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O efeito dos fatores locais e de preditores espaciais sobre a estrutura 
das algas perifíticas em planície de inundação: uma perspectiva de 
metacomunidade 

 

RESUMO 

 

Compreender o padrão de distribuição das espécies, bem como os fatores que 
influenciam sua abundância é um dos grandes objetivos da ecologia de comunidades. 
Os estudos que verificam estes padrões de distribuição das comunidades sob a 
perspectiva de metacomunidade buscam compreender como a estrutura de uma 
comunidade é determinada pelas condições locais e pelos efeitos da dispersão. Esta 
perspectiva permite uma visão mais abrangente dos padrões de distribuição das 
espécies e dos processos que determinam mudanças nas estruturas de comunidades. 
Neste contexto, este estudo apresentou o objetivo principal de avaliar a variação 
espacial da estrutura da comunidade de algas perifíticas em 30 ambientes da planície 
de inundação do alto rio Paraná em março de 2010. A relação entre a riqueza de 
espécies de algas perifíticas com as variáveis ambientais e espaciais também foi 
avaliada. “Desvendando a variação da riqueza da comunidade de algas perifíticas 
segundo uma abordagem de desconstrução” demonstrou a importância relativa de 
fatores locais e espaciais sobre a riqueza de espécies da comunidade como um todo e 
após ser decomposta em classes taxonômicas e nas estratégias de aderência, e.g., 
firmemente e frouxamente. “Partição da variação de comunidades perifíticas 
desconstruídas: o uso dos traços biológicos importa?” demonstrou a variação na 
composição de espécies de grupos de algas com distintas habilidades de dispersão, 
baseados nos traços biológicos das espécies, em relação a variáveis ambientais e 
espaciais. De modo geral, os resultados obtidos através da avaliação da variação da 
comunidade de algas perifíticas na planície de inundação do alto rio Paraná 
enfatizaram que os fatores ambientais, como as variáveis limnológicas, preponderaram 
na determinação da estrutura desta comunidade. Contudo, alguns grupos algais 
exibiram um forte componente espacial relacionado com a limitação da dispersão. 
Além disso, a desconstrução da comunidade de algas perifíticas, em grupos baseados 
na taxonomia e nos traços biológicos, permitiu a compreensão dos processos que 
determinaram o padrão de variação desta comunidade.  

Palavras-chave: Algas perifíticas. Metacomunidade. Traços biológicos. Variável 
ambiental. Variável espacial. Planície de inundação. Alto rio Paraná. 

 



 

 

 

 

Effects of local and spatial predictors on the periphytic algal structure 
in floodplains: a metacommunity perspective 

 

ABSTRACT 

 

One of the major objectives of community ecology is to comprehend the pattern of 

species distribution as well as which factors make them abundant. Studies verifying 

such patterns of community distribution seek to comprehend how local conditions and 

dispersion effects establish a community structure. This perspective enables a broader 

view of patterns of species distribution and the processes leading changes in community 

structures. In this context, the key objective of this study was to assess the spatial 

variation for the structure of periphytic algal community in 30 floodplain environments 

in upper Paraná River during March 2010. The relationship between species of 

periphytic algae and environmental, spatial variables was also assessed. Therefore, this 

study was divided into two chapters. The first chapter “Unraveling the variation in 

richness of periphytic algae community according to a deconstructive approach” aimed 

especially at assessing the relative importance of local and spatial factors on the 

richness of communities species as a whole subsequently being decomposed in 

taxonomic classes and adherence strategies, e.g., firmly and loosely. The second chapter 

“Partitioning of the variation in deconstructed periphytic algal communities: does the 

use of biological traits matter?” aimed at assessing the variation in the composition of 

algal groups species with distinct dispersion abilities based on species biological traits 

concerning both environmental and spatial variables. In general, the results obtained 

through the assessment of periphytic algae community variation in upper Paraná River 

floodplain revealed that environmental factors proved predominant in establishing the 

community structure. Nevertheless, some of the algal groups presented a strong spatial 

component regarding dispersion limitation. Furthermore, the deconstruction of the 

periphytic algal community for groups based on taxonomy and biological traits enabled 

a better understanding of the processes involved in establishing the variation pattern for 

this community.  

Keywords: Periphytic algae. Metacommunity. Deconstruction. Biological traits. 
Environmental variable. Spatial variable. Floodplain. Upper Paraná 
River. 
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1 INTRODUÇÃO GERAL 

 

 A teoria de metacomunidade adiciona, em relação à visão tradicional da ecologia 

de comunidades, a dispersão dos organismos entre manchas distintas de habitat como 

um processo chave na estruturação das comunidades em uma região. Nesse contexto, 

esta teoria prediz que as comunidades distribuídas em distintas manchas de habitat, 

podem apresentar alterações de sua estrutura e dinâmica devido ao efeito da interação 

de espécies e ao efeito de fatores abióticos (Hillebrand & Blenckner, 2002; Leibold et 

al., 2004) e diferenciar-se em escalas de tempo e espaço (Souza, 1985). Essas 

comunidades que são conectadas por meio de dispersão e que interagem potencialmente 

podem ser denominadas de metacomunidades (Wilson, 1992). 

Os padrões de variações espaço-temporal nas metacomunidades são um reflexo 

amplo de mudanças na paisagem que influenciam as taxas de dispersão e a importância 

dos processos regionais e locais para estruturação das comunidades (Pickett & White, 

1985). Assim, as estruturas de comunidades locais inseridas numa metacomunidade são 

resultados de processos locais (e.g., interações bióticas e abióticas) e de processos 

regionais (e.g., distância entre as manchas de habitat e “pool” de dispersão) que regulam 

a chegada e saída de indivíduos nas comunidades (Leibold et al., 2004).  

O principal foco do estudo de metacomunidades é verificar como a dispersão 

dos organismos entre comunidades locais altera as dinâmicas locais e, posteriormente, a 

estrutura das comunidades (Beisner et al., 2006; Mihaljevic, 2012). Por outro lado, a 

teoria de metacomunidade pressupõe que gradientes ambientais também podem 

influenciar as taxas demográficas das espécies e, portanto, as estruturas das 

comunidades locais. Nesse contexto, Leibold et al. (2004) criaram quatro modelos ou 

tipos de metacomunidades - “dinâmica de manchas” (PD), “species sorting” (SS), 

“efeito de massa” (ME) e modelo neutro (NM) – que diferem principalmente em dois 

tipos de suposições: se as manchas são homogêneas ou heterogêneas em relação à 

condições abióticas e, se as condições de dispersão dos organismos entre as manchas é 

limitada, eficiente ou alta (Holyoak et al., 2005). Contudo, dificilmente as comunidades 

aderem à apenas um dos modelos de metacomunidade (Leibold et al., 2004; Logue et 

al., 2011). 

A partição de variância baseado em análises canônicas é o método mais utilizado 

em estudos que objetivam verificar quanto da variação de uma comunidade (Y) é 

explicada pelas variáveis ambientais (X) e espaciais (W) (Legendre, 2008), ainda que 
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seu uso apresente algumas limitações (Gilbert & Bennett, 2010; Smith & Lundholm, 

2010). Assim, a variação da comunidade pode ser decomposta no componente 

determinado pelas variáveis ambientais [a], no componente formado pela associação 

entre as variáveis ambientais e espaciais [b], no componente determinado pelas 

variáveis espaciais [c] e no resíduo [d] (Figura 1, Legendre, 2008). 

 

 

 

Figura 1. Representação da partição da variação da comunidade (Y) em relação às 

variáveis ambientais (X) e espaciais (W), adaptado de Legendre (2008). O retângulo 

representa a variação da comunidade não explicada e a fração [b] representa a 

intersecção dos componentes [a] e [c]. (Para maiores detalhes ver Legendre, 2008). 

 

 

Os modelos baseados na partição da variação da comunidade podem apresentar 

baixos valores de explicação que são muitas vezes relacionados com a associação de 

espécies que respondem a diferentes tipos de variáveis explanatórias, entre outros 

fatores. Nesse sentido, estudos recentes têm dividido as comunidades locais segundo 

traços biológicos ou características específicas, e.g., tamanho do corpo, modos de 

dispersão (De Bie et al., 2012), que possam ser utilizadas como substitutos para a 

eficiência de dispersão na busca de testar hipóteses mais específicas em relação aos 

fatores que determinam a estruturas dessas comunidades. 

Com relação aos microrganismos, embora eles apresentem elevados tamanhos 

populacionais e apresentem dispersão passiva eficiente (O’Malley, 2007), diversos 

estudos têm demonstrado que esses organismos podem apresentar diferentes padrões 

espaciais, provavelmente relacionados com a suscetibilidade de dispersão (Wetzel et al., 

2012). Para esses organismos a utilização de uma abordagem de desconstrução da 
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comunidade, ou seja, separar as espécies de acordo com algum traço biológico 

compartilhado pode auxiliar no entendimento dos processos que determinam seu padrão 

de distribuição (Marquet et al., 2004). 

As algas perifíticas constituem um excelente modelo para testar hipóteses 

relacionadas com os diferentes modelos de metacomunidades. As espécies colonizam 

habitat bem definidos e podem propagar facilmente para diversos ambientes aquáticos 

por meio dos movimentos da água. O estudo desta comunidade sob a perspectiva da 

teoria de metacomunidade propicia maior conhecimento sobre os padrões de variação 

desta comunidade e os principais fatores relacionados com essas variações.  

Esta comunidade compreende um grupo diverso de organismos que vivem 

aderidos a qualquer tipo de substrato submerso, vivo ou morto, orgânico ou inorgânico 

(Wetzel, 1983) e possui importantes funções em rios, riachos, lagos e em planície de 

inundação (Stevenson, 1996). As planícies de inundação, em particular, constituem-se 

habitat ideal para o seu desenvolvimento, por apresentar abundante substrato para a 

colonização e desenvolvimento na região litorânea, como macrófitas aquáticas e 

sedimento (Goldsborough & Robinson, 1996). 

A estrutura das algas perifíticas de ambientes aquáticos continentais pode ser 

alterada por três fatores principais como: i) disponibilidade de área para sua colonização 

e desenvolvimento; ii)  particularidades de cada espécie na utilização dos recursos e 

interação com outras espécies e iii)  capacidade de dispersão. As barreiras de dispersão, 

assim como a presença de certos traços biológicos, podem limitar as rotas de dispersão 

em um hábitat e consequentemente definir o “pool” de espécies locais (Stevenson, 

1996) ou conferir menor eficiência na dispersão (Wetzel et al., 2012), respectivamente. 

A grande capacidade de dispersão (Round, 1985) e a ampla tolerância ambiental 

apresentada pelas algas perifíticas permitem que vários habitats locais sejam 

colonizados (McCormick, 1996). Assim, o alto potencial de imigração, ou seja, a 

probabilidade das células disponíveis na coluna da água aderirem-se ao substrato e o 

alto potencial de emigração, a probabilidade das células aderidas no substrato 

contribuírem para o “pool” de células a deriva, compreendem diferentes estratégias que 

aumentam a possibilidade de colonização de hábitats disponíveis (McCormick, 1996). 

Com exceção do estudo desenvolvido por Wetzel et al. (2012), os estudos 

realizados para a comunidade de algas perifíticas no Brasil tem focado em avaliar os 

aspectos relacionados com a estrutura e dinâmica desta comunidade em função de 

variáveis locais. No presente estudo, a importância relativa das variáveis ambientais e 
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de preditores espaciais em explicar a variação da comunidade de algas perifíticas foi 

investigado de modo geral e, depois de desconstruir esta comunidade de acordo com os 

traços biológicos (e.g., forma de aderência no substrato e tamanho). Este trabalho foi 

estruturado em dois aspectos nos quais buscou-se: 

 

i) Avaliar a importância relativa de fatores locais e espaciais sobre a riqueza de 

espécies da comunidade como um todo e após ser decomposta em classes taxonômicas e 

nas estratégias de aderência, e.g., firmemente e frouxamente. (Capítulo I). 

 

ii) Avaliar a variação na composição de espécies de grupos de algas com 

distintas habilidades de dispersão, baseados nos traços biológicos das espécies, em 

relação a variáveis ambientais e espaciais. (Capítulo II). 
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2 DESVENDANDO A VARIAÇÃO DA RIQUEZA DA COMUNIDADE D E 
ALGAS PERIFÍTICAS SEGUNDO UMA ABORDAGEM DE 
DESCONSTRUÇÃO 

 

 

RESUMO 

 

Desconstruir a comunidade de algas perifíticas de acordo com traços que as espécies 

compartilham é uma estratégia que pode auxiliar no entendimento dos processos 

ecológicos que determinam a variação da riqueza de espécies. Algas perifíticas, em um 

trecho de 60 km de extensão de uma planície de inundação, foram separadas segundo 

suas estratégias de aderência e classes taxonômicas com o objetivo geral de testar a 

hipótese de que a importância relativa de fatores locais e espaciais sobre a riqueza de 

espécies diferiria entre a comunidade como um todo e entre as classes taxonômicas e as 

estratégias de aderência. Foi predito que os coeficientes de determinação de grupos 

taxonômicos, ou daqueles baseados nos traços biológicos das espécies, devem ser 

maiores do que o coeficiente de determinação da comunidade como um todo. Análises 

de regressões parciais foram realizadas para quantificar a importância dos fatores 

ambientais e espaciais sobre a riqueza total das algas e de cada grupo separadamente. 

As riquezas das comunidades de macrófitas aquáticas e fitoplanctônica foram apontadas 

como as principais variáveis ambientais relacionadas com a riqueza da comunidade de 

algas perifíticas, o que sugere que a heterogeneidade de habitat e o conjunto regional de 

potenciais colonizadores são importantes na manutenção da riqueza de espécies dessa 

comunidade em ambientes de planície de inundação. Os modelos gerados para as 

riquezas das classes taxonômicas e das estratégias de aderência possuíram maior poder 

de predição do que o modelo para a comunidade como um todo. Isto sugere que a 

abordagem de desconstrução pode constituir uma forma de melhorar o entendimento 

dos processos determinantes da variação da riqueza desta comunidade.  
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ABSTRACT 

 

One of the strategies to better understand the ecological processes that establish the 

variation in species richness is to deconstruct periphytic algal communities according to 

traits shared by species. A stretch of 60 km of a floodplain had its periphytic algae 

separated according to adherence strategies and taxonomic classes to assess the 

hypothesis that the relative importance of local and spatial factors on species richness 

would differ when regarded the whole community, taxonomic classes and adherence 

strategies. It was predicted that the coefficients of determination for taxonomic groups 

or those based on the biological traits of the species should be higher than the 

coefficient of determination for the community as a whole. Partial regression analyses 

were carried out to quantify the importance of environmental and spatial factors on the 

total algae richness and of each group separately. The richness of both phytoplankton 

and aquatic macrophytes communities were pointed as the major environmental 

variables regarding the richness of periphytic algal community suggesting that the 

habitat heterogeneity and the regional set of potential colonists may lead to strong 

effects that influence the variation in richness of periphytic algae in this system. The 

models generated for the richness of taxonomic classes and adherence strategies 

presented greater prediction force than the model for the community as a whole 

suggesting that the deconstructive approach may represent an improvement in 

understanding decisive processes concerning variation in richness of this community.  
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2.1 INTRODUÇÃO 

 

A riqueza de espécies representa uma das formas mais simples e antigas de 

mensurar a biodiversidade em diferentes escalas espaciais e temporais (Magurran 2004; 

Brown et al. 2007). Considerando a importância teórica e aplicada dessa métrica, um 

dos grandes desafios em estudos de ecologia de comunidades consiste em quantificar e 

compreender os motivos pelos quais a riqueza varia (Cornell & Lawton 1992; Hanski 

1997; Loreau 2000; Magurran 2004). Nos ambientes aquáticos continentais, o padrão de 

variação da riqueza da comunidade perifítica – preponderantemente composta por algas 

autotróficas – está relacionado à influência de fatores locais, como teores de nutrientes, 

luz e herbivoria (Steinman 1996; Hillebrand 2002). Nutrientes e herbivoria podem 

conduzir respostas positivas e/ou negativas sobre a riqueza algal (Hillebrand 2003), ao 

reduzir ou aumentar a dominância de espécies e ao promover o aumento da 

complexidade estrutural da matriz perifítica por meio do desenvolvimento de 

organismos filamentosos (Hillebrand et al., 2007; Liess et al., 2009). No entanto, por 

essa comunidade desenvolver-se sobre substratos submersos (Wetzel 1983), sua riqueza 

pode estar associada a outros fatores como, por exemplo, a heterogeneidade de hábitat 

(Hinojosa-Garro et al. 2010; Schneck et al. 2011; Biolo & Rodrigues 2013) e a riqueza 

do conjunto regional de espécies (ver Passy 2009; Soininen et al. 2009). 

A ocorrência de padrões espaciais evidentes, registrado em estudos recentes 

(Hillebrand et al. 2001; Soininen & Heino 2007; Soininen 2007; Vanormelingen et al. 

2008; Wetzel et al. 2012; Tang et al. 2013), têm desmistificado a ideia de ausência de 

restrição da dispersão para microrganismos (ver O’Malley 2007). Nesse contexto, para 

as algas perifíticas, é possível predizer que esse fator pode ter maior efeito sobre algas 

firmemente aderidas no substrato em relação às frouxamente aderidas, por possuírem 

menor chance de dispersão (Wetzel et al. 2012). Todavia, estudos observacionais, que 

utilizam a riqueza das algas perifíticas como modelo têm demonstrado que o poder de 

predição varia conspicuamente, mas em geral, tendem a ser baixo (ver Passy 2009; 

Heino et al. 2010; Passy 2010; Wetzel et al. 2012). Por exemplo, no estudo conduzido 

por Passy (2009), um modelo incluindo a soma de variáveis puras relacionadas com as 

condições dos riachos e da bacia de drenagem não ultrapassaram 15% da variação da 

riqueza de espécies de diatomáceas em ambientes com distintos regimes hidrológicos 

nos Estados Unidos da América.  
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A baixa capacidade de predição da riqueza de espécies de algas continentais de 

água doce, em geral, e de algas perifíticas, em particular, pode ser explicada, por 

exemplo, pela falta de variáveis chaves e/ou por amostragens ao longo de gradientes 

ambientais reduzidos (ver Nabout et al. 2009). Ademais, estudos macroecológicos 

sugerem que a riqueza de espécies, por ser uma variável agregada, constituída pelo 

somatório das presenças de diferentes espécies com variados requerimentos ambientais, 

é uma variável de difícil predição ou com elevado “ruído” (Bini et al. 2004; Marquet et 

al. 2004; Terribile et al. 2009, mas ver Cottingham & Carpenter 1998). Sendo assim, 

utilizar o princípio de desconstrução sugerido por Marquet et al. (2004) e agrupar as 

espécies segundo traços biológicos compartilhados, pode ser uma alternativa para 

aumentar o poder de predição dos modelos, além de auxiliar na compreensão de padrões 

ecológicos.  

As algas perifíticas apresentam diferentes estratégias de aderência e traços 

funcionais que permitem a classificação das espécies em grupos (Biggs et al. 1998). 

Assumindo que as espécies dentro desses grupos respondam de forma similar aos 

gradientes ambientais, é esperado que a capacidade de predição dos modelos aumente 

quando as riquezas de espécies de diferentes grupos são modeladas separadamente, 

utilizando o princípio de desconstrução. Esse princípio também pode auxiliar na criação 

de diferentes hipóteses seguindo uma abordagem comparativa (Marquet et al. 2004). 

Por exemplo, no estádio maturo de colonização a comunidade possui algas aderidas 

firmemente no substrato por meio de variadas estruturas e mecanismos, como 

pedúnculos e tubos de mucilagem. Por outro lado, algas que não apresentam essas 

estruturas permanecem “enroscadas” sobre outros organismos ou “mergulhadas” na 

matriz perifítica (Hoagland et al. 1982; Biggs et al. 1998). Espécies firmemente 

aderidas são mais resistentes a distúrbios (e.g., velocidade de corrente e pressão de 

herbívoros) e possuem menores chances de serem removidas do substrato do que 

aquelas que estão frouxamente inseridas na matriz perifítica (Biggs et al. 1998; Passy 

2007). Os resultados dessa abordagem tem possibilitado uma visão mais abrangente 

sobre a ecologia dessa comunidade e simplificado a interpretação e compreensão de sua 

estrutura e dinâmica (ver Tuji 2000; Burliga et al. 2004; Passy 2007; Schneck et al. 

2011; Larson & Passy 2012; Wetzel et al. 2012). 

No presente estudo, as algas perifíticas da planície de inundação do alto rio 

Paraná (Brasil) foram separadas conforme suas estratégias de aderência (i.e., 

firmemente e frouxamente aderidas) e em classes taxonômicas. O primeiro objetivo foi 
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o de testar a hipótese de que a importância relativa de fatores locais e espaciais sobre a 

riqueza de espécies diferiria entre a comunidade de algas como um todo, classes 

taxonômicas e estratégias de aderência. O segundo objetivo foi o de comparar o poder 

de predição da variabilidade da riqueza entre as classes taxonômicas e estratégias de 

aderência. Assumindo que um único fator pode estimular respostas distintas em um 

grupo de algas devido a divergentes traços biológicos (Biggs et al. 1998; Passy 2007) e, 

seguindo o sugerido por de Marquet et al. (2004), foi predito que (i) os coeficientes de 

determinação, puro ambiental [a] + puro espacial [c] + fração compartilhada [b], de 

grupos (baseados nos aspectos taxonômicos ou nos traços biológicos das espécies), 

devem ser maiores do que o coeficiente de determinação da comunidade como um todo 

e que (ii) coeficientes de determinação para grupos baseados em traços biológicos 

devem ser maiores que aqueles estimados com grupos baseados em taxonomia. Ainda, 

considerando que algas firmemente aderidas possuem menor chance de dispersão em 

relação à frouxamente aderidas (Wetzel et al. 2012), predizemos que (iii) grupos 

compostos por algas firmemente aderidas (e.g., Oedogoniophyceae, 

Craspedomonadophyceae e Rhodophyceae) possuem claro padrão espacial da riqueza. 

Por outro lado, esperamos que fatores locais sejam mais importantes para a predição da 

riqueza de grupos dominados por algas frouxamente aderidas (e.g., Zygnemaphyceae). 

 

2.2 MATERIAL E MÉTODOS 

 

2.2.1 Área de estudo 

 

O rio Paraná drena uma área que corresponde a aproximadamente 10,5 % da 

área total do território brasileiro (Agostinho et al. 2000). Um trecho localizado entre os 

Estados do Mato Grosso do Sul e Paraná (22º40’-22º50’S e 53º10’-53º24’O) está 

associado a uma planície de inundação que abrange 230 km de extensão e constitui o 

último trecho livre de represamento em território brasileiro (Agostinho et al. 2008) 

(Figura 1). Os rios Baía e Ivinhema são dois importantes tributários associados à 

margem direita do rio Paraná. Estes rios juntos compõem três grandes subsistemas nesse 

trecho (Thomaz et al. 2004; Padial et al. 2012). Esses subsistemas são distintos entre si 

e apresentam elevada variabilidade dos fatores abióticos, como transparência da coluna 

da água, teores de nutrientes, pH e profundidade, e das comunidades aquáticas 

(Agostinho et al. 2000; Thomaz et al. 2004; Roberto et al. 2009).  
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O estudo foi conduzido em um trecho de 60 km de extensão e inclui trinta 

ambientes da planície de inundação do Alto rio Paraná. As amostragens das 

comunidades e das variáveis limnológicas foram realizadas de modo simultâneo e em 

todos os ambientes em março de 2010. Durante o período de estudo, os valores do nível 

fluviométrico oscilaram entre 3,26 m e 5,07 m e permaneceram, a maior parte do 

período das coletas, acima de 3,5 m. 

 

 

Figura 1. Planície de inundação do Alto rio Paraná com a localização dos ambientes 
estudados. 
 
2.2.2 Amostragem e delimitação dos grupos de algas perifíticas 

 

Em cada ponto de coleta, dois pecíolos de Eichhornia azurea (Sw.) Kunth foram 

amostrados entre o sexto e o oitavo nó (Schwarzbold et al. 1990), acondicionados em 

frascos de Wheaton de 150 mL e mantidos no gelo até a remoção do biofilme perifítico, 

realizada com lâmina de aço inoxidável envoltas em papel alumínio e jatos de água 

destilada. Depois de removido, o perifíton foi fixado e preservado com solução de 

Lugol acético (Bicudo & Menezes 2006). As algas perifíticas foram quantificadas 

utilizando câmaras de sedimentação e microscópio invertido de acordo com Utermöhl 
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(1958) e a riqueza de espécies foi considerada como o número de táxons registrados em 

cada amostra quantificada. 

A análise taxonômica foi realizada em microscópio óptico com objetivas de 10x, 

40x e 100x. A identificação ao menor nível taxonômico foi baseada em literatura 

clássica (Anagnostidis & Komárek 1988; Croasdale & Flint 1986, 1988; Dillard 1990, 

1991; Komárek & Anagnostidis 1986, 1989; Krammer & Lange-Bertalot 1986, 1988, 

1991; Prescott 1982; Prescott et al. 1981, 1982) e o enquadramento taxonômico adotado 

foi o proposto por Round (1965, 1971) conforme recomendações de Bicudo & Menezes 

(2006). 

Neste estudo, as algas que possuem algum mecanismo que permite sua 

aderência no substrato foram classificadas como firmemente aderidas e aquelas que não 

o possuem, em frouxamente aderidas (Tabela 1). Os dados de riqueza da comunidade, 

das classes taxonômicas e das estratégias de aderência foram utilizados separadamente 

como matrizes respostas nas análises de dados. 
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Tabela 1. Classes taxonômicas e gêneros de algas perifíticas pertencentes aos grupos 
“firmemente aderido” e “frouxamente aderido”. 

 Classe  Gêneros 
G

ru
po

 F
irm

em
en

te
 A

de
rid

o 

Cyanophyceae Calothrix, Chaemosiphon, Gloeotrichia, Hapalosiphon, 
Heteroleibleinia, Leibleinia, Nostoc, Ruvilaria, Xenococcus 

Chlorophyceae Aphanochaete, Chaetophora, Chaetosphaeridium, 
Characiellopsis, Characium, Coleochaete, Stigeoclonium, 
Ulothrix, Uronema 

Oedogoniophyceae Bulbochaete, Oedogonium 

Dinophyceae Stylodinium 
Euglenophyceae  Colacium 
Xanthophyceae Characiopsis, Dioxys, Chrysophyceae, Dinophyceae, Lagynion 
Craspedomonadophyceae Salpingoeca 
Bacillariophyceae Achnanthes, Achnanthidium, Amphipleura, Amphora, 

Cymbella, Encyonema, Eunotia, Fragilaria, Gomphonema, 
Gyrosigma, Synedra, Stenopterobia, Ulnaria 

Rhodophyceae cf. Audouinella, cf. Compsopogon 

 Classe Gêneros 

G
ru

po
 F

ro
ux

am
en

te
 A

de
rid

o 

Cyanophyceae Anabaena, Aphanocapsa, Borzia, Chroococcus, Coelomorum, 
Geitlerinema, Jaaginema, Komvophoron, Lyngbya, 
Merismopedia, Microcystis, Oscillatoria, Phormidium, 
Pseudoanabaena, Synechocystis 

Chlorophyceae Ankistrodesmus, Chlamydomonas, Closteriopsis, Coelastrum, 
Crucigenia, Crucigeniella, Cryptomonas, Dictyosphaerium, 
Dimorphococcus, Elakatothrix, Glaucocystis, Gloeocystis, 
Gonium, Kirchneriella, Monoraphidium, Nephrocytium, 
Oocystis, Oonephrys, Pediastrum, Radiococcus, Scenedesmus, 
Schoederia, Selenastrum, Selenodyctium, Sorastrum, 
Tetraedron, Tetrastrum 

Zygnemaphyceae Actinotaenium, Closterium, Cosmarium, Cosmocladium, 
Euastrum, Gonatozygon, Hyalotheca, Micrasterias, 
Mougeotia, Octacanthidium, Onychonema, Pleurotaenium, 
Spirogyra, Spondylosium, Staurastrum, Teilingia, Xanthidium 

Euglenophyceae Euglena, Phacus, Strombomonas, Trachelomonas 
Xanthophyceae Ophiocytium, Tetraplekton 
Chrysophyceae Mallomonas, Synura 
Bacillariophyceae Aulacoseira, Cyclotella, Diploneis, Frustulia, Melosira, 

Navicula, Nitzschia, Pinnularia, Staurosira, Surirella   
 

2.2.3 Variáveis limnológicas 

 

A transparência da coluna da água foi mensurada utilizando um disco de Secchi. 

Amostras de água foram filtradas em filtros Whatman GF/F, sob baixa pressão (< 0,5 

atm) e mantidas a -20°C para determinação, em laboratório, das concentrações (µg L-1) 

das frações dissolvidas de fósforo (ortofosfato; de acordo com Mackereth et al. 1978) e 
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nitrogênio (nitrato e amônia de acordo com Giné et al. 1980 e Koroleff 1976, 

respectivamente). As frações dissolvidas de nitrogênio foram somadas e consideradas 

como nitrogênio inorgânico nas análises. Para quantificar os teores de clorofila-a da 

água (µg L-1), alíquotas da água foram filtradas em filtros Whatman GF/F, sob baixa 

pressão (< 0,5 atm). Posteriormente, os filtros foram mantidos congelados até a extração 

da clorofila-a e os teores dessa molécula foram determinados por espectrofotometria de 

acordo com métodos descritos em Golterman et al. (1978). A clorofila-a constitui uma 

medida indireta da biomassa dos organismos autotróficos (Wetzel & Likens 1991) e 

pode ser um indicador da produtividade dos ambientes. Os parâmetros limnológicos 

foram medidos e cedidos pelo Laboratório de Limnologia Básica do Núcleo de Pesquisa 

em Limnologia, Ictiologia e Aquicultura – Nupélia, da Universidade Estadual de 

Maringá.  

 

2.2.4 Comunidades planctônicas e de macrófitas aquáticas 

 

A despeito das comunidades perifíticas e fitoplanctônicas possuírem espécies 

exclusivas, as algas de um modo geral podem ocorrer sobre superfícies e suspensas na 

coluna da água (Stevenson 1996a). Dessa forma, o número de espécies fitoplanctônicas 

pode ser um indicador do conjunto regional de espécies que potencialmente podem 

colonizar o perifíton. A amostragem da comunidade fitoplanctônica foi realizada na 

sub-superfície da coluna da água (20 cm de profundidade) da região pelágica dos 

ambientes. As amostras foram coletadas diretamente com frascos de Wheaton de 150 

mL, fixadas com solução de Lugol acético a 5% e mantidas no escuro (Bicudo & 

Menezes 2006). As análises foram realizadas em microscópio invertido com objetivas 

de 40x. A riqueza de espécies foi considerada como sendo o número de táxons presentes 

em cada amostra quantitativa. A comunidade fitoplanctônica foi coletada, analisada e os 

dados foram cedidos pelo Laboratório de Ecologia de Fitoplâncton do Núcleo de 

Pesquisa em Limnologia, Ictiologia e Aquicultura – Nupélia, da Universidade Estadual 

de Maringá. 

Algas perifíticas constituem um importante recurso alimentar para organismos 

zooplanctônicos (Burks et al. 2002; Maia-Barbosa et al. 2008), tendo em vista que a 

maioria destas espécies ocorre tanto na região litorânea quanto pelágica (Walseng et al. 

2006). A densidade desses organismos pode ser utilizada para estimar a pressão de 

herbivoria. Assim, a comunidade zooplanctônica foi amostrada na sub-superfície da 
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região pelágica dos ambientes. Para cada amostra foram filtrados mil litros de água com 

auxílio de moto-bomba e de uma rede de plâncton de 68 µm. O material coletado foi 

acondicionado em frascos identificados de polietileno e fixado em solução de 

formaldeído a 4%, tamponada com carbonato de cálcio. A abundância do zooplâncton 

foi determinada com auxílio da câmara Sedgewick-Rafter em microscópio óptico. Os 

organismos foram quantificados por meio da contagem de três sub-amostras de 2,5 mL, 

obtida com auxílio de pipeta tipo Hensen-Stempel, sendo enumerado o mínimo de 80 

indivíduos para cada sub-amostra (Bottrell et al. 1976). A densidade total de espécies do 

zooplâncton que potencialmente consomem algas perifíticas (de acordo com Allan 1976 

e consultando especialista) foi expressa em termos de indivíduos por metro cúbico 

(ind.m-3). A comunidade zooplanctônica foi coletada, analisada e os dados foram 

cedidos pelo Laboratório de Ecologia de Zooplâncton do Núcleo de Pesquisa em 

Limnologia, Ictiologia e Aquicultura – Nupélia, da Universidade Estadual de Maringá. 

Macrófitas aquáticas com diferentes estruturas morfológicas favorecem a 

heterogeneidade de micro-hábitat para a comunidade perifítica (Biolo & Rodrigues 

2013) e sua riqueza pode ser um indicador da heterogeneidade ambiental. A riqueza de 

macrófitas aquáticas foi registrada com o barco em movimento, a uma velocidade lenta 

e constante, ao longo de toda a região litorânea. Plantas submersas foram amostradas 

com auxílio de um ancinho durante 10 minutos. A identificação foi baseada em Cook 

(1990), Velasquez (1994), Pott & Pott (2000) e Lorenzi (2000). A riqueza das 

macrófitas aquáticas foi avaliada e os dados foram cedidos pelo Laboratório de 

Macrófitas Aquáticas do Núcleo de Pesquisa em Limnologia, Ictiologia e Aquicultura – 

Nupélia, da Universidade Estadual de Maringá. 

 

2.2.5 Variáveis espaciais 

 

As coordenadas geográficas dos locais de coleta foram utilizadas para criar uma 

matriz de conectividade com base no critério de Delaunay (Borcard et al. 2011) que é 

adequado quando a distribuição dos locais de coleta em uma região é irregular. De 

acordo com esse critério, trios de locais de coletas são conectados por um triângulo se e 

somente um círculo circunscrito (i.e., o círculo unindo os três locais) não incluir 

nenhum outro ponto (Legendre & Legendre 1998). Esta matriz foi utilizada para a 

obtenção dos filtros espaciais (autovetores) realizada por meio do método Mapas de 

Autovetores de Moran (MEM; Dray et al. 2006). Os autovetores extraídos da matriz de 
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conectividade representam as relações espaciais entre os pontos de coleta em diferentes 

escalas e podem ser utilizados como variáveis (explanatórias) espaciais (Diniz-Filho & 

Bini 2005; Griffith & Peres-Neto 2006). Os autovetores foram obtidos pela função 

“tri2nb” disponível no pacote “spacemakeR” (Dray et al. 2006). 

 

2.2.6 Análise dos dados 

 

As variáveis limnológicas e os dados de riqueza do fitoplâncton, densidade do 

zooplâncton herbívoro e de riqueza de macrófitas aquáticas consistiram nas variáveis 

explanatórias. Os dados das comunidades fitoplanctônica, zooplanctônica e de 

macrófitas aquáticas foram utilizados como substitutos para o conjunto de espécies 

potencialmente colonizadoras, herbivoria e heterogeneidade de hábitat, respectivamente. 

A concentração de clorofila-a foi utilizada como substituto para a produtividade. As 

variáveis respostas desse estudo consistiram na riqueza das classes taxonômicas e das 

estratégias de aderência. Para cada variável resposta, modelos de regressão linear 

parcial (Lobo et al. 2002; Legendre 2008) foram estimados considerando dois conjuntos 

de variáveis explanatórias. O primeiro conjunto foi formado pela matriz biótica-

ambiental composta pelas variáveis limnológicas e dados das outras comunidades 

aquáticas. O segundo conjunto de variáveis (matriz espacial) foi formado pelos escores 

extraídos dos Mapas de Autovetores de Moran (como explicado acima). 

A seleção das variáveis explanatórias utilizadas nas análises de regressão parcial 

foi realizada pelo método proposto por Blanchet et al.(2008). Este procedimento de 

seleção é realizado em duas etapas para corrigir dois problemas que ocorrem com o 

método tradicional (i.e., “forward selection”) – aumento da probabilidade de erro Tipo I 

e superestimação da variância explicada. Na primeira etapa, um modelo global, 

utilizando todas as variáveis explanatórias de um determinado conjunto, é testado e a 

análise prossegue somente se o resultado for significativo (P < 0,05). Se esse critério for 

respeitado, a seleção de variáveis prossegue, mas considerando dois critérios: (1) o nível 

de significância da variável explanatória testada e (2) o coeficiente de determinação 

múltiplo ajustado (R2
ajustado) do modelo global. Assim, uma variável explanatória 

somente é selecionada se P < 0,05 e se o seu R2
ajustado não for superior ao R2

ajustado do 

modelo global. Quando qualquer um desses critérios não é satisfeito para alguma 

variável, a mesma é descartada e o procedimento é interrompido.  

A análise de regressão parcial permite a decomposição da variação total de cada 
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variável resposta em frações que indicam a importância dos fatores [a] ambientais 

puros, [b] ambientais que são espacialmente estruturados (fração compartilhada), [c] 

espaciais puros e a [d] variação não explicada. Os resultados da partição de variância 

foram baseados nas frações ajustadas (R2, Peres-Neto et al., 2006). As análises 

estatísticas foram realizadas utilizando o software R.2.15 (R Core Team, 2013). A 

seleção das variáveis explanatórias e as análises de regressões parciais foram realizadas, 

respectivamente, por meio da função “forward.sel” e “varpart” disponíveis nos pacotes 

“packfor” (Dray et al. 2007) e “vegan” (Oksanen et al. 2010), respectivamente. 

 

2.3 RESULTADOS 

 

2.3.1 Riqueza das classes taxonômicas e das estratégias de aderência das algas 

perifíticas 

 

A comunidade de algas perifíticas apresentou elevada riqueza de espécies (392 

táxons) distribuída em 121 gêneros. Zygnemaphyceae apresentou a maior riqueza de 

espécies (136 táxons), seguida de Chlorophyceae (82 táxons), Bacillariophyceae (67 

táxons), Cyanophyceae (51 táxons), Euglenophyceae (21 táxons), Xanthophyceae (14 

táxons), Chrysophyceae (8 táxons), Oedogoniophyceae (6 táxons), 

Craspedomonadophyceae (3 táxons), Dinophyceae e Rhodophyceae (2 táxons cada). 

Zygnemaphyceae e Euglenophyceae apresentaram a maior variação do número de 

táxons e, Bacillariophyceae e Rhodophyceae a menor. De forma geral, classes com 

elevada riqueza de espécies apresentaram ampla distribuição geográfica em relação 

aquelas com menores riquezas (Tabela 2). 

Com relação à estratégia de aderência, a riqueza de espécies das algas 

frouxamente aderidas preponderou sobre as firmemente aderidas. A maior diferença foi 

registrada em relação aos valores máximos de riqueza, 124 para as frouxamente 

aderidas e 47 para as firmemente aderidas (Tabela 2). 
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Tabela 2. Variação da riqueza de espécies e frequência de ocorrência das classes de algas perifíticas na planície de inundação do Alto rio Paraná 
(n = 30). Valores mínimos e máximos registrados, média e desvio padrão. 

  Mínimo Máximo Média Desvio padrão Coeficiente de Variação Frequência de ocorrência (%) 
Todos os táxons 51 158 93,56 30,31 32 100 
Classes       
Cyanophyceae 5 20 11,40 3,74 33 100 
Chlorophyceae 2 41 20,47 9,63 47 100 
Zygnemaphyceae 7 56 24,83 14,17 57 100 
Oedogoniophyceae 1 5 2,80 0,85 30 100 
Euglenophyceae 1 12 4,57 2,94 64 77 
Dinophyceae 1 2 1,25 0,46 37 27 
Xanthophyceae 1 6 2,43 1,37 57 93 
Chrysophyceae 1 4 1,62 0,92 57 70 
Craspedomonadophyceae 1 3 1,31 0,60 46 53 
Bacillariophyceae 21 36 25,70 3,61 14 100 
Rhodophyceae 1 2 1,08 0,29 27 40 
Estratégia de aderência       
Firmemente aderida 25 47 32,70 5,57 17 100 
Frouxamente aderida 26 124 60,87 26,82 44 100 
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2.3.2 Variação dos parâmetros limnológicos e de outras comunidades aquáticas 

 

As variáveis limnológicas e os dados das comunidades fitoplanctônica, 

zooplanctônica e de macrófitas aquáticas variaram amplamente entre os ambientes da 

planície de inundação do Alto rio Paraná. Os maiores valores do coeficiente de 

variação, dentre as variáveis limnológicas, foram registrados para nitrogênio inorgânico 

e clorofila-a, seguidos da profundidade do disco de Secchi e ortofosfato (Tabela 3). Em 

relação às outras comunidades avaliadas, os maiores coeficientes de variação foram 

registrados para a abundância da comunidade zooplanctônica e riquezas das 

comunidades fitoplanctônicas e de macrófitas aquáticas (Tabela 3).  

 

Tabela 3. Valores mínimos, máximos, médias e coeficientes de variação das variáveis 
limnológicas e das comunidades fitoplanctônica, macrófitas aquáticas e zooplanctônica 
em ambientes da planície de inundação do Alto rio Paraná (n = 30).  

Variável Mínimo Máximo Média Coeficiente Variação (%) 
Secchi (m) 0,06 2,45 1,31 37,87 
N-inorgânico (µg L-1) 0,05 360,4 68,9 150,38 
PO4 (µg L-1) 13,9 68,43 35,48 35,09 
Clorofila-a (µg L-1) 0,8 23,58 5,75 105,6 
Fitoplâncton (riqueza) 3 59 27,3 51,52 
Macrófitas (riqueza) 10 34 22,1 31,47 
Zooplâncton (ind.m-3) 748 136.890,3 20.675,8 147,39 
 

2.3.3 Partição da variância da riqueza das classes taxonômicas e estratégias de aderência 

das algas perifíticas 

 

Nenhuma variável espacial foi significativamente correlacionada com a riqueza 

total da comunidade perifítica (i.e., conjunto de dados sem desconstrução). As variáveis 

ambientais selecionadas (riqueza de fitoplâncton e macrófitas) explicaram 22% da 

variação da riqueza total de algas perifíticas. O modelo global ambiental foi 

significativo para a maior parte dos grupos taxonômicos e das estratégias de aderência.  

O modelo global espacial associado com autovalores positivos, por outro lado, 

foi significativo para poucas classes taxonômicas e o espacial associado com 

autovalores negativos não foi significativo para nenhuma das classes ou formas de 

aderência. Em Oedogoniophyceae, Dinophyceae, Bacillariophyceae, Rhodophyceae e 

para o grupo de estrategistas firmemente aderidas os modelos globais associados com os 

dois conjuntos de variáveis (ambiental e espacial) não foram significativos. Os modelos 
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totais, representado pela soma da fração ambiental pura [a], espacial pura [c] e 

compartilhada [b], gerados para as classes taxonômicas apresentam valores superiores 

de explicação em relação aos modelos gerados para as estratégias de aderência, com 

poucas exceções. No entanto, o valor da fração ambiental do grupo “frouxamente 

aderidas” foi menor apenas que o de Chrysophyceae (Tabela 4). 

Os modelos gerados para riqueza de Cyanophyceae, Chlorophyceae e 

Euglenophyceae apresentaram os maiores valores em relação a todos os outros grupos. 

Para estas classes, os modelos globais ambientais e espaciais foram significativos. 

Teores de nitrogênio inorgânico, clorofila-a, densidade de zooplâncton e três 

autovetores espaciais foram significativos para Cyanophyceae e explicaram 58% da 

variabilidade de riqueza, sendo 29% correspondente ao componente ambiental 

espacialmente estruturado. Em Chlorophyceae, o modelo ambiental incluiu a riqueza de 

fitoplâncton e de macrófitas aquáticas e teor de clorofila-a. O modelo espacial foi 

composto por três autovetores de médias e amplas escalas. Estas variáveis explicaram 

58% da variabilidade desta classe, sendo 27% correspondente ao componente ambiental 

espacialmente estruturado e apenas a fração representada pelo componente espacial 

puro (fração [c]) foi significativa. Em Euglenophyceae, as porcentagens de explicação 

do componente ambiental puro, que incluiu nitrogênio inorgânico, clorofila-a e 

ortofosfato, e espacial puro, com dois autovetores correspondendo a amplas escalas, 

foram significativas. Para esta classe, o componente ambiental espacialmente 

estruturado representou 39% da variabilidade da riqueza e o componente ambiental puro 

preponderado sobre o espacial puro. 

Para Zygnemaphyceae, Xanthophyceae e Chrysophyceae apenas o modelo 

global ambiental foi significativo. A riqueza de Zygnemaphyceae esteve positivamente 

associada com a riqueza de fitoplâncton e de macrófitas aquáticas. A fração ambiental 

pura explicou 28% da riqueza nesta classe, no entanto, não foi significativa. Nitrogênio 

inorgânico explicou 18% da variação da riqueza de Xanthophyceae. A variação da 

riqueza de Chrysophyceae foi explicada preponderantemente (38%) pela riqueza de 

fitoplâncton, densidade de zooplâncton e riqueza de macrófitas aquáticas. Para 

Craspedomonadophyceae, composta por táxons firmemente aderidos de Salpingoeca, 

apenas o modelo global espacial foi significativo e a variabilidade de sua riqueza foi 

explicada por duas variáveis espaciais de amplas e médias escalas. 

Com relação à estratégia de aderência, o modelo global ambiental foi 

significativo para as algas frouxamente aderidas. A variabilidade da riqueza deste grupo 



33 
 

 

 

foi explicada, preponderantemente, pelo componente ambiental puro que incluiu teores 

de nitrogênio inorgânico e representou significativamente 33% da variabilidade da 

riqueza (Tabela 4). 

Em geral, as variáveis, nitrogênio inorgânico e densidade de zooplâncton foram 

negativamente relacionadas com a riqueza e, todas as demais variáveis ambientais, e.g., 

riqueza de fitoplâncton, macrófitas aquáticas, ortofosfato e clorofila-a, apresentaram 

uma associação positiva com a riqueza das classes. 
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Tabela 4. Resultado da partição de variância para a riqueza das classes taxonômicas e estratégia de aderência das algas perifíticas. P Gamb 
(valores de P para o modelo global ambiental), P Gesp + e P Gesp - (modelo global espacial associado aos autovetores com autovalores positivos e 
negativos, respectivamente), Amb. ret. (variáveis ambientais retidas), Esp. ret. (variáveis espaciais retidas), [a] (fração ambiental pura), [b] 
(fração ambiental espacialmente estruturada), [c] (fração espacial pura), (*) Indica frações ajustadas significativas (P < 0,05). (-) Indica que a 
fração não foi estimada (considerando os resultados dos modelos globais). Fitop. (fitoplâncton), macrof. (macrófita aquática), zoop. 
(zooplâncton), clorof. (teor de clorofila-a), PO4 (ortofosfato), N-inor (nitrogênio inorgânico). 

p Gamb p Gespa + p Gespa - Amb. ret. Esp. ret. [a] [b] [c] [a+b+c] % 
Todos os táxons 0,00 0,07 0,95 Fitop., macrof. - 0,22 - - 22 
Classes  
Cyanophyceae 0,00 0,02 0,99 N-inor., clorof., zoop. 2, 1, 8 0,24* 0,29 0,04* 58 
Chlorophyceae 0,00 0,05 0,94 Fitop., macrof., clorof. 9, 2, 6 0,19 0,27 0,12* 58 
Zygnemaphyceae 0,01 0,30 0,72 Fitop., macrof. - 0,28 - - 28 
Oedogoniophyceae 0,67 0,22 0,78 - - - - - - 
Euglenophyceae 0,00 0,01 1 N-inor., clorof., PO4 1, 2 0,19* 0,39 0,04* 62 
Dinophyceae 0,27 0,20 0,82 - - - - - - 
Xanthophyceae 0,03 0,36 0,67 N-inor. - 0,18 - - 18 
Chrysophyceae 0,01 0,05 0,95 Fitop., zoop., macrof. - 0,38* - - 38 
Craspedomonadophyceae 0,08 0,03 0,97 - 9, 1 - - 0,27* 27 
Bacillariophyceae 0,97 0,70 0,35 - - - - - - 
Rhodophyceae 0,63 0,64 0,41 - - - - - - 
Estratégia de aderência  
Firmemente 0,12 0,16 0,86 - - - - - - 
Frouxamente 0,00 0,15 0,90 N-inor. - 0,33* - - 33 
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2.4 DISCUSSÃO 

 

De modo geral, os resultados obtidos nesse estudo apontaram que a variação da 

riqueza de espécies das algas perifíticas foi associada com as variações nas riquezas de 

espécies de macrófitas aquáticas, de fitoplâncton e clorofila-a e, com menor frequência, 

com teores de nutrientes e densidade de zooplâncton (ver Tabela 4). A despeito das 

dificuldades no estabelecimento de relações de causa e efeito em estudos observacionais 

(Cardinale et al. 2006), esses resultados coadunam com estudos prévios que detectaram 

relações entre a variação da riqueza de espécies perifíticas e o tamanho do conjunto de 

potenciais colonizadores (como indicado pela riqueza de espécies de fitoplâncton) 

(Vyverman et al. 2007; Soininen et al. 2009; Passy 2009) ou heterogeneidade ambiental 

(como indicado pela riqueza de macrófitas aquáticas) (Hinojosa-Garro et al. 2010; 

Schneck et al. 2011; Biolo & Rodrigues 2013). 

Os movimentos da água promovem o intercâmbio de células algais entre as 

comunidades aderida e suspensa na coluna da água (MacIntyre et al. 1996; Stevenson 

1996b). Assim, amostras do plâncton podem conter várias espécies perifíticas (De Jonge 

& Van Beusekom 1992; Rakocevic 2012) e ambientes com maior riqueza de espécies 

nas amostras planctônicas podem ser aqueles que mais contribuem com potenciais 

colonizadores para a matriz perifítica (Brown & Austin 1973). Assumindo que, pelo 

menos, parte da variação da riqueza de espécies perifíticas é mediada ou causada pela 

variação da riqueza do conjunto “regional”, considerando os efeitos do processo de 

colonização e da densidade de propágulos, esses resultados demonstrariam a 

importância de variáveis explanatórias obtidas em escalas maiores que aquelas onde as 

amostras do perifíton são tomadas (i.e., micro-escala). Assim, em geral, os resultados 

aqui obtidos para Chlorophyceae, Zygnemaphyceae e Chrysophyceae coadunam, de 

forma indireta, com aqueles obtidos em outros estudos que demonstram a importância 

da riqueza regional sobre a riqueza local de algas perifíticas (Vyverman et al 2007; 

Soininen et al. 2009; Passy 2009).  

A relação entre riqueza de Chlorophyceae, Zygnemaphyceae e Chrysophyceae 

com a riqueza de macrófitas aquáticas sugere que essa comunidade contribui fortemente 

com a heterogeneidade ambiental, elevando os valores de riqueza de espécies. Embora 

esse estudo tenha sido realizado apenas com a comunidade perifítica associada com E. 

azurea, é provável que a variação da riqueza de macrófitas esteja relacionada com a 

criação de diferentes condições ambientais requeridas pelas espécies perifíticas que 



36 
 

 

 

aumentam, dentro de um mesmo ambiente, o número de potenciais colonizadores. As 

macrófitas aquáticas podem promover o aumento da heterogeneidade ambiental, em 

diferentes escalas espaciais, por apresentarem diferentes arquiteturas e texturas 

(Laugaste & Reunanen 2005; Messyasz et al. 2009; Biolo & Rodrigues 2013) e, 

possivelmente favorecem o desenvolvimento e a coexistência de diferentes espécies de 

algas perifíticas.  

A relação entre riqueza de espécies e produtividade (geralmente avaliada pela 

biomassa) tem sido amplamente investigada na literatura ecológica (Whittaker 2010; 

Adler et al. 2011). Existem vários exemplos de relações lineares (positivas), quadráticas 

ou mesmo a ausência dessas relações (Šímová et al. 2013). Em geral, essa variação da 

forma da relação está associada com as escalas dos estudos. Nesse estudo, a relação 

entre riqueza de espécies de dois grupos (clorofíceas e euglenofíceas) e clorofila-a foi 

positiva. Em escala local, a relação positiva pode ser interpretada pela “hipótese de mais 

indivíduos”. Nesse caso, deveria existir também uma relação positiva entre a densidade 

e concentração de clorofila-a, bem como uma relação positiva entre riqueza de espécies 

e densidade. De fato, esses resultados foram encontrados (Algarte et al. in prep. - 

relação entre a densidade de clorofícea e euglenofícea com clorofila-a foram, 

respectivamente, r = 0,41 e r = 0,51, entre a riqueza e a densidade de clorofíceas e 

euglenofíceas, respectivamente, r = 0,59 e r = 0,81, sendo todas essas relações 

significativas com P < 0,03). O efeito da amostragem tem sido sugerido para explicar 

essas relações (i.e., entre riqueza e produtividade, densidade e riqueza e densidade e 

produtividade). Neste e em vários estudos, a área amostrada foi, no entanto, 

padronizada. Assim, a razão pela qual o efeito de amostragem é frequentemente 

utilizado para explicar essas relações é incerta. Alternativamente, a relação positiva 

entre riqueza e produtividade pode ser explicada em função das menores taxas de 

extinção local em ambientes mais produtivos que, em geral, apresentam maiores 

tamanhos populacionais. Tendo em vista a padronização da área de estudo, essa 

explicação parece tão ou mais plausível que aquela baseada num simples artefato 

estatístico. 

Considerando que as algas perifíticas podem constituir uma alternativa alimentar 

para organismos zooplanctônicos em regiões litorâneas (Burks et al. 2002), a associação 

negativa entre a densidade de zooplâncton e a riqueza de Chrysophyceae e 

Cyanophyceae pode indicar, que os táxons pertencentes a estas classes podem ter sido 

mais suscetíveis ao consumo ou a remoção ocasional de espécies, em relação a táxons 
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pertencentes a outras classes algais, possivelmente devido a características relacionadas 

com tamanho, morfologia ou até mesmo forma de crescimento (unicelulares, cocóides e 

flageladas), assim como com a disposição dentro da matriz perifítica (Allan 1976; 

Steinman 1996). Esta justificativa seria aceitável mesmo em relação às formas 

filamentosas de cianofíceas, que poderiam ser menos atrativas, tendo em vista que os 

rotíferos e os copépodes têm a habilidade de cortar e encurtar filamentos algais e torna-

los disponíveis para espécies de pequeno porte, e.g., cladóceros (Bouvy et al. 2001). Por 

outro lado, por estas classes exibirem maior possibilidade de possuir organismos menos 

palatáveis e com maiores tamanhos, em comparação a outras classes algais, esta relação 

negativa pode indicar um efeito temporal do processo de herbivoria, no qual estes 

táxons representam o restante do que foi consumido pelo zooplâncton. Esta justificativa 

pode ser provável considerando que a seletividade de partículas algais menores (Allan 

1976) e mais palatáveis (Cisneros et al. 1991), pode aumentar dominância de 

organismos resistentes à ação do zooplâncton e refletir uma redução dos valores de 

riqueza. 

Ambientes com maiores concentrações de ortofosfato são aqueles que possuem 

maior riqueza de euglenofíceas, como sugerido pela associação positiva, possivelmente 

por propiciar o desenvolvimento abundante na densidade de espécies deste grupo. As 

euglenofíceas ocorrem sob uma variedade de condições ambientais e podem se 

beneficiar em concentrações mais elevadas de nutrientes (Rosowski 2003). Por outro 

lado, maiores valores de riqueza de Cyanophyceae, Euglenophyceae, Xanthophyceae e 

do grupo das algas frouxamente aderidas em menores concentrações de nitrogênio 

inorgânico, como indicado pela associação negativa, pode ser explicado pelo aumento 

adicional dos teores de nitrogênio que ocorre dentro na matriz perifítica ocasionado por 

algumas cianofíceas fixadoras de nitrogênio (Biggs & Smith 2002) que possivelmente 

favoreça o desenvolvimento de outras espécies neste espaço.  

A despeito da preponderância dos efeitos ambientais sobre a riqueza da 

comunidade de algas perifíticas, a decomposição desta comunidade em grupos 

taxonômicos e segundo a estratégia de aderência das espécies revelou, conforme o 

predito, maiores coeficientes de determinação. Ainda, revelou a importância do 

componente espacial na variação da riqueza de Cyanophyceae, Chlorophyceae, 

Euglenophyceae e Craspedomonadophyceae. Esses resultados sugerem que a 

abordagem de desconstrução da comunidade pode melhorar a compreensão dos 

processos que controlam a variação da riqueza das algas perifíticas. O reconhecimento 
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de que algas perifíticas difiram pelo menos em um aspecto, e.g., seja morfológico ou 

funcional, pode evidenciar os mecanismos que conduzem as variações dentro de um 

sistema, muitas vezes mascaradas quando todas as espécies são consideradas 

equivalentes (Marquet et al. 2004). Assim, aliar as características compartilhadas das 

espécies com a variabilidade ambiental do sistema parece ser útil na avaliação da 

variação da riqueza das algas perifíticas nesta planície de inundação, por refletir as 

preferências ambientais ou por recursos e a limitação em propagar para outros 

ambientes. 

 Divergindo do esperado, as classes taxonômicas apresentaram coeficientes de 

determinação mais elevados do que grupos baseados nos traços biológicos. Isto sugere 

que grupos formados a partir de uma única semelhança, como estratégia de aderência, 

não refletiram a relação esperada da riqueza das algas perifíticas com os efeitos dos 

fatores ambientais e da dispersão. As classes taxonômicas apresentam grande 

combinação de traços, e.g., estruturais, morfológicos e fisiológicos, que determinam a 

história de vida de cada espécie (Burliga et al. 2004), o que possivelmente conduziram 

melhores respostas frente aos efeitos de diferentes fatores. O menor refinamento na 

formação dos grupos baseados nos aspectos morfológicos podem ter influenciado esses 

resultados. O uso de diversos aspectos algais associados, e.g., forma de crescimento, 

aderência, formato e tamanho da célula, fixação de nitrogênio e resistência aos 

distúrbios, tem sido eficiente na descrição da comunidade perifítica em relação aos 

aspectos ambientais (Biggs et al. 1998; Burliga et al. 2004; Ferragut & Bicudo 2010). 

Como esperado, os fatores locais foram mais importantes na determinação da 

riqueza do grupo “frouxamente aderido” e de Zygnemaphyceae, composto 

preponderantemente por algas livres de estratégias de fixação, enquanto os relacionados 

com o espaço foram preponderantes apenas para Craspedomonadophyceae. Esses 

resultados sugerem que apesar de apresentarem um modo passivo de dispersão, a 

presença ou a ausência das estratégias de aderência conferem diferentes habilidades 

dispersivas para táxons perifíticos (Wetzel et al. 2012). Esse fato implica em fortes 

padrões espaciais devido a menor suscetibilidade de dispersão ou por diferentes 

respostas aos efeitos de variáveis ambientais e coadunam com estudos prévios 

realizados com algas perifíticas (Cerná 2010; Heino et al. 2010; Tang et al. 2013). 
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2.5 CONSIDERAÇÕES FINAIS 

 

Este estudo demonstrou, de forma geral, que os fatores ambientais, 

principalmente a riqueza de macrófitas aquáticas e da comunidade fitoplanctônica são 

importantes na manutenção da riqueza da comunidade de algas perifíticas em ambientes 

de planície de inundação. A abordagem de desconstrução da comunidade de algas 

perifíticas pode auxiliar na elucidação dos processos que determinam a variação da 

riqueza em rios-planícies de inundação. No entanto, os baixos coeficientes de 

determinação registrados para os grupos baseados nas estratégias de aderência sugerem 

a necessidade de decompor a comunidade considerando mais de um atributo, assim 

como incluir outras variáveis ambientais que possam afetar o desenvolvimento de 

algum grupo algal específico.  
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3 PARTIÇÃO DA VARIAÇÃO DE COMUNIDADES PERIFÍTICAS 
DESCONSTRUÍDAS: O USO DE TRAÇOS BIOLÓGICOS 
IMPORTA? 

 

RESUMO 

 

A utilização das características das espécies oferece uma promissora abordagem para a 

compreensão dos principais processos que conduzem aos padrões de metacomunidades. 

Nós analisamos amostras de algas perifíticas de 30 ambientes da planície de inundação 

do Alto rio Paraná, no sudeste do Brasil, para testar as hipóteses de que a variação na 

composição de espécies de grupos de algas com baixa habilidade de dispersão seria 

principalmente explicada por variáveis espaciais, por outro lado, grupos de algas com 

alta habilidade de dispersão seriam explicados melhor por variáveis ambientais. A 

variação na estrutura da comunidade foi principalmente correlacionada com as variáveis 

ambientais. Este resultado está de acordo com o grande número de evidências que 

indicam um predominante papel do processo species-sorting. A predição mais 

específica de que as variáveis espaciais se tornariam as mais importantes através do 

gradiente de aderência ou tamanho, entretanto, não foi suportada pelas nossas análises. 

Ainda, a grande variação não explicada sugere que estas comunidades foram reunidas 

por eventos idiossincráticos ou que outras variáveis negligenciadas em estudos de 

metacomunidades aquáticas precisam ser incluídas. 

 

Palavras-chave: metacomunidade, perifíton, pRDA, variáveis ambientais, comunidades 

aquáticas, planície de inundação 
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ABSTRACT 

 

The use of species traits offers a promising approach to the understanding of the main 

processes underlying metacommunity patterns. We analyzed samples of periphytic 

algae in 30 environments of the Upper Paraná River floodplain in southeastern Brazil, 

to test the hypotheses that variation in species composition of algal groups with low 

dispersal abilities would be mainly explained by spatial variables; on the other hand, 

algal groups with higher dispersal abilities would be better explained by environmental 

variables. The variation in community structure was mainly correlated with 

environmental variables. This result is in line with a growing body of evidence 

indicating a predominant role of species-sorting processes. The more-refined prediction 

that the spatial variables would gradually become more important across a gradient of 

adherence or size was, however, not supported by our analyses. Also, the large 

unexplained variation suggested that these periphytic communities were assembled by 

idiosyncratic events, or that other variables that are often neglected in studies of aquatic 

metacommunities needed to be included. 

 

Keywords: metacommunity, periphyton, pRDA, environmental variables, aquatic 

communities, floodplain 
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3.1 INTRODUÇÃO 

 

O termo metacomunidade foi criado por Wilson (1992) em um trabalho de 

simulação onde o autor já expunha alguns elementos básicos (e.g., ambientes 

homogêneos e equivalência ecológica das espécies) da teoria neutra unificada da 

biodiversidade proposta por Hubbell (2001). De acordo com Wilson (1992), uma 

metacomunidade é composta por comunidades separadas em diferentes manchas que 

formam um mosaico. Embora essa definição não tenha a precisão necessária, 

minimamente, ela reconhece a existência ou importância da dimensão espacial em 

estudos de ecologia de comunidades. Posteriormente, diversos estudos apresentaram 

definições mais precisas. Por exemplo, Leibold et al. (2004) definiram uma 

metacomunidade como sendo “um conjunto de comunidades locais que estão ligadas 

pela dispersão de múltiplas espécies que potencialmente interagem” (ver também 

Hubbell, 2001 para definição virtualmente idêntica).  

O objetivo geral da teoria de metacomunidade consiste, por um lado, em 

verificar como a dispersão dos organismos entre comunidades locais altera as dinâmicas 

locais e, posteriormente, a estrutura das comunidades (Mihaljevic, 2012). Por outro 

lado, a teoria de metacomunidade pressupõe que gradientes ambientais também podem 

influenciar as taxas demográficas das espécies e, portanto, as estruturas das 

comunidades locais. Leibold et al. (2004) criaram, nesse contexto, quatro modelos ou 

tipos de metacomunidades - “dinâmica de manchas” (PD), “species sorting” (SS), 

“efeito de massa” (ME) e modelo neutro (NM) – que diferem principalmente em dois 

tipos de suposições: se as manchas são homogêneas ou heterogêneas em relação à 

condições abióticas, se as condições de dispersão dos organismos entre as manchas é 

limitada, eficiente ou alta (Holyoak et al., 2005). Uma metacomunidade do tipo SS é 

caracterizada por diferenças nas abundâncias das espécies entre as comunidades locais 

em função da interação de espécies e qualidade da mancha (por exemplo, recursos e 

condições ambientais). Por outro lado, a metacomunidade pode ser composta por 

indivíduos que possuem semelhantes habilidades competitivas e dispersão e, que a 

variação na composição da comunidade é principalmente determinada pela limitação da 

dispersão, especiação e extinção (NM). Winegardner et al. (2012) recentemente 

propuseram que os outros dois modelos – PD e ME – são casos especiais do tipo SS. 

Em PD as espécies diferem umas das outras pela especialização como competidoras ou 

colonizadoras dentro de um ambiente uniforme. Em um ambiente heterogêneo, fortes 
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efeitos prioritários (Winegardner et al., 2012), causados por bons dispersores, podem 

alterar a dinâmica da comunidade. Em ME, a alta dispersão de uma mancha de alta 

qualidade promove um constante suplemento de indivíduos para manchas de baixa 

qualidade, de modo que, uma população pode ser mantida fora da sua amplitude 

ambiental (Mouquet & Loreau, 2003). Winegardner et al. (2012) sugeriram que, por 

considerarem PD e ME como casos especial do modelo tipo SS, os ecólogos não 

percebem os modelos de metacomunidade como quatro paradigmas discretos, mas sim 

como a interação dos mecanismos por trás dos padrões de metacomunidade. Assim, 

estes autores sugeriram que os ecólogos pensem as metacomunidades como neutra, e 

“species sorting” com limitada (PD), eficiente (SS) e alta dispersão (ME, sensu Leibold 

et al., 2004). 

A partição de variância baseado em análises canônicas é o método mais utilizado 

em estudos que objetivam estimar o papel relativo dos fatores ambientais e preditores 

espaciais em determinar a variação em metacomunidades (e.g., Gilbert & Lechowicz, 

2004; Cottenie, 2005; Heino et al., 2010; Siqueira et al., 2012). Entretanto, recentes 

estudos têm revelado limitações para o uso da partição de variância, como uma forma 

inequívoca de distinguir entre modelos de metacomunidade (Gilbert & Bennett, 2010; 

Smith & Lundholm, 2010; mas ver Diniz-Filho et al., 2012). Atualmente, os 

pesquisadores evitam interpretar o componente ambiental e espacial como expressões 

diretas de nicho e, especialmente, relacionadas ao processo neutro, respectivamente. 

Existe também o problema dos baixos coeficientes de determinação que são estimados 

em muitos dos trabalhos recentes (Melo et al., 2011). A justificativa mais frequente, 

para os baixos valores de explicação que são comumente encontrados, é baseada no fato 

que alguma variável importante não foi incluída na matriz explanatória ou que os dados 

foram coletados em um único momento (Beisner et al., 2006). 

Outra justificativa para os baixos valores de explicação pode ser simplesmente 

porque, nos estudos de metacomunidades, estar-se-ia misturando “laranjas com maçãs”. 

Em outras palavras, as matrizes respostas (espécies x locais) seriam compostas por 

espécies que respondem a diferentes tipos de variáveis explanatórias. Em busca de 

testes de hipóteses específicas, que vão além da dicotomia simplista entre processos 

neutros e determinadas pelo nicho, estudos recentes dividiram as matrizes respostas 

considerando diferentes traços das espécies (e.g., modos de dispersão, tamanho como 

substituto para capacidade de dispersão, raridade e origem: se nativa ou exótica) que 

compõem as comunidades locais (Thompson & Townsend, 2006; Pandit et al., 2009 
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Siqueira et al., 2012; De Bie et al., 2012). Por exemplo, Pandit et al. (2009) testaram a 

hipótese de que as variáveis ambientais explicariam alta proporção da variação na 

abundância e distribuição de espécies especialistas, no entanto, as variáveis espaciais 

seriam relativamente mais importante para espécies generalistas. 

De acordo com o princípio de L. Baas Becking (ver O’Malley, 2007), 

organismos pequenos apresentam dispersão passiva eficiente e sua distribuição é 

principalmente controlada por variáveis ambientais. Entretanto, recentes estudos 

demonstram que microalgas apresentam diferentes padrões espaciais, provavelmente 

relacionados com a limitação de dispersão (Vanormelingen et al., 2008; Cerná, 2010; 

Heino et al., 2010). A relação entre os traços ecológicos das espécies e a habilidade de 

dispersão tem sido investigada na tentativa de compreender os padrões de diferentes 

grupos de organismos. Desse modo, por exemplo, organismos menores são mais 

susceptíveis a dispersar de forma passiva e, possivelmente possuem menores tendências 

de exibirem padrões espaciais, quando comparados com organismos maiores (Hájek et 

al., 2011; De Bie et al., 2012). Entretanto, quando se compara grupos de organismos 

(e.g., algas perifíticas) que possuem similar modo de dispersão e requerimentos 

ambientais, pode ser útil avaliar tanto seus traços biológicos (e.g., tamanho), quanto 

suas estratégias adaptativas (e.g., forma de aderência no substrato). Com essa 

abordagem, a possibilidade de padrões espaciais espúrios, causados por diferentes 

respostas às condições ambientais é descartado (Wetzel et al., 2012). Ainda, esta pode 

ser uma perspectiva promissora quando comunidades específicas são desconstruídas. 

As algas perifíticas constituem um excelente modelo para o teste de hipóteses 

relacionadas com os diferentes modelos de metacomunidades. Nas matrizes perifíticas, 

as algas compreendem um diverso grupo de organismos fotoautotróficos que colonizam 

e se desenvolvem sobre qualquer tipo de substrato submerso, orgânico ou inorgânico 

(Wetzel, 1983). Estes organismos apresentam diferentes traços biológicos, variando de 

tamanho, forma de crescimento (unicelular, filamentosa e colonial) e, forma de 

aderência no substrato (frouxamente aderida e firmemente aderida). Assim, espera-se 

que diferentes grupos de espécies apresentem respostas diferenciadas aos gradientes 

ambientais (Biggs et al., 1998). Por exemplo, ambientes com elevada correnteza, é 

esperado suportar alta abundância de algas unicelulares prostradas, do que formas 

frouxamente aderidas, como as filamentosas (Passy, 2007). Portanto, é provável que, 

devido a estas características compartilhadas, resultados mais evidentes que relacionem 

a importância das variáveis ambientais e espaciais sejam obtidos com o uso de uma 
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abordagem de desconstrução, quando comparado com análises da comunidade como um 

todo. 

Nós investigamos a importância relativa das variáveis ambientais e de preditores 

espaciais em explicar a variação da comunidade de algas perifíticas de modo geral e, 

depois de desconstruir esta comunidade de acordo com os traços biológicos (e.g., forma 

de aderência no substrato e tamanho). Particularmente, o tamanho das espécies e suas 

formas de aderência foram utilizadas como substitutos para a dispersão passiva das 

algas perifíticas. Primeiro, esperamos que as variáveis ambientais possam ser mais 

importantes em explicar a variação da comunidade total de algas perifíticas, dado que 

esta comunidade responde fortemente aos gradientes ambientais. Segundo, depois de 

desconstruída a comunidade de acordo com a forma de aderência ao substrato (e.g., 

firmemente aderida x frouxamente aderida), nós predizemos alta importância relativa 

das variáveis espaciais para o grupo composto por algas firmemente aderidas, em 

relação ao grupo composto pelas algas frouxamente aderidas. Esta predição assume que, 

algas firmemente aderidas possuem a menor possibilidade de serem removidas da 

matriz perifítica pelas correntes de água e dispersar passivamente (Passy, 2007, Wetzel 

et al. 2012). Terceiro, de acordo com recentes estudos que sugerem que, para 

organismos que dispersam passivamente, a eficiência da dispersão decresce com o 

aumento do tamanho do propágulo (Hájek et al., 2011; De Bie et al., 2012), nós 

predizemos que as variáveis espaciais podem ser menos importantes para algas menores 

(com alto potencial para dispersar passivamente) do que para as maiores, algas menores 

são mais facilmente carreadas pelas massas de água, pela ação do vento e por outros 

organismos. 

 

3.2 MATERIAL E MÉTODOS 

 

3.2.1 Área de estudo 

O rio Paraná é considerado o décimo maior do mundo em relação à vazão. Seus 

trechos alto e parte do médio estão totalmente inseridos em território brasileiro 

(Stevaux, 1994). O Alto rio Paraná está associado a uma extensa planície de inundação 

(22º40’-22º50’S; 53º10’-53º24’W), representando um importante centro de diversidade. 

Em 30 de setembro de 1997, um trecho de aproximadamente 200 km dessa região foi 

oficialmente designado como uma área de proteção ambiental (APA Ilhas e Várzeas do 

rio Paraná). Essa área está inserida em um trecho livre de represamento, a jusante da 
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represa de Porto Primavera e a montante do reservatório da UHE Itaipu (Stevaux et al., 

2009). Dois importantes tributários, os rios Ivinhema e Baía, constituem dois grandes 

subsistemas desta planície (Padial et al., 2012). Os ambientes aquáticos dessa planície 

apresentam grande variabilidade morfométrica e limnológica, além de diferentes graus 

de conectividade com a calha do rio principal (Souza-Filho et al., 2004). 

A área de estudo constituiu um trecho de aproximadamente 60 km de extensão e 

incluiu ambientes associados aos rios Paraná, Ivinhema e Baía (Figura 1). Este estudo 

compreendeu 30 ambientes, entre lagoas, rios e canais, que possuíam a macrófita 

aquática Eichhornia azurea (Sw.) Kunth que serve de substrato para a colonização da 

comunidade perifítica. Tendo em vista que essa espécie é frequentemente registrada 

nesta planície, sua escolha permitiu representar as variações das condições abióticas 

locais e a comparação entre os ambientes deste estudo.  

 

 

Figura 1. Planície de inundação do Alto rio Paraná com a localização dos ambientes 
estudados. 
 

As amostras das variáveis limnológicas e da comunidade de algas perifíticas 

foram obtidas durante o período de águas altas, março de 2010. Este período foi 
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precedido por um grande pulso de inundação, quando a variação do nível fluviométrico 

atingiu o valor máximo de 6,70 m (Figura 2). 

 

 

Figura 2. Variação do nível da água na planície de inundação do alto rio Paraná em  
fevereiro e março de 2010. A linha pontilhada indica o período amostral. 
 

3.2.2 Variáveis ambientais 

 

Em cada área de amostragem, as seguintes variáveis foram medidas em campo: 

profundidade do disco de Secchi, profundidade média (batimetria), temperatura da água 

(°C; aparelho digital portátil marca YSI), condutividade elétrica (µS cm-1) e pH 

(potenciômetros digitais de campo da marca Digimed). Amostras de água foram 

filtradas em filtros Whatman GF/F, sob baixa pressão (< 0,5 atm) e mantidas a -20°C 

para determinação, em laboratório, das concentrações (µg L-1) das frações dissolvidas 

de fósforo (ortofosfato; de acordo com Mackereth et al., 1978) e nitrogênio (nitrato e 

amônia de acordo com Giné et al., 1980 e Koroleff, 1976, respectivamente). As frações 

dissolvidas de nitrogênio foram somadas e consideradas como nitrogênio inorgânico nas 

análises. 
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3.2.3 Amostragem da comunidade perifítica 

 

As amostras da comunidade de algas perifíticas foram obtidas com a raspagem 

de pecíolos em estádio adulto de E. azurea. As amostras da comunidade de algas 

perifíticas foram obtidas com a raspagem de pecíolos em estádio adulto de E. azurea. 

Dois pecíolos coletados em cada local de amostragem (60 no total) foram 

acondicionados em frascos de Wheaton de 150 mL e mantidos no gelo até a remoção do 

material perifítico com auxílio de lâmina de aço inoxidável envoltas em papel alumínio 

e jatos de água destilada. O material removido foi fixado e preservado com solução de 

Lugol acético a 5%, para as amostras quantitativas. A área do substrato raspado (cm2) 

foi calculada a partir das medidas de comprimento e largura obtidas de cada pecíolo. A 

contagem das algas perifíticas foi realizada em campos aleatórios utilizando um 

microscópio invertido (400x) de acordo com Utermöhl (1958) e em câmaras de 

sedimentação seguindo Lund et al. (1958) até atingir, no mínimo, 100 indivíduos do 

táxon predominante e a estabilização da curva de espécies (Bicudo, 1990). As 

identificações foram realizadas até o menor nível taxonômico possível (usualmente 

espécies) de acordo com literatura clássica (e.g., Prescott et al., 1981, 1982; Prescott, 

1982; Croasdale & Flint, 1986, 1988; Komárek & Anagnostidis, 1986, 1989; Krammer 

& Lange-Bertalot, 1986, 1988, 1991; Anagnostidis & Komárek, 1988; Dillard, 1990, 

1991). 

 

3.2.4 Desconstrução da comunidade perifítica 

 

Traços biológicos (e.g., tamanho do corpo e tamanho do propágulo, Hájek et al., 

2011; De Bie et al., 2012) e estratégias adaptativas (e.g., formas de aderência, Wetzel et 

al., 2012) são possivelmente relacionadas a dispersão passiva. As algas perifíticas 

apresentam ampla variedade de estratégias adaptativas que determinam um arranjo 

particular dentro do biofilme. Considerando essas estratégias, as algas foram divididas 

em 12 grupos para a formação das matrizes respostas, de acordo com a combinação dos 

seguintes traços (dado por Round et al., 1990; Biggs et al., 1998; Graham & Wilcox, 

2000; Burliga et al., 2004; Ferragut & Bicudo, 2010): (1) forma de aderência no 

substrato (frouxamente aderidas aquelas que possuem algum mecanismos de locomoção 

e não exibem mecanismos de aderência e, firmemente aderidas aquelas que não 

possuem mecanismos de locomoção e exibem mecanismos de aderência); (2) forma de 
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crescimento (flagelado, unicelular, filamentoso ou colonial); (3) forma de aderência 

(prostrada ou ereta, com ou sem pedúnculo) e tamanho de célula [(nano (0-20 µm), 

micro (20-70 µm), meso (70-120 µm) e macro (>120 µm)]. Desta forma, foram criados 

três grandes grupos que incluem subgrupos como segue: i) frouxamente aderida 

(flagelada, unicelular, colonial e filamentosa), ii) fortemente aderida (filamentosa, com 

pedúnculo, sem pedúnculo e prostrada) e iii) tamanho algal (nano, micro, meso e 

macroperifíton).  

Em grupos que dispersam passivamente, a limitação para a dispersão aumenta 

com o tamanho do propágulo (Hájek et al., 2011; De Bie et al., 2012) tão bem como 

para a intensidade de aderência (Passy, 2007; Wetzel et al., 2012). Assim, foi assumido 

que (i) espécies menores e frouxamente aderidas são mais susceptíveis a dispersarem 

passivamente do que espécies maiores e firmemente aderidas; (ii) dentro do grupo 

frouxamente aderido, o potencial da dispersão passiva decresce da forma flagelada para 

a forma filamentosa e, (iii) dentro do grupo firmemente aderido, o potencial de 

dispersão decresce da forma filamentosa para a prostrada. 

 

3.2.5 Variáveis espaciais 

 

As coordenadas geográficas foram utilizadas para criar uma matriz de 

conectividade com base no critério de Delaunay (Borcard et al., 2011) que é adequado 

quando a disposição dos ambientes em uma região é irregular. De acordo com esse 

critério, trios de locais de coletas são conectados por um triângulo se e somente se um 

círculo circunscrito (i.e., o círculo unindo os três locais) não incluir nenhum outro ponto 

(Legendre & Legendre, 1998). Esta matriz foi utilizada para a obtenção dos filtros 

espaciais (autovetores) realizada por meio do método Mapas de Autovetores de Moran 

(MEM, Dray et al., 2006). Os autovetores extraídos da matriz de conectividade 

representam as relações espaciais entre os pontos de coleta em diferentes escalas e 

podem ser utilizados como variáveis (explanatórias) espaciais (Diniz-Filho & Bini, 

2005; Griffith & Peres-Neto, 2006).  

 

3.2.6 Análise dos dados 

 

Os dados ambientais foram sumarizados com uma análise de componentes 

principais (PCA, Legendre & Legendre, 1998) com os dados previamente 
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transformados em logaritmos (excetuando-se pH) e padronizados. A seleção dos eixos 

para a interpretação dos resultados seguiu o critério de Broken Stick (Jackson, 1993). 

Análises de redundância parciais (pRDA, Legendre & Legendre, 1998) foram utilizadas 

para particionar a variação total das matrizes respostas (comunidade total e de grupos de 

algas definidos de acordo com estratégias de vida e tamanho celular) em relação aos 

efeitos dos fatores ambientais e espaciais. A pRDA permite a decomposição da variação 

total em frações que indicam a importância dos fatores [a] locais (variáveis ambientais), 

[b] locais e espaciais (fração compartilhada), [c] espaciais e a [d] variação não 

explicada. Os resultados da partição de variância foram baseados nas frações ajustadas 

(Peres-Neto et al., 2006). As análises foram realizadas com a densidade das algas 

perifíticas Hellinger transformadas (Legendre & Gallagher, 2001). 

A seleção das variáveis espaciais foi realizada pelo método proposto por 

Blanchet et al. (2008). Este procedimento de seleção é realizado em duas etapas para 

corrigir dois problemas que ocorrem com o método tradicional (i.e., "forward 

selection"), aumento da probabilidade de erro Tipo I e superestimação da variância 

explicada. Na primeira etapa da seleção de variáveis, o modelo global, utilizando todas 

as variáveis explanatórias, é testado e a análise prossegue se e somente se o resultado 

for significativo (P < 0,05). Se esse critério for respeitado, a seleção de variáveis 

prossegue, mas considerando dois critérios: (1) o nível de significância da variável 

explanatória testada e (2) o coeficiente de determinação múltiplo ajustado (R2
ajustado) 

calculado com todas as variáveis. Assim, uma variável explanatória somente é 

selecionada se P < 0,05 e se o seu R2
ajustado não for superior ao R2

ajustado do modelo 

global. Quando qualquer um desses critérios não é satisfeito para alguma variável, esta 

variável é descartada e o procedimento é interrompido. As análises estatísticas foram 

realizadas utilizando o software livre R (R Core Team, 2013). 

 

3.3 RESULTADOS 

 

Foram registrados 392 táxons que totalizaram 2.309,6 indivíduos x 103/cm2. 

Independente do subsistema, as algas fortemente aderidas sem pedúnculo seguidas das 

com pedúnculo predominaram sobre as demais formas de aderência. Assim como as 

algas pertencentes à faixa do microperifíton (20-70 µm) em relação aos demais 

tamanhos (Figura 3). As espécies de diatomáceas fortemente aderidas pedunculadas, 

Gomphonema parvulum (Kützing) Kützing e G. gracile Ehrenberg, sem pedúnculo, 
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Fragilaria capucina Desmazières e Encyonema minutum (Hilse) Mann, e unicelular 

frouxamente aderida, Navicula cf. cryptocephala Kützing, foram as espécies mais 

abundantes, compreendendo 46,09% da densidade total da comunidade de algas 

perifíticas. Os grupos “unicelular” de algas frouxamente aderidas e “microperifíton” 

apresentaram as maiores riquezas de espécies (Figura 3). 

 

 

Figura 3. Densidade dos grupos algais em relação ao modo de vida e tamanho celular 
nos subsistemas Paraná, Baía e Ivinhema da planície de inundação do Alto rio Paraná, 
em março de 2010. O valor entre parênteses indica o número de espécies do grupo. 
 

Os dois primeiro eixos da análise de componentes principais (PCA) foram 

retidos segundo o critério broken stick. O primeiro eixo (explicou 37% da variação dos 

dados limnológicos) foi positivamente correlacionado com pH (r = 0,87), nitrogênio 

inorgânico (r = 0,86), condutividade (r = 0,84) e alcalinidade (r = 0,72) e, 

negativamente correlacionado com temperatura (r = -0,62). O segundo eixo (24%) foi 

positivamente correlacionada com transparência da coluna da água (r = 0,72) e 

negativamente correlacionada com profundidade média (r = -0,62) e ortofosfato (r = -

0,55). Assim, em geral, as áreas do subsistema do rio Paraná (com positivos escores 

sobre o primeiro eixo) apresentaram águas mais alcalinas, com alta condutividade e 

concentrações de nitrogênio inorgânico do que aqueles pertencentes ao subsistema 
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Ivinhema e Baía (com negativos escores sobre o primeiro eixo). As áreas do subsistema 

Ivinhema (com negativos escores sobre o eixo 2) foram mais profundas em relação a 

outras áreas e foram caracterizadas por altas concentrações de ortofosfato (Figura 4).  

 

 

Figura 4. Escores das áreas derivadas da análise de componentes principais aplicados 
aos dados limnológicos. As setas indicam as correlações de Pearson entre as variáveis 
originais e escores de ordenação. (alc = alcalinidade; cond = condutividade; Z = 
profundidade média; PO4 = ortofosfato; N = nitrogênio inorgânico; Secchi = 
transparência de coluna da água; temp = temperatura). 
 

O modelo global ambiental derivado de uma RDA não foi significativo para a 

forma frouxamente aderida filamentosa e para as formas fortemente aderidas com 

pedúnculo e prostrada (Tabela 1). O modelo global espacial (considerando autovetores 

associados com autovalores positivos) foi significativo para a comunidade total e para 

as algas frouxamente aderidas unicelulares, fortemente aderidas com e sem pedúnculo e 

para o micro e macro epifíton. Os modelos globais espaciais associados com 

autovetores negativos não foram significativos em todos os casos (Tabela 1).  

Em geral, o efeito ambiental puro (fração [a]) foi significativo para a maioria dos 

grupos (Tabela 1). Considerando apenas os casos onde somente o modelo global 

ambiental foi significativo, os maiores coeficientes de determinação ajustados foram 
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estimados para algas flageladas frouxamente aderidas (9,6 %) e coloniais frouxamente 

aderidas (6,3 %). A fração espacial pura foi significativa e predominante para as algas 

com e sem pedúnculo (Tabela 1 e Figura 5). Os efeitos do componente ambiental 

espacialmente estruturado (fração [b]) foram pronunciados para a comunidade total (9 

%), para as algas unicelulares frouxamente aderidas e fortemente aderidas sem 

pedúnculo (respectivamente, 10 % e 13 %) (Figura 5).  

Com relação ao tamanho algal, o efeito espacial puro representou 6 % da 

variabilidade nas microalgas perifíticas. Para as macroalgas perifíticas, esta fração não 

foi significativa (P > 0,05). O efeito ambiental puro foi altamente significativo para as 

diferentes classes de tamanhos celulares. O componente ambiental espacialmente 

estruturado apresentou o maior poder de explicação para micro e macroperifíton (Figura 

5). 
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Tabela 1. Resultado da análise de redundância parcial para a comunidade de algas perifíticas e para os modos de vida. pGamb = valores globais 
de p para as variáveis ambientais; pGspa+ e pGspa- = valores globais de p para as variáveis espaciais associadas com autovalores positivos e 
negativos, respectivamente; amb. ret. = variáveis ambientais retidas pelo método de seleção de variáveis de Blanchet et al. 2008; spa. ret. = 
variáveis espaciais retidas; p[a] = valores de p para a fração ambiental pura e p[c] = valores de p para a fração espacial pura; Nível de 
significância P < 0,05 está indicado em negrito. Alc. = alcalinidade, N-inorg. = nitrogênio inorgânico; PO4 = ortofosfato; Cond. = condutividade. 
  pGamb pGspa+ pGspa- amb. ret.  spa. ret. R² ajustado p[a] p[c] 
 Total 0,000 0,000 1,000 Cond., pH, N-inorg.  2, 1, 6, 9, 5 0,168 0,000 0,268 
Frouxamente 

Aderido Flagelada 0,010 0,380 0,610 pH, Cond. - 0,096 0,005 - 
 Unicelular 0,000 0,000 1,000 pH, PO4, Secchi 1, 2, 6, 9, 5 0,159 0,000 0,481 
 Colonial 0,000 0,100 0,910 pH, Cond., Secchi - 0,063 0,000 - 
 Filamento 0,070 0,240 0,730 - - - - - 
Fortemente 

Aderido Filamento 0,000 0,130 0,860 pH - 0,051 0,000 - 
 Com Pedúnculo 0,200 0,020 0,990 - 2, 3 0,065 - 0,005 
 Sem Pedúnculo 0,000 0,000 1,000 pH, Cond. 2, 1, 6, 9, 5 0,230 0,000 0,002 
 Prostrado 0,330 0,200 0,810 - - - - - 
Tamanho Nano 0,000 0,100 0,900 pH, N-inorg. - 0,030 0,000  
 Micro 0,000 0,000 1,000 pH, Cond. 1, 2, 9, 6 0,181 0,000 0,001 
 Meso 0,000 0,100 0,900 pH, Secchi - 0,044 0,048  
 Macro 0,000 0,010 0,990 pH, PO4 5, 6, 2, 8, 1 0,168 0,000 0,368 
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Figura 5. Partição da variação de toda a comunidade de algas perifíticas e das 
comunidades delimitadas pela forma de crescimento e tamanho celular. [a] fração pura 
ambiental; [b] fração compartilhada; [c] fração pura espacial. n.s. = não significante. 
 

Em geral, pH, condutividade, ortofosfato, transparência da coluna da água e nitrogênio 

inorgânico foram significantes variáveis selecionadas. Variáveis espaciais que 

representam amplas e médias escalas foram as mais importantes para explicar a 

estrutura dos grupos algais (Tabela 1). 

 

3.4 DISCUSSÃO 

 

Os resultados suportam a predição de que a comunidade perifítica (considerando 

todos os táxons) é mais fortemente correlacionada com as variáveis ambientais do que 

com variáveis espaciais. Assim, os resultados estão de acordo com o crescente número 

de evidências para ambientes aquáticos (e.g., Cottenie, 2005; Siqueira et al., 2012) e 

sistemas terrestres (Brunbjerg et al., 2012; Landeiro et al., 2012a; Özkan et al., 2013) 

indicando a importância do “species sorting” em estruturar as comunidades (Van der 

Gucht et al., 2007). A predição mais refinada de que as variáveis espaciais seriam 
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gradualmente mais importantes através dos gradientes de aderência ou tamanho, 

entretanto, não foi suportada pelas análises. 

A maior importância do modelo de seleção de espécies (“species sorting”) na 

estruturação da metacomunidade de algas perifíticas na planície de inundação do Alto 

rio Paraná coaduna com os resultados obtidos para diversas comunidades aquáticas, tais 

como, bactérias (Van der Gucht, 2007), fitoplâncton (Vanormelingen et al., 2008), 

caramujos (Hoverman et al., 2011), briófitas e macroinvertebrados (Heino et al., 2012, 

Landeiro et al., 2012b; Siqueira et al., 2012). Assim, os resultados do presente estudo 

reforçam o maior poder preditivo desse modelo em explicar a estrutura das 

comunidades aquáticas. Variáveis reconhecidamente importantes para o 

desenvolvimento das algas, como pH, condutividade, transparência da água e nutrientes 

(Soininen et al., 2004; Cerná, 2010; Heino et al., 2010; 2012), foram as que melhor 

explicaram a variação da estrutura das algas perifíticas. Os fatores locais são 

particularmente importantes para determinar os padrões de distribuição em 

comunidades que apresentam elevadas taxas de renovação (Vanormelingen et al., 2008) 

como, por exemplo, algas perifíticas. Convergindo com os resultados deste estudo, 

gradientes ambientais, incluindo teores de nutrientes e concentração de íons, foram os 

principais determinantes da estrutura de diatomáceas bênticas em distintas regiões 

geográficas (Soininen et al., 2004; Pan et al., 2010).  

As comunidades dificilmente aderem à apenas um dos modelos de 

metacomunidade (Leibold et al., 2004; Tompson & Townsend, 2006; Logue et al., 

2011), uma vez que o efeito da dispersão limitada pode ocorrer com diferentes 

intensidades. Neste estudo, apesar da predominância dos processos ambientais, a 

desconstrução da comunidade perifítica permitiu observar a influência dos efeitos 

espaciais sobre o microperifíton e sobre as algas mais fortemente aderidas. Assim, 

nossas expectativas de que as algas deste último grupo apresentassem um sinal espacial 

foram corroboradas, por serem mais resistentes aos movimentos das massas de água e 

apresentarem menores possibilidades de dispersão do que as algas que são frouxamente 

aderidas (Passy, 2007). Este resultado coaduna com os obtidos para diatomáceas 

perifíticas em riachos de regiões boreais, nos quais os efeitos ambientais apresentaram 

menor poder de explicação em relação aos espaciais (Heino et al., 2010). Ademais, a 

detecção de um efeito espacial, no entanto, é interessante por si só uma vez que um 

crescente número de trabalhos tem demonstrado que microrganismos também podem 

apresentar comunidades espacialmente estruturadas (e.g., Heino et al., 2010; Passy, 
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2012). Assim, em relação ao princípio de L. Baas Becking (“everything is everywhere: 

but the environment selects”; ver O’Malley, 2007), nossos resultados aparentemente 

divergem da primeira parte do princípio (“everything is everywhere”), mas coadunam 

fortemente com a segunda parte (“but the environment selects”). 

Os coeficientes de determinação estimados (e.g., R² ajustado = 16,8 % para toda 

a comunidade de algas perifíticas) foram comparáveis aos encontrados em outros 

trabalhos que utilizaram organismos aquáticos como modelos de estudos (e.g., R² 

ajustados = 38% e 24%, 23% a 25%, 24 %, 9%, 29 %, 24 %, ~10% a 18%, estimados 

por Soininen et al., 2004; Langenheder & Ragnarsson, 2007; Pandit et al., 2009; 

Soininen & Weckström, 2009; Heino et al., 2010; Cerná, 2010, Hájek et al., 2011, 

respectivamente). Em geral, os elevados valores da fração residual (frequentemente 

maior que 60 % em estudos de metacomunidades aquáticas: ver Cerná, 2010; De Bie et 

al., 2012; Heino et al., 2010; 2012) podem ser atribuídos a diferentes causas. Por 

exemplo, as espécies raras, nas comunidades naturais, superam as consideradas comuns 

(Siqueira et al., 2012). A comunidade de algas perifíticas da planície foi composta, 

predominantemente (98,7 % das espécies), por espécies que apresentaram baixa 

densidade e frequência de ocorrência. Apenas algumas espécies de diatomáceas foram 

consideradas comuns e apresentaram elevada abundância. Assim, os baixos coeficientes 

de determinação ajustados (ou a elevada fração residual) podem estar relacionados com 

a dominância destas espécies, cujas distribuições são de difícil modelagem devido aos 

altos níveis de ruídos (Heino et al., 2010; Siqueira et al., 2012). Elevadas frações 

residuais são frequentemente atribuídas a ausência de variáveis explanatórias que, em 

geral, são de difícil mensuração, tais como interações bióticas (e.g., pressão de 

herbivoria, ver Abe et al., 2007), eventos de alterações fluviométricas (Nabout et al., 

2009) ou ainda aos efeitos indiretos de variáveis que atuam principalmente sobre o 

crescimento do substrato (e.g., efeito da distância livre para a ação do vento sobre o 

aguapé; Thomaz et al., 2003). No entanto, elevadas frações residuais tem sido 

encontrada mesmo com a utilização de variáveis espaciais baseadas em autovetores 

(Borcard & Legendre, 2002; Diniz-Filho & Bini, 2005), que podem representar os 

efeitos de fatores ambientais espacialmente estruturados que, de fato, não foram 

mensurados. Similarmente, é importante destacar que diferentes variáveis que são 

usualmente descritas como importantes determinantes da estrutura de comunidades de 

algas perifíticas foram, de fato, mensuradas nesse estudo. Ainda, a extensão espacial da 

área de estudo foi o suficiente para gerar amplos gradientes ambientais. Portanto, com 
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base nos resultados e considerando a multiplicidade de processos estocásticos e 

determinísticos que controlam a composição de espécies, estamos longe de ter modelos 

da comunidade com alto poder de previsão, pelo menos para as comunidades de algas 

perifíticas. 

Embora as espécies de algas perifíticas difiram no modo da utilização do hábitat, 

a desconstrução desta comunidade de acordo com seus traços ecológicos não aumentou 

o poder de compreensão de sua dinâmica em relação aos efeitos ambientais e espaciais 

(Tabela 1). Não foi registrado, como esperado, o aumento consistente do controle 

espacial para as algas mais aderidas e de maiores tamanhos, nem mesmo aumento do 

controle ambiental nas algas mais frouxamente aderidas e de menores tamanhos. Vários 

estudos têm demonstrado que o uso das características ecológicas das espécies pode 

facilitar as interpretações ecológicas acerca dos processos que atuam na distribuição das 

comunidades, porém não aumenta a percentagem de variação explicada da análise 

(Tompson & Townsend, 2006; Pandit et al., 2009; Astorga et al., 2012; Hájek et al., 

2011; De Bie et al., 2012). Por exemplo, em um estudo comparativo entre plantas 

vasculares, moluscos, briófitas e diatomáceas o valor do R2 ajustado não superou 21%, 

mas apontou que os organismos que apresentam maiores propágulos (plantas e os 

moluscos) são estruturados principalmente por fatores espaciais em relação aqueles de 

menores propágulos (briófitas e diatomáceas) (Hájek et al., 2011). De Bie et al. (2012) 

ao estudar 12 grupos de organismos aquáticos, de bactérias a peixes, demonstraram que 

organismos maiores, que dispersam passivamente apresentaram fortes padrões 

espaciais, em relação a organismos menores que apresentam o mesmo modo de 

dispersão, sugerindo que o efeito da limitação da dispersão aumenta com o aumento do 

tamanho corporal. Embora os resultados não tenham suportado essa predição, eles 

sugerem que a abordagem de desconstrução é uma forma útil para testar hipóteses que 

vão além da simples avaliação da importância relativa do efeito espacial e baseado nos 

processos de nicho na formação da estrutura da comunidade.  

Os resultados obtidos neste estudo corroboram a hipótese de preponderância dos 

processos ambientais estruturando as comunidades de algas perifíticas. Portanto, 

espécies com as mais diversas características morfológicas e estratégias de vida 

respondem predominantemente aos fatores ambientais. Como destacado acima, a 

estratégia de desconstrução das matrizes respostas mostrou ter sido promissora em 

estudos prévios (Pandit et al., 2009; Siqueira et al., 2012). No entanto, os resultados 

obtidos após o uso dessa estratégia apontaram que diferenças entre o modo de vida, 
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tamanho celular e tipo de aderência das algas perifíticas não foram aspectos relevantes, 

no sentido de melhorar a compreensão da estruturação desta comunidade em ambiente 

de planície de inundação. Como um todo, os resultados sugerem que a inclusão de 

outras variáveis explanatórias, em diferentes escalas espaciais (e.g., velocidade da água, 

exposição a condições de dessecamento, diversidade de herbívoros, frequência, 

intensidade e amplitude dos pulsos de inundação, sazonalidade e uso do solo) é o 

melhor caminho para não somente detectar os modelos de metacomunidades que 

explicam as estruturas das comunidades locais de algas perifíticas, mas também 

aumentar o poder de predição desses modelos. No presente estudo, os resultados podem 

ter sido indiretamente influenciados por fatores ambientais que controlam a distribuição 

do substrato. É importante enfatizar que estes resultados, baseados na comunidade de 

algas perifíticas associadas à Eichhornia azurea, não podem ser facilmente extrapolados 

para outras espécies de macrófitas. Assim, investigar a importância relativa das 

variáveis espaciais e ambientais na previsão da estrutura das comunidades perifíticas 

associados a espécies de macrófitas aquáticas com diferentes formas de crescimento 

(e.g., submerso, livre flutuante) pode consistir uma interessante direção para estudos 

futuros.  
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4 CONSIDERAÇÕES FINAIS 

 

A despeito da importância da comunidade de algas perifíticas para o 

funcionamento e manutenção da diversidade dos sistemas aquáticos, muitos aspectos 

relacionados com ecologia desta comunidade ainda são pouco compreendidos. Nesse 

contexto, os resultados contribuíram para um maior entendimento sobre o padrão de 

estruturação, assim como dos fatores relacionados com a variação desta comunidade em 

múltiplas escalas nos ambientes de uma planície de inundação. 

Enfatizaram a importância dos fatores ambientais enquanto potenciais 

determinantes da variação desta comunidade, bem como, destacaram a influência da 

heterogeneidade de hábitat e do conjunto regional de espécies para a manutenção da 

riqueza das algas perifíticas. Ainda apresentaram que determinados traços biológicos 

das espécies podem conferir menor habilidade dispersiva e propiciar uma forte 

estruturação espacial dessa comunidade.  

Por fim, a desconstrução da comunidade de algas perifíticas em grupos baseados 

nos traços biológicos pode ser uma ferramenta valiosa nos estudos que objetivam a 

compreensão dos processos que ocasionam variações na estrutura desta comunidade em 

ampla escala de estudo. Portanto, explorar os mais variados aspectos da comunidade de 

algas perifíticas em distintas escalas é fundamental para um maior entendimento de sua 

ecologia e para o estabelecimento de padrões gerais relacionados com a variação da 

estrutura e diversidade.  
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ANEXO A – Artigo Científico 
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