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Mecanismos associados aos padroes de distribuicdo de peixes nao
nativos em reservatorios neotropicais

RESUMO

Os ecossistemas fluviais estdo entre os mais alterados pela atividade humana, e entre os
fatores relacionados as essas alteracOes destacam-se as alteragdes hidrologicas e as
invasdes de espécies ndo nativas. Nesse contexto, investigaram-se 0S mecanismos
relacionados aos padres de distribuicdo de espécies ndo nativas de peixes em 76
reservatdrios distribuidos na bacia do rio Parand. Mais especificamente foram testadas
as hipoteses de aceitagdo biotica, resisténcia biotica, atividade humana, conectividade e
distancia da fonte doadora de propagulos, e caracteristicas de histéria de vida nos
padrdes espaciais de riqueza e distribuicdo de espécies de peixes ndo nativas. Os dados
com a distribuicdo das espécies de peixes foram obtidos através de compilacao de listas
de espécies. Da mesma forma, as variaveis explanatorias foram obtidas da literatura e de
bancos de dados eletronicos. As varidveis explanatorias compiladas quantificaram a
variacdo ambiental local e regional dos reservatérios e foram selecionadas para
representar as hipoteses iniciais do estudo. Para quantificar os efeitos independentes das
variaveis explanatorias na variacdo da riqueza de espécies ndo nativas foi aplicado um
modelo de particdo hierarquica. Para avaliar os tipos das relagdes entre as variaveis
explanatorias e riqueza de espécies ndo nativas foram aplicados modelos lineares
generalizados. Para avaliar a relagdo entre caracteristicas de historia de vida das
espécies ndo nativas e suas distribuicOes espaciais, primeiramente foi calculada uma
analise de coordenadas principais. Em seguida, 0s escores das coordenadas principais
foram correlacionados com a frequéncia relativa das espécies nos reservatorios. Os
resultados do estudo demonstraram que a riqueza de espécies ndo nativas de peixes nos
reservatorios da bacia do Parand foi associada principalmente a riqueza de espécies
nativas, conectividade e distancia doadora de propagulos, e caracteristicas fisicas e
geogréficas dos reservatorios. Adicionalmente, espécies com caracteristicas oportunistas
foram mais frequentes nos reservatorios analisados. Tais resultados sugerem que
mecanismos de aceitacdo biotica, limitacdo de dispersdo e adaptacbes espécie-
especificas podem ser importantes determinantes do estabelecimento de espécies nao
nativas em reservatorios da bacia do Parana.

Palavras-chave: Invasdes bioldgicas. HipoOtese de resisténcia biotica. Hipdtese de
aceitacdo bidtica. Hipdtese de atividade humana. Processo neutro.
Nicho ecoldgico.



Mechanisms associated with non-native fish distribution patterns in
Neotropical reservoirs

ABSTRACT

Freshwater ecosystems are among the most affected by human activity, and the factors
related to these changes are hydrological alterations and biological invasions. In this
context, we investigated the mechanisms related to the patterns of non-native fish
distribution in 76 reservoirs located in the Parand River basin. Specifically, the relative
importance of biotic acceptance, biotic resistance, human activity hypotheses,
connectivity and distance from donor source of propagules, and life history
characteristics to the patterns of non-native richness and distribution were tested. The
information on the distribution of fish species were obtained from compilations.
Likewise, the explanatory variables were obtained from literature and electronic
databases. The explanatory variables were used to quantify the environmental variation
of reservoirs in the local and regional scales and were selected to represent the initial
hypotheses of the study. A hierarchical partitioning model was used to quantify the
independent effects of explanatory variables on the variation of non-native species
richness. To assess the types of relationships between explanatory variables and non-
native species richness were applied a generalized linear model. To evaluate the
relationship between life history characteristics of non-native species and their spatial
distributions, we first calculated a principal coordinate analysis. Then, the principal
coordinate scores were correlated with the non-native species relative frequency
considering 64 reservoirs. The results demonstrated that the non-native fish richness in
the Parana Basin reservoirs was mainly associated with native species richness,
connectivity and distance from donor propagules, and reservoirs physical and
geographical characteristics. Additionally, species with opportunistic strategy were
more common in the reservoirs analyzed. These results suggest that mechanisms of
biotic acceptance, dispersal limitation and species-specific adaptations may be
important determinants of the establishment of non-native species in reservoirs of the
Parana Basin.

Keywords: Biological invasions. Biotic resistance hypothesis. Biotic acceptance
hypothesis. Human activity hypothesis. Neutral process. Ecological niche.



Tese elaborada e formatada conforme as
normas de publicacdo cientifica Biological
Invasions, disponiveis em
http://www.springer.com/
life+sciences/ecology/journal/10530.



SUMARIO

L INTRODUGAO GERAL ..ot sss s s nasn s, 15

2 CONTRASTANDO PADROES DE RIQUEZA DE ESPECIES NAO NATIVAS
EM RESERVATORIOS NEOTROPICAIS COM HIPOTESES DE

INVASAO. .....ccooeoeeeeeeeeeteeseteeees e es e es e es st s en s en s s snaas 18
RESUMO......ovoiieieeeeeeseseiesees e es s ss s sssenssanssss s e s sn s sns e an e 19
ABSTRACT ..ot eeeeseeee st ee s se s s en e en s es s s 20

2.1 INTRODUGAO. ........ooeieeeeeeeeeeieeeeee e seee e es s en s sann s ns s, 21

2.2 METODOS........ooeeeeceieeee ettt ee ettt s es e tnt s ns e 23

2.2.1 ATA A ESEUAD. ... .veeeeeeeeeeeeeee ettt ettt ettt et et et et et et et et et e et ee e 23

A T 14 ToTo o (< F=To [0 1RO 23

2.2.3 Variaveis descritoras das hipoteses de susceptibilidade a invasao..............cc......... 24

2.2.4 ANALISE A8 JAUODS......c.eviiiiiiice ettt ettt e sae et be e sr e e erae e 26

2.3 RESULTADOS. .....oooveeverieeeesseeseessesseessees s essesssss s as s ssnssssessssssssss s as s 27

2.4 DISCUSSAOD. ..ottt sttt s e 30

REFERENCIAS. ..ottt ettt ettt 33

3 HIT THE ROAD JACK: IMPQRTANCIA DA DI§TANCIA DA FONTE,
CONECTIVIDADE E ESTRATEGIAS DE HISTORIA DE VIDA NA
COLONIZACAO DE PEIXES NAO NATIVOS EM RESERVATORIOS

NEOTROPICALS. ...t e nn e ennas 39
RESUMO ...t s 39
ABSTRACT .ttt e 40

3.1 INTRODUGAD........coovcieeeeeeeesie ettt s as s, 41

3.2 METODOS. .....ociouirieaeess st 42

3.2.1 Area d€ €StUTD......c..cveeveiecrciceececeee ettt et 42

3.2.2 BANCO 0 UAUODS. .......eeeieieectiie sttt bbb 43

3.2.3 Variaveis descritoras da hipdtese neutra e de nicho ecoldgico.............cccccecveennee. 44

3.2.4 Caracteristicas de historia de vida das espécies N80 Nativas............cccoeeeceveereennnn. 45

3.2.5 ANALISE 0 AAUDS. .....cviveiiieiiiie ettt 46

3.3 RESULTADOS. ..o 47



BUA DISCUSSAOD . ..o e e e e e e ee et et e e et e e er et 53
REFERENCIAS. ..o e e e et e et et e e e et e et er e e e ee e a e ee e 56
4 CONSIDERAGCOES FINAIS. ..ot esess s s ene s esnes sreas e 61

APENDICE A - Relacio dos reservatorios do rio Parana cujas informacdes foram
utilizadas no topico 2 (n = 76) e 2 (n = 62). Bacia = bacia ou sub-bacia hidrografica
a qual o reservatdrio pertence; * reservatorios excluidos das analises do topico

REFERENCIAS . ...ooe oo oo e e e ee e e e e e er e e ee e e s et er e 64

APENDICE B - Lista das 228 espécies registradas nos 76 reservatorios da
ecorregido do alto rio Parand e do rio Iguacu. SN = espécies classificadas como
nativas da ecorregido do alto rio Parana e rio Iguacu. SNN = espécies classificadas
como ndo nativas, provenientes de outras ecorregifes, que ndo as do rio Parana e
rio Iguagu; SBP = espécies ndo nativas no alto rio Parana, provenientes do baixo rio
Parand. * Espécies ndo nativas, provenientes do baixo Parand, utilizadas no topico



15

1 INTRODUCAO GERAL

Desde a profética frase redigida por Charles Elton “Nao devemos nos enganar,
estamos presenciando uma das maiores convulsées na fauna e flora mundiais” ~ em sua
obra seminal intitulada “The Ecology of Invasions by Animals and Plants” (1958),
presenciamos o desenrolar do fenémeno de globalizacdo que, além de ter aumentado o
intercambio de produtos e organismos entre paises, conectou praticamente todas as
regides do globo. Com isso, 0 nimero de organismos introduzidos em locais onde nao
ocorriam historicamente tem aumentado preocupantemente. Por exemplo, em escala
local, a taxa de invasdo passou de uma espécie (1851-1960) para trés novas invasoras a
cada ano (1961-1995) na baia de S&o Francisco (EUA; Cohen et al. 1995). Em escala
regional, o nimero de espécies de peixes introduzidos nos Estados Unidos aumentou de
67 para 488 espécies, no periodo compreendido entre 1850 e 1996. Alguns paises, como
a Nova Zelandia, apresentam mesma propor¢do de espécies de plantas nativas e nao
nativas estabelecidas (Richardson 2011). Esses e outros exemplos nos indicam que
Elton (1958) estava correto, embora atualmente a situacdo da fauna e flora globais esteja
sobremaneira mais comprometida com as invasfes biologicas do que no periodo
observado por Elton, quando ainda existiam regides isoladas, em termos geograficos e
culturais (Warren e Kieffer 2010).

A despeito do que Elton profetizou para a época (década de 1950), atualmente se
discute a existéncia de uma crise na biodiversidade global (Olson et al. 2002),
evidenciada pelo aumento das taxas de extincdo de espécies nativas e ameacadas de
extincdo (Pimm et al. 1995). Os principais fatores relacionados a esse declinio de
espécies nativas sdo as alteracbes nos habitats e as introducdes de espécies (Clavero e
Garcia-Berthou 2005; Didham et al. 2007). Nessa Otica, quando se comparam 0S
diversos ecossistemas globais, os ecossistemas fluviais apresentam a situacdo mais
critica, pois sdo os mais alterados pela atividade humana, apresentam as maiores taxas
de extincdo e de introducdo de espécies (Ricciardi e Rasmussen 1999, Cohen 2002). Os
barramentos e reservatorios, empreendimentos extremamente comuns na paisagem
mundial, representam a principal fonte de alteracdo nos ecossistemas fluviais. Além
disso, estudos recentes tem apontado outro provavel papel negativo dos reservatérios, a

facilitacdo a introducdo e estabelecimento de espécies ndo nativas (Havel et al. 2005,

* Traduzido livremente de “We must make no mistake, we are seeing one of the great historical convulsions in the world’s
fauna and flora”.
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Johnson et al. 2008). Ainda, os reservatorios parecem facilitar a dispersdo de espécies
ndo nativas para outros reservatorios ou regides da bacia hidrogréfica, mecanismo esse

denominado “trampolim ecoldgico”.

Para 0 grupo dos peixes, 0 sucesso na invasdo de uma espécie ndo nativa tem
sido associado as caracteristicas do ambiente e as biologicas. A riqueza de espécies ndo
nativa tem sido correlacionada a locais modificados pela atividade humana, que se
caracterizam por maior variabilidade temporal e espacial nas condi¢cbes ambientais,
mais produtivos e com interacdes bidticas mais fracas (Havel et al. 2005, Johnson et al.
2008). Entre as caracteristicas bioldgicas associadas ao sucesso em diversas etapas de
invasdo podem-se citar as descritoras dos padrdes de historia de vida (Moyle e
Marchetti 2006, Ribeiro et al. 2007, Vila-Gispert et al. 2005). A compreensdo da
influéncia das caracteristicas ambientais e biologicas no processo de invasdo em
ambientes alterados pode representar uma importante ferramenta preditiva, no sentido

de indicar locais e espécies com potencial para colonizar novos ambientes.

Em sintese, a influéncia das caracteristicas ambientais e biologicas no processo
de invasdo tem sido sumarizada em trés hipdteses: resisténcia bidtica, a qual prediz que
comunidades mais diversas apresentardo menor riqueza de espécies ndo nativas;
aceitacdo biotica, que prediz que locais mais favoraveis podem abrigar maior
diversidade nativa e ndo nativa; e atividade humana, a qual prediz que locais mais
proximos a centros urbanos ou regides em desenvolvimento econdmico apresentardo
maior riqueza de espécies ndo nativas. Ainda, a riqueza ndo nativa pode ser relacionada
a estrutura espacial, descrita pela hipdtese de dispersdo, a qual prediz que locais mais
proximos e conectados a fonte doadora de propagulos apresentardo maior riqueza de
espécies ndo nativa. Todas essas hipoteses podem ser sintetizadas em dois processos
estruturadores de comunidades, processo neutro e de nicho ecoldgico. As trés primeiras
hipdteses, por considerar a importancia das caracteristicas funcionais das espécies, e a
relacdo dessas ao ambiente na colonizacéo, representam os processos de nicho, ao passo
que a hipotese de dispersdo, por considerar as espécies ecologicamente equivalentes,
com riqueza associada apenas a proximidade de uma fonte doadora, descreve o processo
neutro (Friedley et al. 2007). A avaliacdo concomitante dessas hipoteses pode contribuir
ndo somente para 0 avanco na ecologia da invasdo, mas na compreensdo de processos

estruturadores de comunidades em geral.
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Diante desse contexto e da necessidade de estudos nos ecossistemas fluviais
neotropicais, principalmente na bacia do alto rio Parana, que se justifica pela elevada
diversidade da fauna de peixes, porém, ameacgada por inimeras barragens e espécies ndo
nativas, esta tese foi elaborada com o intuito de investigar os mecanismos relacionados
a riqueza de espécies de peixes ndo nativos em reservatorios dessa ecorregido.
Especificamente, no primeiro capitulo intitulado “Contrastando padrdes de riqueza de
espécies ndo nativas em reservatdrios neotropicais com hipoteses de invasdo” foram
testadas a relacdo e a contribuicdo individual das hipdteses de resisténcia biotica,
aceitacdo bidtica e atividade humana nos padr@es de distribuicdo da riqueza de espécies
de peixes ndo nativas em 76 reservatorios da ecorregido do alto rio Parand e rio Iguacu.
No segundo capitulo, intitulado “Hit the Road Jack: importancia da distancia da fonte,
conectividade e estratégias de historia de vida na colonizagdo de peixes ndo nativos em
reservatorios neotropicais” o processo de colonizacdo de reservatorios do alto rio Parana
por espécies provenientes apenas do baixo Parana foi investigado, considerando o
reservatorio de Itaipu como fonte dispersora de propagulos, uma vez que ele interligou a
ictiofauna de duas ecorregifes (alto e baixo Parana) em decorréncia da eliminacdo do
complexo de Sete Quedas, o qual constituia um importante filtro geografico, e por
sistemas de transposicdo de peixes (Julio Jr et al. 2009). Nesse capitulo, foram avaliadas
a relacdo e contribuicdo de processos neutros (descritos pela conectividade e distancia
da fonte doadora de propagulos) e de nicho ecologico (dimensdo ambiental e bioldgica)
na variacao na riqueza e frequéncia de ocorréncia de espécies ndo nativas provenientes

do baixo Parana em 62 reservatorios do alto rio Parana.
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2 CONTRASTANDO PADROES DE RIQUEZA DE ESPECIES NAO NATIVAS
EM RESERVATORIOS NEOTROPICAIS COM HIPOTESES DE INVASAO

RESUMO

Reservatorios tendem a apresentar maior suceptibilidade as invas@es biolégicas quando
comparados a outros ecossistemas aquaticos. Entretanto, esse tema é ainda pobremente
discutido, particularmente para reservatdrios neotropicais. Nesse contexto, 0s objetivos
desse estudo foram avaliar as relacfes entre os padrdes de riqueza de espécies ndo
nativas e variaveis ambientais locais, regionais e indicadores da atividade humana em
76 reservatorios distribuidos nas ecorregifes do alto rio Parana e rio Iguacu, Brasil.
Mais especificamente, foi avaliada a influéncia relativa das hipoteses de resisténcia
bidtica, aceitacdo bidtica e atividade humana nos padrfes de riqueza de espécies ndo
nativas de peixes em reservatorios. Essas hipoteses foram selecionadas com o intuito de
descrever os fatores relacionados a suceptibilidade desses reservatérios as invasfes por
espécies ndo nativas. A riqueza de espécies ndo nativas nos reservatérios foi utilizada
como indicadora do grau de suceptibilidade dos reservatérios, de forma que
reservatorios com maior riqueza ndo nativa foram considerados mais susceptiveis as
invasdes. A riqueza de cada reservatorio foi estimada através da compilagéo de listas de
espécies de estudos cientificos e técnicos, além de registros de museus zooldgicos. A
influéncia da resisténcia bidtica foi avaliada através da relacdo negativa entre a riqueza
de espécies ndo nativas e nativas. Para representar a hipotese de aceitacdo bidtica foram
obtidas de cada reservatorio as variaveis: riqueza de espécies nativas, area alagada,
altitude, precipitacdo média anual, temperatura média anual do ar e produtividade
primaria liquida terrestre (do entorno). A influéncia da atividade humana foi
quantificada através das varidveis: densidade demografica humana, populacdo urbana
total, e produto interno bruto das regifes onde os reservatérios estiveram localizados.
Para avaliar a relacdo entre a riqueza de especies ndo nativas e as variaveis
explanatdrias foi utilizado um modelo linear generalizado. A contribui¢do independente
de cada variavel explanatoria foi quantificada através de um modelo de particdo
hierarquica. A importancia de cada hipdtese que descreveu a suceptibilidade a invasédo
foi calculada somando os valores de contribuicdo independente das variaveis
explanatdrias. Os resultados do trabalho demonstraram que os reservatorios das duas
ecorregides estudadas apresentaram elevado nimero de espécies nao nativas, o qual foi
influenciado pela presenca de espécies provenientes do baixo rio Parand. A riqueza de
espécies nao nativas foi correlacionada positivamente a riqueza de espécies nativas, a
area dos reservatdrios e a densidade demografica humana, e negativamente a altitude,
precipitacdo média anual e produtividade primaria liquida do entorno dos reservatorios.
Dentre as hipOteses testadas, o conjunto de varidveis descritoras da hipdtese de
aceitacdo biotica foi mais importante na explicacdo da variacdo da riqueza de espécies
ndo nativas, seguido da hipotese de atividade humana. Em concordancia com outros
estudos em regibes temperadas, a suceptibilidade a invasao nos reservatérios da bacia
do Parana foi determinada principalmente por fatores relacionados a heterogeneidade
ambiental (area e altitude), e secundariamente pela atividade humana. Considerando que
0s reservatorios da bacia sdo caracterizados por grandes areas alagadas, e situados em
uma regido em desenvolvimento econémico, sdo esperados cenarios de aumento nas
taxas de introducao de peixes nesses ecossistemas.

Palavras-chave: Invasdo. Aceitacdo bidtica. Resisténcia bidtica. Atividade humana.
Bacia do rio Parana.
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Contrasting patterns of non-native fish richness in Neotropical reservoirs with
invasion hypotheses

ABSTRACT

Reservoirs present higher invasibility compared with other aquatic ecosystems.
However, this issue is poorly discussed, particularly for Neotropical reservoirs. In this
context, the objectives of this study were to evaluate the relationship between patterns
of non-native species richness and local and regional environmental and human activity-
related variables in 76 reservoirs distributed in two ecoregions (upper Parané River and
Iguacu River), Brazil. Specifically, the relative influence of factors related to the
hypotheses of biotic resistance, biotic acceptance, and human activity in the invasibility
of these reservoirs were assessed. These hypotheses were selected in order to describe
the factors related to the invasibility of these reservoirs by non-native fish species. The
richness of non-native species in the reservoirs was used as an indicator of the degree of
reservoir invasibility, so that reservoirs with greater non-native richness were
considered more susceptible to invasion. The richness of each reservoir was obtained
from the available literature, technical reports, and zoological museums records. The
influence of biotic resistance hypothesis was evaluated with a negative relationship
between non-native and native richness. For each reservoir, to represent the influence of
the biotic acceptance hypothesis we used the variables: native species richness, reservoir
area, altitude, mean annual precipitation, mean annual air temperature, and terrestrial
net primary productivity. The influence of human activity hypothesis was measured
using the variables: human population density, urban population, and gross domestic
product of the nearest town to the reservoir. To evaluate the relationship between non-
native species richness and all explanatory variables, we used a generalized linear
model. The independent contribution of each explanatory variable was quantified using
a hierarchical partitioning model. The importance of each invasibility hypothesis was
calculated by adding the independent contribution of explanatory variables used to
describe the three hypotheses. The results showed that the reservoirs of the two
ecoregions registered a high number of non-native species, which was influenced by
fish species from the lower Parand River. Non-native fish richness was positively
correlated to the native species richness, to the area of the reservoirs and to human
population density, and negatively to altitude, annual mean precipitation and net
primary productivity of the reservoirs. Among the hypotheses tested, the set of variables
related to the biotic acceptance hypothesis was important in explaining the variation of
non-native species richness, followed by the human activity hypothesis. In agreement
with other studies conducted in temperate regions, the invasibility of reservoirs of the
two ecoregions was mainly determined by environmental factors related to
environmental heterogeneity (reservoir area e altitude). Considering that these reservoirs
are characterized by large impounded area, and located in an economical developing
region, scenarios of increased rates of introduction of fish in these ecosystems are
expected.

Keywords: Invasion. Biotic resistance hypothesis. Biotic acceptance hypothesis. Human
activity hypothesis. Parana River Basin.
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2.1 INTRODUCAO

A introducdo de espécies ndo nativas tem representado um dos principais
componentes antropicos que ameacam a biodiversidade aquética global (Dudgeon et al.
2006, Strayer e Dudgeon 2010, Vorosmarty et al. 2011). Os aumentos da demanda
humana associada ao crescimento populacional e o de relagbes comerciais e econdmicas
globalizadas, tém acelerado as taxas de invasdo bioldgica em diferentes escalas
espaciais e temporais (Cohen e Carlton 1998, Jeschke e Strayer 2005). Como resultado
dessa expansdo, espécies nao nativas tém produzido diversos impactos em diferentes
niveis de organizacdo ecoldgicos (Cucherousset e Olden 2011), além de prejuizos
econdmicos (Pimentel et al. 2000, Pimentel et al. 2005) e ameacas a saude humana
(Poulin et al. 2011). Assim, a determinacdo de fatores que tornam ecossistemas mais
susceptiveis a introducdo de espécies constitui uma informagdo fundamental para
elaboracdo de avaliagdes de risco e medidas de prevengdo de novas invasdes (Davis et
al. 2005, Fridley et al. 2007).

A suceptibilidade de um ecossistema as invasdes por espécies ndo nativas tem
sido relacionada a um conjunto de mecanismos ambientais e antrépicos, os quais podem
ser sintetizados em trés hipdteses centrais: a resisténcia biotica, a aceitacao biotica e a
influéncia da atividade humana (Leprieur et al. 2008, Lapointe et al. 2012). De acordo
com as predicBes da hipotese de resisténcia biotica, comunidades menos diversas
apresentariam maior nimero de espécies ndo nativas em compara¢do a comunidades
mais diversas, pois é esperado que comunidades mais diversas apresentem maior
resisténcia ao ingresso de novas espécies por competicdo (Elton 1958; Kennedy et al.
2002). Por outro lado, a hipotese de aceitacdo biotica prediz que ecossistemas que
apresentam condicdes ambientais mais favoraveis oferecem oportunidades de
colonizacdo para espécies nativas e ndo nativas, de forma que a diversidade de ambos os
grupos covariam com gradientes ambientais (Stohlgren et al. 2006, Fridley et al. 2007).
Por fim, a hipdtese de atividade humana prediz que ecossistemas alterados
antropogenicamente ou com maior pressdo de propagulos facilitam a colonizacéo e o
estabelecimento de espécies ndo nativas (Taylor e Irwin 2004, Leprieur et al. 2008).
Dessa forma, é esperada uma relacdo positiva entre riqueza de espécies nao nativas e
varidveis descritoras de pressdo de propagulo e alteracdes nos habitats, como densidade

populacional humana e produto interno bruto (Leprieur et al. 2008). A importancia
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relativa de cada uma dessas hipdteses pode variar conforme a escala espacial do estudo.
Por exemplo, para peixes, a atividade humana tem elevado as taxas de introducéo de
espécies em escalas espaciais amplas (Leprieur et al. 2008, Blanchet et al. 2009).
Entretanto, em escalas espaciais relativamente menores, 0s mecanismos associados a
hipGtese de aceitacdo bidtica tém sido mais importantes que a atividade humana (Gido
et al. 2004).

Reservatorios sdo ecossistemas artificiais comuns nas paisagens de ecossistemas
fluviais temperados e tropicais (Dudgeon 2000, Pringle et al. 2000, Agostinho et al.
2005). Além de produzir severos impactos na dinamica fluvial e alterar profundamente
a estrutura das comunidades biolégicas e o funcionamento dos ecossistemas
(Hoeinghaus et al. 2008, Hoeinghaus et al. 2009), estudos mais recentes tém
demonstrado que reservatorios apresentam maior suceptibilidade as invasdes do que
outros ecossistemas aquaticos (Marchetti et al. 2004, Johnson et al. 2008, Clavero e
Hermoso 2010). Entretanto, poucos estudos tém investigado as variaveis relacionadas a
maior suceptibilidade de reservatorios, particularmente na regido neotropical. Essa
lacuna regional € preocupante porque as taxas de introdugdo em ecossistemas
neotropicais podem ser elevadas (Leprieur et al. 2008) e introducdes de especies em
reservatorios neotropicais tem produzido impactos na diversidade local (Pelicice e
Agostinho 2009; Menezes et al. 2011) e alteragdes na fungdo e servigos dos
ecossistemas (Menezes et al. 2010, Attayde et al. 2011).

No presente estudo foi avaliada a influéncia de fatores ambientais locais,
regionais e de atividade humana nos padrbes espaciais de riqueza de espécies nao
nativas em 76 reservatorios brasileiros distribuidos nas ecorregifes do alto rio Parana e
rio Iguacu. Pela abrangéncia espacial (latitudinal, longitudinal e altitudinal), os
reservatorios apresentam acentuados gradientes de variagdo ambiental e antrdpica,
representando um conjunto de dados relevantes para a compreensdo de fatores
associados a suceptibilidade de reservatorios as invasdes de espécies de peixes. Nesse
contexto, 0s objetivos principais desse estudo foram: 1) descrever os padrdes gerais de
composicao e riqueza de espécies ndo nativas nos reservatorios analisados; 2) avaliar a
relacdo entre a riqueza de espécies ndo nativas dos reservatorios e as variaveis que
representam as hipdteses de suceptibilidade em reservatorios (hipdteses de resisténcia

bidtica, aceitacdo biotica e atividade humana) e; 3) quantificar a importancia relativa de
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cada hipotese de suceptibilidade (resisténcia biotica, aceitacdo bidtica e atividade
humana) na explicacdo da riqueza de espécies de peixes ndo nativas nos 76

reservatorios considerados.

2.2 METODOS
2.2.1 Area de estudo

A bacia do rio Parand possui area de drenagem de 28 x 10° km, sendo
considerada a segunda maior bacia de drenagem da América do Sul. A bacia é
intensamente regulada por barragens destinadas principalmente para geracdo de energia
elétrica e abastecimento, sendo considerada uma das mais barradas da América do Sul
(Agostinho et al. 2007). Em levantamentos mais recentes foram registrados 146
reservatérios de grande porte (> que 20 km?), os quais alagam uma area de
aproximadamente 16700 km? (= 50% da &rea represada no pais) e geram 70% da
energia elétrica nacional (Agostinho et al. 2007). Para o presente estudo, foram
utilizadas informacdes provenientes de 76 reservatorios pertencentes a duas ecorregides
hidricas (alto rio Parand e rio Iguacu), distribuidos em oito sub-bacias hidrogréaficas
(lguagu, Piquiri, Ivai, Paranapanema, Tieté, Grande, Paranaiba e Corumba), incluindo

aqueles situados na calha principal do rio Parana, a montante do reservatorio de Itaipu.

2.2.2 Banco de Dados

A composicao e a riqueza de espécies total (nativas e ndo nativas) de espécies de
peixes de agua doce de cada reservatério foram estimadas através da compilacdo de
listas de espécies obtidas a partir de artigos cientificos, livros, teses, dissertaces e
relatrios técnicos (APENDICE A). Adicionalmente, as listas foram complementadas
com registros de material depositado nos Museus Zooldgicos da Universidade de S&o
Paulo (MZUSP), Universidade Federal do Rio de Janeiro (MNRJ), Universidade
Estadual de Maringd (NUP), Universidade Estadual de Londrina (MZUEL),
Universidade Estadual Paulista (DZSJRP) e Museu de Histéria Natural Capdo da

Imbuia (MHNCI). De acordo com Nogueira et al. (2010), o material biologico
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depositado nesses museus representa o melhor registro de diversidade de peixes de 4gua
doce brasileiros.

Apobs a construcdo das listas, uma matriz geral (reservatérios x espécies) foi
verificada e corrigida por um especialista do Museu de Ictiologia da Universidade
Estadual de Maringa (Dr. Weferson Junio da Graga). As espécies foram classificadas
quanto a origem em nativas, espécies originarias das duas ecorregies estudadas (alto
rio Parana e rio Iguagu) e ndo nativas, as espécies provenientes de drenagens de outras
ecorregides. Essa classificacdo foi baseada em Langeani et al. (2007), Julio Jr. et al.
(2009), Graca e Pavanelli (2007) e Reis et al. (2003). Entretanto, nos casos em que
houve discordancia entre os autores citados quanto a origem de algumas espécies, foi
utilizada a classificacdo de Graca e Pavanelli (2007). A riqueza de espécies ndo nativa
foi estimada para cada reservatorio com a soma do nimero de espécies registradas no
local provenientes de outra ecorregido hidrica, que ndo a do alto rio Parand ou do rio

Iguagu.

2.2.3 Variaveis descritoras das hipoteses de suceptibilidade a invasao

O grau de suceptibilidade dos reservatorios as invasdes de espécies de peixes foi
inferido com base na riqueza de espécies ndo nativas registradas em cada local, de
forma que locais com maior riqueza ndo nativa foram considerados relativamente mais
suceptiveis. A relacdo entre a riqueza de espécies nao nativas e a suceptibilidade dos
reservatorios foi investigada através de um conjunto de variaveis ambientais (bidticos e
abidticos) que representaram trés hipoteses frequentemente associadas a facilitacdo a
invasdo: a resisténcia bidtica, a aceitacdo bidtica e a atividade humana (Tabela 1). Pelo
fato de hipotese de resisténcia bidtica predizer que comunidades mais diversas
apresentam maior resisténcia a invasao de espécies (Kennedy et al. 2002), essa hipotese
foi representada pela riqueza de espécies nativas, sendo sua importancia verificada
através da relacdo negativa entre a riqueza ndo nativa e nativa. Como a hipotese de
aceitacdo bidtica prediz que ecossistemas com condi¢cGes ambientais favoraveis tendem
a apresentar riqueza nativa e ndo nativas relativamente superiores (Stohlgren et al. 2006,
Fridley et al. 2007), essa hipotese foi descrita pela riqueza nativa de cada reservatério e
variaveis ambientais em escala local (area superficial alagada do reservatério, km?) e
regional (altitude, m; precipitacdo média anual, mm; produtividade primaria liquida

terrestre, gramas de carbono m?ano™; temperatura média anual do ar, °C; Tabela 1),
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obtidos em New et al. (2002), exceto os valores de &rea superficial alagada de cada
reservatorio, os quais foram obtidos em Agostinho et al. (2007). Considerando que a
hipotese de atividade humana afirma que a riqueza de espécies ndo nativas é associada
ao aumento na pressao de propagulo e alteragcdes nos habitats, os quais sdo decorrentes
das atividades humanas em regides desenvolvidas ou em desenvolvimento econémico,
foram utilizadas variaveis demograficas humanas (densidade demogréfica humana, n°
habitantes km™ do municipio; populacdo urbana total, n° de habitantes residentes na
area urbana) e descritoras da economia (produto interno bruto per capita; PIB) do
municipio em que o reservatorio estava localizado (Tabela 1). De acordo com Leprieur
et al. (2008) essas variaveis podem ser consideradas adequadas para representar a
influéncia da atividade humana sobre a riqueza de espécies ndo nativas. Quando um
reservatorio estava localizado entre dois municipios, as variaveis descritoras foram
somadas. Todas as informagdes referentes a atividade humana de cada municipio foram

obtidas de censo de 2008 realizado pelo Instituto Brasileiro de Geografia e Estatistica

(IBGE), e disponivel em http://www.ibge.gov.br/cidadesat. Os padrdes de variacdo das

variaveis explanatorias utilizadas nas analises estdo sumarizados na Tabela 2.

Tabela 1. Sintese do conjunto de variaveis explanatérias que descrevem as trés
hipdteses de suceptibilidade dos reservatérios as invasdes de espéecies de peixes nao
nativos.

Hipoteses de suceptibilidade dos reservatorios as invasoes

Resisténcia Bidtica Aceitacdo Bidtica Atividade Humana

Riqueza nativa (-) Riqueza nativa (+) Densidade demografica
Area alagada do reservatorio Populac¢do urbana
Altitude PIB per capita

Precipitacdo média anual
Produtividade primaria liquida

Temperatura do ar média anual
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Tabela 2. Estatisticas descritivas das variaveis explanatorias obtidas de 76 reservatorios
do alto rio Parana. CV(%) = coeficiente de variacao.

Variaveis Média Minimo Maximo CV(%)
Rigueza de espécies nativas 22,6 11 84 61,4
Area do reservatorio 197,1 0,04 2250 196,1
Altitude 641,5 224,1 996 29,5
Precipitagdo 96,1 72,3 132 10
Produtividade priméria liquida 0,9 0,4 1 21,1
Temperatura do ar 20,4 17,1 24 9,3
Densidade demografica 831,2 49 18258 368,3
Populacéo urbana 302174,7 1880 11152344 435,1
PIB per capita 18384,9 4532 48166 56,9

2.2.4 Anélise dos dados

Para avaliar a influéncia das variaveis explanatorias descritoras das trés
hipdteses de suceptibilidade na variacdo da riqueza de espécies ndo nativas foi utilizada
uma analise de regressdo de Poisson (modelo linear generalizado; GLM). Todas as
variaveis do modelo foram previamente log-transformadas para atender os pressupostos
da analise de regressdo. A distribuicdo da variavel resposta utilizada foi a de Poisson
por representar dados de contagem e a funcdo de ligacdo log. A selecdo das variaveis
explanatdrias do modelo foi realizada atraves de uma abordagem stepwise backward, e

0 modelo mais plausivel escolhido foi aquele com menor valor de Akaike (AIC).

Para explorar a relacdo entre cada variavel explanatdria descritora das hipdteses
de suceptibilidade e a riqueza de espécies ndo nativas, foi calculada a contribuicéo
independente (I) de cada variavel explanatoria do modelo selecionado por um modelo
de particdo hierarquica (Nally, 2002). Modelos de particdo hierarquica sao
recomendados em estudos ecol6gicos observacionais, nos quais as Vvariaveis
explanatérias tendem a apresentar multicolinearidade (Lapointe et al. 2012), pois se
consegue estimar a influéncia independente (ndo compartilhada com outras variaveis)
da variavel explanatoria sobre a variavel resposta. Para controlar o efeito do esforco
amostral, o qual ndo foi padronizado entre os locais devido a natureza do banco de
dados (compilacdo de diversos estudos) foram calculados intervalos de confianca (IC =
0,95) para as estimativas dos valores de | através de procedimentos de re-amostragem
(bootstraping methods). Os intervalos de confianca foram construidos a partir de 10.000

simulagdes de re-amostragem.
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Para avaliar a importancia de cada hipétese de suceptibilidade dos reservatorios
a invasdo nos padrbes de riqueza ndo nativa, os valores de | de cada variavel
selecionada no melhor modelo foram somados conforme a hipdtese a que pertenciamm.
Todas as andlises estatisticas foram calculadas com o programa R. O mapa tematico
com a distribuicdo dos valores de riqueza de espécies ndo nativas em cada reservatorio

foi construido com o programa SAM.

2.3 RESULTADOS

Foram registradas 228 espécies de peixes, das quais 46 foram classificadas como
ndo nativas (APENDICE 1) as ecorregides estudadas (alto rio Parana e rio Iguagu).
Peixes originérios da bacia do baixo rio Parand representaram mais da metade das
espécies ndo nativas (52%), seguidos dos peixes da bacia amazoénica (13%). As especies
mais frequentes nos reservatorios foram Tilapia rendalli (50%), Oreochromis niloticus
(36%), Plagioscion squamosissimus (34%), Cichla kelberi (32%) e Cyprinus carpio
(28%) (Figura 1). A rigueza média de especies ndo nativas foi 4,5 espécies por

reservatorio, variando espacialmente entre 0 e 26 espécies (CV = 97,4%) (Figura 2).
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Tilapia rendalli
Oreochromis niloticus
Plagioscion squamosissimus
Cichla kelberi

Cyprinus carpio

Metynnis lippincottianus
Schizodon borellii
Leporinus macrocephalus
Parauchenipterus galeatus
Triportheus nematurus
Astronotus crassipinnis
Satanoperca pappaterra

Figura 1. Frequéncia de ocorréncia das espécies ndo nativas mais comuns (FO > 10%)
considerando os 76 reservatorios das ecorregides do alto rio Parand e rio lguacgu.
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SNN

Figura 2. Distribuicdo espacial da riqueza de espécies ndo nativas nos 76 reservatorios
das ecorregides do alto rio Parana e rio Iguacu. Cada circulo representa um reservatorio
e cor indica o numero de espécies ndo nativas registradas. SNN = riqueza de espécies
ndo nativas.

As variaveis explanatorias do modelo selecionado explicaram 57% da variagéo
da rigueza de espécies ndao nativas. Com base nesse modelo, a variacdo na riqueza de
espécies nao nativas foi correlacionada positivamente a riqueza de espécies nativas, a
area e a densidade demografica humana, e negativamente a altitude e precipitacédo
média anual (Figura 3; Tabela 3). De acordo com a soma dos valores de I, as variaveis
explanatdrias descritoras da hipotese de aceitacdo biotica (riqueza nativa, area do
reservatorio, altitude e precipitacdo) contribuiram com 0,548 (97%) da explicacdo da
variacdo da riqueza de espécies ndao nativas (0,57). A varidvel descritora da atividade
humana explicou apenas 0,015 (3%) da variacdo da riqueza de espécies ndo nativas
(Tabela 3).
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Figura 3. Relacdes parciais entre os residuos do modelo GLM e as variaveis
explanatdrias da riqueza de espécies ndo nativas em 76 reservatorios das ecorregides do
alto rio Parana e rio lguacu.

Tabela 3. Resultados do melhor modelo de regressdo aplicado para explicar a variagdo
da riqueza de espécies ndo nativas de 76 reservatorios das ecorregides do alto rio Parana
e rio lguacu. | = contribuicdo individual de cada variavel explanat6ria na explicacdo da
variacdo na riqueza nao nativa. As variaveis riqueza nativa, area do reservatorio,
altitude e precipitacdo sdo descritoras da hipotese de aceitacdo bidtica, enquanto
densidade demografica € uma descritora da atividade humana.

Variaveis Estimativa IC (0,95) | Boloct:st(?a,\gzgng
Intercepto 3,436 1,319 — 5,553

Riqueza nativa 0,412 0,202 - 0,622 0,178 0,095 - 0,267
Area do reservatorio 0,104 0,051 - 0,156 0,177 0,109 — 0,254
Altitude -0,495 -0,828 — -0,162 0,132 0,059 - 0,226
Precipitacdo -1,019 -2,017 —-0,022 0,061 0,016 - 0,143
Densidade demografica 0,059 0,004 -0,114 0,015 0,007 - 0,038
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2.4 DISCUSSAO

Os resultados desse estudo demostraram que varidveis associadas & hipotese de
aceitacdo biotica foram as principais determinantes da riqueza de espécies ndo nativas
dos reservatérios das ecorregides estudadas (alto rio Parana e rio Iguagu), enquanto que
as variaveis descritoras da atividade humana apresentaram um papel secundario no
favorecimento a invasdo dos reservatorios. Esse padrdo de importéncia relativa de
fatores ambientais e antropicos foi concordante com outros estudos realizados em
ecossistemas temperados (Gido et al. 2004, Kopp et al. 2009). Esses resultados sugerem
que, em escala local, apesar da atividade humana contribuir na introdugdo de espécies,
gradientes ambientais podem ser fatores mais importantes na suceptibilidade de

reservatorios as invasoes.

A relacdo entre a riqueza de espécies nativas e ndo nativas tem sido
intensamente debatida na biologia da invasdo. Alguns trabalhos sugerem que a riqueza
de espécies local deveria limitar a capacidade de novas espécies colonizarem uma area,
devido a saturacdo de disponibilidade de nichos (Elton 1958, Case 1990, Tilman 1999,
Kennedy et al. 2002). Entretanto, assim como nesse estudo, muitos estudos empiricos
tém encontrado relacdo positiva entre a riqueza de espécies nativas e ndo nativas
(Gilbert e Lechowicz 2005, Gido et al. 2004, Perelman et al. 2007). A relacdo positiva
entre o residuo do melhor modelo que explicou a riqueza ndo nativa e a riqueza nativa
parece indicar que os reservatorios analisados foram susceptiveis a invasdo de espécies
ndo nativas, mesmo aqueles que abrigaram comunidades mais diversas (Moyle e Light
1996, Guido e Brown 1999), isto €, locais com riqueza superior de espécies nativas ndo

restringiu a oportunidade de colonizacao por espécies ndao nativas (Mack et al. 2000).

A riqueza de espécies ndo nativas foi relacionada positivamente ao tamanho dos
ecossistemas estudados. Essa relacdo positiva tém sido registrada em diferentes escalas
espaciais (Leprieur et al. 2008, Jonhson et al. 2008, Blanchet et al. 2009), e sugerem a
importancia moduladora da heterogeneidade ambiental no sucesso de colonizacdo de
espécies ndo nativas. Os reservatdrios das ecorregides estudadas (alto rio Parana e rio
Iguacu) apresentam extensas areas alagadas quando comparadas a outras ecorregides, e
sdo caracterizados por uma elevada heterogeneidade ambiental quando considerada a
zonacdo longitudinal (Gomes e Miranda 2001). Assim, a elevada disponibilidade de

espaco fisico, habitats e recursos nesses sistemas criam oportunidades de colonizagéo e
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podem facilitar o sucesso de estabelecimento de espécies nativas e ndo nativas
adaptadas as condi¢Ges ambientais produzidas pelos represamentos (Havel et al. 2005,
Agostinho et al. 2008, Johnson et al. 2008). Além disso, é importante considerar que a
fauna nativa de peixes neotropical é carente de espécies com pré-adaptacdes a
colonizagdo e estabelecimento em ambientes lacustres, como os reservatorios. Dessa
forma, comunidades naturalmente insaturadas em adicdo a heterogeneidade ambiental
de reservatdrios maiores parecem suportar elevados niveis de diversidade de espécies

nativas e ndo nativas.

A altitude também foi um importante fator relacionado a suceptibilidade de
reservatorios a invasao de espécies de peixes ndo nativos. Reservatorios localizados em
altitudes menores apresentaram maior suceptibilidade a invasdo, verificado pela maior
riqueza de espécies de peixes ndo nativos. A variagdo na altitude tem sido associada a
posicdo na bacia hidrografica e a gradientes longitudinais de produtividade primaria, de
forma que ambientes localizados em maiores altitudes (cabeceiras dos rios) tendem a
apresentar menor produtividade primaria e comunidade biolégicas menos diversas
(Vannote et al. 1980, Irz et al. 2002, Irz et al. 2004, Carol et al. 2005). Entretanto, nas
bacias hidrograficas neotropicais que apresentam reservatérios construidos em cascata,
os gradientes longitudinais de produtividade podem ser alterados pela fragmentacéo e
regulacdo hidroldgica induzida pelas barragens, produzindo gradientes de produtividade
invertidos (Barbosa 1999). Assim, é dificil inferir que a relacdo negativa entre a riqueza
de espécies ndo nativas e a altitude dos reservatorios seja reflexo indireto da variacdo na
produtividade priméria, uma vez que 0s reservatorios da bacia do Parand sao
caracterizados por baixa produtividade primaria (Gomes e Miranda 2001). Nesse
contexto, a baixa produtividade primaria dos reservatérios situados em altitude menores
ndo parece ser um fator determinante na suceptibilidade a invasdo. Um mecanismo que
pode ter contribuido com a maior riqueza de espécies ndo nativas em reservatorios com
menor altitude foi a eliminacdo do complexo de saltos e cachoeiras de Sete Quedas,
ap0s a construcdo da barragem de Itaipu. A construcdo desse empreendimento
possibilitou a dispersdo massiva de espécies do baixo para o alto Parana (Julio Jr. et al.
2009). Considerando que o canal principal do rio Parana representou a principal rota de
dispersdo desse grupo, a fragmentacdo da bacia induzida pela presenca de indmeras

barragens a montante de Itaipu pode ter limitado a dispersdo da maioria das espécies do
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baixo Parana nos trechos mais a montante das sub-bacias estudadas (reservatérios

situados em maior altitude).

A relacdo negativa entre a riqueza de espécies ndo nativas e a precipitacdo média
anual foi contraria ao esperado pela hipétese de aceitacdo bidtica. A precipitacdo tem
sido reconhecida como um importante determinante da riqueza de espécies nativas e nao
nativas em estudos de escalas espaciais maiores (Leprieur et al. 2008, Blanchet et al.
2009). Entretanto, em escala local, relagcdes negativas como as observadas nesse estudo
tém sido atribuidas a covariacdo da precipitacdo com gradientes ambientais latitudinais
(Gido et al. 2004, Han et al. 2008). No presente estudo, a relacdo espuria entre a riqueza
de ndo nativas e a precipitacdo pode ser devido ao efeito da altitude na suceptibilidade a
invasdo em reservatorios, assim como pela pequena variacdo da produtividade devido a

escala espacial estudada.

Variaveis relacionadas ao crescimento populacional humano e ao
desenvolvimento econémico tem demonstrado que atividade humana representa o
principal determinante nas taxas de invasdo de peixes em escalas regional e global (Han
et al. 2008, Leprieur et al. 2008, Blanchet et al. 2009, Kopp et al. 2009). Entretanto, em
concordancia com outros estudos realizados em escala local, a influéncia da atividade
humana apresentou um papel secundario na facilitacdo a introducdo de espécies em
reservatorios. A relagcdo positiva entre a riqueza de espécies ndo nativas e a densidade
demografica humana sugere que o aumento na pressdo de propagulos induzida pela
atividade humana pode elevar a riqueza de espécies ndo nativas nos reservatorios
(Meador et al. 2003, Gido et al. 2004, Kopp et al. 2009). Entretanto, a despeito da baixa
influéncia da atividade humana nos padrées espaciais de riqueza de espéecies ndo nativas
¢ importante considerar a natureza idiossincratica das introducBes realizadas nos
reservatorios das ecorregides estudadas (alto rio Parana e rio Iguacu). A expressdo da
importancia da atividade humana na introducdo de espécies € influenciada pelo interesse
deliberado de estabelecer espécies-alvo (Gido et al. 2004). Entretanto, uma parte
representativa da riqueza total de espécies nao nativas nos reservatorios foi resultado de
introducdes acidentais ap6s a construcdo da barragem de Itaipu. Nesse caso, seria
esperado que a colonizacdo e estabelecimento desse grupo fossem mais influenciados
por mecanismos naturais associados a hipdteses de nicho ecolégico e por limitagdes de

dispersdo. Ainda, a maioria das espécies introduzidas deliberadamente na bacia foi



33

estocada nos reservatérios por concessionarias hidrelétricas, com a finalidade de
enriquecer a producdo da pesca artesanal (Agostinho et al. 2007). Esse vetor representa
um importante mecanismo associado a introducdo local de espécies, e a ndo inclusdo
desse mecanismo nos modelos analisados pode ter subestimado a importancia da

atividade humana na facilitacdo a introducdo de espécies ndo nativas nos reservatorios.

A falta de protocolos de amostragem padronizados entre os diversos estudos
conduzidos na regido neotropical tem dificultado avaliacGes ecol6gicas em escalas
espaciais maiores. Diferencas no esfor¢co de amostragem podem produzir interpretacoes
viesadas das relacdes entre a riqueza de espécies ndo nativas e as variaveis explanatorias
selecionadas (Lapointe et al. 2012). O esfor¢co de amostragem e a disponibilidade de
registros atuais ndo foram uniformes através dos reservatdrios das ecorregides
estudadas, uma vez que o banco de dados foi gerado a partir da compilacdo de estudos
pretéritos, levando incertezas na distribuicéo espacial das espéecies nativas e ndo nativas.
Alguns procedimentos adotados nesse estudo como: a combinacao de listas de espécies
e registros de museu e 0 uso de procedimentos de reamostragem para calcular incertezas
nas estimativas podem ajudar, respectivamente, a minimizar limitacdes na representacao
da composicdo das assembleias locais, e nas relacfes entre as variaveis dependente e
explanatérias (Leprieur et al. 2008). Entretanto, as listas de especies produzidas nédo
capturaram mudancas temporais na composicdo das assembleias. Assim, sugere-se que
validacbes do modelo e das relacbes descritas sejam feitas através de estudos

padronizados e considerando a escala temporal.
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