo apenas duas guildas, as ndo migratorias com fecundacdo externa e cuidado
parental (NFEC: 48 espécies) e as ndao migratorias de fecundagdo externa sem cuidado
parental (NFES: 58 espécies) (Figura 2.6).

J

60

1

50

40

1

30 -

1

20

NUmero de espécies

1

10

D \ H \ [ \lnv\ o) \ P \Pln MLFE NFES|NFEC| NFI

Guilda trofica Guilda reprodutiva

Figura 2.6. Relacao de riqueza de espécies das assembleias de peixes da planicie do alto rio Parana
por guilda tréfica e reprodutiva. Guildas tréficas: D= detritivoros, H= herbivoros, I= insetivoros,
Inv=invertivoros, O= onivoros, P= piscivoros, PIn= planctivoros. Guildas reprodutivas: MLFE=
migradores de longa distancia e fecundacdo externa, NFEC= ndo migradores com fecundacao
externa e cuidado parental, NFES= n&o migradores com fecundacéo externa sem cuidado parental e
NFI= n&o migradores com fecundag&o interna.

Os percentuais de explicagéo total obtidos nas onze matrizes analisadas foram, em
geral, elevados (média = 32 %). A menor porcentagem de explicacdo foi encontrada para a
guilda dos MLFE (15 %), enquanto que a maior foi registrada para os NFEC (46 %) (Figura
2.7). E importante ressaltar que todas as fragdes “puras” (ambiente, espaco e tempo) foram
estatisticamente significativas (Tabela 2.2). No entanto, a fracdo ambiental pura explicada
pela matriz de dados ambientais pouco contribuiu para explicar a variagdo das matrizes

taxondmica, de guildas troficas e reprodutivas. O componente espacial “puro” foi importante
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em todas as matrizes analisadas apresentando variagdes de uma guilda a outra. O componente
temporal “puro” foi importante nas guildas taxondmica, detritivoros, piscivoros, e NFEC,
contribuindo com mais de 10% da variacdo da estrutura das assembleias. Por outro lado, a
interacdo dos componentes ambiental e espacial, foi importante em todas as guildas, sendo o
que mais contribuiu nos NFI, herbivoros, onivoros e NFEC. Por fim, a interacdo dos
componentes ambiental e temporal, teve relativamente pouca importancia, contribuindo com
menos de 10% da variacdo da estrutura das assembleias total (matriz taxondmica), NFEC,
piscivoros, detritivoros e onivoros. Na Tabela 2.3, encontram-se as variaveis que foram
selecionadas na analise de cada guilda (Valores de AIC no APENDICE B). Pode-se observar
que a maioria das varidveis foi selecionada em quase todas as analises. Por outro lado, a

concentracdo de nitritos, foi selecionada nas andlises de todas as matrizes consideradas.

Tabela 2.2. Percentuais de explicacdo das fragdes da particdo de pRDA para cada uma das
matrizes analisadas. Nivel de significancia 5% (* fracéo nao foi significativa). Tax= taxondmica,
D= detritivoros, H= herbivoros, I= insetivoros, Inv= invertivoros, O= onivoros, P= piscivoros,
MLFE= migradores de longa distancia, NFEC= ndo migradores com fecundagio externa e com
cuidado parental, NFES= ndo migradores com fecundacdo externa e sem cuidado parental,
NFI1S= ndo migradores com fecundacé&o interna.

Fracdo  Tax D H [ Inv O P MLFE NFEC NFES
a=E 004 002 -001 0.00 000 003 0.04 0.00 0.04 001 0.01
b=S 011 010 010 013 017 0.09 0.09 0.05 0.10 0.12 0.16
c=T 010 011 001 0.01 001 004 014 0.05 0.13 0.03 0.01
d=SE 012 013 0.15* 006 011 014 0.08 0.04 0.13 0.09 0.16
e=TE 0.00 000 000 0.00 o000 001 -0.00 0.00 0.01 0.00 -0.00
f=ST 005 005 000 0.00 -0.00 0.04 0.07 0.01 0.08 0.01 0.01
g=STE -0.02 -0.01 -0.00 -0.00 -0.00 -0.010 -0.01 -0.00 -0.02 -0.01 0.00
h=U 060 060 076 080 071 0.68 0.60 0.85 0.54 0.74  0.66
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Tabela 2.3. Variaveis selecionadas na pRDA de cada uma das matrizes. Tax= taxonémica, D=
detritivoros, H= herbivoros, I= insetivoros, Inv= invertivoros, O= onivoros, P= piscivoros,
MLFE= migradores de longa distancia, NFEC= n&o migradores com fecundagio externa e com
cuidado parental, NFES= ndo migradores com fecundacdo externa e sem cuidado parental,
NFI1S= n&o migradores com fecundacéo interna.

Tax D H I Inv O P MLFE NFES NFEC NFI

Temperatura  da
agua

Ph

Condutividade

Oxigénio
dissolvido

Turbidez

Material
inorganico em
suspens&o

Material organico
em suspensao

Alcalinidade

Clorofila a

Nitritos

Amonio

Fosoforo total

Fosfato

Nivel

Abundancia de
zooplancton

Quando foi analisada a matriz taxonémica das assembleias, encontrou-se uma
contribuicdo significativa de todos 0os componentes puros. As varidveis ambientais tiveram a
menor contribuicdo para a variacdo da estrutura das assembleias, com apenas 4%, O
componente temporal explicou 10% e componente espacial 11%. Ao observar as interacoes
dos componentes, encontrou-se que o efeito compartilhado do espacgo e o tempo, explicaram
12% da variacdo total e por fim, o efeito compartilhado entre o ambiente e o tempo, explicou
5% (Figura 2.7a).

Quando analisadas as matrizes de guildas troficas, encontrou-se que em nenhuma
delas, a fracdo compartilhada pelo espago e o tempo (f), assim como a fragdo compartilhada

pelos componentes ambiental, espacial e temporal (g) explicaram a variacdo da estrutura. Ao
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considerar as percentuais das outras fragdes obtidas, foi possivel separar o conjunto de guildas
em dois grupos. Um primeiro grupo que conformado pelas guildas dos herbivoros, insetivoros
e invertivoros, as quais nao apresentaram controle ambiental e uma porcentagem muito baixa
de controle temporal. A variacdo da estrutura das assembleias destas guildas foi explicada
pelo componente puro espacial (b) e a fragdo compartilhada do ambiente e o espaco (d). No
entanto, a importancia relativa variou de uma guilda a outra. Nos herbivoros, a fracdo
compartilhada entre o ambiente e o espacgo, explicou 15% da variacdo, em quanto o
componente espacial puro, explicou 9%. Ja no caso dos insetivoros e invertivoros, encontrou-
se que o componente espacial explicou a maior porcentagem da variacdo das assembleias,
com 13 e 17% respetivamente, seguida da porcentagem explicada pelo efeito compartilhado
do ambiente e o tempo com 6 e 11% respetivamente (Figura 2.7 b-g).

Quando as comunidades foram avaliadas na abordagem das guildas reprodutivas, a
importancia relativa dos componentes variou entre guildas. Em termos gerais, 0 componente
ambiental puro, contribuiu pouco nas guildas sedentéarias (1%: NFES; 4%: NFEC e 1%NFI) e
nada na guilda dos migradores. O componente espacial puro apresentou uma porcentagem de
explicacdo maior em todas as guildas, sendo 16% em NFI, 12% em NFES, 10% em NFEC e
5% em MLFE. Por outro lado, o componente temporal puro, ndo contribuiu para explicar a
variagdo da estrutura das assembleias de NFI, explicou uma baixa porcentagem em MLFE e
NFES, com 5% e 3% respetivamente. J& no caso da guilda NFEC, este componente explicou
13% da variacdo. O componente da fracdo compartilhada entre 0 ambiente e o espaco, foi
relevante em todas as guildas, embora que sua magnitude mudou entre elas, com sendo mais
importante nas guildas sedentérias (16% NFI, 13% NFEC e 9% NFES) quando comparadas
com a guilda das espécies migratérias (4%). Em termos gerais, pode-se observar que as
guildas MLFE, NFES e NFEC, apresentaram o mesmo padrdo de alto controle espacial, com

contribuicéo da fragdo compartilhada do ambiente e o espaco (Figura 2.7 h-k).
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Figura 2.7. Contribuigcdes das variaveis ambientais, espaciais e temporais, obtidas pelas andlises
parciais de redundancia. Tax: taxondmica, MLFE: migradores de longa distancia com fecundacéo
externa, NFEC: ndo migradores com fecundacédo externa com cuidado parental, NFES: na
migradores com fecundacdo externa sem cuidado parental, NFI: ndo migradores com fecundacéo
interna, ST= variagdo espacial temporalmente estruturada, TE= ambiental temporalmente
estruturada, SE= ambiental espacialmente estruturada, T= pura temporal, S= pura espacial e E=
pura ambiental. * FracGes significativas (p < 0,05).

2.4 DISCUSSAO

Na planicie de inundacdo do rio Parana, foi encontrado um gradiente ambiental que
separa claramente os ambientes analisados segundo o subsistema. Esta distribuicdo dos
ambientes, coincide com o grau de intervencdo humana nas diferentes sub-bacias, sendo a
mais preservada a do rio Ivinhema e a mais alterada e afetada pela construcdo e operacao de
barragens, a sub-bacia do rio Parana (Agostinho et al. 2001, Agostinho et al. 2004, Suzuki et
al. 2009, Vasconcelos et al. 2014). As amostragens de marco, época que corresponde a
inundacdo localizaram-se em um grupo e o resto de amostragens, formaram uma nuvem sem
tendéncia, confere o padrdo de ambientes homogéneos durante a inundacdo e ambientes
heterogéneos durante a estacdo seca (Thomaz et al. 2007). Embora seja sabido que a
inundacdo tende a incrementar a concentracdo de nutrientes (Amoros e Bornette 2002), isto
ndo foi observado na planicie do alto rio Parana durante o periodo analisado, possivelmente
por causa da retencdo de nutrientes a montante, como resultado das barragens. Este
empobrecimento das aguas do rio Parana, que naturalmente cumpriam uma funcdo de
fertilizacdo da planicie, atualmente tem o efeito contrario. Durante os periodos de inundacéo,
as aguas empobrecidas do rio Parand dissolvem os nutrientes do solo da planicie
empobrecendo-a sistematicamente (Roberto et al. 2009).

E amplamente ilustrado na literatura que a variacdo das condicBes ambientais
influencia as comunidades dos ecossistemas aquaticos continentais (Thomaz et al. 2007,
Heino e Gronroos 2013, Heino et al. 2015a). No entanto, essa influencia depende do tipo de
organismo que esteja sendo analisada. No marco da teoria das metacomunidades, esta
influéncia pode ser observada em atributos tais padres de distribuicdo de abundancia,

diversidade beta (Bini et al. 2014) e co-ocorréncia de espécies (Heino e Gronroos 2013).
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A importancia relativa dos componentes analisados variou de uma guilda a outra,
indicando que as carateristicas ecoldgicas de cada uma delas, influenciou como a resposta da
estrutura das assembleias ao efeito das variaveis, ambientais, espaciais e temporais na planicie
de inundacdo do alto rio Parana. Todas as guildas analisadas apresentaram pouco efeito do
componente ambiental puro na variacdo da estrutura, o que indica que responderam pouco ao
modelo de controle ambiental isolado das outras varidveis. Por outro lado, o componente
espacial foi importante em todas as abordagens, tanto na matriz taxonémica, quanto nas
guildas tréficas e reprodutivas, ressaltando a dispersdo como um fator determinante nas
assembleias de peixes da planicie. JA o fato de que o componente temporal tenha sido
importante em algumas guildas, sugere a importancia da sazonalidade na variacdo da
estrutura, pois determina o grau de conectividade entre os locais e a taxa de dispersédo. Por
outro lado, encontrou-se que a variacdo ambiental espacialmente estruturada, foi importante e
significativa em todas as matrizes analisadas, ainda com variacbes de magnitude entre
guildas. Resultados similares foram encontrados em outros estudos (Bouvier et al. 2009,
Padial et al. 2014), e em geral sugerem o efeito de um modelo de controle ambiental que

dependendo da guilda, pode variar espacial ou temporalmente (Cottenie 2005).

As variaveis espaciais e temporais podem ser consideradas como substitutas de
fendmenos de dispersdo. Assim, as matrizes explanatorias que tiveram uma alta explicacdo da
variacdo associada ao componente temporal (NFEC, MLFE, detritivoros e piscivoros) e, ao
componente espacial, como foi observado em todas as guildas, ressaltam a importancia da
dispersdo entre os biotopos (Cottenie 2005, Heino et al. 2015b). Isto pode ser explicado por
varias razfes: a) o incremento de matéria organica, e recursos em geral, que sdo
disponibilizados sazonalmente por causa da inundacdo e a possibilidade de deslocamento
entre locais (Scarabotti et al. 2011); b) a diminuicdo do tamanho dos corpos de agua na época
de seca, que confina os peixes a ambientes menores e com menores taxas de dispersao,
favorecendo a predacdo no caso dos piscivoros e os fendmenos de migracdo em MLFE
(Tedesco et al. 2008, Oliveira et al. 2014); ¢) os eventos de desova das principais espécies
migratorias do rio Parana, de carater sazonal, que acontecem no canal principal e nos
afluentes no comeco da inundagdo, com posterior regresso dos juvenis pelo canal para,
finalmente, entrar na planicie e colonizar novos ambientes (Agostinho et al. 2004, Suzuki et
al. 2009, Scarabotti et al. 2011).



38

O componente espacial foi muito importante em todas as guildas, indicando que a
limitag&o de disperséo foi determinante na variagao da estrutura das assembleias de peixes da
planicie, especialmente nas guildas NFI e as espécies invertivoras, pois estas duas categorias
agrupam espécies com baixa taxa de dispersdao o que incrementa o efeito do componente
espacial e o0 modelo de mass effect (Cottenie 2005, Heino et al. 2015b). No entanto, este
componente influenciou todas as guildas, aportando, em media, 6% da variagdo total,
encontrando-se 0 minimo valor nos migradores, onde contribuiu somente com 5%. Este
resultado é condizente com o encontrado por Padial et al. (2014), que afirmaram que a
estrutura das assembleias de organismos com dispersdo limitada, como 0s peixes, esta
amplamente influenciada por variaveis espaciais.

Ao observar o efeito do componente temporal nas diferentes guildas, encontrou-se que
foi importante em algumas delas (MLFE, NFEC, detritivoros e piscivoros e menor proporcao
nos onivoros), pois contribuiu com uma alta porcentagem de explicacdo da variacdo da
estruturacdo das assembleias. Isto pode ser explicado pela influéncia do pulso de inundagéo
nos padrdes ecoldgicos da planicie, ainda sendo incipientes na maioria dos anos analisados. O
efeito da cheia consiste, basicamente, na inundacdo de ambientes laterais (varzea) que
oferecem recursos alimentares, abrigo e conectividade que determinam o desenvolvimento
dos organismos aquéticos (Agostinho et al. 2004, Claro et al. 2004, Thomaz et al. 2007,
Tedesco et al. 2008, Casatti et al. 2009, Roberto et al. 2009). A contribuigdo do componente
temporal em varias das matrizes bioldgicas, sugere a importancia do ciclo hidrolégico como
controlador da estrutura das assembleias de peixes nos ambientes de planicie de inundacéo.
Embora estas assembleias responderam diferentemente as variacfes desse ciclo, o padrdo da
maioria das matrizes respostas foi condizente com o modelo de selecdo de espécies
determinado pelo controle ambiental estruturado espacialmente ou temporalmente (Cottenie
2005, Holyoak et al. 2005). Em termos gerais, 0 componente temporal, regula o efeito do
ciclo de inundagdo que influencia a conectividade e a possibilidade de dispersdo entre
ambientes com diferentes condi¢bes ambientais, fornecendo a possibilidade de explorar
recursos diferentes.

Foi observado que, mesmo existindo diferencas na quantidade de variagcdo que é
explicada por cada componente ao longo dos anos analisados, é possivel inferir que ha um
padrdo geral na variacdo da estrutura das metacomunidades de peixes da planicie. Todas as
metacomunidades avaliadas (matrizes por guilda) apresentaram uma alta explicacdo da

variacdo espacial do ambiente, o que pode ser considerado como modelo de controle
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ambiental, que por sua vez esta determinado pelos ciclos de cheia e seca. No entanto, foi
evidenciado que é possivel que algumas matrizes respondam mais a influéncia de uns
componentes do que a outros, em funcdo dos tracos ecoldgicos das espécies que sdo
consideradas. Isso significa que uma mesma comunidade ndo necessariamente responde a um
tipo de fatores exclusivamente e que pode apresentar respostas a diferentes processos em
diferentes escalas, segundo as carateristicas ecoldgicas das espécies (Padial et al. 2014).
Também foi comprovado o efeito do componente temporal na maioria das guildas,
principalmente nos detritivoros e os piscivoros. Mediante a confirmacdo da importancia dos
componentes espacial, ambiental espacialmente estruturado e temporal, se sugere a alta
dependéncia da conectividade para todas as guildas, ja seja para o desenvolvimento de
eventos reprodutivos ou a obtengéo de alimento.

Considerando isto, a resposta das guildas analisadas teve variacBes na importancia
relativa das variaveis ambientais, espaciais e temporais assim: i) a variacdo da estrutura das
assembleias de peixes, quando avaliada a matriz taxondmica total, respondeu de forma similar
ao modelo de controle espacial e temporal. No em tanto a fragcdo ambiental espacialmente
estruturada explicou a maior parte da variacdo. A estrutura da matriz taxonémica, respondeu
principalmente a variacdo ambiental ao longo do espaco, como tem sido reportado na
literatura (Hoeinghaus et al. 2007). Isto se pode dever ao fato de que esta matriz taxonémica
avalia o conjunto completo de espécies, e em consequéncia, todos os tracos ecoldgicos sdo
considerados. Ja que é sabido que alguns desses tracos sdo mais influenciados por diferentes
fatores (e.g., ambientais, espaciais, temporais) (Hoeinghaus et al. 2007, Heino e Grénroos
2013) com o conjunto completo de espécies espera-se que as variaveis tenham contribuices

equivalentes na estruturacdo das comunidades.

A importancia relativa das variaveis ambientais, espaciais e temporais, mudou de uma
guilda a outra, indicando que as caracteristicas ecoldgicas, neste caso a posi¢do trofica

influencia a resposta das espécies (Soininen et al. 2007):

ii) Nas guildas das espécies piscivoras e detritivoras, que se alimentam de material de
origem autoctone, a variacdo da estrutura teve uma baixa explicacdo associada com o
componente ambiental puro, enquanto a explicacdo associada aos componentes espacial e
temporal foi alto. Isto significa que a estrutura dessas guildas esteve influenciada
principalmente pela variagdo espacial e temporal das condi¢bes ambientais dos habitas

analisados, assim como pelo efeito independente das variaveis espaciais e temporais. A
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importancia relativa dessas fragdes pode-se relacionar com aspectos associados a dispersdo
das espécies de cada guilda e as variagBes espaciais e estacionais dos recursos alimenticios
que sdo explorados na dieta. No caso das espécies piscivoras o efeito dessas variaveis
espaciais e temporais, pode estar relacionado com o fato de que em épocas de seca, a
densidade das presas aumenta pela diminuicdo dos espelhos de agua (Luz-Agostinho et al.
2008). Ja no caso da guilda dos invertivoros, por se tratar de espécies com baixas taxas de
dispersdo, a variacdo da estrutura das assembleias respondeu principalmente ao controle
espacial. No entanto, a variacdo temporal pura contribuiu pouco na explicacdo e o
componente ambiental espacialmente estruturado, explicou uma porcentagem alta da variagédo
total das assembleias. Isto significa que estas espécies, mesmo sendo sedentérias, apresentam
taxas de dispersdo suficientes para procurar ambientes com condi¢cGes ambientais Gtimas

dentro da planicie de inundacéo (Cotennie 2005, Heino et al. 2015b).

iii) As guildas das espécies herbivoras, insetivoras e onivoras, que podem explorar
tanto material autoctone quanto aléctone, em geral apresentam baixa taxa de dispersdo e
tendéncia a ter habitos mais sedentarios. Como esperado, as trés guildas responderam ao
efeito das variaveis espaciais em porcentagens similares, com uma alta contribuicdo do
ambiente espacialmente estruturado. Por fim, a guilda dos onivoros, apresentou uma baixa,
mas significativa contribuicdo do componente temporal. Em termos gerais estas trés guildas,
sdo influenciadas pela capacidade de dispersdo em funcdo da localizacdo geogréfica dos
locais, que lhes permite as espécies chegar a locais mais distantes, assim como pela
capacidade de se deslocar entre ambientes procurando condi¢cGes ambientais mais favoraveis e
provavelmente mais e melhores recursos alimenticios. Por outro lado, deve-se considerar que
a estrutura destas guildas esta influenciada pela densidade da guilda dos piscivoros, pois sdo
suas pressas potenciais. Sendo que o favorecimento da abundancia dos piscivoros,

provavelmente vai afetar negativamente estas guildas (Winemiller e Jepsen 1998).

A analise da importéancia relativa das variaveis ambientais, espaciais e temporais na
variacdo da estrutura das assembleias das guildas reprodutivas mostrou que todas as guildas
apresentaram baixo controle ambiental, alta explicacdo associada ao componente ambiental e
a variacao espacial do ambiente. Em geral, as guildas reprodutivas estiveram influenciadas
pela limitacdo da dispersdo e pelo deslocamento entre os ambientes em funcéo da variacao
das condigOes ambientais locais. Ao observar o comportamento das fracbes em cada guilda,

encontrou-se que:
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iv) A guilda das espécies migradoras (MLFE), ndo se ajustou aos resultados
esperados, pois ndo apresentou influencia do componente ambiental puro que tem sido
associado com organismos com maiores taxas de dispersdo. E possivel que as variaveis
ambientais avaliadas ndo consigam predizer a variacdo da estrutura desta guilda. Por outro
lado a falta de ocorréncia de cheias durante o periodo analisado pode ter afetar o recrutamento
de individuos, assim como ter alterado os fendmenos de dispersdo por diminuigdo na

conectividade entre os ambientes da planicie (Suzuki et al. 2009).

V) A alta explicagdo do componente espacial na guilda dos NFES, indica baixa
capacidade de dispersdo. No entanto, tal dispersdo € suficiente para que os individuos
consigam responder as variagdes espaciais do ambiente e chegar a locais mais adequados o
que explica a alta porcentagem explicada pela fracdo ambiental espacialmente estruturada
(Heino et al. 2015b). Por outro lado, a contribuicdo do componente temporal, ainda baixa,
indica que as varidveis temporais associadas ao ciclo hidrolégico podem afetar a ocorréncia
destas especies que por ser oportunistas apresentam sensibilidade as mudancas externas,

devido & baixa taxa de disperséo e a falta de cuidado parental (Winemiller 1989).

vi) Por fim, as guildas que apresentam algum grau de cuidado parental tiveram
respostas diferentes. A guilda NFEC teve alta contribuicdo dos componentes temporal e
espacial puros e do ambiente espacialmente estruturado. A importancia do componente
temporal era esperada, pois as espécies com cuidado parental sdo consideradas sazonais em
termos de reproducdo (Winemiller 1989). Esta guilda foi também influenciada pelas variagdes
espaciais do ambiente, assim como pela possibilidade de dispersdo entre ambientes. Esta
possibilidade de dispers@o pode ter sido determinada pela distancia entre locais (componente
espacial) e a conectividade gerada pela sazonalidade (escala temporal). Ja no caso da guilda
NFI, encontrou-se uma grande influencia tanto da fracdo espacial pura, quanto do ambiente
espacialmente estruturado. A fracdo temporal ndo contribuiu com a variagdo da estrutura desta
guilda, provavelmente por causa da fecundacgéo interna, pois este tipo de reproducéo isola as
condicBes externas dos eventos reprodutivos. Assim, se os individuos apresentam taxas de
dispersdo minimas, vao conseguir se deslocar entre bidtopos quando for necessario encontrar

melhores condi¢fes ambientais.

O estudo permite concluir, que o baixo controle ambiental associado ao componente

ambiental puro, seja o resultado de que estas varidveis isoladas ndo exercem tanta influencia
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na estrutura das assembleias de peixes da planicie, quanto a variacdo delas no espago e no
tempo. Isso significa que o efeito da heterogeneidade ambiental em uma escala espaco-
temporal, € muito importante na estrutura destas assembleias, pois sendo 0s peixes
organismos de dispersdo ativa, precisam de taxas de deslocamentos minimos que lhe
permitam as espécies da planicie atingir os habitat disponiveis. Por sua vez, a capacidade de
dispersdo depende de: i) as carateristicas ecoldgicas associadas a historia de vida de cada
espécie (e.g. guildas troficas e reprodutivas), que é produto da acdo combinada de conjuntos
de variaveis (ambientais, espaciais e temporais) e ii) o nivel de conectividade e a sazonalidade
do sistema, determinado pelas variaveis espaciais e temporais, que no caso da planicie estdo
diretamente associadas com a ocorréncia de periodos de cheia e estiagem. No entanto, é
provavel que alguma varidvel ambiental chave no controle da estrutura, ndo tenha sido
avaliada na anélise.

Este estudo tem especial importancia em conservacdo, porque pode se converter em
uma importante ferramenta para a criacdo de politicas de conservacdo e manejo da
biodiversidade de ecossistemas afetados pela construcdo e operacdo de barragens, diminuindo
seu efeito negativo nas assembleias de organismos aquaticos. E um primeiro passo para
identificar as varidveis que mais afetam a cada uma das guildas e analisar quais variaveis
afetam & assembleia completa. E vantajoso fazer a analises por guildas separadamente, pois se
pode diminuir o grau de solapamento dos efeitos das variaveis pela grande quantidade de
tracos ecologicos que resultam de uma grande assembleia. Também, porque como foi dito por
Welcomme et al. (2006), os ecossistemas de planicies de inundacéo tropicais, se caracterizam
por ter uma alta diversidade e grandes pressdes antropicas. Em assembleias grandes, é mais
dificil encontrar espécies indicadoras que permitam avaliar o efeito dos impactos da
intervencdo antropica dos ecossistemas. Por isso, no caso da planicie, as guildas poderiam ser

consideradas como indicadoras do efeito negativo da regulacao do rio.
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3 VARIACAO DA DIVERSIDADE BETA DAS COMUNIDADES DE
PEIXES DA PLANICIE DE INUNDACAO DO ALTO RIO PARANA,
AO LONGO DE UM GRADIENTE AMBIENTAL E TEMPORAL

RESUMO

A diversidade de uma regido pode ser analisada a partir de inventario a nivel local
(diversidade alfa), regional (gama), ou a partir da dindmica na composi¢do dada pela troca de
espéecies entre comunidades (diversidade beta). Historicamente, a diversidade alfa tem
recebido mais atencdo dos ecdlogos. No entanto, a diversidade beta tem ocupado posi¢do cada
vez mais destacada, sendo geralmente acompanhada de intenso debate associado as métricas
que tém sido propostas para sua medida. Foi avaliada a natureza da relacéo entre diversidade
beta das comunidades de peixes da planicie de inundacdo do alto rio Parand, e o efeito de
homogeneizacdo exercido pelas cheias em ambientes da planicie, gerados nos periodos anuais
com regimes hidrologicos distintos. Todas as analises foram realizadas para a matriz de dados
taxondmicos e funcionais (guildas troficas e reprodutivas). Os dados foram coletados durante
12 anos, em amostragens trimestrais, em nove estacfes de amostragem da planicie de
inundacdo do alto rio Parand, incluindo variaveis ambientais (fisicas/quimicas e de
produtividade), biodticas (abundancias de peixes) e hidroldgicas. Foram constatadas diferencas
entre a resposta da relacéo entre a diversidade beta e a heterogeneidade ambiental da matriz
taxonémica e as matrizes funcionais, ja que estas Ultimas realcam os fatores que influenciam
mais evidentemente a comunidade. Foi constatada relagéo positiva entre a diversidade beta e a
heterogeneidade ambiental, para algumas guildas (detritivoros, piscivoros, herbivoros), e entre
a diversidade beta e o efeito da ocorréncia de periodos secos na planicie de inundacéao
(migradores, invertivoros). No entanto, a guilda insetivora apresentou relacdo negativa entre a
diversidade beta e a heterogeneidade ambiental. Por isso, embora parte dos resultados seja
condizente com a literatura e mostrem uma relacdo positiva entre a diversidade beta e a
heterogeneidade ambiental, esta relacdo ndo deve ser generalizada para todas as comunidades,
visto que sdo passiveis de respostas inversas ou ausentes, como foi aqui demonstrado.

Palavras-chave: diversidade beta, metacomunidades, pulso de inundacéo, ecologia peixes
neotropicais.
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VARIATION OF BETA DIVERSITY IN FISH COMMUNITIES IN THE
FLOODPLAIN OF THE UPPER PARANA RIVER ALONG AN
ENVIRONMENTAL AND TEMPORARY GRADIENT

ABSTRACT

Diversity of a given region can be analyzed with regard to inventories at local level
(alpha diversity), regional level (gamma) or with regard to the dynamics in the composition
due to the exchange of species between communities (beta diversity). Historically, alpha
diversity had received more attention from ecologists. However, in recent years, beta diversity
has occupied an increasingly prominent position, being usually accompanied by an intense
debate associated with the metrics that have been proposed for its measurement. This study
assessed the nature of the relationship between beta diversity of fish communities in the
floodplain of the upper Parana River and the homogenizing effect exerted by flooding in plain
environments, as a result of distinct annual water regimes. All analysis were conducted in
taxonomic and functional data matrices (trophic and reproductive guilds. Data were obtained
quarterly during 13 years, in nine sampling stations in the upper Parana floodplain, which
include environmental (physicochemical and productivity), biotic (abundance of fish), and
hydrological variables. Differences were found between the response of the relationship
between beta diversity and environmental heterogeneity of the taxonomic and functional
matrix arrays, since these highlight the factors that influence more clearly the community.
There was observed a positive relationship between beta diversity and environmental
heterogeneity for some guilds (detritivores, piscivores and herbivores), and between beta
diversity and the effect of the occurrence of annual low water periods in the plain (migratory,
invertivores). However, the insectivorous guild presented a negative relationship between beta
diversity and environmental heterogeneity. Therefore, even though while part of the results of
the present study is consistent with the literature, showing a positive relationship between beta
diversity and environmental heterogeneity, this relationship should not be generalized to all
communities, because there are possible inverse or no response, as demonstrated here.

Key words: beta diversity, metacomunnities, floodplain, neotropical fish ecology.
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3.1 INTRODUCAO

A maior parte dos estudos ecologicos tem sido desenvolvida abordando a diversidade
alfa. Apenas nos ultimos 15 anos, a diversidade beta vem sendo protagonista das pesquisas
ecoldgicas em diferentes regides do planeta que pretendem avaliar os padrBes de diversidade
através do espaco e o tempo em aves (Koleff e Gaston 2002), invertebrados aquéticos
(Anderson et al. 2006, Anderson et al. 2011, Melo et al. 2011, Al-Shami et al. 2013, Bini et al.
2014, Heino et al. 2015), macrofitas (Thomaz et al. 2009), fitoplancton (Borges e Train 2009),
zooplancton (Lansac-Toha et al. 2009, Bonecker et al. 2013) e peixes (Tondato e SUarez
2010). Esse crescente interesse em entender a dindmica e os fatores controladores da
diversidade beta gerou, ao longo dos Gltimos anos, uma discussdo em relacdo ao conceito e as
métricas que sdo usadas para medi-la (Koleff et al. 2003, Calderon-Patron et al. 2012).
Independentemente deste debate, a diversidade beta tem permitido compreender como fatores
que controlam a variagdo da composicdo das comunidades, tais como heterogeneidade
ambiental e tracos da historia de vida das espécies, atuam sobre as comunidades (Koleffet al.
2003, Heino 2013).

Diversos fatores influenciam a variacdo da diversidade beta. Entre eles destacam-se as
interacOes entre fatores ambientais em uma escala geografica regional (Heino 2001, Leprieur
et al. 2009, Al- Shami et al. 2013), produtividade (Chase 2010, Bini et al. 2014) e a
heterogeneidade ambiental (Bini et al. 2014, Heino et al. 2015). Especificamente em relacdo a
heterogeneidade ambiental, em teoria, é possivel esperar uma relacdo positiva entre a
diversidade beta e a heterogeneidade ambiental com o aumento da escala de observacéo. Pois,
a similaridade tanto da composicdo de espécies das comunidades quanto de condicBes e
recursos ambientais tende a diminuir conforme aumenta-se distancia geografica entre as
comunidades (Leprieur et al. 2009, Anderson et al. 2011, Nekola e McGill, 2014) (Figura
3.1a). Esse efeito pode ocorrer independentemente de taxas de migragdes de individuos (i.e.,
controle ambiental sensu Heino et al. 2015). Alternativamente, com o0 aumento da escala
espacial, a capacidade de dispersdo das espécies entre as metacomunidades pode diminuir,
enquanto que a heterogeneidade ambiental aumenta (i.e., controle ambiental-disperséo; Heino
et al. 2015).
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Figura 3.1. a) Modelo de controle ambiental b) Modelo de controle ambiental-disperséo (Leprieur et
al. 2009, Anderson et al. 2011, Heino et al. 2015).

Din&micas temporais também influenciam a diversidade beta. Eventos sazonais, como
incéndios naturais em areas de savana ou pulsos de seca e cheia em planicies de inundacédo
(Thomaz et al. 2007), podem predizer a variacdo na diversidade beta. Por exemplo, ciclos de
seca e cheia em planicies de inundacdo tropicais podem atuar como um mecanismo de
disperséo, no qual o aumento do nivel do rio leva a conex&o entre lagoas isoladas e a calha do
rio principal (Thomaz et al. 2007). Isso pode misturar faunas, diminuindo a diversidade beta
em épocas de cheia e aumentando em épocas de seca, quando se aumenta a heterogeneidade
ambiental devido a baixa conectividade (Thomaz et al. 2007, Bozelli et al. 2015).

Organismos de diferentes grupos taxonémicos reagem diferentemente aos efeitos da
heterogeneidade ambiental (Heino 2001, Padial et al. 2014, Heino et al. 2015) e a efeitos
sazonais (Padial et al. 2014), razdo pela qual estudos ecoldgicos que considerem a diversidade
de tracos funcionais ou filogenética das espécies, podem facilitar o entendimento da dindmica
das comunidades (Swenson 2011). Uma ferramenta til para esta abordagem ¢ a classificacdo
das espécies em guildas (e.g., tréficas ou reprodutivas), considerando uma guilda como uma
categoria que agrupe as espécies que exploram um recurso comum oOu que apresentem
comportamentos similares (e.g., tracos reprodutivos; Kikkawa & Anderson 1986). Esta
abordagem pode fornecer uma visdo mais detalhada dos processos e padrdes ecologicos dos
determinantes da diversidade beta das assembleias de peixes, permitindo identificar quais
guildas descrevé-los com maior eficiéncia. Por exemplo, a diversidade beta de grupos de
espécies com maior capacidade de dispersdo pode depender mais de varidveis espaciais do
que de ambientais (De Bie et al., 2012, Padial et al., 2014).

Peixes em planicies de inundag@o neotropicais sdo sistemas interessantes para avaliar

o efeito de heterogeneidade ambiental e sazonalidade sobre a diversidade beta de organismos
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aquaticos. Planicies de inundagdo sdo ambientes sujeitos aos pulsos de seca e cheias sazonais
(Junk et al., 2014, Thomaz et al., 2007). Os pulsos de inundacdo homogeneizam condi¢oes
abioticas e aumentam a conectividade de ambientes isolados das calhas dos rios principais
(Thomaz et al. 2007). A ictiofauna neotropical apresenta uma enorme riqueza em espécies
(Lévéque et al. 2008), as quais apresentam diferentes papéis ecologicos. Em relacdo aos
aspectos reprodutivos, essas espécies podem ser agrupadas, de modo geral, em espécies
migradoras ou sedentarias, assim como se apresentam ou ndo cuidado parental. E possivel
esperar que especies migradoras apresentem maior potencial de dispersdo (Padial et al. 2014),
intimamente relacionado a conectividade pela inundacéo (Oliveira et al. 2015). J& quanto aos
aspectos troficos espera-se que em épocas de seca, as espécies piscivoras sejam favorecidas
pela concentracdo e aumento de disponibilidade das espécies que servem de alimento, em
guanto que as espécies nao piscivoras sejam favorecidas na época de inundagédo, pois aumenta
a quantidade de refugio e recursos alimentares (Winemiller e Jepsen 1998, Luz-Agostinho et
al. 2009).

Avaliou-se a hipotese de que existe uma relagdo negativa entre a diversidade beta das
assembleias de peixes da planicie do alto rio Parana e a ocorréncia de cheias, mediada pela
diminuicdo de heterogeneidade ambiental. Ademais espera-se que as respostas das diferentes
guildas tréficas e reprodutivas varie em funcdo das suas carateristicas ecoldgicas. Por
exemplo, por apresentar dispersao ativa a diversidade beta serd menor em espécies migradoras
gue em espécies sedentarias. Por outro lado, aspectos tréficos como a piscivoria podem
influenciar a diversidade beta tanto da guilda como das outras guildas troficas, pois a pressao
de predacdo aumenta em época de seca pela concentracdo das presas em ambientes que ficam
isolados (Winemiller e Jepsen 1998). Assim, é possivel esperar que a guildas piscivoras
apresentem maior diversidade beta na época seca que na inundacéo e as outras guildas maior

diversidade beta da época de inundacao que na seca.

3.2 MATERIAL E METODOS

3.2.1 Areade estudo

As amostragens foram realizadas na planicie de inundagdo do alto rio Parand, no trecho

delimitado a montante pela barragem de Porto Primavera e a jusante pelo reservatério de
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Itaipu, que se constitui no Unico remanescente livre de represamento em territorio brasileiro.
Nesse trecho, o rio tem um canal anastomosado, com baixa inclinagédo (0,09 m/km), uma
ampla planicie de inundacdo e alta taxa de sedimentacdo, que gera barras e ilhas (Souza e
Stevaux 1997). Os principais canais da rede de drenagem na planicie sdo os rios Parana,
Ivinhema e Baia, interconectados por canais secundarios. As lagoas apresentam
conexdespermanentes ou intermitentes com esses canais, dependendo dos niveis dos rios

principais (Vazzoler et al. 1997).
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Figura 3.2. Mapa da planicie de inundacgéo do alto rio Parana com os pontos de coleta. Os triangulos
representam os pontos da sub-bacia do rio Parand, os circulos representam os pontos da sub-bacia
do rio Baia e os quadrados representam os pontos da sub-bacia do rio lvinhema.

3.2.2. Amostragens

As amostragens de peixes foram realizadas trimestralmente, no periodo de 2000 a
2012, em nove estacOes de coleta, duas lagoas e a calha principal do rio de cada sub-bacia
considerada, na sub-bacia do rio Parana, as lagoas Pousada das Gargas e Ressaco do Pau
Velho,ambas com comunicacdo permanente; na sub-bacia do rio Baia, a lagoa Guarana, com

conex&@o permanente, e lagoa Fechada, isolada durante a estacdo seca; e na sub-bacia do rio
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Ivinhema, com a lagoa dos Patos, com conexdo permanente e lagoa Ventura, sazonalmente
conectada (Figura 1). Foram utilizadas redes de espera de diferentes malhas (30; 40; 50; 60;
70; 80; 100; 120; 140 e 160 mm entre nds opostos), as quais foram expostas por 24h, sendo
realizadas despescas durante a manhd, tarde e noite. Os exemplares foram identificados
segundo a classificacdo de Graca & Pavanelli (2007), sendo exemplares testemunhos
depositados na Colecdo Ictiologica do Nucleo de Pesquisas em Limnologia, Ictiologia e
Aquicultura (NUPELIA) da Universidade Estadual de Maringd (UEM). Os dados de
abundancia foram indexados pela captura por unidade de esfor¢co (CPUE) (individuos 1000
m? rede/ 24 horas).

As espécies foram classificadas em seis guildas tréficas, com base em estudos prévios
realizados na regido (Hahn et al. 1997; Hahn et al. 2004), complementados por bibliografia
adicional (APENDICE A), sendo elas: detritivoros (DET), herbivoros (HER), insetivoros
(INS), invertivoros (INV), onivoros (ONI) e piscivoros (PIS). As quatro guildas reprodutivas
seguiram a classificacdo proposta por Suzuki et al. (2004), sendo elas: migradoras de longa
distancia e fecundacdo externa (MLFE), ndo migradoras com fecundacdo externa e com
cuidado parental (NFEC), ndo migradoras com fecundacdo externa sem cuidado parental
(NFES) e ndo migradoras com fecundacdo interna (NFI). Foram geradas entdo 11 matrizes
com os dados de abundéncia por espécie de cada guilda.

Para medir a variagdo ambiental foram mensuradas oito varidveis fisico-quimicas e 10
variaveis de produtividade. As variaveis fisico-quimicas foram a temperatura da agua (°C),
transparéncia (profundidade de Secchi; cm), pH, condutividade (uS/cm), oxigénio dissolvido
(mg/L), vento, turbidez (NTU) e alcalinidade (mEg/L). As variaveis relacionadas a
produtividade foram material total em suspensdo (MST; mg/L), material inorganico em
suspensdo (MSI; mg/L), material organico em suspensdo (MSO; mg/L), clorofila-a (mg/L),
concentracdo total de nitrogénio (mg/L), concentracdo de nitritos (mg/L), concentracdo de
amonia (NH,4; mg/L), concentracdo fosforo total (mg/L), concentracédo de fosfato (PO4; mg/L)
e abundéncia de zooplancton (individuos/ml). Para cada campanha de amostragem foram
calculadas as médias de cada variavel.

Adicionalmente, os dados de nivel do rio (m) foram medidos na Estacdo Fluviométrica
de Porto S&o José, operada pela Agencia Nacional de Aguas. Nos 13 anos de amostragens,
considerando o nivel fluviométrico de 4,5 m como limiar a partir do qual ocorrem cheias

suficientes para a inundacdo completa da planicie, cheias relevantes foram constatadas apenas
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nos anos de 2005, 2007, 2010 e 2011. Cheias menos pronunciadas ou mesmo ausentes foram

registradas nos demais anos (Figura 3.3).
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Figura 3.3. Variacao do nivel hidrométrico entre os anos de 2000 e 2012 do rio Parana; linha preta
corresponde indica nivel de inundacéo da planicie. Fonte ANA — Posto Fluviométrico de Porto S&o
José-PR.

3.3.3 Anélises de dados

As amostragens foram classificadas segundo os periodos de seca e cheia do ciclo
hidroldgico. Foram considerados como anos de cheia, aqueles nos quais pelo menos 20 dias
superaram 450 cm que determinam a inundacdo da planicie. Os demais foram considerados
como anos de seca (Tabela 3.1).

Tabela 3.1. Duracédo das cheias na planicie de inundacéo do alto rio Parana entre 2000 e 2012
(namero de dias com nivel do rio acima de 450 cm; Souza Filho 2009). Fonte ANA — Posto
Fluviométrico de Porto Sao José-PR.

Ano Duracdo da cheia

2000 4
2001 0
2002 12
2003 10
2004 0
2005 33
2006 20
2007 57
2008 10
2009 5
2010 104
2011 40

2012 4
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Com os dados ambientais padronizados (diferenca entre cada observagdo pela média e
dividido pelo desvio padrdo), foram criadas duas matrizes, uma das variaveis fisico-quimicas
e outra com as variaveis de produtividade. A heterogeneidade ambiental para cada uma das
matrizes, foi sumarizada por analise de componentes principais (PCA). Foram retidos para
interpretacdo somente 0s eixos com autovalores maiores que os gerados pelo modelo de
aleatorizacdo de broken-stick (Jackson 1993). Em seguida, os escores retidos para
interpretacdo foram correlacionados com o nivel do rio (correlacdo de Pearson), para avaliar
possiveis efeitos do nivel do rio sobre a heterogeneidade ambiental (e.g., Thomaz et al. 2007,
Bozelli et al. 2015) (Figura 3.4).
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Figura 3.4. Procedimento para a determinacéo da variacdo ambiental mediante a formacéo
de eixos de variacdo ambiental fisicoquimica e fisica.

Cada matriz de composicdo de espécies (CPUE) [nove locais de amostragem por
campanha nas linhas e n colunas (i.e., espécies)] foi transformada [log10 (x+1)] (Anderson et
al. 2011). Posteriormente, cada matriz de abundancia, foi transformada em uma matriz de
distancia (matriz quadrada com nove linhas por nove colunas). Nessa matriz de distancia,
cada célula representa qudo dissimilar é a composi¢do entre um par de amostras (quanto
menores os valores de distancia entre as amostras maior a similaridade na composic¢édo de
especies). A diversidade beta de cada campanha foi mensurada pela de distancia ao centroide
da composicao de especies entre as amostras da campanha, usando a distancia do Bray-Curtis.
Esse procedimento foi realizado, separadamente considerando todas as espécies em uma
matriz taxonémica (diversidade beta taxondmica) e para as guildas troficas e reprodutivas

(diversidade beta por guilda).

Nivel



56

Para avaliar como a diversidade beta variou entre os periodos de seca e cheia foram
realizadas analises de covariancia (ANCOVA). Para essas andlises a varidvel resposta foi a
diversidade beta (taxonémica, ou por guilda), o fator foi o periodo (anos de seca ou cheia) e a
covariavel foi a variacdo (Eixo da PCA selecionado) ambiental fisico-quimica. A
heterogeneidade foi utilizada como covariavel, pois ha evidéncias que ela influencia a
diversidade beta (Anderson et al. 2011, Heino et al. 2015). Utilizamos a heterogeneidade
ambiental fisico-quimica ao invés da heterogeneidade ambiental de produtividade, pois elas
sdo positivamente correlacionadas (teste de Mantel baseado em distancia euclidiana com 9999
permutacdes: r = 0,30 e p < 0,01). Finalmente nas ANCOVAs estatisticamente significativas,
a porcentagem de explicacdo de cada variavel foi calculada por particdo de variancia
(Legendre e Legendre 1998) (Figura 3.5).

Classificacdo em guildas reprodutivas

Classificacdo em guildas troficas
(Suzuki et al. 2004):

(Hahn et al. 1997; Hahn et al. 2004 e bibliografia adicional)

Taxonémica Detritivoros Insetivoros Onivoros Herbivoros Invertivoros Piscivoros MLFE NFEC NFES NFI
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ANCOVA (Legendre e Legendre 1998)
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Anderson et al. 2011, Heino et al. 2015 Thomaz et al. 2007
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p detritivoros p herbivoros p insetivoros p MLFE p NFES
Diversidade || Diversidade || Diversidade Diversidade Diversidade
B invertivoros p onivoros B piscivoros P NFEC B NFI

Figura 3.5. Andlises realizados em cada uma das matrizes de analise para determinar a
relacdo entre a diversidade beta das assembleias de peixes da planicie do alto rio Parana e a
ocorréncia de cheias e a variacdo ambiental.
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Foram capturados 95.130 individuos pertencentes a 134 espécies (Figura 2), distribuidas em

28 familias e oito ordens, classificada nas guildas correspondentes (Tabela 3.2).

Tabela 3.2. Distribuicdo das espécies nas guildas troficas e reprodutivas para as assembleias de
peixes da planicie do alto rio Parana. * O numero total de espécies ndo inclui a guilda dos

planctivoros, pois teve uma espécie so.

Guilda No. de espécies
Guildas troficas Detritivoros 26
Herbivoros 9
Insetivoros 16
Invertivoros 20
Onivoros 28
Piscivoros 34
Total* 133
Guildas reprodutivas MLFE 19
NFES 58
NFEC 48
NFI 9
Total 134

Na analise das variaveis fisicas e quimicas, somente o primeiro eixo da PCA foi retido

para interpretacdo, usando o critério de broken-stick. Esse eixo representou cerca de 50,5% da

variabilidade dos dados, mostrando correlagdes positivas com a condutividade, alcalinidade,

pH e transparéncia (Tabela 3.3). Os escores do PCA 1 foram positivamente correlacionados ao

nivel do rio (r = 0,291, p = 0,04). Desse modo, campanhas com maiores niveis de rio

tenderam a apresentar maiores valores de alcalinidade, condutividade, pH e transparéncia.
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Tabela 3.3. Anélise de componentes principais (PCA) realizada com as variaveis fisico quimicas.
Estéo apresentados os autovetores, autovalores e porcentagem de explicacdo somente do eixo
retido para interpretacao segundo o critério de broken-stick.

Variaveis PCA1
Temperatura da

agua 0,102
Transparéncia 0,784
pH 0,862
Condutividade 0,943
Oxigénio dissolvido 0,688
Vento -0,541
Turbidez -0,457
Alcalinidade 0,898
Autovalor 4,040

Porcentagem de

explicacio (%) 50,50

Em relagdo as variaveis de produtividade, tendo como base o mesmo critério, foram
retidos os trés primeiros eixos da PCA para interpretacdo. Em conjunto esses eixos
representaram cerca 73,61% da variabilidade dos dados. O PCA 1 apresentou as maiores
correlacdes negativas com material organico em suspensédo e as maiores correlacdes positivas
com nitrogénio total e fésforo total (Tabela 3.4). O PCA 2 apresentou as maiores correlacdes
negativas com material inorganico em suspensdo e material total em suspensdo. O PCA 3 foi
positivamente correlacionado com a densidade de zooplancton. Os escores dos trés eixos da
PCA de produtividade retidos para interpretacdo nao apresentaram correlacdo com o nivel do
rio (PCA 1: r=-0,099, p =0,49; PCA 2: r=0,024, p=0,87; PCA 3. r =-0,041, p = 0,78).



59

Tabela 3.4. Analise de componentes principais (PCA) realizada com as varidveis de
produtividade. Estdo apresentados os autovetores, autovalores e porcentagem de explicacéo
somente dos eixos retidos para interpretacéo segundo o critério de broken-stick.

Variaveis PCA1 PCA2 PCA3
Material total em

suspensao -0,518 -0,705 0,215
Material

inorganico em

suspensao -0,605 -0,702 -0,061
Material organico

em suspensao -0,882 -0,230 0,058
Clorofilaa 0,633 -0,225 0,551
Nitrogénio total 0,800 -0,216 -0,262
Nitritos -0,627 -0,138 -0,495
Amobnia 0,566 -0,083 -0,284
Fosforo total 0,749 -0,561 0,036
Fosfato 0,442 -0,668 -0,443

Abundancia de
zoopléancton

Autovalor 3,925 1,991 1,445

Porcentagemde 59,5 1991 1445
explicacéo (%)

0,008 -0,254 0,703

A variacdo da diversidade beta em relagdo a variacdo das condicdes fisicas e periodo
avaliado apresentou respostas diversas entre as matrizes analisadas. A diversidade beta
taxonémica ndo variou em relacdo a nenhuma das variaveis preditoras avaliadas, nem fisicas,
nem em relacdo ao nivel do rio (Fs, 46 = 1,641, p = 0,20). A diversidade beta das guildas
reprodutivas dos ndo migradores com fecundagéo externa com ou sem cuidado parental e ndo
migradores com fecundacdo interna ndo variou em relagdo a variagdo ambiental e aos
periodos anuais de seca e cheia (NFEC: F3 46 = 0,809, p = 0,49; NFES: F3 46 = 0,554, p =
0,65; NFI: F3 46 = 1,996, p = 0,13). Resultado similar foi constatado para a guilda trofica dos
onivoros (ONI: F3 4= 0,836, p = 0,48).

A diversidade beta de detritivoros e piscivoros, por outro lado, variou em funcdo da
variacdo das condi¢des fisicas dos ambientes da planicie (DET: Fy, 4 = 7,987,p < 0,01; PIS:
F1 46 =5,976, p = 0,02). Nesse caso, a heterogeneidade ambiental explicou 14,49% e 10,92%
da variacdo da diversidade beta dessas guildas, respectivamente. Assim, para essas guildas,

quanto maior a heterogeneidade ambiental maior a diversidade beta (Figura 3.6 a, b).
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Para os herbivoros, tanto a heterogeneidade ambiental (Fy 46 = 8,275, p < 0,01), quanto
0 periodo anual de seca e cheia (F1 4 = 5,194, p = 0,03) influenciaram a variacdo na
diversidade beta, destacando-se que a interacdo entre as duas variaveis ndo foi significativa
(F1, 46 = 0,833, p = 0,37). A heterogeneidade respondeu por cerca de 13,72% variabilidade da
diversidade beta, enquanto que o periodo anual explicou cerca de 8,61%. Assim, hd uma
relagdo positiva entre a variacdo das condi¢des ambientais e a diversidade beta dos herbivoros
(Figura 3.6 c), sendo que a diversidade beta dos herbivoros foi maior nos periodos de cheia do
que nos de seca (Figura 3.6 d).

Os valores da diversidade beta das guildas dos migradores de longa distancia, dos
insetivoros e dos invertivoros, variaram em funcdo da interacdo entre a heterogeneidade
ambiental e o periodo anuais de seca e cheia (MLFE: Fy 46 = 10,831, p < 0,01; INS: Fy 46 =
4,714, p = 0,03; INV: Fy 46 = 6,445, p = 0,01). Essa interacdo explicou cerca de 13,80%,
10,58% e 7,96% da variabilidade da diversidade beta dos migradores, invertivoros e
insetivoros, respectivamente. Para as guildas dos migradores e dos invertivoros observou-se
tendéncias opostas entre anos de cheias e de estiagem (seca). Assim, nos anos de seca, quanto
maior a heterogeneidade ambiental maior a diversidade beta. J& nos de cheia, quanto maior a
heterogeneidade ambiental menor a diversidade beta (Figura 3.6 e, g). Para a guilda dos
insetivoros, quanto maior a heterogeneidade ambiental menor a diversidade beta,

independentemente da ocorréncia de grandes cheias (Figura 3.6 g).
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Figura 3.6. Variacdo da diversidade beta entre as guildas das comunidades de peixes da planicie do
alto rio Parand, no periodo de 2000 até 2012. a: Detritivoros; b: Piscivoros; ¢ e d: Herbivoros; e:
Migradores; f: Insetivoros; g: Invertivoros. Seca: periodos anuais de estiagem; Cheia: periodos
anuais com grandes cheias.
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3.4 DISCUSSAO

Nesse estudo foi observado que a heterogeneidade ambiental e periodos anuais secos e
de cheias apresentam efeitos variados sobre a diversidade beta taxondmica ou por guildas.
Embora haja uma quantidade considerdvel de evidéncias sobre a relacdo positiva entre
diversidade beta e a heterogeneidade ambiental (e.g., Bini et al. 2014), ou a relagdo negativa
entre esse atributo da diversidade e as cheias (e.g., Bozelli et al. 2015), esses padrdes podem
ndo ser a regra para os diversos grupos de organismos (Heino et al. prelo) ou para conjuntos
de espécies de uma assembleia, agrupadas conforme suas estratégias de vida.

A diversidade beta da matriz taxondmica e de varias guildas ndo foi determinada pela
heterogeneidade ambiental ou pelos periodos anuais de seca e cheia. I1sso implica que, com o
aumento da variacdo das condi¢cBes ambientais, ndo ha trocas significativas de espécies entre
as comunidades avaliadas. Esse resultado ndo era esperado, visto o arcabouco tedrico
apresentando evidéncias contrérias aos resultados encontrados (Thomaz et al. 2007, Bozelli et
al. 2015). Entretanto, outros processos também podem causar a variacdo na diversidade beta.
Mecanismos com efeitos antagbnicos, atuando sob subconjuntos de espécies distintos, de uma
mesma assembleia, podem se anular e produzir padrdes aleatérios em uma escala ampla
(como na matriz taxondmica; Boschilia et al. 2008, Caruso et al. 2011). Contudo, ndo é
possivel descartar o fato de que outros mecanismos, como processos estocasticos ou
interacdes bioldgicas, possam influenciar a possibilidade de colonizacdo das assembleias de
um sistema (Hubbell 2001, Nabout et al. 2009, Ortega et al. 2015, Heino et al. prelo). A
sequéncia de chegada ou morte de individuos das espécies em uma comunidade pode ser
independente de gradientes ambientais, e mesmo assim, pode determinar a composicao dessas
comunidades (Hubbel 2001). InteracGes bioldgicas, como a predacéo e a competicdo, também
podem influenciar a composicdo de uma comunidade. Dessa maneira, interacdes entre
espécies competitivamente similares ou gradientes intensos de predacdo podem levar aquelas
espéecies que sdo presas ou apresentam um baixo desempenho competitivo, a exclusoes
competitivas (Gause 1934) ou extingdes locais (Piana et al. 2006, Englund et al 2009).

E esperado que com o aumento da heterogeneidade ambiental, a diversidade biolégica
seja aumentada (Bini et al. 2014, Heino et al. 2015). Essa relacdo e esperada devido, no
minimo a dois mecanismos. O mais evidente & que, com o0 aumento da heterogeneidade

ambiental, hd um aumento na diversidade de condi¢des do ambiente (Heino et al. prelo), com
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maior probabilidade do nicho de um maior nimero de espécies ser contemplado nessa gama
de condi¢Bes ambientais (Hutchinson 1957). Segundo, com a maior heterogeneidade é
possivel que exista uma quantidade ou diversidade de recursos (Bini et al. 2014, Heino et al.
2015a, prelo), favorecendo a exploracdo desses recursos por um maior nimero de espécies ou
por grupos distintos de espécies. Aa guilda de piscivoros, dos detritivoros e dos herbivoros
seguiram essa tendéncia, na qual com o aumento da heterogeneidade houve um aumento na
diversidade beta.

Para os herbivoros a diversidade beta foi maior no periodo de cheia do que nos de
seca. Essa relacdo € oposta a evidenciada para outros grupos, como zooplancton, em planicies
de inundacdo da Amazonia (Bozelli et al. 2015). Esse grupo, que conta com apenas nove
espécies, contempla estratégias reprodutivas e niveis de tolerancia distintos as condicdes
ambientais (Schizodon sp., Brycon orbignyanus, Piaractus mesopotamicus). Condicdes
extremas, esperadas em funcdo de processos heterotroficos intensos durante anos de cheias
prolongadas em parte dos ambientes (lagoas), poderiam atuar como filtros para parte das
espécies, sobrepondo ao efeito homogeneizador.

Para os migradores e invertivoros a relacdo entre diversidade beta e heterogeneidade
foi mediada pelo periodo anuais de seca e cheia. Em anos em que as cheias foram incipientes
ou nulas, a diversidade beta aumentou com o aumento da heterogeneidade ambiental,
enquanto naqueles com cheias relevantes essa relagdo foi inversa. Como mencionado, é
possivel que, de modo geral, com o aumento da heterogeneidade haja um aumento da
disponibilidade de recursos disponiveis ou de diversas condi¢cdes que suportem uma maior
diversidade de espécies (Hutchinson 1957, Bini et al. 2014, Heino et al. 2015). Contudo, a
inundacdo sazonal prolongada da planicie de inundacdo, pode sobrepor o efeito da
heterogeneidade sobre a diversidade beta. Com o aumento do nivel do rio, hd a conexdo de
lagoas sazonalmente isoladas e uma homogeneizacdo de condi¢bes ambiental e de biota
(Thomaz et al. 2007). Essa homogeneizacao leva a uma reducdo na diversidade beta, pois as
comunidades tornam-se mais similares (Thomaz et al. 2007, Bozelli et al. 2015). Os regimes
sazonais de seca e cheia atuam como um mecanismo que permite a disperséo entre os diversos
ambientes para alguns grupos de espécies, como evidenciado para os migradores e
invertivoros. Assim, a conexao dos ambientes da planicie de inundagdo permite que etapas
reprodutivas possam ser completadas ou que as espécies explorem outros locais para obtencéo
de alimento (Agostinho et al. 2004).
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Um resultado inesperado foi a relagdo negativa entre a diversidade beta de insetivoros
com o aumento da heterogeneidade ambiental, mesmo entre amostras em anos com cheias
incipientes ou nulas (seca). Na composicao especifica dessa guilda foi observada uma grande
proporcdo de espécies de pequeno porte, como gimnotideos e pequenos caracideos, que
compdem grande parte das espécies forrageiras da planicie, em geral associados a bancos de
macrofitas flutuantes (ex: Eigenmannia spp., Gymnotus spp. e Astyanax spp.). Essas espécies
sdo presas comuns de piscivoros de maior porte (Luz-Agostinho et al. 2008). A elevada e
prolongada pressdo de predacdo nos anos de seca podem interferir no padrdo esperado de
aumento na diversidade beta, com o aumento da heterogeneidade ambiental. Além disso, a
proliferacdo exacerbada de bancos de macrdfitas, em todos os ambientes da planicie, em anos
de estiagem, pode se sobrepor aos efeitos da heterogeneidade ambiental para as espécies dessa
guilda e estar associada a esse padrdo inesperado.

Evidéncias de diferencas entre as respostas da matriz taxondmica e as matrizes
funcionais, constatadas nesse estudo, sdo decorrentes do refinamento na analise quando
considerado os tracos ecoldgicos das espécies. As analises funcionais diminuem o efeito de
fatores que ndo contribuem para explicar os mecanismos ecoldgicos subjacentes de um grupo
de espécies determinado, e realcam os fatores que influenciam mais evidentemente a
comunidade. E recomendavel o uso da abordagem funcional ja que esta permite realizar
inferéncias sobre a resposta das comunidades bioldgicas, derivadas de variacdes ambientais,
sejam estas naturais ou por efeito de acdo antrdpica (Hoeinghaus et al. 2007, Cianciaruso et
al. 2009, Villéger et al. 2010). Embora muitos trabalhos mostrem a relacdo positiva entre a
diversidade beta e a heterogeneidade ambiental, esta relacdo ndo deve ser generalizada para
todas as regides nem grupos de organismos (Heino et al. prelo), visto que sdo possiveis

respostas inversas ou ausentes, como demostrados.



65

REFERENCIAS

Agostinho, A.A, L.C. Gomes, S Verissimo & E.K. Okada. 2004. Flood regime, dam
regulation and fish in the Upper Parand River: effects on assemblage attributes,
reproduction and recruitment. Reviews in Fish Biology and Fisheries 14: 11-19

Al-Shami, S. A., J. Heino, M.R Che Salmah, A.H. Ahmad, S.A. Hamid e M.R. Madrus. 2013.
Drivers of beta diversity of macroinvertebrate communities in tropical forest streams.
Freshwater Biology, 58: 1126-1137.

Anderson, M. J., Ellingsen, K. E., McArdle, B. H. 2006. Multivariate dispersion as a measure

of beta diversity. Ecology Letters, 9: 683—-693.

Anderson, M. J., Crist, T. O., Chase, J. M., Vellend, M., Inouye, B. D., Freestone, A. L.,
Sanders, N. J., Cornell, H. V., Comita, L. S., Davies, K. F., Harrison, S. P., Kraft, N. J.
B., Stegen, J. C., Swenson, N. G. 2011. Navigating the multiple meanings of b
diversity: a roadmap for the practicing ecologist. Ecology Letters, 14: 19-28.

Baselga, A., Orme, C. D. L. 2012. betapart: an R package for the study of beta diversity.

Methods in Ecology and Evolution, 3: 808-812.

Bini, L. M., Landeiro, V. L., Padial, A. A., Siqueira, T., Heino, J. 2014. Nutrient enrichment
is related to two facets of beta diversity for stream invertebrates across the United
States. Ecology, 95(6): 1569-1578.

Bonecker, C. C., Simdes, N. D., Minte-Vera, C. V., Lansac-T6ha, F. A., Machado Velho, L.
F., Agostinho, A. A. 2013. Temporal changes in zooplankton species diversity in
response to environmental changes in an alluvial valley. Limnologica, 43: 114-121.

Borges, P. A. F., Train, S. 2009. Phytoplankton diversity in the Upper Parana River floodplain
during two years of drought (2000 and 2001). Brazilian Journal of Biology, 69(2,
Suppl.): 637-647.

Boschilia, S. M., Oliveira, E. F., Thomaz, S. M. 2008. Do aquatic macrophytes co-occur
randomly? An analysis of null models in a tropical floodplain. Oecologia, 156: 203—
214.

Bozelli, R.L., Thomaz, S.M., Padial, A.A., Lopes, P.M., Bini, L.M. prelo. Floods decrease
zooplankton beta diversity and environmental heterogeneity in an Amazonian
floodplain system. Hydrobiologia, DOI: 10.1007/s10750-015-2209-1.

Calderon-Patrén, J. M., Moreno, C. E., Zuria, I. 2012. La diversidad beta: medio siglo de

avances. Revista Mexicana de Biodiversidad, 83: 879-891.

Caruso, T., Chan, Y., Lacap, D. C., Lau, M. C. Y., McKay, C. P., Pointing, S. B. 2011.
Stochastic and deterministic processes interact in the assembly of desert microbial
communities on a global scale. The ISME Journal, 5: 1406-1413.

Chase, J.M. 2010. Stochastic Community Assembly Causes Higher Biodiversity in More

Productive Environments. Science, Vol 328.
Cianciaruso, M. V., Silva, I. A., Batalha, M. A. 2009. Diversidades filogenética e funcional:
novas abordagens para a Ecologia de comunidades. Biota Neotropica, 9(3): 93-103.

De Bie, T., De Meester, L., Brendonck, L., Martens, K., Goddeeris, B., Ercken, D., Hampel,
H., Denys, L., Vanhecke, L., Van der Gucht, K., Van Wichelen, J., Vyverman, W. e



66

S.A.J Declerck. 2012. Body size and dispersal mode as key traits determining
metacommunity structure of aquatic organisms. Ecology Letters,15 : 740-747.
Englund, G., Johansson, F., Olofsson, P., Salonsaari, J., Ohman, J. 2009. Predation leads to

assembly rules in fragmented fish communities. Ecology Letters, 12: 663—-671.

Gause, G. F. 1934. Experimental analysis of Vito Volterra’s mathematical theory of the
struggle for existence. Science, 79: 16-17.

Da Graca, W.J e C.S. Pavanelli. 2007. Peixes Da Planicie De Inundacdo Do Alto Rio Parana
E Areas Adjacentes. Eduem — Editora da Universidade Estadual de Maringa 257 p.

Hahn, NS, AA. Agostinho e R. Goitein. 1997. Feeding ecology of curvina Plagioscion
squamosissimus (Heckel, 1840) (Osteichthyes, Perciformes) in the Itaipu Reservoir
and Porto Rico floodplain. Acta Limnologica Brasiliensis, Sdo Paulo, v. 9, p. 11-22.

Hahn, NS., R Fugi, IF. Andrian. 2004. Trophic ecology of the fish assemblages. In: Thomaz,
SM.; AA. Agostinho, NS. Hahn, N. S. (Ed.). The Upper Parand River and its
floodplain: physical aspects, ecology and conservation. Leiden, The Netherlands:
Backhuys Publishers, 2004. p. 247-269.

Heino, H., Melo, A. S., Bini, L. M. 2015. Reconceptualising the beta diversity-environmental

heterogeneity relationship in running water systems. Freshwater Biology, 60: 223-235.
Heino, J. 2001. Regional gradient analysis of freshwater biota: do similar biogeographic

patterns exist among multiple taxonomic groups? Journal of Biogeography, 28: 69-76.

Heino, J. 2013. Environmental heterogeneity, dispersal mode, and co-occurrence in stream
macroinvertebrates. Ecology and Evolution 3(2): 344-355

Heino, J., Melo, A. S., Bini, L. M., Altermatt, F., Al-Shami, S. A., Angeler, D. G., Bonada,
N., Brand, C., Callisto, M., Cottenie, K., Dangles, O., Dudgeon, D., Encalada, A.,
Gothe, E., Gronroos, M., Hamada, N., Jacobsen, D., Landeiro, V. L., Ligeiro, R.,
Martins, R. T., Miserendino, M. L., Rawi, C. S. M., Rodrigues, M. E., Roque, F. O.,
Sandin, L., Schmera, D., Sgarbi, L. F., Simaika, J. P., Siqueira, T., Thompson, R. M.,
Townsend, C. R. prelo. A comparative analysis reveals weak relationships between
ecological factors and beta diversity of stream insect metacommunities at two spatial
levels. Ecology and Evolution, DOI: 10.1002/ece3.1439

Hoeinghaus, D.J., K.O. Winemiller, e J.S. Birnbaum. 2007. Local and regional determinants
of stream fish assemblage structure: inferences based on taxonomic vs. functional
groups. Journal of Biogeography 34:324-338.

Hubbell, S. P. 2001. The unified neutral theory of biodiversity and biogeography. Princeton:

Princeton University Press, 375 p.

Hutchinson, G. E. 1957. Concluding remarks. Cold Spring Harbor Symposia on Quantitative
Biology, 22: 415-427.

Jackson, D. A. 1993. Stopping rules in Principal Components Analysis: a comparison of

heuristical and statistical approaches. Ecology, 74(8): 2204-2214.



67

Junk et al. 2014. Brazilian wetlands: their definition, delineation, and classification for
research, sustainable management, and protection. Aquatic Conservation: Marine and
Freshwater Ecosystems, 24: 5-22.

Kikkawa, D. e J. Anderson. 1986. Community ecology: pattern and process. Blackwell
Scientific Publications, Science - 432 p

Koleff, P., Gaston, K. 2002. The relationships between local and regional species richness and

spatial turnover. Global Ecology and Biogeography, 11: 363-375.

Koleff, P., Gaston, K. J., Lennon, J. J. 2003. Measuring beta diversity for presence—absence
data. Journal of Animal Ecology, 72: 367-382.

Lansac-Toha, F. A., Bonecker, C. C., Velho, L. F. M., Simdes, N. R., Dias, J. D., Alves, G.
M., Takahashi, E. M. 2009. Biodiversity of zooplankton communities in the Upper
Parana River floodplain: interannual variation from long-term studies. Brazilian
Journal of Biology, 69(2, Suppl.): 539-549.

Legendre, P., Legendre, L. 1998. Numerical ecology. Amsterdam: Elsevier, 853 p.

Leprieur, F., Olden, J. D., Lek, S., Brosse, S. 2009. Contrasting patterns and mechanisms of
spatial turnover for native and exotic freshwater fish in Europe. Journal of
Biogeography, 36: 1899-1912.

Lévéque, C., Oberdorff, T., Paugy, D., Stiassny, M. L. J., Tedesco, P. A. 2008.Global

diversityoffish (Pisces) in freshwater.Hydrobiologia, 595: 545-567.

Luz-Agostinho, K. D. G., Agostinho, A. A., Gomes, L. C., Julio-Jr., H. F. 2008. Influence of
flood pulses on diet composition and trophic relationships among piscivorous fish in
the upper Parana River floodplain. Hydrobiologia, 607: 187-198.

Focusing on variation: methods and applications of the concept of beta diversity in aquatic

ecosystems. Acta Limnologica Brasiliensia, 23(3): 318-331.

Nabout, J. C., Siqueira, T., Bini, L. M., Nogueira, I. S. 2009. No evidence for environmental
and spatial processes in structuring phytoplankton communities. Acta Oecologica, 35:
720-726.

Nekola, J.C e McGill, BJ. 2014. Scale dependency in the functional form of the distance
decay relationship. Ecography, 37: 309-320.

Oliveira, A. G., Suzuki, H. I., Gomes, L. C., Agostinho, A. A. 2015. Interspecific variation in
migratory fish recruitment in the Upper Parana River: effects of the duration and
timing of floods. Environmental BiologyofFishes, 98: 1327-1337.

Ortega, J. C. G., Dias, R. M., Petry, A. C., Oliveira, E. F., Agostinho, A. A. 2015. Spatio-
temporal organization patterns in the fish assemblages of a Neotropical floodplain.
Hydrobiologia, 745: 31-41.

Padial, A. A., Ceschin, F., Declerck, S. A. J., De Meester, L., Bonecker, C. C., Lansac-T6ha,
F., Rodrigues, L., Rodrigues, L. C., Train, S., Velho, L. F. M., Bini, L. M. 2014.



68

Dispersal ability determines the role of environmental, spatial and temporal drivers of
metacommunity structure. PLoS ONE, 9: e111227.

Piana, P. A., Gomes, L. C., Agostinho, A. A. 2006. Comparison of predator—prey interaction
models for fish assemblages from the neotropical region. Ecological Modelling, 192:
259-270.

Souza Filho, E. E. 2009. Evaluation of the Upper Parand River discharge controlled by

reservoirs. Brazilian Journal of Biology, 69: 707-716.

Souza- Filho, E. E., Stevaux, J. C. 1997. Geologia e geomorfologia do complexo rio Baia,
Curutuba, Ivinhema. Em: A planicie de inundacdo do rio Parana: Aspectos fisicos,
bioldgicos e socioeconémicos. Vazzoler, A. E., Agostinho, A. A., Hahn, N. S. (Eds.).
Maringa: Eduem. 460 p.

Suzuki, H. I., F. M. Pelicice, E. A. Luiz, J. D. Latini & A. A. Agostinho, 2004. Reproductive
strategies of the fish community of the Upper Parana” river floodplain. In Agostinho,
A. A., L. Rodrigues, L. C. Gomes, S. M. Thomaz & L. E. Miranda (eds), Structure and
Functioning of the Parana” River and Its Floodplain: LTER - Site 6 - (PELD s1'tio 6).
EDUEM, Maringa”: 125-130.

Swenson, N., P .Anglada-Cordero e JA. Barone. 2011. Deterministic tropical tree community
turnover: evidence from patterns of functional beta diversity along an elevational
gradient Proc. R. Soc. B 278, 877-884.

Thomaz, S. M., Bini, L. M., Bozelli, R. L. 2007. Floods increase similarity among aquatic

habitats in river-floodplain systems. Hydrobiologia, 579: 1-13.

Thomaz, S. M., Carvalho, P., Padial, A. A., Kobayashi, J. T. 2009. Temporal and spatial
patterns of aquatic macrophyte diversity in the Upper Parana River floodplain.
Brazilian Journal of Biology, 69(2, Suppl.): 617-625.

Tondato, K. K., Suarez, Y. R. 2010. Temporal changes in fish species composition of
headwater streams of the upper Paraguay and Parana basins, Brazil. Acta Scientiarum:
Biological Sciences, 32(3): 279-284.

Vazzoler, AE, AA. Agostinho e NS. Hahn,. 1997. A Planicie de inundacdo do Alto Rio
Parana: aspectos fisicos, bioldgicos e sécio-econémicos. Editora da Universidade
Estadual de Maringa, Maringa

Villéger, S., Miranda, J. R., Hernandez, D. F., Mouillot, D. 2010. Contrasting changes in
taxonomic vs. functional diversity of tropical fish communities after habitat
degradation. Ecological Applications, 20(6): 1512-1522.

Winemiller, K.O. e D.B Jepsen. 1998. Effects of seasonality and fish movement on tropical
river food webs. Journal of Fish Biology (1998) 53 (Supplement A), 267-296. Article
No. jb980832



69

4 CONSIDERACOES FINAIS

A dispersdo € um fator determinante no controle da estrutura das assembleias de
peixes, dos ambientes encontrados na planicie de inundacao do alto rio Parana. Esta disperséo
é possivel pela conectividade existente entre os habitat, pois fornece aos peixes, vias de fluxo
que Ihes permitem o deslocamento de um biotopo a outro. No caso das planicies de inundacéo
tropicais, essa conectividade depende da variacdo sazonal do ciclo hidroldgico através do
pulso de inundacdo. Essa variacdo sazonal da conectividade tem efeitos diferenciais nos
diferentes grupos de organismos que habitam a planicie, segundo suas caracteristicas
ecologicas. No caso das assembleias de peixes, as espécies tém sincronizado suas estratégias
reprodutivas, assim como os habitos de alimentacdo, em funcdo das condi¢Bes geradas em
cada momento do ciclo hidroldgico. A resposta das espécies depende de tracos ecoldgicos
relacionados tanto com a reproducdo e a alimentacdo. Encontrou-se que as assembleias de
peixes da planicie, respondem pouco ao controle do efeito da variacdo ambiental
isoladamente, e sim € influenciada pela variagdo dessas condi¢cBes ambientais em uma escala
temporal e espacial que é mediada pelo pulso de inundagdo. Por meio dos resultados obtidos
sugere-se a aplicabilidade deste estudo como uma importante ferramenta para a criacdo de
politicas de manejo e conservacao de biodiversidade de ecossistemas afetados pela construcao
e operacdo de barragens, diminuindo seu efeito negativo nas assembleias de peixes. A
classificacdo em guildas tréficas e reprodutivas possibilitou conhecer a resposta as variacdes
ambientais derivadas da presenca da barragem, considerando as carateristicas ecoldgicas de
cada uma delas, que permitirdo identificar quais delas poderdo servir de indicadoras do efeito
das mudancas das condicBes naturais do sistema, 0 que maximiza o investimento de tempo e

recursos.



APENDICE A - Lista de espécies analisadas com, guilda trofica e reprodutiva e referencias usadas para a classificacéo

Ordem Familia Espécie GT GR Referéncias
Myliobatiformes Potamotrygonidae Potamotrygon cf. falkneri Inv NFI  Da Graca e Pavanelli, 2007; Suzuki et al. 2004b
S . Hahn et al. 2004, Galvis et al., 2007a e Galvis et al.
Myliobatiformes Potamotrygonidae Potamotrygon cf. motoro Inv NFI 2007b: Suzuki et al, 2004b
Myliobatiformes Potamotrygonidae Potamotrygon sp. Inv NFI

Characiformes Parodontidae Apareiodon affinis D NFES Hahn et al. 2004; Suzuki et al. 2004b
Characiformes Parodontidae Parodon nasus D NFES Meschiatti e Arcifa 2009; Suzuki et al. 2004b
Characiformes Curimatidae Cyphocharax modestus D NFES %%S:Q latti e Arcifa 2009; Hahn et al. 2004; Suzuki etal.
Characiformes Curimatidae Cyphocharax nagelii D NFES %%?ﬁ'att' e Arcifa 2009; Hahn et al. 2004; Suzuki et al.

. L . . - Hahn et al. 2004; Hahn et. Al. 1998; Meschiatti e Arcifa
Characiformes Curimatidae Steindachnerina brevipinna D NFES 2009: Abujanra et al., 2009: Suzuki et al. 2004b

. S . L Hahn et al. 2004; Hahn et. Al. 1998; Meschiatti e Arcifa
Characiformes Curimatidae Steindachnerina insculpta D NFES 2009: Abujanra et al., 2009; Suzuki et al. 2004b
Characiformes Curimatidae Steindachnerina spp. D NFES syzuki et al. 2004b

. . . . . Novakowski et al. 2008; Hahn et al. 2004, Meschiatti e
Characiformes Prochilodontidae Prochilodus lineatus D MLFE Arcifa 2009: Hahn et. Al. 1998: Suzuki et al. 2004b
Characiformes Anostomidae Leporellus vittatus | NFES Hahn et al. 2004; segatti et. al 1998; Suzuki et al. 2004a

Segatti et. al 1998; Meschiatti e Arcifa 2009; Suzuki et

Characiformes Anostomidae Leporinus elongatus O  MLFE al. 20042

. . . . Hahn et al. 2004; Meschiatti e Arcifa 2009; Segatti et. Al
Characiformes Anostomidae Leporinus friderici o] NFES 1998; Abujanra et al., 2009; Suzuki et al. 2004a
Characiformes Anostomidae Leporinus lacustris O NFES Isaac 2013; Meschiatti e Arcifa 2009; Suzuki et al. 2004a
Characiformes Anostomidae Leporinus macrocephalus O MLFE Da Graca e Pavanelli, 2007; Suzuki et al. 2004a
Characiformes Anostomidae Leporinus obtusidens O MLFE Adrian et al., 1994 em Da Graga e Pavanelli, 2007; Hahn

et. Al. 1998; Suzuki et al. 2004a



Ordem Familia Espécie GT GR Referéncias
Characiformes Anostomidae Leporinus octofasciatus NFES Isaac 2.013; Hahn et. Al. 1998; Meschiatti e Arcifa 2009;
Suzuki et al. 20042
Characiformes Anostomidae Leporinus striatus NFEC Hahn et. Al 1998; Meschiatti e Arcifa 2009
. . . Ferretti et al., 1996 em Da Graca e Pavanelli, 2007; Hahn
Characiformes Anostomidae Schizodon altoparanae NFES et. Al 1998: Suzuki et al. 2004b
. . . . Ferretti et al., 1996 em Da Graca e Pavanelli, 2007; Hahn
Characiformes Anostomidae Schizodon borelli H NFES et. Al. 1998; Suzuki et al. 2004b
Andrade, P. M. e FM. Braga, 2005; Hahn et al. 2004;
Characiformes Anostomidae Schizodon nasutus H NFES Hahn et. Al. 1998; Meschiatti e Arcifa 2009; Suzuki et al.
2004b
Andrade, P. M. e FM. Braga, 2005; Hahn et al. 2004;
Characiformes Anostomidae Schizodon sp. H NFES Hahn et. Al. 1998; Meschiatti e Arcifa 2009; Suzuki et al.
2004b
Characiformes Hemiodontidae Hemiodus orthonops D NFEC Kawakami de Resende et al. 1998
Characiformes Characidae Astyanax aff fasciatus | NFES Qfeggg'j;t' e Arcifa 2009; Hahn et. Al. 1998; Suzuki et
Characiformes Characidae Astyanax aff paranae | NFES Meschiatti e Arcifa 2009; Suzuki et al. 2004b
Characiformes Characidae Astyanax altiparanae | NFES gggEbEt al. 2004; Meschiatti e Arcifa 2009; Suzuki et al.
Characiformes Characidae Astyanax schubarti H NFES %%ﬁ:g] latti e Arcifa 2009; Hahn et al. 2004; Suzuki et al.
Characiformes Characidae Bryconamericus stramineus H NFES Hahn et al. 2004; Suzuki et al. 2004b
Characiformes Characidae Galeocharax knerii P NFES Hahn et. Al. 1998; Hahn et al. 2004; Suzuki et al. 2004b
Characiformes Characidae Hyphessobrycon aff iheringi O NFES Schneider et al, 2011; Barreto e Aranha, 2006
Characiformes Characidae Moenkhausia aff intermedia o] NFES Isaac 2013; Vazzoler e Menezes, 1992
Characiformes Characidae Moenkhausia gracilima @] NFES lIsaac 2013
Characiformes Characidae Moenkhausia intermedia @] NFES |saac 2013: Suzuki et al. 2004a
Characiformes Characidae Oligosarcus pintoi P NFES Rota et al., 2006; Malabarba et al. 2013
Characiformes Characidae Psellogramus kennedyi @] NFES Corréaetal., 2011
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Characiformes Characidae Roeboides descalvadensis O NFES isaac 2013; Suzuki et al. 2004b
Characiformes Characidae Brycon hilarii O  MLFE Baumgartner et al., 2012; Sanches e Galetti Jr, 2007
Characiformes Characidae Brycon orbignyanus H  MLFE syzuki et al. 2004b
Characiformes Bryconidae Salminus brasiliensis P MLFE :ihznogg?l.sﬁgglfi; é\{lzﬁcgéagzbe Arcifa 2009; Abujanra et
Characiformes Bryconidae Salminus hilarii P MLFE Meschiatti e Arcifa 2009; Suzuki et al. 2004b
Characiformes Serrasalmidae Colossoma macropomum O  MLFE Hahnetal. 2004; Galvis et al., 2006; Vieira et al., 1999
Characiformes Serrasalmidae Metynnis lippincottianus o] NFES lIsaac 2013
Characiformes Serrasalmidae Myleus tiete H NFES gggzbet al. 2004; Meschiatti e Arcifa 2009; Suzuki et al.
Characiformes Serrasalmidae Piaractus mesopotamicus H MLFE EZEE E:laﬁl.zég?l?;su}(zaﬂ?ﬁr:l{ g%g :sende etal. 1998;
Almeida et al., 1996 em Da Graga e Pavanelli, 2007;
Characiformes Serrasalmidae Serrasalmus maculatus P NFEC Meschiatti e Arcifa 2009; Abujanra et al., 2009; Suzuki et
al. 2004b
Almeida et al., 1996 em Da Graca e Pavanelli, 2007;
Characiformes Serrasalmidae Serrasalmus marginatus P NFEC Hahn et. Al. 1998; Meschiatti e Arcifa 2009; Abujanra et
al., 2009; Suzuki et al. 2004b
Hahn et al. 2004; Hahn et. Al. 1998; Meschiatti e Arcifa
Characiformes Acestrochynchidae  Acestrorhynchus lacustris P NFES 2009; Abujanra et al., 2009 ; Galvis et. Al 2006; Suzuki
et al. 2004b
Characiformes Acestrochynchidae  Acestrorhynchus pantaneiro P NFES Meurer e Zaniboni-Filho, 2012
Characiformes Cynodontidae Rhaphiodon vulpinus P MLFE gggg ethls.sig O:;Rtﬁzgtglt'z'g:)'?lgg& Abujanra etal.,
Characiformes Erythrinidae Erytrhinus erythrinus P NFEC Hahn et al. 2004; Suzuki et al. 2004b
Characiformes Erythrinidae Hoplerythrinus unitaeniatus P NFEC ;?hzno%tg?l'sﬁgl?si; ;\{I:icgéagzbe Arcifa 2009; Abujanra et
Characiformes Erythrinidae Hoplias sp.1 NFEC Hahn et al. 2004; Suzuki et al. 2004b
Characiformes Erythrinidae Hoplias sp.2 NFEC Hahn et al. 2004; Bulla et al., 2011
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Characiformes Erythrinidae Hoplias sp.3 P NFEC Hahn et al. 2004
Characiformes Erythrinidae Hoplias spp. P NFEC Hahn et al. 2004
Siluriformes Callichthydae Callichthys callichthys o] NFEC %g?:;%ﬁﬁ:(?; §|O E%ojihn etal. 2004; Galvis etal,
Siluriformes Callichthydae Lepthoplosternum pectorale O NFEC Isaac 2013
Siluriformes Callichthydae Hoplosternum littorale Inv. NFEC |saac 2013; Nakatani et al 2001
Siluriformes Loricariidae Hypostomus aff hermanni D NFEC Meschiatti e Arcifa 2009
Siluriformes Loricariidae Hypostomus albopunctatus D NFEC Hahn etal. 2004; Lassala e Renesto, 2007
Siluriformes Loricariidae Hypostomus ancistroides D NFEC Hahn et al. 2004; Suzuki et al. 2004a
Siluriformes Loricariidae Hypostomus cochliodon D NFEC Hahn etal. 2004; Lassala e Renesto, 2007
Siluriformes Loricariidae Hypostomus commersoni D NFEC Hahn etal. 2004; Lowe McConnel, 1999
Siluriformes Loricariidae Hypostomus microstomus D NFEC Hahn et al. 2004; Suzuki et al. 2004b
Siluriformes Loricariidae Hypostomus regani D  NFEC Hahn et al. 2004; Suzuki et al. 2004a
Siluriformes Loricariidae Hypostomus spp. D NFEC Hahn et al. 2004; Suzuki et al. 2004a
Siluriformes Loricariidae Hypostomus strigaticeps D NFEC Hahn et al. 2004; Takahashi et al., 2008
Siluriformes Loricariidae Hypostomus ternetzi D NFEC Hahnetal. 2004; Nico et al., 2009
Siluriformes Loricariidae Loricaria sp. D NFEC
Siluriformes Loricariidae Loricariichthys platymetopon D NFEC gggg ?ﬂuigg:‘;ﬁ;ggfg' Al. 1998; Abujanra etal.,
Siluriformes Loricariidae Loricariichthys rostratus D  NFEC Hahnetal. 2004; Suzuki et al. 2004b
Siluriformes Loricariidae Megalancistrus parananus D  NFEC Hahn etal. 2004; Suzuki et al. 2004b
Siluriformes Loricariidae Pterygoplichthys ambrosettii D  NFEC Lassalae Renesto, 2007
Siluriformes Heptapteridae Rhinelepis aspera D NFEC ;';g;bet' Al. 1998; Abujanra et al., 2009; Suzuki et al.
Siluriformes Heptapteridae Pimelodella avanhandavae Inv. NFES Hahnetal. 2004
Siluriformes Heptapteridae Pimelodella gracilis Inv.  NFES Hahnetal. 2004
Siluriformes Heptapteridae Pimelodella sp. Inv. NFES
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Siluriformes Heptapteridae Pimelodella taenioptera Inv.  NFES Hahnetal. 2004
I . . . Hahn et al. 2004; Langeani et al., 2005; Malabarba et al.,
Siluriformes Pimelodidae Rhamdia quelen P NFES 2013: Suzuki et al. 2004b
Siluriformes Pimelodidae Clarias gariepinus 0 NFEC De Moor e Bruton, 1988; Lassala e Renesto, 2007
Siluriformes Pimelodidae Hemisorubim platyrhynchos P MLFE Hahn et al. 2004; Hahn et. Al. 1998; Ziober et al., 2012
Siluriformes Pimelodidae Pimelodus cf. argenteus 0 NFES Novakowski et al., 2008
Hahn et. Al. 1998; Hahn et al. 2004; Andrade, PM. e FM.
Siluriformes Pimelodidae Pimelodus maculatus MLFE Braga, 2005; Vazzoler e Menezes, 1992; Suzuki et al.
2004a
Siluriformes Pimelodidae Pimelodus micréstoma Inv.  NFES Velludo, 2011
Siluriformes Pimelodidae Pimelodus mysteriosus NFES Hahn_ etal. 2004; Galvis etal., 2006; Galvis etal., 2007a;
Galvis et al., 2007b
Siluriformes Pimelodidae Pimelodus ornatos O  MLFE Hahn etal. 2004; Hahn et. Al. 1998; Suzuki et al. 2004a
Siluriformes Pimelodidae Pimelodus spp. 0O NFES
L . . . L Hahn et al. 2004; Hahn et. Al. 1998; Abujanra et al.,
Siluriformes Pimelodidae Pinirampus pirinampu P MLFE 2009: Suzuki et al. 2004b
Siluriformes Pimelodidae Hypohthalmus edentatus PIn  NFES Galvis et al., 2006; Suzuki et al. 2004b
Siluriformes Pimelodidae Iheringichthys labrosus Inv. NFES Hahn et al. 2004; Isaac 2013; Suzuki et al. 2004b
Siluriformes Pimelodidae Pseudoplatystoma corruscans P MLFE Hahn et al. 2004; Hahn et. Al. 1998; Suzuki et al. 2004b
I . . A Hahn et al. 2004; Hahn et. Al. 1998; Abujanra et al.,
Siluriformes Pimelodidae Sorubim lima P MLFE 2009: Galvis et al., 2007a: Suzuki et al. 2004b
Siluriformes Doraridae Zungaro jahu P MLFE Hahn et al. 2004; Ziober et al., 2012
Siluriformes Doraridae Ossancora eigenmanni Inv.  NFES Bullaetal., 2011
Siluriformes Doraridae Platydoras armatulus Inv.  NFES Galvis et al., 2007a; Suzuki et al. 2004b
Siluriformes Doraridae Pterodoras granulosus O MLFE Gaspar et al. 2002; Hahn et. Al. 1998; Suzuki et al. 2004b
Siluriformes Doraridae Rhinodoras dorbignyi D NFES Suzuki et al. 2004b
Siluriformes Doraridae Trachydoras paraguayensis Inv. NFES Hahn et al. 2004 e Fugi, et., al 2001, Hahn et. Al. 1998

Abujanra et al., 2009; Suzuki et al. 2004b
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Siluriformes Auchenipteridae Ageneiosus inermis P NFI  Ferraris Jr., 2003
Siluriformes Auchenipteridae Ageneiosus militaris P NFI  Hahn et al. 2004; Ferraris Jr., 2003
Siluriformes Auchenipteridae Ageneiosus ucayalensis P NFI  Hahn et al. 2004; Ferraris Jr., 2003
Siluriformes Auchenipteridae Auchenipterus osteomystax | NFI  Hahn et al. 2004; Suzuki et al. 2004b
Siluriformes Auchenipteridae Trachelyopterus galeatus 0] NFI gggg it?llﬁazr?r(;ttgﬂ]gg(tjgégulz%i?;eltv'ael.scztz)lgzttl)e Arcifa
Gymnotiformes Gymnotidae Gymnotus inaequilabiatus | NFEC Abujanraetal., 2009; Bulla et al., 2011
Gymnotiformes Gymnotidae Gymnotus pantanal | NFEC Hahn, 2004; Bulla et al., 2011; Winemiller, 1989
Gymnotiformes Gymnotidae Gymnotus paraguensis | NFEC Hahn, 2004
Gymnotiformes Gymnotidae Gymnotus spp. | NFEC Bullaetal., 2011; Winemiller, 1989
Gymnotiformes Gymnotidae Gymnotus sylvius | NFEC Hahn; Fugi; Andrian, 2004; Duke Energy, 2003
Gymnotiformes Sternopygidae Eigenmannia trilineata | NFES Malabarba et al., 2013; Suzuki et al. 2004b
Gymnotiformes Sternopygidae Eigenmannia virescens | NFES Hahn et. Al. 1998; Suzuki et al. 2004b
Gymnotiformes Sternopygidae Rhamphichthys hahni Inv. NFES Suzuki et al. 2004b
Gymnotiformes Rhamphichthyidae ~ Sternopygus macrurus | NFES ;ggz ?ﬁgjlkilgtg;;. ';/(I)e;ﬂ; latti e Arcifa 2009; Hahn et al.
Gymnotiformes Hypopomidae Brachyhypopomus cf. pinnicaudatus Inv.  NFES Sg(l)\;'; el\t/.lz;ol\z:bi?gg’etG:Il _\’";ﬁ; 1., 2007a, Galvis etal.,
Gymnotiformes Apteronotidae Apteronotus cf. caudimaculosus Inv  NFES S&I)\;E el\t/.lz;ol\z:biegg’e?:: _\,";;;; l., 2007, Galvis etal,
Gymnotiformes Apteronotidae Apteronotus ellisi O NFES Galvis et. al 2006; Galvis et. al 2007a; Kirschbaum 1979
Gymnotiformes Apteronotidae Apteronotus sp. Inv. NFES Kirschbaum 1979
Cyprinodontiformes  Poeciliidae Poecilia reticulata Inv NFI

Favorito et al., 2005
Synbranchiformes Synbranchidae Synbranchus marmoratus P NFES
Hahn et al. 1997 em Da Graca e Pavanelli, 2007; Hahn

Perciformes Scianidae Plagioscion squamosissimus P NFES et. al. 1998; Galvis et al., 2006; Abujanra et al., 2009;

Suzuki et al. 2004b



Ordem Familia Espécie GT GR Referéncias
Perciformes Cichlidae Astronotus crassipinnis P NFEC Abujanra et al., 2009; Suzuki et al. 2004b
Perciformes Cichlidae Cichla kelberi P NFEC ?(Jt);iznra etal., 2009; Hahn et al. 2004; Suzuki et al.
Perciformes Cichlidae Cichla piquiti P NFEC Ferraz Luiz et al., 2011; Suzuki et al. 2004b
Hahn et al. 2004; Lasso, 2004 em Galvis et al., 2007a;
Perciformes Cichlidae Cichla sp. P NFEC Galvis et al., 2006; Galvis et al., 2007b; Ferraz Luiz et
al., 2011
Hahn et al. 2004; Lasso, 2004 em Galvis et al., 20073;
Perciformes Cichlidae Cichla spp. P NFEC Galvis et al., 2006; Galvis et al., 2007b; Ferraz Luiz et
al., 2011
Perciformes Cichlidae Cichlasoma paranaense P NFEC Hahn et al. 2004; Suzuki et al. 2004b
Perciformes Cichlidae Crenicichla britskii | NFEC Hahn et. al. 1998; Suzuki et al. 2004b
Perciformes Cichlidae Crenicichla haroldoi | NFEC Hahn et. al. 1998; Suzuki et al. 2004b
Perciformes Cichlidae Crenicichla jaguarensis P NFEC
Perciformes Cichlidae Crenicichla niederleinii | NFEC Hahn et. al. 1998
Perciformes Cichlidae Geophagus cf. proximus o] NFEC Isaac, 2013
Perciformes Cichlidae Laetacara araguaiae Inv. NFEC Souza Filho e Casatti 2009; Teresa e Freitas, 2011
Perciformes Cichlidae Satanoperca pappaterra Inv. NFEC Hahn et al. 2004; Suzuki et al. 2004b
Pleuronectiformes Achiridae Catathyridium jenynsii P NFES Hahn et. Al. 1998; Suzuki et al. 2004b
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APENDICE B - Valores de AIC para os componentes ambiental, espacial e temporal para as matrizes analisadas (taxondmica, migradores de
longa distancia com fecundidade externa (MLFE), ndo migradores com fecundacéo externa sem cuidado parental (NFES), ndo migradores com

fecundacéo externa com cuidado parental (NFEC), ndo migradores com fecundacéo interna (NFI), detritivoros, herbivoros, insetivoros,

invertivoros, onivoros e piscivoros

Matriz taxonbémica

Variaveis ambientais

Variaveis espaciais

Variaveis temporais

Df AIC F Pr(>F) Df AIC F Pr(>F) Df AIC F Pr(>F)

Z00 1 -35521 1.6305 0.06 |PCNMe5 1 -367.7 8.0934 0005 |PCNM11 1  -321.88 1.3911 0.1
NH4 1 -354.25 25669 0.005 |PCNMe4 1  -361.13 14.7122 0005 |PCNM21 1  -321.76 1.4992 0.085
MSO 1 -354.23 25818 0005 |PCNMe2 1  -358.66 17.2317 0.005 |[PCNM20 1 -321.5 17483  0.035
CONDU 1 -354.13 26774 0005 |[PCNMe7 1  -35653 19.4057 0.005 |PCNM19 1  -321.23 2005 0.015
PT 1 -353.99 2.8211 0.005 |PCNMel 1  -353.26 22.7676 0.005 | PCNM7 1 -320.88 23403 0.1
Turb. 1 -353.07 3.7087 0.005 |PCNMe3 1  -352.87 23.1727 0005 |PCNM27 1  -320.76 24617 0.1
PH 1 -352.94 3.8372 0005 |[PCNMe6 1  -352.73 23.3216 0.005 |[PCNM24 1  -32056 2647 0.1
MSI 1 -352.87 3.9125 0.005 PCNM9 1 -321.25 19891 0.005
NO3 1 -35257 4.2007 0.005 PCNM16 1  -32096 2269  0.005
Clorof 1 -35249 4.2802 0.005 PCNM17 1  -320.46 27442  0.005
PO4 1 -351.93 4.8304 0.005 PCNM6 1 -32038 2.822  0.005
Nivel 1 -349.37 7.3395 0.005 PCNM10 1  -320.36 2.8377  0.005
OD MGL 1 -346.99 9.6826  0.005 PCNM23 1  -319.87 3.3119 0.005
TEMP_AGUA 1 -344.83 11.8233 0.005 PCNM25 1 -319.7  3.477  0.005
PCNMS8 1 -318.94 4.2043 0.005

PCNMS3 1 -31829 4.8241 0.005

PCNM2 1 -318.12 4.9896  0.005

PCNM4 1 -31804 50685 0.005

PCNMS5 1 -317.8 53011  0.005

PCNM26 1  -317.33 5749  0.005
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PCNM1 1 -291.25 31.6337 0.005
Matriz migradores de longa distancia com fecundidade externa (MLFE).
Variaveis ambientais Variaveis espaciais Variaveis temporais
Df AIC F Pr(>F) Df AIC F Pr(>F) Df AIC F Pr(>F)
Alc. 1 -255.94 17234 0.09 | PCNMe4 1 -276.73 1.8559  0.055 | PCNM10 1 -262.83 1.9886  0.06
NH4 1 -255.66 19936 0.06 | PCNMe5 1 -273.91  4.643 0.01 | PCNMS 1 -262.84 1.9727  0.03
Turb. 1 -255.88 1.7811 0.055 | PCNMe2 1 -273.14 5.4079 0.005 | PCNM4 1 -262.45 2.3624  0.025
Nivel 1 -25548 2169  0.035 | PCNMe6 1 -271.62 6.9249 0.005 | PCNM1 1 -261.74 3.0703  0.015
MSO 1 -255.32 23337 0.025 | PCNMe7 1 -269.61 8.9354 0.005 | PCNM11 1 -261.3  3.5009 0.005
NO3 1 -255.19 24541 0.025 | PCNMel 1 -268.43 10.1194 0.005 | PCNM2 1 -244.39  20.6 0.005
CONDU 1 -25545 22028 0.02 | PCNMe3 1 -266.07 12.4915 0.005
PT 1 -25541 2239 0.015
Z00 1 -253.94 3.688 0.01
PO4 1 -255.14 25057 0.005
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Matriz ndo migradores com fecundacgéo externa sem cuidado parental (NFES)

Variaveis ambientais

Variéveis espaciais

Variéveis temporais

Df  AIC F Pr(>F) Df AIC F Pr(>F) Df AIC F Pr(>F)
MSO 1 -263.77 1.9491 0025 |PCNMe5 1  -313.26 8.1575 0005 |PCNM17 1  -23206 1558  0.08
PH 1 -26372 20033 002 |PCNMe2 1  -307.87 135799 0.005 | PCNM5 1 -231.75 18646 0.055
Nivel 1 -26323 24779 0005 |PCNMe4 1  -306.79 14.6794 0.005 | PCNM6 1 -231.62 19942  0.02
NO3 1 -263.04 2.6607 0.005 |PCNMe3 1  -302.6 18.9462 0.005 | PCNM4 1 -23156 20546  0.02
TEMP_AGUA 1 -262.85 28486 0005 |PCNMel 1  -301.81 19.7608 0.005 |PCNM25 1  -231.36 2.2499  0.01
OD MGL 1 -26259 3.1011 0.005 |[PCNMe6 1  -300.26 21.3579 0.005 | PCNM2 1 -230.93 26744 0.005
Clorof 1 -262.39 3.3019 0.005 |PCNMe7 1  -295.68 26.0986 0.005 | PCNM3 1 -229.97 36183 0.005
PT 1 -262.28 3.4046  0.005 PCNM1 1 2251 84641  0.005
NH4 1 -262.25 3.4363 0.005
Zoo 1 -262.19 3.4965 0.005
CONDU 1 -261.79 3.8845 0.005
Turb. 1 -2617 3.9764 0.005
MSI 1 -260.87 4.7896  0.005
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Matriz ndo migradores com fecundacéo externa com cuidado parental (NFEC)

Variaveis ambientais

Variéveis espaciais

Variéveis temporais

Df  AIC F Pr(>F) Df AIC F Pr(>F) Df AIC F Pr(>F)

MSO 1 -44057 20847 0035 |PCNMe5 1  -437.12 88481 0005 |PCNM17 1  -416.77 1.8028 0.075
Alc. 1 -44043 22214 002 |PCNMe4 1  -43595 10.0269 0.005 |PCNM14 1  -416.85 1.7215 0.055
Turb. 1 -4396 3.0325 0.005 |PCNMe7 1  -433.45 125395 0.005 |PCNM28 1  -416.71 1.8584  0.055
MSI 1 -439.31 3.3112 0005 |PCNMe2 1  -430.9 151303 0.005 |[PCNM20 1  -416.72 1.8492 0.035
NH4 1 -439.31 3.3166 0005 |PCNMe6 1  -426.24 19.8871 0.005 |PCNM16 1  -41647 20883  0.03
CONDU 1 -4392 3419 0005 |PCNMe3 1  -413.93 32.6976 0.005 |PCNM25 1 4164 21532  0.03
NO3 1 -43895 3.663 0.005 | PCNMel 1  -412.95 33.7254 0.005 | PCNMS8 1 -41656 2008  0.015
Clorof 1 -438.1 4.4958  0.005 PCNM6 1 -416.34 22135 0.015
PH 1 -437.94 46484 0.005 PCNM7 1 41599 25534 0.015
PT 1 -43741 51601 0.005 PCNM10 1  -41562 29071 001
PO4 1 -436.1 6.4495 0.005 PCNM9 1 41529 3.2226 0.005
Nivel 1 -432.03 10.4582 0.005 PCNM23 1  -41494 35579  0.005
OD MGL 1 -430.04 12.4371 0.005 PCNM27 1  -41493 35706 0.005
TEMP AGUA 1 -429.24 13.234  0.005 PCNM24 1  -41428 4.1884 0.005
PCNM4 1 41277 56518 0.005

PCNM3 1 -412.35 6.0513 0.005

PCNM2 1 -412.02 6.3768 0.005

PCNM26 1  -41126 7.1083  0.005

PCNMS5 1 -409.03 9.2722  0.005

PCNM1 1 -362.44 57.0802 0.005
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Matriz ndo migradores com fecundacéo externa com fecundacéo interna (NFI)

Variaveis ambientais

Variéveis espaciais

Variéveis temporais

Df  AIC F Pr(>F) Df AIC F Pr(>F) Df AIC F Pr(>F)
NH4 1 -556.45 24397 006 |PCNMe2 1  -643.15 89949 0.005 | PCNM2 1 48416 3.4447 0.02
Zoo 1 -556.77 2132 0055 |PCNMel 1  -638.62 13.5568 0.005 | PCNM9 1 -483.88 3.7321  0.02
Alc. 1 -556.13 2.7568 0.04 |PCNMe5 1  -632.7 19.5879 0.005
TEMP_ AGUA 1 -555.42 34571 002 |[PCNMe4 1  -630.66 21.6868 0.005
MSO 1 -553.67 b5.1751 0.005 |PCNMe3 1  -609.68 43.817 0.005
MSI 1 552 6.8311 0.005 | PCNMe6 1  -599.53 54.8988 0.005
Clorof 1 -551.3 75173 0005 |[PCNMe7 1  -597.24 57.4372 0.005
NO3 1 -550.37 8.4439  0.005
PT 1 -549.24 95729  0.005
PH 1 -5487 10.108  0.005
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Variaveis ambientais

Matriz detritivoros
Variéveis espaciais

Variéveis temporais

Df  AIC F Pr(>F) Df AIC F Pr(>F) Df AIC F Pr(>F)

NH4 1 -475.76 15616 0.1 |PCNMe5 1  -49413 7.773 0005 |PCNM15 1  -45401 18533 0.07
Clorof 1 -47442 28766 001 |PCNMel 1  -492.11 97921 0.005 |PCNM16 1 4535 2357  0.03
MSI 1 -47408 32111 001 |PCNMe4 1  -488.39 135411 0.005 | PCNM9 1 45342 24334 0.025
NO3 1 -473.19 4.0818 001 |PCNMe2 1  -484.89 17.0992 0.05 |PCNM10 1  -453.19 2.6563 0.025
MSO 1 -472.99 42749 0005 |PCNMe7 1  -484.07 17.9391 0.005 |PCNM26 1  -453.28 25724 0.015
OD MGL 1 -472.23 50264 0.005 |[PCNMe6 1  -469.71 32.8575 0.005 | PCNM5 1 -452.61 3.2242 0.015
PO4 1 -47166 55881 0.005 | PCNMe3 1 -468  34.6654 0.005 | PCNMS 1 -452.22 35992  0.01
TEMP AGUA 1 -471.46 57812 0.005 PCNM6 1 -452.24 35851 0.005
PH 1 -469.17 8.0458 0.005 PCNM7 1 -451.35 4.4559 0.005
PT 1 -466.43 10.7719  0.005 PCNM4 1 -449.8 59723  0.005
Nivel 1 -464.61 125932 0.005 PCNM3 1 -448.75 7.0008  0.005
PCNM2 1 4465 9.2238  0.005

PCNM1 1 -41497 41539 0.005
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Variaveis ambientais

Matriz herbivoros
Variéveis espaciais

Variéveis temporais

Df AIC F Pr(>F) Df AIC F Pr(>F) Df AIC F Pr(>F)
Nivel 1 -618.69 24468 0.065 | PCNMe4 1 -669.28 2.3544  0.06 | PCNM2 1 -555.37  1.9387 0.1
MSI 1 -61549 56263 0.01 | PCNMe7 1 -664.67 6.9235 0.005 | PCNM14 1 -5563.7 3.6058  0.005
NO3 1 -616.61 4.5086 0.005 |PCNMe2 1 -664.29 7.3017  0.005
CONDU 1 -613.03 8.0898 0.005 | PCNMe6 1 -663.17 8.4257  0.005
PT 1 -601.97 19.3412 0.005 | PCNMel 1 -653.67 18.0365 0.005
PCNMe5 1 -638.32 33.9946 0.005
PCNMe3 1 -604.75 70.8699 0.005
Matriz insetivoros
Variaveis ambientais Variaveis espaciais Variaveis temporais
Df AIC F Pr(>F) Df AIC F Pr(>F) Df AIC F Pr(>F)
MSI 1 -24153 20222 0.065 | PCNMe4 1 -299.6  6.7094 0.005 | PCNM1 1 -222.12 3.2993  0.03
NH4 1 -240.83 2.7125 0.045 | PCNMel 1 -295.53 10.7854 0.005 | PCNM5 1 -222.63 2.7858 0.02
Clorof 1 -240.67 2.87 0.035 | PCNMe6 1 -293.69 12.6397 0.005 | PCNM2 1 -221.4 40181 0.01
TEMP_AGUA 1 -240.47 3.0645 0.025 | PCNMe3 1 -292.63 13.7099 0.005
PT 1 -240.25 32784  0.01 | PCNMe5 1 -289.75 16.6416 0.005
Turb. 1 -2395 4.0277 0.01 |PCNMe2 1 -288.63 17.7817 0.005
NO3 1 -239.42 4.098 0.005 | PCNMe7 1 -276.32 30.5292 0.005
CONDU 1 -2369 6.5979 0.005
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Variaveis ambientais

Matriz invertivoros
Variéveis espaciais

Variéveis temporais

Df  AIC F Pr(>F) Df AIC F Pr(>F) Df AIC F Pr(>F)
PH 1 -196.24 21552 007 |PCNMe5 1  -287.08 9.3742 0.005 | PCNM1 1 -15256 4.013 0.005
Alc. 1 -1965 1.8897 0.065 | PCNMe4 1  -28653 9.9265 0.005
Turb. 1 -196.26 2.1324 006 |PCNMe2 1  -282.11 14.3813 0.005
PO4 1 -19478 35907 001 |PCNMel 1  -270.98 25.8101 0.005
CONDU 1 -1944 3971 0005 |[PCNMe7 1  -259.42 37.9849 0.005
NO3 1 -193.82 45396 0.005 | PCNMe6 1  -257.26 40.2959 0.005
PT 1 -192.06 6.2837 0.005 | PCNMe3 1  -252.61 45.3061 0.005
MSI 1 -191.34 7.0019  0.005
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Variaveis ambientais

Matriz onivoros
Variéveis espaciais

Variéveis temporais

Df  AIC F Pr(>F) Df AIC F Pr(>F) Df AIC F Pr(>F)

Z0o 1 -36282 1.8932 008 |PCNMe5 1  -372.77 9.0861 0.005 | PCNM20 1  -296.63 1.8058 0.065
CONDU 1 -362.32 23764 001 |PCNMe4 1  -366.26 15.6652 0.005 | PCNM4 1 -296.13 22902 0.035
NH4 1 -361.81 28761 001 |PCNMel 1  -363.66 18.3137 0005 |[PCNM27 1  -296.16 22612  0.02
PT 1 -361.47 3.2044 001 |PCNMe6 1  -363.64 18.3324 0.005 |PCNM23 1 -206.1 2.3255  0.02
PH 1 -361.38 3.2924 0005 |PCNMe3 1  -362.23 19.778 0.005 | PCNM7 1 -296.09 2334  0.02
Turb. 1 -361.12 3.5495 0.005 | PCNMe7 1  -360.17 21.896 0.005 |PCNM17 1  -29564 27678  0.02
PO4 1 -360.66 3.9987 0.005 | PCNMe2 1  -357.08 25.0933 0.005 | PCNM2 1 295  3.3903 0.015
Clorof 1 -360.65 4.0075 0.005 PCNM3 1 -29571 2703 001
NO3 1 -359.36 5.2762  0.005 PCNM25 1  -29562 27913  0.01
Nivel 1 -358 6.6101 0.005 PCNM6 1 -29539 30104 0.01
OD MGL 1 -357.94 6.664  0.005 PCNM24 1 -29492 3.4677 001
MSO 1 -357 75949  0.005 PCNM5 1 -29518 32125 0.005
TEMP_AGUA 1 -3562 8.3769  0.005 PCNM26 1  -29503 3.36  0.005
PCNMS8 1 -29426 4.1115 0.005

PCNM1 1 -290.17 81101  0.005




90

Variaveis ambientais

Matriz piscivoros
Variaveis espaciais

Variaveis temporais

Df AIC F Pr(>F) Df AIC F Pr(>F) Df AIC F Pr(>F)

MSO 1 -35558 15924 0.09 |PCNMe5 1 -355.9 2.7864 0.01 | PCNMS8 1 -368.37 1.7052 0.085
Z00 1 -354.74 24116 0.02 |[PCNMe2 1 -352.3  6.3617 0.005 |PCNM28 1  -368.24 1.8344  0.07
Alc. 1 -354.98 21726 0015 |PCNMe4 1  -351.66 6.9928 0.005 |PCNM27 1 -368.2 1.8688  0.07
NO3 1 -35434 28017 0015 |PCNMe6 1  -351.63 7.0258 0.005 |PCNM19 1  -368.34 17415 0.065
NH4 1 -353.86 3.2679 001 |PCNMe3 1  -344.65 14.0407 0005 |[PCNM17 1  -367.91 21526  0.06
MSI 1 -354.34 27945 0005 |PCNMe7 1  -33823 205975 0005 |[PCNM23 1  -367.75 2311  0.035
PH 1 -354.01 3.1237 0005 |[PCNMel 1  -324.36 350775 0005 |PCNM25 1  -367.13 29061 0.025
CONDU 1 -35355 3.5727  0.005 PCNM4 1 -366.66 3.3671  0.02
Turb. 1 -351.44 56333 0.005 PCNM24 1 -367.45 2599  0.015
Clorof 1 -351.23 5.8382 0.005 PCNM9 1 -366.71 3314 0.015
PO4 1 -349.77 7.2636  0.005 PCNM2 1 -367.2  2.8351  0.01
Nivel 1 -349.76 7.2748  0.005 PCNM20 1  -366.66 3.3669  0.005
TEMP_AGUA 1 -346.59 10.4024 0.005 PCNM26 1  -365.24 4.7427  0.005
OD MGL 1 -34558 11.4023 0.005 PCNM3 1 -362.84 7.079 0.005
PCNMS5 1 -360.53 9.3436  0.005

PCNM1 1 -298.06 75.2238 0.005




