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O efeito dos fatores locais e de preditores espasiaobre a estrutura
das algas perifiticas em planicie de inundacdo: umperspectiva de
metacomunidade

RESUMO

Compreender o padrdo de distribuicdo das espébm®, como os fatores que

influenciam sua abundancia € um dos grandes obgetia ecologia de comunidades.
Os estudos que verificam estes padrbes de digifibudas comunidades sob a
perspectiva de metacomunidade buscam compreendeo @ estrutura de uma

comunidade é determinada pelas condicdes locasos pfeitos da dispersdo. Esta
perspectiva permite uma visdo mais abrangente @olso@s de distribuicdo das
espécies e dos processos que determinam mudargastnaiuras de comunidades.
Neste contexto, este estudo apresentou o objetivwipal de avaliar a variacao

espacial da estrutura da comunidade de algastpasfiem 30 ambientes da planicie
de inundacédo do alto rio Parana em marco de 201felagdo entre a riqueza de
espécies de algas perifiticas com as variaveis eartdis e espaciais também foi
avaliada. “Desvendando a variacdo da riqgueza dauwcolade de algas perifiticas

segundo uma abordagem de desconstrucao” demoretimportancia relativa de

fatores locais e espaciais sobre a riqueza de iespg& comunidade como um todo e
apos ser decomposta em classes taxon6micas e tnat®gas de aderéncia, e.g.,
firmemente e frouxamente. “Particio da variacdo atenunidades perifiticas

desconstruidas: o uso dos tracos biolégicos impbrtemonstrou a variacdo na
composicao de espécies de grupos de algas comtasstiabilidades de disperséao,
baseados nos tracos biologicos das espécies, @ghoeh variaveis ambientais e
espaciais. De modo geral, os resultados obtidesé&drda avaliacdo da variacdo da
comunidade de algas perifiticas na planicie de dagiio do alto rio Parana

enfatizaram que os fatores ambientais, como adwasi limnoldgicas, preponderaram
na determinacdo da estrutura desta comunidade.u@mntlguns grupos algais

exibiram um forte componente espacial relacionaoim @ limitacdo da disperséao.

Além disso, a desconstrucdo da comunidade de phyé#ticas, em grupos baseados
na taxonomia e nos tracos biologicos, permitiu mp@ensao dos processos que
determinaram o padrao de variacdo desta comunidade.

Palavras-chave: Algas perifiticas. Metacomunidade. Tracos bioldgic Variavel
ambiental. Variavel espacial. Planicie de inundaé#o rio Parana.



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

ABSTRACT

One of the major objectives of community ecologytascomprehend the pattern of
species distribution as well as which factors m#lem abundant. Studies verifying
such patterns of community distribution seek to paehend how local conditions and
dispersion effects establish a community structlifes perspective enables a broader
view of patterns of species distribution and thecpsses leading changes in community
structures. In this context, the key objective lof tstudy was to assess the spatial
variation for the structure of periphytic algal conmity in 30 floodplain environments
in upper Parana River during March 2010. The retetip between species of
periphytic algae and environmental, spatial vagalWwas also assessed. Therefore, this
study was divided into two chapters. The first dbapgUnraveling the variation in
richness of periphytic algae community accordin@ tdeconstructive approach” aimed
especially at assessing the relative importancdocdél and spatial factors on the
richness of communities species as a whole subs#dgubeing decomposed in
taxonomic classes and adherence strategies,iengy, &nd loosely. The second chapter
“Partitioning of the variation in deconstructed ipbgtic algal communities: does the
use of biological traits matter?” aimed at assgs#ie variation in the composition of
algal groups species with distinct dispersion tiedibased on species biological traits
concerning both environmental and spatial variabllesgeneral, the results obtained
through the assessment of periphytic algae commumaitiation in upper Parana River
floodplain revealed that environmental factors gaypredominant in establishing the
community structure. Nevertheless, some of thel @gaups presented a strong spatial
component regarding dispersion limitation. Furthemm the deconstruction of the
periphytic algal community for groups based on teoray and biological traits enabled
a better understanding of the processes involvestablishing the variation pattern for
this community.

Keywords: Periphytic algae. Metacommunity. Deconstructioniol@yical traits.
Environmental variable. Spatial variable. FloodplaUpper Parana
River.
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1 INTRODUCAO GERAL

A teoria de metacomunidade adiciona, em relagdsdd tradicional da ecologia
de comunidades, a dispersdo dos organismos entrehasdistintas de habitat como
um processo chave na estruturacdo das comunidadesna regido. Nesse contexto,
esta teoria prediz que as comunidades distribugdaglistintas manchas de habitat,
podem apresentar alteracées de sua estrutura midandevido ao efeito da interacéo
de espécies e ao efeito de fatores abidticos @tdlied & Blenckner, 2002; Leibolet
al., 2004) e diferenciar-se em escalas de tempo ec@sf(ffouza, 1985). Essas
comunidades que sao conectadas por meio de disperg#e interagem potencialmente
podem ser denominadas de metacomunidades (Wil868).1

Os padrbes de variacdes espaco-temporal nas metaictades sdo um reflexo
amplo de mudancas na paisagem que influencianxas tke dispersdo e a importancia
dos processos regionais e locais para estrutu@dgsi@omunidades (Pickett & White,
1985). Assim, as estruturas de comunidades logsgsidas numa metacomunidade sao
resultados de processos locais (e.g., interacGEgcds e abidticas) e de processos
regionais (e.g., distancia entre as manchas déahabipool” de dispersao) que regulam
a chegada e saida de individuos nas comunidadilid.et al, 2004).

O principal foco do estudo de metacomunidades #iozrcomo a disperséo
dos organismos entre comunidades locais altersmamitas locais e, posteriormente, a
estrutura das comunidades (Beisetml, 2006; Mihaljevic, 2012). Por outro lado, a
teoria de metacomunidade pressupde que gradiemdsergais também podem
influenciar as taxas demogréficas das espécies oganpo, as estruturas das
comunidades locais. Nesse contexto, Leilsilcl. (2004) criaram quatro modelos ou
tipos de metacomunidades - “dinamica de manchaB),(Fspecies sorting” (SS),
“efeito de massa” (ME) e modelo neutro (NM) — quierem principalmente em dois
tipos de suposicdes: se as manchas sdo homogéndastevogéneas em relagdo a
condicOes abidticas e, se as condi¢cdes de dispdosdorganismos entre as manchas é
limitada, eficiente ou alta (Holyoa#t al, 2005). Contudo, dificilmente as comunidades
aderem a apenas um dos modelos de metacomunideitel{let al, 2004; Logueet
al., 2011).

A particdo de variancia baseado em andlises caa®aio método mais utilizado
em estudos que objetivam verificar quanto da vadage uma comunidade (Y) é

explicada pelas variaveis ambientais (X) e espa¢\af) (Legendre, 2008), ainda que
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seu uso apresente algumas limitac6es (Gilbert &Ben2010; Smith & Lundholm,

2010). Assim, a variagcdo da comunidade pode seong@usta no componente
determinado pelas variaveis ambientais [a], no @orapte formado pela associacao
entre as variaveis ambientais e espaciais [b], amponente determinado pelas

variaveis espaciais [c] e no residuo [d] (Figuraelgendre, 2008).

Variacdo da comunidade (Y)

Y
WVariacdo : . Variacdo
Explicada [a] ~[b] [c] Explicada
por X por W
Variagdo ndo explicada [d]

Figura 1. Representacdo da particdo da variacacodmnidade (Y) em relacdo as
variaveis ambientais (X) e espaciais (W), adaptaeld_egendre (2008). O retangulo
representa a variagdo da comunidade n&o explicadafracdo [b] representa a
interseccéo dos componentes [a] e [c]. (Para nadetalhes ver Legendre, 2008).

Os modelos baseados na particdo da variacdo danctade podem apresentar
baixos valores de explicacdo que sdo muitas vestasionados com a associacao de
espécies que respondem a diferentes tipos de g@ri@xplanatérias, entre outros
fatores. Nesse sentido, estudos recentes tém dabvas comunidades locais segundo
tracos biologicos ou caracteristicas especificag, éeamanho do corpo, modos de
dispersdo (De Biest al, 2012), que possam ser utilizadas como substitpéna a
eficiéncia de dispersdo na busca de testar higteses especificas em relacdo aos
fatores que determinam a estruturas dessas condesida

Com relacdo aos microrganismos, embora eles apeesezlevados tamanhos
populacionais e apresentem dispersdo passiva re¢écig®’Malley, 2007), diversos
estudos tém demonstrado que esses organismos aaesentar diferentes padroes
espaciais, provavelmente relacionados com a shiicitde de dispersédo (Wetzsdl al,

2012). Para esses organismos a utilizacdo de um@agem de desconstrucdo da



15

comunidade, ou seja, separar as espécies de acordoalgum traco biologico
compartilhado pode auxiliar no entendimento doggssos que determinam seu padréo
de distribuicdo (Marquedt al, 2004).

As algas perifiticas constituem um excelente modwoa testar hipoteses
relacionadas com os diferentes modelos de metaddaues. As espécies colonizam
habitat bem definidos e podem propagar facilmeata piversos ambientes aquaticos
por meio dos movimentos da agua. O estudo destarddade sob a perspectiva da
teoria de metacomunidade propicia maior conhecioneabre os padrées de variacao
desta comunidade e os principais fatores relacmsadm essas variacoes.

Esta comunidade compreende um grupo diverso denisrgas que vivem
aderidos a qualquer tipo de substrato submerso,aivmorto, organico ou inorganico
(Wetzel, 1983) e possui importantes funcdes em riashos, lagos e em planicie de
inundacao (Stevenson, 1996). As planicies de imgimjaem particular, constituem-se
habitat ideal para o seu desenvolvimento, por aptas abundante substrato para a
colonizagdo e desenvolvimento na regido litorArmmano macrofitas aquaticas e
sedimento (Goldsborough & Robinson, 1996).

A estrutura das algas perifiticas de ambientestaggacontinentais pode ser
alterada por trés fatores principais comatisponibilidade de area para sua colonizacao
e desenvolvimentoij) particularidades de cada espécie na utilizacdorelssos e
interacdo com outras espécees) capacidade de dispersédo. As barreiras de disperséo
assim como a presenca de certos tracos biologioalem limitar as rotas de dispersao
em um habitat e consequentemente definir o “poel’edpécies locais (Stevenson,
1996) ou conferir menor eficiéncia na dispersaot@dlet al, 2012), respectivamente.

A grande capacidade de dispersdo (Round, 198%2)nepa tolerancia ambiental
apresentada pelas algas perifiticas permitem qu@svéhabitats locais sejam
colonizados (McCormick, 1996). Assim, o alto potahae imigracdo, ou seja, a
probabilidade das células disponiveis na colunagiem aderirem-se ao substrato e o
alto potencial de emigracdo, a probabilidade ddslast aderidas no substrato
contribuirem para o “pool” de células a deriva, poeendem diferentes estratégias que
aumentam a possibilidade de colonizacdo de habliseniveis (McCormick, 1996).

Com excecdo do estudo desenvolvido por Wegtedl. (2012), os estudos
realizados para a comunidade de algas perifiticaBrasil tem focado em avaliar os
aspectos relacionados com a estrutura e dinamist@a @emunidade em funcao de

variaveis locais. No presente estudo, a importaretativa das variaveis ambientais e
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de preditores espaciais em explicar a variacdoodaucidade de algas perifiticas foi
investigado de modo geral e, depois de desconsistarcomunidade de acordo com 0s
tracos bioldgicos (e.g., forma de aderéncia notsatose tamanho). Este trabalho foi

estruturado em dois aspectos nos quais buscou-se:

i) Avaliar a importancia relativa de fatores locaisspaciais sobre a riqueza de
espécies da comunidade como um todo e apds sandesta em classes taxonémicas e

nas estratégias de aderéncia, e.g., firmementaigamente. (Capitulo I).

i) Avaliar a variagdo na composicdo de espécies dpogrule algas com
distintas habilidades de dispersédo, baseados magestmiologicos das espécies, em

relacdo a variaveis ambientais e espaciais. (Gapiju
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2 DESVENDANDO A VARIACAO DA RIQUEZA DA COMUNIDADE D E
ALGAS PERIFITICAS SEGUNDO UMA ABORDAGEM DE
DESCONSTRUCAO

RESUMO

Desconstruir a comunidade de algas perifiticasodeda com tracos que as espécies
compartilham € uma estratégia que pode auxiliarentendimento dos processos
ecologicos que determinam a variacao da riquezsspécies. Algas perifiticas, em um
trecho de 60 km de extensdo de uma planicie delagdio, foram separadas segundo
suas estratégias de aderéncia e classes taxonécoita® objetivo geral de testar a
hipotese de que a importancia relativa de fataresai$ e espaciais sobre a riqueza de
espécies diferiria entre a comunidade como um &oeotre as classes taxonémicas e as
estratégias de aderéncia. Foi predito que os teefiis de determinacdo de grupos
taxondmicos, ou daqueles baseados nos tracos icimdogas espécies, devem ser
maiores do que o coeficiente de determinacéo daucimlade como um todo. Analises
de regressbes parciais foram realizadas para fjoanta importancia dos fatores
ambientais e espaciais sobre a riqueza total d@as & de cada grupo separadamente.
As riquezas das comunidades de macrofitas aqudifiesplancténica foram apontadas
como as principais variaveis ambientais relaciosauten a riqueza da comunidade de
algas perifiticas, o que sugere que a heterogateidia habitat e o conjunto regional de
potenciais colonizadores sdo importantes na magébeda riqueza de espécies dessa
comunidade em ambientes de planicie de inundacdom@delos gerados para as
riquezas das classes taxondmicas e das estratiegaeréncia possuiram maior poder
de predicdo do que o modelo para a comunidade aomdodo. Isto sugere que a
abordagem de desconstrugéo pode constituir umaafolenmelhorar o entendimento
dos processos determinantes da variagao da rigesta comunidade.



19

ABSTRACT

One of the strategies to better understand theogicall processes that establish the
variation in species richness is to deconstrudppgtic algal communities according to
traits shared by species. A stretch of 60 km ofoadplain had its periphytic algae
separated according to adherence strategies armmhaiemxc classes to assess the
hypothesis that the relative importance of local apatial factors on species richness
would differ when regarded the whole community,ot@amic classes and adherence
strategies. It was predicted that the coefficiaitdetermination for taxonomic groups
or those based on the biological traits of the igseshould be higher than the
coefficient of determination for the community asvhole. Partial regression analyses
were carried out to quantify the importance of emwnental and spatial factors on the
total algae richness and of each group separalély.richness of both phytoplankton
and aquatic macrophytes communities were pointedthas major environmental
variables regarding the richness of periphytic lalgammunity suggesting that the
habitat heterogeneity and the regional set of p@tiecolonists may lead to strong
effects that influence the variation in richnesspefiphytic algae in this system. The
models generated for the richness of taxonomicselmsand adherence strategies
presented greater prediction force than the modeltlie community as a whole
suggesting that the deconstructive approach mayesept an improvement in

understanding decisive processes concerning \@riatirichness of this community.
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2.1 INTRODUCAO

A rigueza de espécies representa uma das formas simples e antigas de
mensurar a biodiversidade em diferentes escalaxiasgpe temporais (Magurran 2004;
Brown et al. 2007). Considerando a importancia tedrica e apdicdessa métrica, um
dos grandes desafios em estudos de ecologia denatadaes consiste em quantificar e
compreender os motivos pelos quais a riqueza ya@oanell & Lawton 1992; Hanski
1997; Loreau 2000; Magurran 2004). Nos ambientestamps continentais, o padréo de
variacdo da riqueza da comunidade perifitica —grrdprantemente composta por algas
autotroficas — esta relacionado a influéncia derést locais, como teores de nutrientes,
luz e herbivoria (Steinman 1996; Hillebrand 200®utrientes e herbivoria podem
conduzir respostas positivas e/ou negativas sobigpieza algal (Hillebrand 2003), ao
reduzir ou aumentar a dominancia de espécies e ramoper 0 aumento da
complexidade estrutural da matriz perifitica porionelo desenvolvimento de
organismos filamentosos (Hillebramd al, 2007; Liesset al, 2009). No entanto, por
essa comunidade desenvolver-se sobre substratoemds (Wetzel 1983), sua riqueza
pode estar associada a outros fatores como, parptxea heterogeneidade de habitat
(Hinojosa-Garreet al. 2010; Schneckt al. 2011; Biolo & Rodrigues 2013) e a riqueza
do conjunto regional de espécies (ver Passy 2GfiAir&net al. 2009).

A ocorréncia de padrbes espaciais evidentes, radostem estudos recentes
(Hillebrandet al. 2001; Soininen & Heino 2007; Soininen 2007; Vanelingenet al.
2008; Wetzekt al. 2012; Tanget al. 2013), tém desmistificado a ideia de auséncia de
restricdo da disperséo para microrganismos (verady 2007). Nesse contexto, para
as algas perifiticas, é possivel predizer que fagse pode ter maior efeito sobre algas
firmemente aderidas no substrato em relacdo asédmente aderidas, por possuirem
menor chance de dispersédo (Wetehl. 2012). Todavia, estudos observacionais, que
utilizam a riqueza das algas perifiticas como nod@&n demonstrado que o poder de
predicdo varia conspicuamente, mas em geral, terade@r baixo (ver Passy 2009;
Heinoet al. 2010; Passy 2010; Wetzet al. 2012). Por exemplo, no estudo conduzido
por Passy (2009), um modelo incluindo a soma déweis puras relacionadas com as
condi¢cbes dos riachos e da bacia de drenagem trapagdsaram 15% da variagéo da
riqueza de espécies de diatomaceas em ambienteslisbntos regimes hidrologicos

nos Estados Unidos da América.
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A baixa capacidade de predicdo da riqueza de espdeialgas continentais de
agua doce, em geral, e de algas perifiticas, ericpar, pode ser explicada, por
exemplo, pela falta de variaveis chaves e/ou parstnaigens ao longo de gradientes
ambientais reduzidos (ver Naboet al. 2009). Ademais, estudos macroecologicos
sugerem que a riqueza de espécies, por ser unavelaegregada, constituida pelo
somatorio das presencas de diferentes espéciesartados requerimentos ambientais,
€ uma variavel de dificil predicdo ou com elevadodo” (Bini et al 2004; Marqueet
al. 2004; Terribileet al 2009, mas ver Cottingham & Carpenter 1998). Seaxs$im,
utilizar o principio de desconstrucédo sugerido garquetet al. (2004) e agrupar as
espécies segundo tragos biologicos compartilhagode ser uma alternativa para
aumentar o poder de predi¢cdo dos modelos, alémxiéaana compreensdo de padrdes
ecologicos.

As algas perifiticas apresentam diferentes esiemtéde aderéncia e tracos
funcionais que permitem a classificacdo das espémie grupos (Biggst al. 1998).
Assumindo que as espécies dentro desses gruposndesp de forma similar aos
gradientes ambientais, € esperado que a capadi@adeedicdo dos modelos aumente
quando as riquezas de espécies de diferentes gsdmosnodeladas separadamente,
utilizando o principio de desconstrucdo. Esse fpindambém pode auxiliar na criagdo
de diferentes hipoteses seguindo uma abordagemarativa (Marquetket al. 2004).
Por exemplo, no estadio maturo de colonizacdo aunmade possui algas aderidas
firmemente no substrato por meio de variadas es&sit e mecanismos, COmMo
pedunculos e tubos de mucilagem. Por outro ladgasabue ndo apresentam essas
estruturas permanecem “enroscadas” sobre outramisrgos ou “mergulhadas” na
matriz perifitica (Hoaglandet al. 1982; Biggset al. 1998). Espécies firmemente
aderidas sdo mais resistentes a disturbios (estpcidade de corrente e pressao de
herbivoros) e possuem menores chances de serenvidesialo substrato do que
aguelas que estdo frouxamente inseridas na marifitipa (Biggset al. 1998; Passy
2007). Os resultados dessa abordagem tem posslbilima visdo mais abrangente
sobre a ecologia dessa comunidade e simplificadtegretacdo e compreensao de sua
estrutura e dinamica (ver Tuji 2000; Burliga al 2004; Passy 2007; Schneek al
2011; Larson & Passy 2012; Weteglal. 2012).

No presente estudo, as algas perifiticas da ptamiei inundagdo do alto rio
Parana (Brasil) foram separadas conforme suasteggas de aderéncia (i.e.,

firmemente e frouxamente aderidas) e em classesdaxcas. O primeiro objetivo foi
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o de testar a hipotese de que a importancia raldeévfatores locais e espaciais sobre a
riqueza de espécies diferiria entre a comunidadealgas como um todo, classes
taxonO6micas e estratégias de aderéncia. O segunjelivo foi o de comparar o poder
de predicdo da variabilidade da riqueza entre asset taxondmicas e estratégias de
aderéncia. Assumindo que um unico fator pode e&immespostas distintas em um
grupo de algas devido a divergentes tracos biadggiBiggset al. 1998; Passy 2007) e,
seguindo o sugerido por de Margeetal. (2004), foi predito que (i) os coeficientes de
determinacdo, puro ambiental [a] + puro espaciph[dracdo compartilhada [b], de
grupos (baseados nos aspectos taxonémicos ou angss tbioldgicos das espécies),
devem ser maiores do que o coeficiente de detegdnda comunidade como um todo
e que (ii) coeficientes de determinacdo para grupseados em tracos biologicos
devem ser maiores que aqueles estimados com gbagesados em taxonomia. Ainda,
considerando que algas firmemente aderidas possuEmr chance de dispersdo em
relacdo a frouxamente aderidas (Weteelal. 2012), predizemos que (iii) grupos
compostos por algas firmemente aderidas (e.g., @¥euophyceae,
Craspedomonadophyceae e Rhodophyceae) possuenpatidn espacial da riqueza.
Por outro lado, esperamos que fatores locais sejai® importantes para a predicao da

rigueza de grupos dominados por algas frouxamelaedas (e.g., Zygnemaphyceae).

2.2 MATERIAL E METODOS

2.2.1 Area de estudo

O rio Parana drena uma area que corresponde aimpaamente 10,5 % da
area total do territorio brasileiro (Agostinebal. 2000). Um trecho localizado entre os
Estados do Mato Grosso do Sul e Parana (22°40022° 53°10’-53°24'0) esta
associado a uma planicie de inundagdo que abr8t&n de extensdo e constitui o
altimo trecho livre de represamento em territorrasileiro (Agostinhoet al. 2008)
(Figura 1). Os rios Baia e Ivinhema séo dois ingmigs tributarios associados a
margem direita do rio Parana. Estes rios juntosp@@m trés grandes subsistemas nesse
trecho (Thomaet al. 2004; Padiaét al. 2012). Esses subsistemas sao distintos entre si
e apresentam elevada variabilidade dos fatoresi@sd como transparéncia da coluna
da agua, teores de nutrientes, pH e profundidaddas comunidades aquaticas
(Agostinhoet al. 2000; Thomazt al. 2004; Robertet al.2009).
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O estudo foi conduzido em um trecho de 60 km derséo e inclui trinta
ambientes da planicie de inundagdo do Alto rio maraAs amostragens das
comunidades e das variaveis limnoldgicas foramzadds de modo simultaneo e em
todos os ambientes em marco de 2010. Durante odoeedie estudo, os valores do nivel
fluviométrico oscilaram entre 3,26 m e 5,07 m enp@receram, a maior parte do

periodo das coletas, acima de 3,5 m.
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Figura 1. Planicie de inundacdo do Alto rio Paraoé a localizacdo dos ambientes
estudados.

2.2.2 Amostragem e delimitacdo dos grupos de ggafticas

Em cada ponto de coleta, dois peciologmdhornia azuregdSw.) Kunth foram
amostrados entre o sexto e o oitavo né (Schwarztodd. 1990), acondicionados em
frascos de Wheaton de 150 mL e mantidos no gela eéhocao do biofilme perifitico,
realizada com lamina de aco inoxidavel envoltaspamel aluminio e jatos de agua
destilada. Depois de removido, o perifiton foi fimae preservado com solucédo de
Lugol acético (Bicudo & Menezes 2006). As algasifftmas foram quantificadas

utilizando cdmaras de sedimentacdo e microscopiertido de acordo com Utermohl
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(1958) e a riqueza de espécies foi considerada contmnero de taxons registrados em
cada amostra quantificada.

A analise taxondmica foi realizada em microscOgittad com objetivas de 10x,
40x e 100x. A identificagdo ao menor nivel taxordonfoi baseada em literatura
classica (Angnostidis & Komarek 1988; Croasdale & Flint 1986, 1988 Dillard 1990,
1991; Komarek & Anagnostidis 1986, 1989 Krammer & Lange-Bertalot 1986, 1988,
1991; Prescott 1982Prescotet al. 1981, 1982) e o enquadramento taxondmico adotado
foi o proposto por Round (1965, 1971) conforme meendacdes de Bicudo & Menezes
(2006).

Neste estudo, as algas que possuem algum mecargsmopermite sua
aderéncia no substrato foram classificadas comeefirente aderidas e aquelas que nao
0 possuem, em frouxamente aderidas (Tabela 1).a@ssdde riqueza da comunidade,
das classes taxon6micas e das estratégias de @ddidam utilizados separadamente

como matrizes respostas nas analises de dados.
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Tabela 1. Classes taxondmicas e géneros de algfisigas pertencentes aos grupos
“firmemente aderido” e “frouxamente aderido”.

Classe Géneros
Cyanophyceae Calothrix, Chaemosiphon, Gloeotrichia, Hapalosiphon
Heteroleibleinia, Leibleinia, Nostoc, Ruvilaria, X@coccus
o Chlorophyceae Aphanochaete, Chaetophora, Chaetosphaeridium,
B Characiellopsis, Characium, Coleochaete, Stigedaion
2 Ulothrix, Uronema
i Oedogoniophyceae Bulbochaete, Oedogonium
£ Dinophyceae Stylodinium
g Euglenophyceae Colacium
£ Xanthophyceae Characiopsis, Dioxys, Chrysophyceae, Dinophyceagyhion
l-'é Craspedomonadophycedgalpingoeca
S Bacillariophyceae Achnanthes, Achnanthidium, Amphipl_eur_a, Amphora,
5 Cymbella, Encyonema, Eunotia, Fragilaria, Gomphoagm
Gyrosigma, Synedra, Stenopterobia, Ulnaria
Rhodophyceae cAudouinella cf. Compsopogon
Classe Géneros
Cyanophyceae Anabagna, Aphano_capsa, Borzia, Chroococcus, Coelomo
Geitlerinema, Jaaginema, Komvophoron, Lyngbya,
Merismopedia, Microcystis, Oscillatoria, Phormidium
Pseudoanabaena, Synechocystis
o Chlorophyceae Ankistrodesmus, Chlamydomonas, Closteriopsis, Guela,
S Crucigenia, Crucigeniella, Cryptomonas, Dictyosptiae,
o Dimorphococcus, Elakatothrix, Glaucocystis, Gloeisy
< Gonium, Kirchneriella, Monoraphidium, Nephrocytium,
Q Oocystis, Oonephrys, Pediastrum, Radiococcus, Sesnaus,
o Schoederia, Selenastrum, Selenodyctium, Sorastrum,
% Tetraedron, Tetrastrum
= Zygnemaphyceae Actinotaenium, Closterium, Cosmarium, Cosmocladium,
L% Euastrum, Gonatozygon, Hyalotheca, Micrasterias,
o Mougeotia, Octacanthidium, Onychonema, Pleurota@aniu
5‘ Spirogyra, Spondylosium, Staurastrum, Teilingiantdadium
O Euglenophyceae Euglena, Phacus, Strombomonas, Trachelomonas

Xanthophyceae
Chrysophyceae
Bacillariophyceae

Ophiocytium, Tetraplekton
Mallomonas, Synura

Aulacoseira, Cyclotella, Diploneis, Frustulia, Mela,
Navicula, Nitzschia, Pinnularia, Staurosira, Sutiee

2.2.3 Variaveis limnolégicas

A transparéncia da coluna da agua foi mensuratizantiio um disco de Secchi.

Amostras de agua foram filtradas em filtros Whatr@diF, sob baixa presséao (< 0,5

atm) e mantidas a -20°C para determinacéo, emd#dra, das concentracées (L)L

das fragcBes dissolvidas de fosforo (ortofosfatoacterdo com Mackerettt al. 1978) e
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nitrogénio (nitrato e aménia de acordo com Gegtéal. 1980 e Koroleff 1976,
respectivamente). As fracdes dissolvidas de nimogoram somadas e consideradas
como nitrogénio inorganico nas analises. Para dizantos teores de clorofila-a da
agua (g LY, aliquotas da agua foram filtradas em filtros Wen GF/F, sob baixa
presséao (< 0,5 atm). Posteriormente, os filtroarfomantidos congelados até a extracao
da clorofila-a e os teores dessa molécula foramraénados por espectrofotometria de
acordo com métodos descritos em Goltermiaal. (1978). A clorofila-a constitui uma
medida indireta da biomassa dos organismos autmsofWetzel & Likens 1991) e
pode ser um indicador da produtividade dos amiser®s parametros limnologicos
foram medidos e cedidos pelo Laboratério de Limgial®@asica do Nucleo de Pesquisa
em Limnologia, Ictiologia e Aquicultura — Nupélida Universidade Estadual de

Maringa.

2.2.4 Comunidades plancténicas e de macréfitastiagaa

A despeito das comunidades perifiticas e fitoplamcas possuirem espécies
exclusivas, as algas de um modo geral podem ocawlee superficies e suspensas na
coluna da agua (Stevenson 1996a). Dessa formaneronlde espécies fitoplanctbnicas
pode ser um indicador do conjunto regional de éspégue potencialmente podem
colonizar o perifiton. A amostragem da comunidatiEpianctonica foi realizada na
sub-superficie da coluna da agua (20 cm de profiade) da regido pelagica dos
ambientes. As amostras foram coletadas diretanmoemefrascos de Wheaton de 150
mL, fixadas com solugdo de Lugol acético a 5% etidas no escuro (Bicudo &
Menezes 2006). As analises foram realizadas emosu@pio invertido com objetivas
de 40x. A riqueza de espécies foi considerada @®ndo o niumero de taxons presentes
em cada amostra quantitativa. A comunidade fitagémca foi coletada, analisada e os
dados foram cedidos pelo Laboratério de EcologiaFdeplancton do Nucleo de
Pesquisa em Limnologia, Ictiologia e Aquicultur&upélia, da Universidade Estadual
de Maringa.

Algas perifiticas constituem um importante recuafimentar para organismos
zooplanctonicos (Burkst al. 2002; Maia-Barbosat al. 2008), tendo em vista que a
maioria destas espécies ocorre tanto na regidanga quanto pelagica (Walsegtgal.
2006). A densidade desses organismos pode seraddlipara estimar a pressdo de

herbivoria. Assim, a comunidade zooplancténicadwmiostrada na sub-superficie da
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regido pelagica dos ambientes. Para cada amostira fdtrados mil litros de agua com
auxilio de moto-bomba e de uma rede de plancto@8dgm. O material coletado foi
acondicionado em frascos identificados de polmbilee fixado em solugdo de
formaldeido a 4%, tamponada com carbonato de cacabundéancia do zooplancton
foi determinada com auxilio da camara SedgewickdRam microscépio optico. Os
organismos foram quantificados por meio da contadernnés sub-amostras de 2,5 mL,
obtida com auxilio de pipeta tipo Hensen-Stempeide enumerado o minimo de 80
individuos para cada sub-amostra (Botteekhl. 1976). A densidade total de espécies do
zooplancton que potencialmente consomem algadtfwarsf (de acordo com Allan 1976
e consultando especialista) foi expressa em temeofmdividuos por metro cubico
(ind.m®. A comunidade zooplancténica foi coletada, amdise os dados foram
cedidos pelo Laboratério de Ecologia de ZooplanaionNucleo de Pesquisa em
Limnologia, Ictiologia e Aquicultura — Nupélia, dmiversidade Estadual de Maringa.

Macrofitas aquéticas com diferentes estruturas otimgicas favorecem a
heterogeneidade de micro-habitat para a comunigadiéitica (Biolo & Rodrigues
2013) e sua riqueza pode ser um indicador da lygteeidade ambiental. A riqueza de
macrofitas aquaticas foi registrada com o barcar@wimento, a uma velocidade lenta
e constante, ao longo de toda a regido litorankeatd® submersas foram amostradas
com auxilio de um ancinho durante 10 minutos. Adiifieacdo foi baseada em Cook
(1990), Velasquez (1994), Pott & Pott (2000) e bare(2000). A riqueza das
macrofitas aquaticas foi avaliada e os dados focauidos pelo Laboratério de
Macréfitas Aquaticas do Nucleo de Pesquisa em Liagia, Ictiologia e Aquicultura —
Nupélia, da Universidade Estadual de Maringa.

2.2.5 Variaveis espaciais

As coordenadas geograficas dos locais de coleaafaotilizadas para criar uma
matriz de conectividade com base no critério deald®y (Borcarcet al. 2011) que é
adequado quando a distribuicdo dos locais de cel@tauma regido é irregular. De
acordo com esse critério, trios de locais de celsf® conectados por um triangulo se e
somente um circulo circunscrito (i.e., o circuloindie os trés locais) ndo incluir
nenhum outro ponto (Legendre & Legendre 1998). Esadriz foi utilizada para a
obtencéo dos filtros espaciais (autovetores) raddizpor meio do método Mapas de

Autovetores de Moran (MEM; Drast al. 2006). Os autovetores extraidos da matriz de
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conectividade representam as relacfes espaciagsa@npontos de coleta em diferentes
escalas e podem ser utilizados como variaveis gagpbrias) espaciais (Diniz-Filho &
Bini 2005; Griffith & Peres-Neto 2006). Os autovwet® foram obtidos pela fungao
“tri2nb” disponivel no pacote “spacemakeR” (Detyal. 2006).

2.2.6 Analise dos dados

As variaveis limnologicas e os dados de riquezditdplancton, densidade do
zooplancton herbivoro e de riqueza de macréfitagtacps consistiram nas variaveis
explanatdrias. Os dados das comunidades fitoplaicetd zooplanctdnica e de
macrofitas aquaticas foram utilizados como sulisstipara o conjunto de espécies
potencialmente colonizadoras, herbivoria e hetereigade de habitat, respectivamente.
A concentracdo de clorofila-a foi utilizada comd&tituto para a produtividade. As
variaveis respostas desse estudo consistiram nezagdas classes taxondmicas e das
estratégias de aderéncia. Para cada variavel tasposdelos de regressdo linear
parcial (Loboet al.2002; Legendre 2008) foram estimados considerdndoconjuntos
de variaveis explanatérias. O primeiro conjunto formado pela matriz bidtica-
ambiental composta pelas variaveis limnologicasadod das outras comunidades
aquaticas. O segundo conjunto de variaveis (masfiacial) foi formado pelos escores
extraidos dos Mapas de Autovetores de Moran (cotplicado acima).

A selecéo das variaveis explanatérias utilizadasanglises de regressao parcial
foi realizada pelo método proposto por Blancketrl(2008). Este procedimento de
selecdo é realizado em duas etapas para corrigirpdoblemas que ocorrem com 0
método tradicional (i.e., “forward selection”) —naento da probabilidade de erro Tipo |
e superestimacdo da variancia explicada. Na prametapa, um modelo global,
utilizando todas as variaveis explanatérias de eterthinado conjunto, € testado e a
analise prossegue somente se o resultado forisagb (P < 0,05). Se esse critério for
respeitado, a selecéo de variaveis prossegue,anaglerando dois critérios: (1) o nivel
de significancia da variavel explanatoria testad@)eo coeficiente de determinacéo
multiplo ajustado Rzajustad() do modelo global. Assim, uma variavel explanatori
somente é selecionada Be< 0,05 e se 0 SeR4justadoN@0 fOr superior a®¥ajustadodo
modelo global. Quando qualguer um desses critérdxs € satisfeito para alguma
variavel, a mesma é descartada e o procedimenteréampido.

A analise de regressao parcial permite a deconmfmsia variacdo total de cada
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variavel resposta em fracdes que indicam a impodados fatores [a] ambientais
puros, [b] ambientais que séo espacialmente estdds (fragdo compartilhada), [c]
espaciais puros e a [d] variacdo ndo explicadare@dtados da particdo de variancia
foram baseados nas fraces ajustadis Peres-Netoet al, 2006). As anélises
estatisticas foram realizadas utilizando o softwRr2.15 (R Core Team, 2013). A
selecdo das variaveis explanatérias e as anaksesytessdes parciais foram realizadas,
respectivamente, por meio da funcdo “forward.seWapart” disponiveis nos pacotes
“packfor” (Drayet al.2007) e “vegan” (Oksanest al. 2010), respectivamente.

2.3 RESULTADOS

2.3.1 Riqueza das classes taxonO6micas e das giimtde aderéncia das algas

perifiticas

A comunidade de algas perifiticas apresentou etevigdieza de espécies (392
taxons) distribuida em 121 géneros. Zygnemaphyapaesentou a maior riqueza de
espécies (136 taxons), seguida de Chlorophyceadaf@ihs), Bacillariophyceae (67
taxons), Cyanophyceae (51 taxons), Euglenophychdakons), Xanthophyceae (14
taxons), Chrysophyceae (8  taxons), Oedogoniophyced6  taxons),
Craspedomonadophyceae (3 taxons), Dinophyceae doRhgceae (2 taxons cada).
Zygnemaphyceae e Euglenophyceae apresentaram a waaiacdo do numero de
taxons e, Bacillariophyceae e Rhodophyceae a méwrforma geral, classes com
elevada riqueza de espécies apresentaram ampitdbud¢gio geografica em relacdo
aguelas com menores riquezas (Tabela 2).

Com relacdo a estratégia de aderéncia, a riquezas@écies das algas
frouxamente aderidas preponderou sobre as firmenaelgridas. A maior diferenca foi

registrada em relagdo aos valores maximos de @quE24 para as frouxamente

aderidas e 47 para as firmemente aderidas (Tapela 2
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Tabela 2. Variacéo da riqueza de espécies e freguéa ocorréncia das classes de algas perifit@gdanicie de inundacéo do Alto rio Parana

(n = 30). Valores minimos e maximos registradogjiené desvio padréo.

Minimo Maximo Meédia Desvio padréo Coeficiente de Variacao

Frequéncia de ocorréncja (%

Todos os taxons 51 158 93,56 30,31
Classes

Cyanophyceae 5 20 11,40 3,74
Chlorophyceae 2 41 20,47 9,63
Zygnemaphyceae 7 56 24,83 14,17
Oedogoniophyceae 1 5 2,80 0,85
Euglenophyceae 1 12 4,57 2,94
Dinophyceae 1 2 1,25 0,46
Xanthophyceae 1 6 2,43 1,37
Chrysophyceae 1 4 1,62 0,92
Craspedomonadophyceae 1 3 1,31 0,60
Bacillariophyceae 21 36 25,70 3,61
Rhodophyceae 1 2 1,08 0,29
Estratégia de aderéncia

Firmemente aderida 25 47 32,70 5,57
Frouxamente aderida 26 124 60,87 26,82

32

33
47
57
30
64
37
57
57
46
14
27

17
44

100

100
100
100
100
77
27
93
70
53
100
40

100
100
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2.3.2 Variacao dos parametros limnolégicos e demeuwtomunidades aquaticas

As variaveis limnolégicas e os dados das comunglaft®planctonica,
zooplanctonica e de macrdfitas aquaticas varianaplaanente entre os ambientes da
planicie de inundacdo do Alto rio Parana. Os maioralores do coeficiente de
variacdo, dentre as variaveis limnologicas, foragistrados para nitrogénio inorganico
e clorofila-a, seguidos da profundidade do disc&eechi e ortofosfato (Tabela 3). Em
relacdo as outras comunidades avaliadas, os maioedientes de variacdo foram
registrados para a abundancia da comunidade zabiptera e riquezas das

comunidades fitoplancténicas e de macrofitas acas(iTabela 3).

Tabela 3. Valores minimos, maximos, meédias e deetfies de variacdo das variaveis
limnoldgicas e das comunidades fitoplanctonica,rofdas aquaticas e zooplanctonica
em ambientes da planicie de inundacdo do Altoarafd i = 30).

Variavel Minimo Maximo Média  Coeficiente Variac@d)
Secchi (m) 0,06 2,45 1,31 37,87
N-inorganico (pug %) 0,05 360,4 68,9 150,38
PO, (g LY 13,9 68,43 35,48 35,09
Clorofila-a (ug Y 0,8 23,58 5,75 105,6
Fitoplancton (riqueza) 3 59 27,3 51,52
Macrdfitas (riqueza) 10 34 22,1 31,47
Zooplancton (ind.r) 748 136.890,3 20.675,8 147,39

2.3.3 Particdo da variancia da riqueza das claageadmicas e estratégias de aderéncia

das algas perifiticas

Nenhuma variavel espacial foi significativamenterelacionada com a riqueza
total da comunidade perifitica (i.e., conjunto @elas sem desconstrucdo). As variaveis
ambientais selecionadas (riqueza de fitoplanctomaerofitas) explicaram 22% da
variacdo da riqueza total de algas perifiticas. ©deto global ambiental foi
significativo para a maior parte dos grupos taxand6me das estratégias de aderéncia.

O modelo global espacial associado com autovalposgivos, por outro lado,
foi significativo para poucas classes taxonOmicas eespacial associado com
autovalores negativos néo foi significativo paramena das classes ou formas de
aderéncia. Em Oedogoniophyceae, Dinophyceae, Basphyceae, Rhodophyceae e
para o grupo de estrategistas firmemente aderglasdelos globais associados com os

dois conjuntos de variaveis (ambiental e espan&b)foram significativos. Os modelos
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totais, representado pela soma da fracdo ambiguia [a], espacial pura [c] e
compartilhada [b], gerados para as classes tax@aSnaipresentam valores superiores
de explicacdo em relacdo aos modelos gerados pagati@tégias de aderéncia, com
poucas excecdes. No entanto, o valor da fracdo esmatbido grupo “frouxamente
aderidas” foi menor apenas que o de Chrysophyded®(a 4).

Os modelos gerados para riqueza de Cyanophyceamrofyceae e
Euglenophyceae apresentaram os maiores valoreslagdo a todos os outros grupos.
Para estas classes, os modelos globais ambientaspaxiais foram significativos.
Teores de nitrogénio inorganico, clorofila-a, ddede de zooplancton e trés
autovetores espaciais foram significativos paranCghyceae e explicaram 58% da
variabilidade de riqueza, sendo 29% correspondextte componente ambiental
espacialmente estruturado. Em Chlorophyceae, o lmadebiental incluiu a riqueza de
fitoplancton e de macrdfitas aquaticas e teor aeofila-a. O modelo espacial foi
composto por trés autovetores de médias e amptatassEstas variaveis explicaram
58% da variabilidade desta classe, sendo 27% pamdsnte ao componente ambiental
espacialmente estruturado e apenas a fracdo refaeaepelo componente espacial
puro (fracdo [c]) foi significativa. Em Euglenopl®ae, as porcentagens de explicacao
do componente ambiental puro, que incluiu nitrogémorganico, clorofila-a e
ortofosfato, e espacial puro, com dois autovetamsespondendo a amplas escalas,
foram significativas. Para esta classe, o compeneammnbiental espacialmente
estruturado representou 39% da variabilidade deezig e 0 componente ambiental puro
preponderado sobre o espacial puro.

Para Zygnemaphyceae, Xanthophyceae e Chrysophyaeagas o modelo
global ambiental foi significativo. A riqueza de ghyemaphyceae esteve positivamente
associada com a riqueza de fitoplancton e de mtagGquaticas. A fracdo ambiental
pura explicou 28% da riqueza nesta classe, no tentafio foi significativa. Nitrogénio
inorganico explicou 18% da variagcdo da riqueza @mtXophyceae. A variacdo da
riqueza de Chrysophyceae foi explicada prepondemsarite (38%) pela riqueza de
fitoplancton, densidade de zooplancton e riquezanderoéfitas aquaticas. Para
Craspedomonadophyceae, composta por taxons firmenagieridos deésalpingoeca
apenas o modelo global espacial foi significativa eariabilidade de sua riqueza foi
explicada por duas variaveis espaciais de ampiaésdéas escalas.

Com relacdo a estratégia de aderéncia, o modelbalglambiental foi

significativo para as algas frouxamente aderidagarabilidade da riqueza deste grupo
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foi explicada, preponderantemente, pelo componamigiental puro que incluiu teores
de nitrogénio inorganico e representou signifiGanente 33% da variabilidade da
riqgueza (Tabela 4).

Em geral, as variaveis, nitrogénio inorganico estitade de zooplancton foram
negativamente relacionadas com a riqueza e, taddsnaais variaveis ambientais, e.g.,
riqueza de fitoplancton, macréfitas aquéticas, fosfato e clorofila-a, apresentaram

uma associagao positiva com a riqueza das classes.
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Tabela 4. Resultado da particdo de variancia paiguaza das classes taxondmicas e estratégiaeténath das algas perifitica®.Gamp
(valores deP para o modelo global ambienta) Gesp+ € P Gesp- (Modelo global espacial associado aos autovetmresautovalores positivos e
negativos, respectivamente), Amb. ret. (varidvendbiantais retidas), Esp. ret. (variaveis espadiislas), [a] (fracdo ambiental pura), [b]
(fracdo ambiental espacialmente estruturada),ffatdo espacial pura), (*) Indica fracdes ajustagigsificativas P < 0,05). (-) Indica que a
fracdo ndo foi estimada (considerando os resultattss modelos globais). Fitop. (fitoplancton), mécrfmacrofita aquatica), zoop.
(zooplancton), clorof. (teor de clorofil; PQ, (ortofosfato), N-inor (nitrogénio inorganico).

PGamt PGespa: P Gesps Amb. ret. Esp. ret. [a] [b] [c] [a+b+c] %
Todos os taxons 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 40 58
Chlorophyceae 0,00 0,05 0,94 Fitop., macrof., clorof. 9,26 0,19 0,27 4,1 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., PQ@ 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 aderéncia
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 DISCUSSAO

De modo geral, os resultados obtidos nesse espatdaaam que a variagcdo da
riqueza de espécies das algas perifiticas foi egl@com as variacdes nas riquezas de
espécies de macrofitas aquaticas, de fitoplanciarefila-a e, com menor frequéncia,
com teores de nutrientes e densidade de zooplafetonTabela 4). A despeito das
dificuldades no estabelecimento de relacoes deacaefeito em estudos observacionais
(Cardinaleet al. 2006), esses resultados coadunam com estudospe detectaram
relacdes entre a variacao da riqueza de espédifitigass e 0 tamanho do conjunto de
potenciais colonizadores (como indicado pela rigude espécies de fitoplancton)
(Vyvermanet al.2007; Soinineret al.2009; Passy 2009) ou heterogeneidade ambiental
(como indicado pela riqueza de macrofitas aquati¢idsojosa-Garroet al. 2010;
Schneclet al.2011; Biolo & Rodrigues 2013).

Os movimentos da agua promovem o intercambio delastklgais entre as
comunidades aderida e suspensa na coluna da agentieet al. 1996; Stevenson
1996b). Assim, amostras do plancton podem contes/aspécies perifiticas (De Jonge
& Van Beusekom 1992; Rakocevic 2012) e ambient®s c@ior riqueza de espécies
nas amostras planctdénicas podem ser aqueles que amiribuem com potenciais
colonizadores para a matriz perifitica (Brown & #Ansl973). Assumindo que, pelo
menos, parte da variacdo da riqgueza de espécidiiqaes € mediada ou causada pela
variacdo da riqgueza do conjunto “regional”, consaddo os efeitos do processo de
colonizagdo e da densidade de propagulos, essedtades demonstrariam a
importancia de variaveis explanatérias obtidas soalas maiores que aquelas onde as
amostras do perifiton sdo tomadas (i.e., microt@scAssim, em geral, os resultados
aqui obtidos para Chlorophyceae, Zygnemaphyceadrgs@phyceae coadunam, de
forma indireta, com aqueles obtidos em outros estugle demonstram a importancia
da rigueza regional sobre a riqueza local de gygaiticas (Vyvermaret al 2007,
Soininenet al.2009; Passy 2009).

A relacéao entre riqueza de Chlorophyceae, Zygneytaate e Chrysophyceae
com a rigueza de macrofitas aquaticas sugere gaecemunidade contribui fortemente
com a heterogeneidade ambiental, elevando os sallereiqueza de espécies. Embora
esse estudo tenha sido realizado apenas com a icaderperifitica associada cdm
azurea € provavel que a variacdo da rigueza de macsofisdeja relacionada com a

criacdo de diferentes condicbes ambientais recagenmblas espécies perifiticas que
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aumentam, dentro de um mesmo ambiente, o0 niUmepmtdaciais colonizadores. As
macrofitas aquaticas podem promover o aumento tErdgeneidade ambiental, em
diferentes escalas espaciais, por apresentaremerdds arquiteturas e texturas
(Laugaste & Reunanen 2005; Messyatzal. 2009; Biolo & Rodrigues 2013) e,
possivelmente favorecem o desenvolvimento e a stédia de diferentes espécies de
algas perifiticas.

A relacdo entre rigueza de espécies e produtividgeelmente avaliada pela
biomassa) tem sido amplamente investigada natliteraecoldgica (Whittaker 2010;
Adler et al. 2011). Existem varios exemplos de relacdes lirseg@resitivas), quadraticas
ou mesmo a auséncia dessas relacdes (Sietald2013). Em geral, essa variacdo da
forma da relacdo estd associada com as escalasstims. Nesse estudo, a relagédo
entre riqueza de espécies de dois grupos (cloesfieeeuglenoficeas) e clorofila-a foi
positiva. Em escala local, a relacéo positiva p®tanterpretada pela “hipétese de mais
individuos”. Nesse caso, deveria existir também tetegdo positiva entre a densidade
e concentragdo de clorofila-a, bem como uma relpg&iiva entre riqueza de espécies
e densidade. De fato, esses resultados foram eadost (Algarteet al. in prep.-
relacdo entre a densidade de cloroficea e eugtemoficom clorofila-a foram,
respectivamente, r = 0,41 e r = 0,51, entre a rigue a densidade de cloroficeas e
euglenoficeas, respectivamente, r = 0,59 e r =,0s8hdo todas essas relacdes
significativas comP < 0,03). O efeito da amostragem tem sido sugerata pxplicar
essas relacdes (i.e., entre riqueza e produtividdelesidade e riqueza e densidade e
produtividade). Neste e em varios estudos, a amastaada foi, no entanto,
padronizada. Assim, a razdo pela qual o efeito mesagagem é frequentemente
utilizado para explicar essas relacdes € incertrrfativamente, a relacdo positiva
entre riqueza e produtividade pode ser explicadaflemgdo das menores taxas de
extingdo local em ambientes mais produtivos que, garal, apresentam maiores
tamanhos populacionais. Tendo em vista a padrdiwzata area de estudo, essa
explicacdo parece tdo ou mais plausivel que adouateada num simples artefato
estatistico.

Considerando que as algas perifiticas podem comsiina alternativa alimentar
para organismos zooplanctonicos em regides litasa(lBurkset al. 2002), a associacao
negativa entre a densidade de zooplancton e a zaquke Chrysophyceae e
Cyanophyceae pode indicar, que 0s taxons pertexangstas classes podem ter sido

mais suscetiveis ao consumo ou a remocao ocaslenedpéecies, em relacdo a taxons
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pertencentes a outras classes algais, possivelmewitdo a caracteristicas relacionadas
com tamanho, morfologia ou até mesmo forma de icnesto (unicelulares, cocdides e
flageladas), assim como com a disposicdo dentrondiiz perifitica (Allan 1976;
Steinman 1996). Esta justificativa seria aceitamesmo em relacdo as formas
filamentosas de cianoficeas, que poderiam ser manatvas, tendo em vista que 0s
rotiferos e os copépodes tém a habilidade de coracurtar flamentos algais e torna-
los disponiveis para espécies de pequeno porteckadoceros (Bouvgt al. 2001). Por
outro lado, por estas classes exibirem maior pitisisidbe de possuir organismos menos
palataveis e com maiores tamanhos, em comparagdivas classes algais, esta relacéo
negativa pode indicar um efeito temporal do prazeds herbivoria, no qual estes
taxons representam o restante do que foi consupaliozooplancton. Esta justificativa
pode ser provavel considerando que a seletividadeadiculas algais menores (Allan
1976) e mais palataveis (Cisneres al. 1991), pode aumentar dominancia de
organismos resistentes a acdo do zooplancton etiraiima reducdo dos valores de
riqueza.

Ambientes com maiores concentracfes de ortofostocaqueles que possuem
maior riqueza de euglenoficeas, como sugeridogssaciacdo positiva, possivelmente
por propiciar o desenvolvimento abundante na dedsidle espécies deste grupo. As
euglenoficeas ocorrem sob uma variedade de cordied@bientais e podem se
beneficiar em concentracbes mais elevadas de migsi€Rosowski 2003). Por outro
lado, maiores valores de riqueza de Cyanophycaagelophyceae, Xanthophyceae e
do grupo das algas frouxamente aderidas em memomesentracdes de nitrogénio
inorganico, como indicado pela associacao neggpede ser explicado pelo aumento
adicional dos teores de nitrogénio que ocorre demrmatriz perifitica ocasionado por
algumas cianoficeas fixadoras de nitrogénio (BiggSmith 2002) que possivelmente
favoreca o desenvolvimento de outras espécies ességo0.

A despeito da preponderancia dos efeitos ambiergaize a riqueza da
comunidade de algas perifiticas, a decomposicada desmunidade em grupos
taxondmicos e segundo a estratégia de aderénciespexies revelou, conforme o
predito, maiores coeficientes de determinacdo. @indvelou a importancia do
componente espacial na variagdo da riqueza de @lsoeae, Chlorophyceae,
Euglenophyceae e Craspedomonadophyceae. Essedadesulsugerem que a
abordagem de desconstrucdo da comunidade pode rarelaocompreensdo dos

processos que controlam a variacao da riqguezalgas perifiticas. O reconhecimento
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de que algas perifiticas difiram pelo menos em speeto, e.g., seja morfolégico ou
funcional, pode evidenciar os mecanismos que camuas variagcdes dentro de um
sistema, muitas vezes mascaradas quando todas p&giess sdo consideradas
equivalentes (Marquedt al. 2004). Assim, aliar as caracteristicas compaddisadas
espécies com a variabilidade ambiental do sistearacp ser util na avaliagdo da
variacdo da riqueza das algas perifiticas nestaigiade inundacado, por refletir as
preferéncias ambientais ou por recursos e a liAGotagm propagar para outros
ambientes.

Divergindo do esperado, as classes taxondmicaseqmaram coeficientes de
determinacdo mais elevados do que grupos baseaddsagos bioldgicos. Isto sugere
que grupos formados a partir de uma Unica semahaogo estratégia de aderéncia,
nao refletiram a relacdo esperada da riqueza das @lerifiticas com os efeitos dos
fatores ambientais e da dispersdo. As classes dmxoas apresentam grande
combinagdo de tragos, e.g., estruturais, morfot&ge fisioldgicos, que determinam a
histéria de vida de cada espécie (Burkgal. 2004), o que possivelmente conduziram
melhores respostas frente aos efeitos de diferdateses. O menor refinamento na
formacao dos grupos baseados nos aspectos mocimdggodem ter influenciado esses
resultados. O uso de diversos aspectos algaisiadssce.g., forma de crescimento,
aderéncia, formato e tamanho da célula, fixacaoniti®génio e resisténcia aos
distarbios, tem sido eficiente na descricdo da codade perifitica em relacdo aos
aspectos ambientais (Biggsal. 1998; Burligaet al. 2004; Ferragut & Bicudo 2010).

Como esperado, os fatores locais foram mais impi@sana determinacdo da
rigueza do grupo “frouxamente aderido” e de Zygnamgeeae, composto
preponderantemente por algas livres de estratdgifigacdo, enquanto os relacionados
com o espaco foram preponderantes apenas parae@Goaspnadophyceae. Esses
resultados sugerem que apesar de apresentarem ulm passivo de dispersdo, a
presenca ou a auséncia das estratégias de adecénéigem diferentes habilidades
dispersivas para taxons perifiticos (Weteelal. 2012). Esse fato implica em fortes
padrbes espaciais devido a menor suscetibilidadelisigersdo ou por diferentes
respostas aos efeitos de variaveis ambientais €unaen com estudos prévios

realizados com algas perifiticas (Cerna 2010; Hetrad. 2010; Tanget al. 2013).
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2.5 CONSIDERACOES FINAIS

Este estudo demonstrou, de forma geral, que osrefat@ambientais,
principalmente a riqueza de macréfitas aquaticda eomunidade fitoplanctdnica séo
importantes na manutencédo da riqgueza da comunadigas perifiticas em ambientes
de planicie de inundacdo. A abordagem de descgéstrda comunidade de algas
perifiticas pode auxiliar na elucidacdo dos prozesgue determinam a variacdo da
riqueza em rios-planicies de inundacdo. No entao®,baixos coeficientes de
determinacao registrados para 0s grupos baseadasinatégias de aderéncia sugerem
a necessidade de decompor a comunidade considenaadode um atributo, assim
como incluir outras variaveis ambientais que possdatar o desenvolvimento de

algum grupo algal especifico.
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3 PARTICAO DA VARIACAO DE COMUNIDADES PERIFITICAS
DESCONSTRUIDAS: O USO DE TRACOS BIOLOGICOS
IMPORTA?

RESUMO

A utilizacdo das caracteristicas das espéciesagfanma promissora abordagem para a
compreensao dos principais processos que conduzepadroes de metacomunidades.
NOs analisamos amostras de algas perifiticas derlentes da planicie de inundagéo
do Alto rio Parana, no sudeste do Brasil, paratest hipoteses de que a variacdo na
composicao de espécies de grupos de algas com halikdade de dispersédo seria
principalmente explicada por varidveis espaciais, qutro lado, grupos de algas com
alta habilidade de dispersdo seriam explicados angblor variaveis ambientais. A
variacdo na estrutura da comunidade foi principatmeorrelacionada com as variaveis
ambientais. Este resultado esta de acordo com rdgraumero de evidéncias que
indicam um predominante papel do procesgecies-sorting A predicdo mais
especifica de que as variaveis espaciais se tamaas mais importantes através do
gradiente de aderéncia ou tamanho, entretantofon&aportada pelas nossas analises.
Ainda, a grande variacdo ndo explicada sugere s eomunidades foram reunidas
por eventos idiossincraticos ou que outras varsavegligenciadas em estudos de

metacomunidades aquaticas precisam ser incluidas.

Palavras-chave: metacomunidade, perifiton, pRDAavais ambientais, comunidades

aquéticas, planicie de inundacao
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ABSTRACT

The use of species traits offers a promising ambraa the understanding of the main
processes underlying metacommunity patterns. Weyzsth samples of periphytic
algae in 30 environments of the Upper Parana Rlgedplain in southeastern Brazil,
to test the hypotheses that variation in speciespesition of algal groups with low
dispersal abilities would be mainly explained bytsd variables; on the other hand,
algal groups with higher dispersal abilities woblel better explained by environmental
variables. The variation in community structure waginly correlated with
environmental variables. This result is in line twia growing body of evidence
indicating a predominant role of species-sortingcpsses. The more-refined prediction
that the spatial variables would gradually beconm@emimportant across a gradient of
adherence or size was, however, not supported lbyaoalyses. Also, the large
unexplained variation suggested that these pefiplegimmunities were assembled by
idiosyncratic events, or that other variables tratoften neglected in studies of aquatic

metacommunities needed to be included.

Keywords: metacommunity, periphyton, pRDA, environmentalriafales, aquatic
communities, floodplain
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3.1 INTRODUCAO

O termo metacomunidade foi criado por Wilson (1988) um trabalho de
simulacdo onde o autor ja expunha alguns elemeb&sscos (e.g., ambientes
homogéneos e equivaléncia ecologica das espécséedpatia neutra unificada da
biodiversidade proposta por Hubbell (2001). De doocom Wilson (1992), uma
metacomunidade é composta por comunidades sepazadalkiferentes manchas que
formam um mosaico. Embora essa definicAo n&o temhprecisdo necesséria,
minimamente, ela reconhece a existéncia ou impdgada dimensdo espacial em
estudos de ecologia de comunidades. Posteriormdivirsos estudos apresentaram
definicbes mais precisas. Por exemplo, Leibold Ekt (2004) definiram uma
metacomunidade como sendo “um conjunto de comuesdémtais que estdo ligadas
pela dispersdo de multiplas espécies que poterangdminteragem” (ver também
Hubbell, 2001 para defini¢do virtualmente idéntica)

O objetivo geral da teoria de metacomunidade ctaspor um lado, em
verificar como a dispersao dos organismos entreioafades locais altera as dinamicas
locais e, posteriormente, a estrutura das comuegdgllihaljevic, 2012). Por outro
lado, a teoria de metacomunidade pressupde quegtesl ambientais também podem
influenciar as taxas demogréficas das espécies oganpo, as estruturas das
comunidades locais. Leibold et al. (2004) criaraesse contexto, quatro modelos ou
tipos de metacomunidades - “dinamica de manchab),(FPspecies sorting” (SS),
“efeito de massa” (ME) e modelo neutro (NM) — quiereém principalmente em dois
tipos de suposicdes: se as manchas sdo homogéndastevogéneas em relagdo a
condicOes abioticas, se as condi¢cdes de disperssiorganismos entre as manchas é
limitada, eficiente ou alta (Holyoak et al., 2006hma metacomunidade do tipo SS é
caracterizada por diferencas nas abundancias gésies entre as comunidades locais
em funcdo da interacdo de espécies e qualidadeadaha (por exemplo, recursos e
condicbes ambientais). Por outro lado, a metacoiadei pode ser composta por
individuos que possuem semelhantes habilidades etdmas e dispersdo e, que a
variacdo na composicédo da comunidade € principagrdaierminada pela limitacdo da
dispersdo, especiagdo e extincdo (NM). Winegardrteml. (2012) recentemente
propuseram que o0s outros dois modelos — PD e M&b-€8s0s especiais do tipo SS.
Em PD as espécies diferem umas das outras peleiagsgdo como competidoras ou

colonizadoras dentro de um ambiente uniforme. Emaombiente heterogéneo, fortes



51

efeitos prioritarios (Winegardner et al., 2012)usados por bons dispersores, podem
alterar a dindmica da comunidade. Em ME, a altpedsfio de uma mancha de alta
qualidade promove um constante suplemento de ohadgi para manchas de baixa
qualidade, de modo que, uma populacdo pode seridaafira da sua amplitude
ambiental (Mouquet & Loreau, 2003). Winegardnerlet(2012) sugeriram que, por
considerarem PD e ME como casos especial do mdgmoSS, os ec6logos nao
percebem os modelos de metacomunidade como quatidigmas discretos, mas sim
como a interacdo dos mecanismos por tras dos madéenetacomunidade. Assim,
estes autores sugeriram que o0s ecoOlogos pensemetasomunidades como neutra, e
“species sorting” com limitada (PD), eficiente (¥53lta disperséo (ME, sensu Leibold
et al., 2004).

A particdo de variancia baseado em analises caagaio método mais utilizado
em estudos que objetivam estimar o papel relatosfdtores ambientais e preditores
espaciais em determinar a variagdo em metacomwesd@dg., Gilbert & Lechowicz,
2004; Cottenie, 2005; Heino et al., 2010; Siqueiraal., 2012). Entretanto, recentes
estudos tém revelado limitacdes para o uso dacpartie variancia, como uma forma
inequivoca de distinguir entre modelos de metacaade (Gilbert & Bennett, 2010;
Smith & Lundholm, 2010; mas ver Diniz-Filho et aR012). Atualmente, os
pesquisadores evitam interpretar o componente aabie espacial como expressdes
diretas de nicho e, especialmente, relacionadagr@esso neutro, respectivamente.
Existe também o problema dos baixos coeficientedeterminacdo que séo estimados
em muitos dos trabalhos recentes (Melo et al., ROAJjustificativa mais frequente,
para os baixos valores de explicacdo que sdo contaraacontrados, é baseada no fato
que alguma variavel importante néo foi incluidanadriz explanatoria ou que os dados
foram coletados em um Unico momento (Beisner £2@06).

Outra justificativa para os baixos valores de &ggi@o pode ser simplesmente
porque, nos estudos de metacomunidades, estamsstimando “laranjas com macas”.
Em outras palavras, as matrizes respostas (espédmsais) seriam compostas por
espécies que respondem a diferentes tipos de e@i@xplanatorias. Em busca de
testes de hipoteses especificas, que vao alémcdtomiia simplista entre processos
neutros e determinadas pelo nicho, estudos receintgBram as matrizes respostas
considerando diferentes tracos das espécies (eoglos de dispersdo, tamanho como
substituto para capacidade de dispersao, raridami@em: se nativa ou exdtica) que

compdem as comunidades locais (Thompson & Towns2Eb; Pandit et al., 2009
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Siqueira et al., 2012; De Bie et al., 2012). Pareplo, Pandit et al. (2009) testaram a
hipotese de que as variaveis ambientais explicaafien propor¢cdo da variagdo na
abundéancia e distribuicdo de espécies especialistaentanto, as variaveis espaciais
seriam relativamente mais importante para espéeiesralistas.

De acordo com o principio de L. Baas Becking (veM&@ley, 2007),
organismos pequenos apresentam dispersdo passiventef e sua distribuicdo é
principalmente controlada por variaveis ambientdisitretanto, recentes estudos
demonstram que microalgas apresentam diferente®gmmespaciais, provavelmente
relacionados com a limitacdo de dispersdo (Vanangeh et al., 2008; Cerna, 2010;
Heino et al., 2010). A relagéo entre os tracosépobs das espécies e a habilidade de
dispersao tem sido investigada na tentativa de mmngder os padrbes de diferentes
grupos de organismos. Desse modo, por exemploniergas menores sdo mais
susceptiveis a dispersar de forma passiva e, ghs&te possuem menores tendéncias
de exibirem padrdes espaciais, quando comparadoooganismos maiores (Hajek et
al., 2011; De Bie et al., 2012). Entretanto, quasdacompara grupos de organismos
(e.g., algas perifiticas) que possuem similar malo dispersdo e requerimentos
ambientais, pode ser util avaliar tanto seus trdgokgicos (e.g., tamanho), quanto
suas estratégias adaptativas (e.g., forma de ai@réro substrato). Com essa
abordagem, a possibilidade de padrdes espaciaigi@spcausados por diferentes
respostas as condi¢cdes ambientais € descartadag\Véetal., 2012). Ainda, esta pode
ser uma perspectiva promissora quando comunidagesiéicas sdo desconstruidas.

As algas perifiticas constituem um excelente mogel@ o teste de hipoteses
relacionadas com os diferentes modelos de metaddaues. Nas matrizes perifiticas,
as algas compreendem um diverso grupo de organiftuzaitotroficos que colonizam
e se desenvolvem sobre qualquer tipo de substuimeyso, organico ou inorganico
(Wetzel, 1983). Estes organismos apresentam ditssdracos bioldgicos, variando de
tamanho, forma de crescimento (unicelular, filarosat e colonial) e, forma de
aderéncia no substrato (frouxamente aderida e rinenée aderida). Assim, espera-se
que diferentes grupos de espécies apresentem t&spbferenciadas aos gradientes
ambientais (Biggs et al., 1998). Por exemplo, antbge com elevada correnteza, é
esperado suportar alta abundancia de algas uracegubrostradas, do que formas
frouxamente aderidas, como as filamentosas (P286y,). Portanto, é provavel que,
devido a estas caracteristicas compartilhadadtadses mais evidentes que relacionem

a importancia das variaveis ambientais e espasg&an obtidos com o uso de uma
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abordagem de desconstrucdo, quando comparado @isearda comunidade como um
todo.

NOs investigamos a importancia relativa das vaisdambientais e de preditores
espaciais em explicar a variagdo da comunidaddgde aerifiticas de modo geral e,
depois de desconstruir esta comunidade de acordasdracos biologicos (e.g., forma
de aderéncia no substrato e tamanho). Particulaemertamanho das espécies e suas
formas de aderéncia foram utilizadas como subssitgara a dispersdao passiva das
algas perifiticas. Primeiro, esperamos que as wgisaambientais possam ser mais
importantes em explicar a variacdo da comunidati de algas perifiticas, dado que
esta comunidade responde fortemente aos gradiantbgentais. Segundo, depois de
desconstruida a comunidade de acordo com a formedel€ncia ao substrato (e.g.,
firmemente aderida x frouxamente aderida), nésipeetbs alta importancia relativa
das variaveis espaciais para 0 grupo composto lgais d&irmemente aderidas, em
relacdo ao grupo composto pelas algas frouxameetedas. Esta predicdo assume que,
algas firmemente aderidas possuem a menor podaibdi de serem removidas da
matriz perifitica pelas correntes de agua e dispgrassivamente (Passy, 2007, Wetzel
et al. 2012). Terceiro, de acordo com recentesdestujue sugerem que, para
organismos que dispersam passivamente, a efici@zidispersdo decresce com o
aumento do tamanho do propagulo (Hajek et al., 2@ Bie et al., 2012), nés
predizemos que as variaveis espaciais podem sersnm@aportantes para algas menores
(com alto potencial para dispersar passivamenteuddgara as maiores, algas menores
sdo mais facilmente carreadas pelas massas de pglasacdo do vento e por outros

organismos.

3.2 MATERIAL E METODOS

3.2.1 Area de estudo

O rio Parané é considerado o décimo maior do mendoelacdo a vazao. Seus
trechos alto e parte do médio estdo totalmenteriduse em territério brasileiro
(Stevaux, 1994). O Alto rio Parana esta associagima extensa planicie de inundacao
(22°40’-22°50’S; 53°10-53°24'W), representando iomortante centro de diversidade.
Em 30 de setembro de 1997, um trecho de aproximaaan200 km dessa regido foi
oficialmente designado como uma area de protecdieatal (APA llhas e Varzeas do

rio Parana). Essa area esta inserida em um tréaleode represamento, a jusante da
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represa de Porto Primavera e a montante do reéeovd UHE Itaipu (Stevaux et al.,
2009). Dois importantes tributarios, os rios Ivimaee Baia, constituem dois grandes
subsistemas desta planicie (Padial et al., 2012)ar@bientes aquaticos dessa planicie
apresentam grande variabilidade morfométrica edidgica, além de diferentes graus
de conectividade com a calha do rio principal ($ekitho et al., 2004).

A area de estudo constituiu um trecho de aproximadse 60 km de extenséo e
incluiu ambientes associados aos rios Parana,dmahe Baia (Figura 1). Este estudo
compreendeu 30 ambientes, entre lagoas, rios escaqae possuiam a macrofita
aquaticaEichhornia azuregSw.) Kunth que serve de substrato para a coloawaeg
comunidade perifitica. Tendo em vista que essacaespe frequentemente registrada
nesta planicie, sua escolha permitiu representatadacdes das condi¢cdes abidticas

locais e a comparacgao entre os ambientes destoestu
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Figura 1. Planicie de inundacdo do Alto rio Paraoé a localizacdo dos ambientes
estudados.

As amostras das variaveis limnoldgicas e da conadieidde algas perifiticas
foram obtidas durante o periodo de &guas altasgcande 2010. Este periodo foi
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precedido por um grande pulso de inundacdo, quandwiacdo do nivel fluviométrico

atingiu o valor maximo de 6,70 m (Figura 2).
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Figura 2. Variacado do nivel da agua na planicimdedacao do alto rio Parana em
fevereiro e margo de 2010. A linha pontilhada indgeriodo amostral.

3.2.2 Variaveis ambientais

Em cada area de amostragem, as seguintes varfaxasis medidas em campo:
profundidade do disco de Secchi, profundidade m@ditmetria), temperatura da agua
(°C; aparelho digital portatii marca YSI), condidizde elétrica (US cm e pH
(potencidbmetros digitais de campo da marca Digimédhostras de agua foram
filtradas em filtros Whatman GF/F, sob baixa presg&d0,5 atm) e mantidas a -20°C
para determinacdo, em laboratério, das concensagfg L) das fracdes dissolvidas
de fosforo (ortofosfato; de acordo com Mackeretlalgt1978) e nitrogénio (nitrato e
amonia de acordo com Giné et al., 1980 e Korol&ff,6, respectivamente). As fracoes
dissolvidas de nitrogénio foram somadas e congidsraomo nitrogénio inorganico nas

analises.
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3.2.3 Amostragem da comunidade perifitica

As amostras da comunidade de algas perifiticasnfaiatidas com a raspagem
de peciolos em estadio adulto He azurea As amostras da comunidade de algas
perifiticas foram obtidas com a raspagem de pexiein estadio adulto d& azurea
Dois peciolos coletados em cada local de amostragétn no total) foram
acondicionados em frascos de Wheaton de 150 mLnédoa no gelo até a remocéo do
material perifitico com auxilio de lamina de acoxiavel envoltas em papel aluminio
e jatos de agua destilada. O material removiddiXato e preservado com solucao de
Lugol acético a 5%, para as amostras quantitativamea do substrato raspado tm
foi calculada a partir das medidas de comprimertogura obtidas de cada peciolo. A
contagem das algas perifiticas foi realizada em pcamaleatérios utilizando um
microscopio invertido (400x) de acordo com Uterm@h®58) e em camaras de
sedimentacdo seguindo Lund et al. (1958) até atingi minimo, 100 individuos do
taxon predominante e a estabilizacdo da curva @eéces (Bicudo, 1990). As
identificacbes foram realizadas até o menor niggbridmico possivel (usualmente
espécies) de acordo com literatura classica (Brgscott et al., 1981, 1982; Prescaoitt,
1982; Croasdale & Flint, 1986, 1988; Koméarek & Anastidis, 1986, 1989; Krammer
& Lange-Bertalot, 1986, 1988, 1991; Anagnostidik&marek, 1988; Dillard, 1990,
1991).

3.2.4 Desconstrugdo da comunidade perifitica

Tracos biologicos (e.g., tamanho do corpo e tamaiohpropagulo, Hajek et al.,
2011; De Bie et al., 2012) e estratégias adapta{way., formas de aderéncia, Wetzel et
al., 2012) sao possivelmente relacionadas a dépepsssiva. As algas perifiticas
apresentam ampla variedade de estratégias adaptajive determinam um arranjo
particular dentro do biofilme. Considerando essigmtgias, as algas foram divididas
em 12 grupos para a formacdo das matrizes respdstasordo com a combinacéo dos
seguintes tracos (dado por Round et al., 1990; Baal., 1998; Graham & Wilcox,
2000; Burliga et al., 2004; Ferragut & Bicudo, 2Pp1(Ql) forma de aderéncia no
substrato (frouxamente aderidas aquelas que posalgem mecanismos de locomocao
e nao exibem mecanismos de aderéncia e, firmenmagedas aquelas que néo

possuem mecanismos de locomocao e exibem mecandarederéncia); (2) forma de
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crescimento (flagelado, unicelular, filamentoso amlonial); (3) forma de aderéncia
(prostrada ou ereta, com ou sem pedunculo) e tamdahcélula [(nano (0-20 pm),
micro (20-70 pm), meso (70-120 pm) e macro (>120Q]ubesta forma, foram criados
trés grandes grupos que incluem subgrupos comoesapurouxamente aderida
(flagelada, unicelular, colonial e filamentosa),fartemente aderida (filamentosa, com
pedunculo, sem pedunculo e prostrada) e iii) tamaalgal (hano, micro, meso e
macroperifiton).

Em grupos que dispersam passivamente, a limitagée g dispersdo aumenta
com o tamanho do propagulo (Hajek et al., 2011 Bizeet al., 2012) tdo bem como
para a intensidade de aderéncia (Passy, 2007; Véetak, 2012). Assim, foi assumido
que (i) espécies menores e frouxamente aderidasna@osusceptiveis a dispersarem
passivamente do que espécies maiores e firmemeet&das; (i) dentro do grupo
frouxamente aderido, o potencial da disperséo yaskicresce da forma flagelada para
a forma filamentosa e, (iii) dentro do grupo firmerte aderido, o potencial de
dispersao decresce da forma filamentosa para &guas

3.2.5 Variaveis espaciais

As coordenadas geograficas foram utilizadas pafar anma matriz de
conectividade com base no critério de Delaunayd&dar et al., 2011) que é adequado
quando a disposicdo dos ambientes em uma regidegular. De acordo com esse
critério, trios de locais de coletas sdao conectgdwsum triangulo se e somente se um
circulo circunscrito (i.e., o circulo unindo ossttécais) ndo incluir nenhum outro ponto
(Legendre & Legendre, 1998). Esta matriz foi utitla para a obtencdo dos filtros
espaciais (autovetores) realizada por meio do roétbabas de Autovetores de Moran
(MEM, Dray et al., 2006). Os autovetores extraidtzs matriz de conectividade
representam as relagbes espaciais entre os poatosleta em diferentes escalas e
podem ser utilizados como variaveis (explanatoresaciais (Diniz-Filho & Bini,
2005; Griffith & Peres-Neto, 2006).

3.2.6 Analise dos dados

Os dados ambientais foram sumarizados com umasandk componentes

principais (PCA, Legendre & Legendre, 1998) com dados previamente
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transformados em logaritmos (excetuando-se pH)deop&ados. A selecdo dos eixos
para a interpretacdo dos resultados seguiu oioritér Broken Stick (Jackson, 1993).
Andlises de redundéancia parciais (pRDA, Legenditee@endre, 1998) foram utilizadas
para particionar a variacao total das matrizesostap (comunidade total e de grupos de
algas definidos de acordo com estratégias de videmanho celular) em relacdo aos
efeitos dos fatores ambientais e espaciais. A pR&#ite a decomposicdo da variagao
total em fragBes que indicam a importancia dogéstfa] locais (varidveis ambientais),
[b] locais e espaciais (fracdo compartilhada), ¢spaciais e a [d] variacdo né&o
explicada. Os resultados da particdo de variarnecent baseados nas fracdes ajustadas
(Peres-Neto et al., 2006). As analises foram raddiz com a densidade das algas
perifiticas Hellinger transformadas (Legendre &l@gther, 2001).

A selecdo das variaveis espaciais foi realizada@ peétodo proposto por
Blanchet et al(2008). Este procedimento de selecdo é realizaddwam etapas para
corrigir dois problemas que ocorrem com o métodaditional (i.e., "forward
selection”), aumento da probabilidade de erro Tipo superestimacédo da variancia
explicada. Na primeira etapa da selecédo de vasaweanodelo global, utilizando todas
as variaveis explanatorias, é testado e a analssggue se e somente se o resultado
for significativo P < 0,05). Se esse critério for respeitado, a selaig variaveis
prossegue, mas considerando dois critérios: (1)vel mle significAncia da variavel
explanatoria testada e (2) o coeficiente de deterpdio multiplo ajustadd?fajustad()
calculado com todas as variaveis. Assim, uma veri@xplanatoria somente €
selecionada s < 0,05 e se 0 seR%jusadond0 for superior a®¥ajustadodo modelo
global. Quando qualquer um desses critérios naigfeito para alguma variavel, esta
variavel é descartada e o procedimento é interrdonpAs analises estatisticas foram

realizadas utilizando o software livre R (R Corafie2013).
3.3 RESULTADOS

Foram registrados 392 taxons que totalizaram 2630@jividuos x 18&cn?.
Independente do subsistema, as algas fortementiel@gleem pedulnculo seguidas das
com pedunculo predominaram sobre as demais formasddréncia. Assim como as
algas pertencentes a faixa do microperifiton (20p#0) em relagdo aos demais
tamanhos (Figura 3). As espécies de diatomacetenfente aderidas pedunculadas,

Gomphonema parvulunfKitzing) Kitzing eG. gracile Ehrenberg, sem pedunculo,
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Fragilaria capucina Desmaziéres &€ncyonema minutur{Hilse) Mann, e unicelular

frouxamente aderidalNavicula cf. cryptocephalaKiitzing, foram as espécies mais
abundantes, compreendendo 46,09% da densidade datalomunidade de algas
perifiticas. Os grupos “unicelular” de algas fromemte aderidas e “microperifiton”
apresentaram as maiores riquezas de espéciesaBigur
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Figura 3. Densidade dos grupos algais em relacduaam de vida e tamanho celular
nos subsistemas Parang, Baia e Ivinhema da plat@dirundacdo do Alto rio Parang,
em marco de 2010. O valor entre parénteses indmenero de espécies do grupo.

Os dois primeiro eixos da analise de componentexipais (PCA) foram
retidos segundo o critério broken stick. O primeaico (explicou 37% da variacdo dos
dados limnologicos) foi positivamente correlaciomasbm pH ¢ = 0,87), nitrogénio
inorganico = 0,86), condutividader(= 0,84) e alcalinidader (= 0,72) e,
negativamente correlacionado com temperatura {0,62). O segundo eixo (24%) foi
positivamente correlacionada com transparéncia alana da aguar(= 0,72) e
negativamente correlacionada com profundidade média-0,62) e ortofosfator (= -
0,55). Assim, em geral, as areas do subsistemaod@arana (com positivos escores
sobre 0 primeiro eixo) apresentaram aguas maidiralsa com alta condutividade e

concentracbes de nitrogénio inorganico do que aqupkrtencentes ao subsistema
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lvinhema e Baia (com negativos escores sobre cepumeixo). As areas do subsistema
lvinhema (com negativos escores sobre o0 eixo Znfomais profundas em relacédo a

outras areas e foram caracterizadas por altas nwacées de ortofosfato (Figura 4).
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Figura 4. Escores das areas derivadas da analisengigonentes principais aplicados
aos dados limnologicos. As setas indicam as ca@ekde Pearson entre as variaveis
originais e escores de ordenacdo. (alc = alcall@daond = condutividade; Z =
profundidade média; PO4 = ortofosfato; N = nitragénnorganico; Secchi =
transparéncia de coluna da agua; temp = tempeyatura

O modelo global ambiental derivado de uma RDA r@csignificativo para a
forma frouxamente aderida filamentosa e para asmdsrfortemente aderidas com
pedunculo e prostrada (Tabela 1). O modelo glofd@al (considerando autovetores
associados com autovalores positivos) foi sigriftcapara a comunidade total e para
as algas frouxamente aderidas unicelulares, forteaderidas com e sem pedunculo e
para 0 micro e macro epifiton. Os modelos globapaeiais associados com
autovetores negativos nao foram significativos edo$ os casos (Tabela 1).

Em geral, o efeito ambiental puro (frac&o [a])dgnificativo para a maioria dos
grupos (Tabela 1). Considerando apenas os casas smudente o modelo global

ambiental foi significativo, os maiores coeficientgde determinacédo ajustados foram



61

estimados para algas flageladas frouxamente ade({®¥@ %) e coloniais frouxamente

aderidas (6,3 %). A fracao espacial pura foi sigaiiva e predominante para as algas
com e sem pedunculo (Tabela 1 e Figura 5). Ososfalb componente ambiental

espacialmente estruturado (fracédo [b]) foram proiagos para a comunidade total (9
%), para as algas unicelulares frouxamente ader@a®rtemente aderidas sem

pedunculo (respectivamente, 10 % e 13 %) (Figura 5)

Com relagédo ao tamanho algal, o efeito espaciab pepresentou 6 % da
variabilidade nas microalgas perifiticas. Para asroalgas perifiticas, esta fracdo néo
foi significativa P > 0,05). O efeito ambiental puro foi altamentengigativo para as
diferentes classes de tamanhos celulares. O comf@oraanbiental espacialmente
estruturado apresentou o maior poder de explicpgéomicro e macroperifiton (Figura
5).
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Tabela 1. Resultado da analise de redundéancisapparia a comunidade de algas perifiticas e pamoco®s de vida. pGamb = valores globais
de p para as variaveis ambientais; pGspa+ e pGspalores globais de p para as variaveis espagsmsciadas com autovalores positivos e
negativos, respectivamente; amb. ret. = variaveibientais retidas pelo método de selecédo de vasid@lee Blanchet et al. 2008; spa. ret. =
varidveis espaciais retidas; p[a] = valores de @ @afracdo ambiental pura e p[c] = valores de & @afracdo espacial pura; Nivel de
significanciaP < 0,05 esta indicado em negrito. Alc. = alcalibielaN-inorg. = nitrogénio inorganico; RO ortofosfato; Cond. = condutividade.

pGamb  pGspat pGspa- amb. ret. spa. ret. R2ajustado 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, PQ, 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 Pedunculc 0,200 0,020 0,990 - 2,3 0,065 - 0,005
Sem Pedunculc 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, PQ 5,6,2,8,1 0,168 0,000 0,368
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Figura 5. Particdo da variacdo de toda a comunidialealgas perifiticas e das
comunidades delimitadas pela forma de crescimemtamanho celular. [a] fragdo pura
ambiental; [b] fracdo compartilhada; [c] fracdogespacial. n.s. = ndo significante.

Em geral, pH, condutividade, ortofosfato, transpei@ da coluna da agua e nitrogénio
inorganico foram significantes varidveis seleci@sad Variaveis espaciais que
representam amplas e médias escalas foram as mp@tantes para explicar a

estrutura dos grupos algais (Tabela 1).

3.4 DISCUSSAO

Os resultados suportam a predicédo de que a conuenpiifitica (considerando
todos os taxons) € mais fortemente correlacionadaas variaveis ambientais do que
com variaveis espaciais. Assim, os resultados elt&cordo com o crescente nimero
de evidéncias para ambientes aquaticos (e.g., mttR005; Siqueira et al., 2012) e
sistemas terrestres (Brunbjerg et al., 2012; Lanodgt al., 2012a; Ozkan et al., 2013)
indicando a importancia do “species sorting” entuggtar as comunidades (Van der

Gucht et al., 2007). A predicdo mais refinada de g8 variaveis espaciais seriam
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gradualmente mais importantes através dos gradietiée aderéncia ou tamanho,
entretanto, ndo foi suportada pelas analises.

A maior importancia do modelo de selecdo de espétspecies sorting”) na
estruturacdo da metacomunidade de algas perifiti@gdanicie de inundacdo do Alto
rio Parana coaduna com os resultados obtidos pagesds comunidades aquaticas, tais
como, bactérias (Van der Gucht, 2007), fitoplanc(@anormelingen et gl.2008),
caramujos (Hoverman et al., 2011), bridfitas e wiasertebrados (Heino et al., 2012,
Landeiro et al., 2012b; Siqueira et al., 2012).ils®s resultados do presente estudo
reforcam o maior poder preditivo desse modelo emplie a estrutura das
comunidades aquaticas. Variaveis reconhecidamenteportantes para o
desenvolvimento das algas, como pH, condutividdasparéncia da agua e nutrientes
(Soininen et al., 2004; Cerna, 2010; Heino et 2010; 2012), foram as que melhor
explicaram a variacdo da estrutura das algas ta#i Os fatores locais sdo
particularmente importantes para determinar os desdrde distribuicdo em
comunidades que apresentam elevadas taxas de ¢cand¥éanormelingen et al., 2008)
como, por exemplo, algas perifiticas. Convergindm cos resultados deste estudo,
gradientes ambientais, incluindo teores de nugget concentracdo de ions, foram os
principais determinantes da estrutura de diatonsad@mticas em distintas regides
geograficas (Soininen et al., 2004; Pan et al.0R01

As comunidades dificiilmente aderem a apenas um duxlelos de
metacomunidade (Leibold et al., 2004; Tompson & fsend, 2006; Logue et al.,
2011), uma vez que o efeito da dispersdo limitaddepocorrer com diferentes
intensidades. Neste estudo, apesar da predomin@losiaprocessos ambientais, a
desconstrucdo da comunidade perifitica permitiveMas a influéncia dos efeitos
espaciais sobre o microperifiton e sobre as algais fiortemente aderidas. Assim,
nossas expectativas de que as algas deste Ultupo gpresentassem um sinal espacial
foram corroboradas, por serem mais resistentesnaggnentos das massas de agua e
apresentarem menores possibilidades de dispersoedas algas que séo frouxamente
aderidas (Passy, 2007). Este resultado coaduna asorobtidos para diatomaceas
perifiticas em riachos de regifes boreais, nossqusiefeitos ambientais apresentaram
menor poder de explicacdo em relacdo aos espédkieaiso et al.,2010). Ademais, a
deteccdo de um efeito espacial, no entanto, éesgante por si s6 uma vez que um
crescente numero de trabalhos tem demonstrado guerganismos também podem

apresentar comunidades espacialmente estruturadas Kleino et al., 2010; Passy,
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2012). Assim, em relacdo ao principio de L. BaaskBeg (“everything is everywhere:
but the environment selects”; ver O’Malley, 200ipssos resultados aparentemente
divergem da primeira parte do principio (“everythis everywhere”), mas coadunam
fortemente com a segunda parte (“but the environseacts”).

Os coeficientes de determinacéo estimados (& @justado = 16,8 % para toda
a comunidade de algas perifiticas) foram compasdaeis encontrados em outros
trabalhos que utilizaram organismos aquaticos conoolelos de estudos (e.dR?
ajustados = 38% e 24%, 23% a 25%, 24 %, 9%, 294%52~10% a 18%, estimados
por Soininen et al., 2004; Langenheder & Ragnars2007; Pandit et al., 2009;
Soininen & Weckstrom, 2009; Heino et al., 2010; r@er2010, Hajek et al., 2011,
respectivamente). Em geral, os elevados valorefagdo residual (frequentemente
maior que 60 % em estudos de metacomunidades eagiater Cerna, 2010; De Bie et
al., 2012; Heino et al., 2010; 2012) podem seibaidos a diferentes causas. Por
exemplo, as espécies raras, nas comunidades saguperam as consideradas comuns
(Sigueira et al., 2012). A comunidade de algasfifieas da planicie foi composta,
predominantemente (98,7 % das espécies), por espépgie apresentaram baixa
densidade e frequéncia de ocorréncia. Apenas akyesj@cies de diatomaceas foram
consideradas comuns e apresentaram elevada abimd&sim, os baixos coeficientes
de determinacéo ajustados (ou a elevada frac&ustspodem estar relacionados com
a dominancia destas espécies, cujas distribuigesle dificil modelagem devido aos
altos niveis de ruidos (Heino et al., 2010; Siquait al.,, 2012). Elevadas fracOes
residuais sdo frequentemente atribuidas a auséaciariaveis explanatérias que, em
geral, sdo de dificii mensuracdo, tais como inferacbioticas (e.g., pressdo de
herbivoria, ver Abe et al., 2007), eventos de attées fluviométricas (Nabout et al.,
2009) ou ainda aos efeitos indiretos de variavers gtuam principalmente sobre o
crescimento do substrato (e.g., efeito da distalivia para a acdo do vento sobre o
aguapé; Thomaz et al., 2003). No entanto, elevdda®es residuais tem sido
encontrada mesmo com a utilizacdo de variaveiscespabaseadas em autovetores
(Borcard & Legendre, 2002; Diniz-Filho & Bini, 2005que podem representar 0s
efeitos de fatores ambientais espacialmente estdds que, de fato, ndo foram
mensurados. Similarmente, € importante destacar difeeentes varidveis que sao
usualmente descritas como importantes determinaatesstrutura de comunidades de
algas perifiticas foram, de fato, mensuradas nesselo. Ainda, a extensdo espacial da

area de estudo foi o suficiente para gerar ampiadigntes ambientais. Portanto, com



66

base nos resultados e considerando a multiplicidd&leprocessos estocasticos e
deterministicos que controlam a composicao de espéEstamos longe de ter modelos
da comunidade com alto poder de previséo, pelo smpam as comunidades de algas
perifiticas.

Embora as espécies de algas perifiticas difirammodo da utilizacdo do habitat,
a desconstrucdo desta comunidade de acordo contraeos ecoldgicos ndo aumentou
0 poder de compreensao de sua dinamica em relagaefgitos ambientais e espaciais
(Tabela 1). Nao foi registrado, como esperado, memio consistente do controle
espacial para as algas mais aderidas e de maammeshos, nem mesmo aumento do
controle ambiental nas algas mais frouxamente @datee de menores tamanhos. Varios
estudos tém demonstrado que o uso das caracesigtiologicas das espécies pode
facilitar as interpretacfes ecoldgicas acerca dosegsos que atuam na distribuicdo das
comunidades, porém ndo aumenta a percentagem weamrexplicada da analise
(Tompson & Townsend, 2006; Pandit et al., 2009;,04x et al., 2012; Hjjek et al.,
2011; De Bie et al.,, 2012). Por exemplo, em um destcomparativo entre plantas
vasculares, moluscos, briéfitas e diatoméaceas ar dalR* ajustado ndo superou 21%,
mas apontou que 0S organismos que apresentam maospagulos (plantas e os
moluscos) sao estruturados principalmente pordatespaciais em relacdo aqueles de
menores propagulos (bridfitas e diatomaceas) (Hételt.,, 2011). De Bie et al. (2012)
ao estudar 12 grupos de organismos aquaticos,aliériaa a peixes, demonstraram que
organismos maiores, que dispersam passivamenteseapaeam fortes padroes
espaciais, em relagdo a organismos menores quseaam 0 mesmo modo de
disperséo, sugerindo que o efeito da limitacaoisiaedsdo aumenta com o aumento do
tamanho corporal. Embora os resultados ndo tenhgurtado essa predicdo, eles
sugerem que a abordagem de desconstrucdo é ume dtifrpara testar hipoteses que
vao além da simples avaliacdo da importancia valato efeito espacial e baseado nos
processos de nicho na formacao da estrutura darcdaale.

Os resultados obtidos neste estudo corroboraméaelsip de preponderancia dos
processos ambientais estruturando as comunidadealgades perifiticas. Portanto,
espécies com as mais diversas caracteristicas logidas e estratégias de vida
respondem predominantemente aos fatores ambier@aisio destacado acima, a
estratégia de desconstru¢cdo das matrizes respoststsou ter sido promissora em
estudos prévios (Pandit et al., 2009; Siqueiral.et2812). No entanto, os resultados

obtidos ap0s o0 uso dessa estratégia apontaramiiguendas entre o0 modo de vida,
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tamanho celular e tipo de aderéncia das algadtpes ndo foram aspectos relevantes,
no sentido de melhorar a compreenséo da estrutuciesia comunidade em ambiente
de planicie de inundacdo. Como um todo, os resftadigerem que a inclusdo de
outras variaveis explanatorias, em diferentes asedpaciais (e.g., velocidade da agua,
exposicdo a condicbes de dessecamento, diversidadédnerbivoros, frequéncia,
intensidade e amplitude dos pulsos de inundac&mnaidade e uso do solo) é o
melhor caminho para ndo somente detectar os modkidometacomunidades que
explicam as estruturas das comunidades locais gies gberifiticas, mas também
aumentar o poder de predicdo desses modelos. Nenpeeestudo, os resultados podem
ter sido indiretamente influenciados por fatorediamtais que controlam a distribuicao
do substrato. E importante enfatizar que estedtagi®s, baseados na comunidade de
algas perifiticas associadaki@hhornia azureando podem ser facilmente extrapolados
para outras espécies de macrofitas. Assim, ingstey importancia relativa das
variaveis espaciais e ambientais na previsao datwst das comunidades perifiticas
associados a espécies de macroéfitas aquaticas iderantes formas de crescimento
(e.g., submerso, livre flutuante) pode consistirauimeressante direcdo para estudos

futuros.
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4 CONSIDERACOES FINAIS

A despeito da importancia da comunidade de algasfitipas para o
funcionamento e manutencédo da diversidade dosrsistaquaticos, muitos aspectos
relacionados com ecologia desta comunidade ainolgp@dco compreendidos. Nesse
contexto, os resultados contribuiram para um mamendimento sobre o padrdo de
estruturacdo, assim como dos fatores relacionamtosacvariacdo desta comunidade em
multiplas escalas nos ambientes de uma planidieudeacéao.

Enfatizaram a importancia dos fatores ambientaigju@nmto potenciais
determinantes da variacdo desta comunidade, bem, aestacaram a influéncia da
heterogeneidade de habitat e do conjunto regioaaspécies para a manutencdo da
riqueza das algas perifiticas. Ainda apresentaraendgterminados tracos biologicos
das espécies podem conferir menor habilidade dis@ere propiciar uma forte
estruturacéo espacial dessa comunidade.

Por fim, a desconstru¢do da comunidade de algé#tipas em grupos baseados
nos tracos bioldgicos pode ser uma ferramenta salis estudos que objetivam a
compreensao dos processos que ocasionam variag@ssrutura desta comunidade em
ampla escala de estudo. Portanto, explorar osvaaedos aspectos da comunidade de
algas perifiticas em distintas escalas é fundarhpata um maior entendimento de sua
ecologia e para o estabelecimento de padrfes getaonados com a variacdo da

estrutura e diversidade.
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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 Parand River floodplain in southeastern Brazil,
to test the hypotheses that variation in species compo-
sition 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 corre-
lated with envitonmental variables. This tesult 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
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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

Introduetion

The term metacommunity was created by Wilson
(1992) in an article in which the author anticipated
some basic elements (e.g., homogeneous environ-
ments and ecological equivalence of species) of the
unified neutral theory of biodiversity, proposed later
by Hubbell (2001). According to Wilson (1992), a
metacormunity is a set of local communities inhab-
itng different patches that form a mosaic. Although
this definition lacks the tequired precision, it Tecog-
nizes the existence of the spatial dimension in studies
of community ecology. Subsequently, Leibold et al.
(2004) provided a more precise definition by consid-
ering a rmetacommunity as a “set of local communities
linked by dispersal of multiple potentially interacting
species” (see also Hubbell, 2001 for a nearly identical
definition).
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A major goal of metacommunity theory consists in
explaining how the dispersal of organisims between
patches acts together with local dynamics in structur-
ing communities (Mihaljevic, 2012). Metacommunity
theory also assumes that environmental gradients can
influence demographic properties of species and,
therefore, the structure of local communities. Leibold
etal. (2004) organized within a unique framework four
models or types of metacommunities—the patch
dynamic (PD), the species sorting (§5), the mass
effects (ME). and the neutral model {NM)—that differ
mainly in two types of assumptions: whether patches
are similar or heterogeneous in tespect to abiotic
conditions, and whether the degree of organism
dispersal ameong patches is limited, efficient, or high
(Holyoak et al, 2005). A S§ metacommunity is
characterized by differences in species abundances
among local communities as a function of local
species interaction and patch quality (e.g., Tesources
and environmental conditions). On the other hand, a
metacomnmunity can be theoretically composed of
individuals that are similar in their competitive ability.
dispersal, and fitness, and that variation in community
composition is driven mainly by dispersal limitation,
speciation, and extinction (NM). Winegardner et al.
(2012) recently proposed that the other two models—
patch dynamic and mass effects—are special cases of
the species-sorting maodel. Tn PD, the interacting
species differ from each other by specializing as
competitors or colonizers within a uniform environ-
ment. Within a heterogeneous environment, strong
priority effects (Winegardner et al., 2012) caused by
good dispersers can alter the community dynamics. In
ME, high dispersal from a source patch provides a
constant supply of individuals to a sink patch so that a
population can be maintained outside of its environ-
mental range (Mouquet & Loreau, 2003). Winegard-
ner et al. (2012) suggested that by viewing PD and ME
as special cases of 58, ecologists would not perceive
metacomnmunity models as four discrete paradigms,
but rather as the interaction between the mechanisms
behind metacommunity pattems. Thus, they suggested
that ecologists think of metacommunities as neutral,
and species sorting with limited (patch dynamics),
efficient (species sorting), and high dispersal (mass
effects, sensu Leibold et al., 2004).

Variation partitioning based on canonical analysis
is the method that is most often used in studies aiming
to estimate the relative role of environmental and
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spatial predictors in determining variation in meta-
communities (e.g., Gilbert & Lechowicz, 2004;
Cottenie, 2003; Heino et al., 2010; Siqueira et al.
2012). Recent studies, however, have revealed limi-
tations of the use of variation partitioning as a way to
unambiguously distinguish among different metacom-
munity models (Gilbert & Bennet, 2010; Smith &
Lundholm, 2010; but see Diniz-Filho et al., 2012).
Tnvestigators now avoeid interpreting environmental
and spatial components as direct expressions of niche
and, especially, neutral related processes, Tespec-
tively. There is also the problem of the low coefficients
of determination that were estimated in many recent
studies (Melo et al., 2011). Most frequently, the low
explanation values that are usually found are attributed
to the disregard of some important variable in the
explanatory matrix or in data gathered in snapshot
sampling schemes (Beisner et al., 2006).

Another reason for the low explanation values may
be siroply that studies on metacomrmunities are mixing
“oranges with apples.” In other words, response
matrices (species » sites) would be composed of
species responding to different types of explanatory
variables. In search of specific hypotheses beyond the
simplistic dichotomy between neutral versus niche
processes, recent studies have deconstructed response
matrices considering different traits of species (e.g.,
dispersal wodes; size as a surmogate for dispersal
ability; rarity; and origin. if native or exotic) that
comprise local communities (Thompson & Townsend,
2006; Pandit et al., 2009; De Bie et al., 2012; Siqueira
et al., 2012). For example, Pandit et al. (2009) tested
the hypothesis that environmental variables would
explain a higher proportion of the variation in the
abundance and spatial distribution of habitat special-
ists, whereas spatial variables would be relatively
more important for habitat generalists.

According to the principle of L. Baas Becking (see
O’Malley, 2007), small-sized organisms have efficient
passive dispersal and their spatial distributions are
mainly controlled by environmental variables. How-
ever, recent studies demonstrate that microalgae show
different spatial patterns, likely related with dispersal
limitation (Vanormelingen et al., 2008; Cema, 2010;
Hemo et al., 2010). The relationship between species
traits and dispersal capacity has been investigated in
an attempt to understand biogeographic patterns of
different organism groups. Thus, for instance, small-
bodied organisms are more prone to be passively
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dispersed and probably less likely to show spatial
patterns when compared o large-bodied organisms
(Héjek et al., 2011; De Bie et al.. 2012). However.
when comparing organisin groups (e.g.. periphytic
algae) with both similar dispersal modes and environ-
mental requirements it may be helpful to evaluate both
their biological traits (e.g., size) and their adaptive
strategies (e.g., form of attachment to the substrate).
By doing so, one may rule out the possibility of
spurious spatial patterns caused by different responses
to environmental conditions (Wetzel et al., 2012).
Moreover, this may be a promising perspective when
specific communities are deconstructed.

Periphytic algae represent an excellent group of
organisis for testing hypotheses related to the differ-
ent metacommunity models. In the periphytic biofilm,
algas comprise a diverse group of photoautotrophic
organisms that colonize and live attached to any type
of submerged substrate, organic, or inorganic (Wetzel,
1983). These organisms have different biological
traits, varying in size. growth form {unicellular,
filamentous and colomal), and strength of adherence
to the substrate (from finnly attached to loosely
attached). Thus, it is expected that different groups of
species will show different responses to environmental
gradients (Biggs et al., 1998). For instance, environ-
ments with strong currents would be expected to
support a higher abundance of fimoly attached algae,
such as prostrate unicellular algae, than loosely
attached forms such as filamentous algae (Passy,
2007). Tt is likely, therefore, that due to shared traits,
clearer results regarding the relative importance of
environmental and spatial variables would be obtained
with the use of a deconstructive approach, when
compared to analyses of the community as a whole.

We investigated the relative importance of envi-
ronmental and spatial predictors in explaining varia-
tion in the entire periphytic algae comrmunity and after
deconstructing this community according to species
traits (e.g., the form of attachment to the substrate and
size). Particularly, the species size and their forms of
adherence to the substrate were used as proxies to the
rates of passive dispersal of periphytic algae. First, we
expected that environmental variables would be more
important than spatial variables in explaining the
variation in the periphytic algae community as a
whole, given that this community is thought to be
strongly responsive to environmental gradients. Sec-
ond, after deconstructing the species data table

according to the form of adherence to the substrate
(i.e., fimmly x loosely attached algae), we predicted a
higher relative importance of spatial variables for the
group composed by finmly attached algae, when
compared to the group composed by loosely attached
algae. This prediction assumes that finmly attached
algae are less likely to be displaced from the periphytic
matrix by water current and disperse passively (Passy,
2007, Werzel et al., 2012). Third, in line with recent
studies suggesting that for passive dispersers the
cfficiency of dispersal decreases with increasing
propagule size (Hajek et al, 2011; De Big et al.,
2012), we predicted that spatial variables would be
less important for small-sized algae (with high
potential for passive dispersal) than for larger ones,
as water cutrents, wind action, and other organisms
more easily transport smaller algae.

Materials and methods
Study area

The Parana River is the tenth largest river worldwide in
relation to water discharge { Agostinho et al., 2007). The
upper and part of the middle stretches are completely
within Brazilian territory (Stevaux, 1994). The Upper
Parand River has an extensive floodplain (22°40/—
22°50YS; 53°1(Y-33"24'W), which is an important
centet of diversity. On Septernber 30 1997, a stretch of
approximately 200 km in this region was officially
designated as a protected area. This areais within a dam-
free stretch, downstream from the Porto Primavera
Reservoir and upstream from the Ttaipu Reservoir
(Stevaux et al., 2009). Two important tributaries, the
Tvinhema and Bafa rivers, form two large subsystems of
this floodplain (Padial et al., 2012). Aquatic environ-
ments in this floodplain have wide morphometric and
limnological variability, as well as different degrees of
connectivity with the wain river channel (Souza-Filho
etal., 2004).

The study area comprised a stretch about 60 km
long, and included environments associated with the
Parand, Tvinhema, and Baia rivers (Fig. 1). This study
encompassed 30 environments (lakes, rivers, and
channels) that had the macrophyte Eichhornia azurea
(Sw.) Kunth, which serves as a substrate for periph-
yton colonization. Because F. azurea is common in
this floodplain, using this species allowed us to
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Fig. 1 Upper Parand River
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represent variations of local abiotic conditions and to
make comparisons among the environments. Samples
were gathered during the high-water period. in March
2010. A large food pulse preceded this period, during
which the water level reached 6.70 m (Fig. 2).

Environmental variables

At each sampling site (30 in total, see Fig. 1), the
following variables were measured in the field: Secchi
depth, mean depth (bathymetry), water temperature
(°C; YST thermistor coupled to an oximeter), electrical
conductivity (uS cm™ "), and pH (Digimed digital
potentiometers). Water samples were filtered through
Whatman GF/F filters, under low pressure (<0.5 atm)
and stored at —20°C for later determination of the
concentrations (g 17') of dissolved fractions of
phosphorus (orthophosphate; according to Mackereth
et al, 1978) and nitrogen (nitrate and ammonia;
according to Ging et al,, 1980 and Komwleff, 1976,
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Fig. 2 Water level variation in the Upper Parani River
floodplain in February and March 2010. The dashed line
indicates the sampling pericd
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regpectively). Dissolved fractions of nitrogen were
surnmed and considered as inorganic nitrogen in the
analysis.

Periphyton sampling

Samples of the periphytic algal communities were
taken by scraping mature petioles of E. agurea. Two
petioles collected at each sampling site were placed in
150 ml-Wheaton bottles and kept on ice until the
periphytic material was temoved by means of a
stainless-stee] blade wrapped in aluminum foil and
by jets of distilled water. The material removed was
preserved with acetic Lugol’s solution for later count-
ing (Bicudo & Menezes, 2006). The area of the
substrate scraped (sz) was calculated from measure-
ments of the length and width of each petiole. Counting
was performed in random fields, using an inverted
microscope (400x) according to Utermh] (1958) and
sedimentation time in chamber following Lund et al.
(1938) until at least 100 individuals of the predominant
taxon were counted and the species accumulation
curve stabilized (Bicudo, 1990). Identifications were
made to the lowest possible taxonomic level (usually
species) according to the classical literature (e.g..
Prescottetal., 1981, 1982; Prescott, 1982; Croasdale &
Flint, 1986, 1988; Komirek & Anagnostidis, 1986,
1089; Krammer & Lange-Bertalot, 1986, 1988, 1001;
Anagnostidis & Komdrek, 1988; Dillard. 1990, 1991).

Deconstructing the periphyton community

Biological traits (e.g., body size and propagule size,
Hijek et al.,, 2011; De Bie et al., 2012) and adaptive
strategies {e.g., adherence forms, Wetzel et al., 2012)
are likely related to the likelihood of passive dispersal.
Periphytic algae have a wide variety of adaptive
strategies that determine a particular arrangement in
the biofilm. Based on these strategies, species were
divided inte 12 groups to form the response matrices,
according to the combination of the following traits
(given by Round et al., 1990; Biggs et al., 1998;
Graham & Wilcox, 2000; Burliga et al., 2004;
Ferragut & Bicudo, 2010): (1) form of adherence to
the substrate (loosely attached are those that possess
some locomotion mechanism and firmly attached are
those without any locometion mechanism), (2) form of
growth (flagellate, unicellular, filamentous, or colo-
nial}, (3) form of actachment (prostrate orerect, with or

without a stalk), and (4) cell size [nano (020 um),
micro (20-70 pm), meso (70-120 pm), or macro
(=120 pm)]. In this way, we created three large
groups including subgroups, as follows: (i) loosely
attached (flagellate, unicellular, colonial, and filamen-
tous), (ii) firmly attached (filamentous, with stalk,
without stalk, and prostrate), and (iii) cell size (nano-,
micro-, meso-, and macroperiphyton).

Tn passively dispersing groups, dispersal limitation
increases with increasing propagule size (Hajek et al
2011; De Bie et al., 2012), as well with the strength of
adherence (Passy, 2007; Wetzeletal., 2012). Thus, we
assume that (i) smaller and loosely attached species are
more prone to disperse passively than larger and firmly
attached species; (ii) within the loosely attached group,
the passive dispersal potential decreases from flagel-
late to filamentous form; and (iii) within the fimly
attached group, the dispersal potential decreases from
filamentous to prostate form.

Spatial variables

Geographic coordinates were used to generate a
conmectivity matrix based on the Delaunay criterion
(Borcard et al., 2011), which is suitable when the
arrangement of environments in a region is irregular
(Legendre & Legendre, 1998). According to this
criterion, triplets of sampling sites are connected by a
triangle if and only if a circumscribed circle (ie., a
circle joining the three sites) does not include any
other site (Legendre & Legendre, 1998). Using this
matrix, spatial variables {(Moran’s Eigenvector
Maps—MEMs) were extracted (Dray et al., 2006).
MEMs represent spatial relationships among sampling
sites on different scales, and can be used as explan-
atory variables of comnmunity variation (Diniz-Filho &
Bini, 2005; Griffith & Peres-Neto, 2006).

Data analysis

Environmental data were summarized with a principal
components analysis (PCA, Legendre & Legendre,
1998) with variables previously log-transformed
(except pH) and standardized. The selection of axes
for the interpretation of the results was based on the
Broken-Stick criterion (Jackson, 1993). A partial
redundancy analysis (pRDA, Legendre & Legendre,
1998) was used to partition the total variation of

@ Springer

80



284

Hydrobiologia {2014) 722:279-290

regponse matrices (total community and groups of
algae defined according to life strategies and cell size)
imto environmental and spatial fractions. A pRDA
allows the total variation to be decomposed into
fractions that indicate the importance of [a] “pure”
environmental variables, [b] spatially structured envi-
ronmental variation (shared fraction), [c] “pure” spa-
tial variables, and [d] unexplained variation (Peres-
Neto e al., 2006). Analyses of periphytic algal density
were performed after the Hellinger transformation
(Legendre & Gallagher, 2001).

A subset of explanatory variables was selected
using the method proposed by Blanchet et al. (2008).
This selection procedure is performed in two steps to
control for probability of Type T error and overesti-
mation of the explained variance. In the first step, the
overall model using all explanatory variables is tested,
and the analysis continues if and only if the result is
significant (P < 0.05). Tf this criterion holds, the
selection of variables continues, but considering two
other criteria: (1) the significance level of each
explanatory variable and (2) the adjusted coefficient
of multiple determination (Rﬁdjuswd) calculated with all
variables, i.e., the dejusmd of the full model. Thus, an
explanatory variable is retained if P < 0.05 and if its
Ridgjusca is 110t higher than the Kiguea of the full
mode]. Tf these criteria are notmet, the set of variables
is non-significant and the procedure is halted. All
statistical analyses were performed using R statistical
software (R Core Teamn, 2013).

Results

We recorded 392 taxa, with a density of
2,309.6 » 10% individuals/om?. Firmly attached algae
without a stalk, followed by those with a stalk, were
more abundant than other forms of attachment. Also,
microperiphyton (20-70 Jm) oumumbered other class
sizes (Fig. 3). Gomphonema parvulum (Kitzing)
Kiitzing, G. gracife Ehrenberg (both stalked and
firmly attached diatoms), Fragilaria capucing Des-
mazigres, Encyonema minutum (Hilse) Mann (both
unstalked), and Navicula of. cryptocephala Kitzing
(unicellular and loosely attached) were the most
abundant species. comprising 46.1% of the total
density. The groups with the greatest number of taxa
were composed of unicellular, loosely attached algae,
and microperiphyton (Fig. 3).
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Twe principal components axes were retained,
according to the broken-stick criterion. The first axis
(explaining 37% of the total variation in the limnolog-
ical data) was positively correlated with pH (7 = 0.87),
inorganic nitrogen {(r = 0.86), conductivity (r = 0.84),
and alkalinity (r = 0.72) and negatively correlated with
temperature (r = —0.62). The second axis (24%) was
positively  comelated  with  water  transparency
(r = 0.72) and negatively correlated with mean depth
(r = —0.62) and orthophosphate (r = —0.55). Thus. in
general, sites in the Parand subsystem (with positive
scores on the first axis) had more-alkaline waters, with
higher conductivity and concentrations of inorganic
nitrogen than those in the Tvinheima and Baia subsys-
terns (with negative scores on the first axis). The sites in
the Tvinheima subsystem (with negative scores on the
second axis) were deeper than the other sites and
characterized by high orthophosphate concentration
(Fig. 4).

The environmental model derived from an RDA
was not significant for Alamentous loosely attached, or
tor finnly-attached algae with a stalk and prostrate
(Table 1). The spatial model (considering gigen vectors
associated with positive eigenvalues) was significant
for the total community and for unicellular, loosely
attached algae; firmly-attached algae with and without
a stall; and for micro- and macroperiphyton. Spatial
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Fig. 3 Density of algal groups accerding to growth form and
cell size in the Parand, Bafa, and Tvinhema subsystems (Upper
Parand River floedplain) in March 2010. The values in
parentheses indicate the total number of species of the groups
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ency, Temp. temperature)

models associated with negative eigenvectors were
never significant (Table 1).

In general, the pure environmental fraction [a] was
significant for most groups (Table 1), Considering enly
the cases in which the global environmental model was
significant, higher adjusted coefficients of determina-
tion were estimated for flagellate, loosely attached algae
(9.6%) and colonial, loosely attached algae (6.3%). The
pure spatial fraction was significant for algae with and
without a stalk (Table 1 and Fig. 5). Relatively high
spatially structured environmental fractions [b] were
detected for the total community (9%); unicellular,
loosely attached algae; and firmly-attached algae with-
out a stalk (respectively, 10 and 13%) (Fig. 5).

The pure spatial fraction ([c] = 6%) was signifi-
cant for microperiphyton. For macroperiphyton, this
fraction was not significant (P > 0.05). The pure
environmental fraction [a] was highly significant for
the different size classes. Most of the variation in the
comrunity structure of micro- and macropeniphyton
was explained by the spatially structured environmen-
tal variables (Fig. 3).

Tabkle 1 Results of the partial redundancy analysis for the whole periphytic algal community (all taxa), for the growth form of algae,

and size
PGeny PGspa+ Pspa- env. sel. spa sel. R? adjusted Pla] Ple]
All taxa 0.000 0.000 1.000 Cond., pH, N 2,1,6975 0.168 1.000 0.268
Loosely
Flagellate 0.010 0.380 0.610 pH, Cond. - 0.098 0.005 -
Unicellular 0.000 0.000 1.000 pH, PQy, Secchi 1,2,6,9 5 0.159 0.000 0481
Colonial 0.000 2100 0.910 pH, Cord., Secchi - 0.063 0.000 -
Filamentous 0.070 0.240 0.730 - = = = =
Firmly
Filamentous 0.000 0.130 0.860 pH - 0.051 0.000 -
With stalk 0.200 0.020 0.990 - 2,3 0.063 - 1.005
Without stalk 0.000 0.000 1.000 pH, Cord. 2,1,69719 0.230 0.000 0.002
Prostrate 0.330 0.200 0.810 - - - - -
Cell size
Nano 0.000 0.100 0.900 pH, N - 0.030 0.000
Micro 0.000 0.000 1.000 pH, Cord. ,2,96 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, POy 3,6,2,81 0.16% 1.000 0.368

P-values Jower than (.03 are indicated in bold

PGenv P-values of the global environmental medels, PGspa+ and PGspa— P-values of global spatial medels including eigenvectors
associated with positive and negative eigenvalues, respectively, enav. sel. selected environmental variables; spa. sel. selected spatial
variables, Pfa] P-values associated with the pure environmertal fractions, Pfcf P-values associated with the pure spatial fractions,
Cond. conductivity, N inorganic nitrogen, PO, crthophosphate, Secchi water transparency
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Fig. 5 Variance pantitioning of the whole periphytic algal
community (all taxa) and of communities delimited by their
growth form and cell size. [a] pure environmental fraction,
[#] shared fraction, and [c] pure spatial fraction. a.s. non-
significant

In general, pH, conductivity, orthophosphate, Secchi
depth, and inorganic N were selected as significant
environmental variables. Spatial variables representing
broad and medium scales were the most important in
explaining the structure of the algal groups (Table 1)

Discussion

Our results supported the prediction that the whole
periphytic algal community would be more strongly
correlated with environmental variables than with
spatial variables. Therefore, our results are in line with
a growing body of evidence from both aguatic (e.g.,
Couenie, 2003; Siqueira et al., 2012; see below) and
terrestrial systems (Brunbjerg et al., 2012; Landeiro
etal., 2012a; Ozkan et al., 2013) indicating the “power
of species sorting” in structuring communities (Van
der Gucht et al., 2007). 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.

The importance of species-sorting processes in
structuring the whole periphyton metacommunity of
the Upper Parand River floodplain is consistent with
results obtained for several aquatic communities such

@ Springer

as bacteria (Van der Guche et al., 2007), phytoplankton
(Vanormelingen et al | 2008), snails (Hoverman et al |
2011) bryophytes, and macmoinvertebrates (Heino
et al., 2012; Landeiro et al., 2012b; Siqueira et al.,
2012). Therefore, our results strengthened the predic-
tive power of this model in explaining the structure of
periphytic  communities. Variables known to be
important for algal growth, such as pH, conductivity,
water trangparency, and nutrients (Soininen et al.,
2004; Cernd, 2010; Heine et al., 2010, 2012) were
those that better explained the variation in the
structure of periphytic algae. Local envirommental
factors are particularly important to determine the
distribution patterns in communities that exhibit high
tumover rates (Vanormelingen et al., 2008), such as
periphytic algae. In agreement with the results of our
study, environmental gradients including nutrient and
ion concentrations were the major determinants of
benthic diatom structure in different geographic
regions (Soininen et al., 2004; Pan et al., 2010).

Metacommunities rarely adhere to only one of the
metacommunity models (Leibold et al., 2004; Thomp-
son & Townsend, 2000; Logue et al., 2011). In this
study, despite the predominance of environmental
processes, the deconstruction of the periphyton com-
munity allowed us to evaluate the influence of spatial
effects on microperiphyton and on more-firmly
attached algae. Thus, our expectation that firmly
attached algae would show a spatial signal was
corroborated, by their being more resistant o move-
ments of water masses and showing lower dispersal
rates than loosely attached algae (Passy, 2007). This
tesult s in line with those obtained for periphytic
diatoms in boreal streams, where the explanatory
power of environmental variables was lower than that
of spatial ones (Heino et al., 2010). Furthermore, the
detection of a significant spatial effect is interesting in
itself, because an increasing number of studies have
shown that microorganisms can alse have spatially
structured communities (e.g., Heino et al.,, 2010;
Passy, 2012). Therefore, with respect to the principle
of L. Baas Becking (everything is everywhere: but the
environment selects; see O'Malley, 2007), apparently
our results diverge from the first part of the principle
(everything is everywhere), but strongly support the
second part (but the environment selects).

The coefficients of determination estimated (e.g..
adjusted R = 16.8% for the whole community of
periphytic algae) were comparable to those found in
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other studies that used aguatic organisms as study
models (e.g., adjusted R* = 38% and 24%, 23%, and
25%. 24%. 9%, 29%, 24%. ~ 10%, and 18%, estimated
by Soininen et al., 2004; Langenheder & Ragnarsson,
2007; Panditetal., 2009; Soininen & Weckstrom, 2009;
Heino et al.,, 2010; Cema, 2010; Hajek et al., 2011,
respectively). In general, high values of the residual
fraction (frequently higher than 60% in studies of
aguatic metacommunities: see Cernd, 2010; De Bie
eral ., 2012; Heino etal , 2010, 2012) can be ascribed to
different causes. The periphytic algal community in the
floodplain was predominantly composed by species
with alow density and frequency of occurrence (98.7%
of the species). Only some diatom species were
considered commeon and abundant. Thus, low adjusted
coefficients of determination (or the high residual
fraction) can be related to the high number of rare
species, whose distributions are more difficult to model
(Heinoecal., 2010; Siqueira etal., 2012). High residual
fractioms are also frequently associated with the lack of
key explanatory variables that, in general, are difficult
to measure, such as biotic interactions (e.g.. grazing
pressure, see Abe et al, 2007), water-level variation
(Naboutetal.,2009), or even with the indirect effects of
variables that mainly control the growth of the substrate
(e.g., fetch; Thomaz et al, 2003). However, high
residual fractions have been found even using multiple,
eigenvector-based, spatial variables (Borcard & Legen-
dre, 2002; Diniz-Filhe & Bini. 2003), which can be
considered as proxies for the effects of unmeasured,
spatially structured environmental factors. Similarly, it
is important to emphasize that the different variables
that are usually regarded as important in determining
the structure of periphytic algal communities were
actually measured in our study. Also, the spatial extent
of our study was large enough to generate broad
environmental gradients (see PCA results). Therefore,
based on our results and considering the multiplicity of
stochastic and deterministic processes that determine
species compesition, we are far to have community
models with high predictive power, at least for
periphytic algal communities.

Different trait-based groups of algae are expected to
respond differently to envirommental gradients. How-
ever, the deconstructive approach that we used was
ineffective in increasing the explanatory power of our
RDA models (Table ). Unlike our prediction, a
consistent increase in the importance of spatial variables
was net observed for attached and larger-sized algae; nor

was an increase of environmental control for loosely
attached and smaller-sized algae observed. Several
studies have demonstrated that the use of species traits
can facilitate the elucidation of the processes that shape
ecological communities (Thompson & Townsend, 2006;
Pandit et al., 2009; Hajek et al., 2011; Astorga et al.,
2012; De Bie et al., 2012). For example, a comparative
study with vascular plants, mollusks, bryophytes, and
diatoms showed that the adjusted B values did not
exceed 21%, but indicated that organisms with larger
propagules (plants and mollusks) are mainly structured
by spatial factors, in contrast to those with smaller
propagules (bryophytes and diatoms) (Hajek et al,
2011). De Bie et al. (2012) examined 12 groups of
aguatic organistns, from bacteria to fish, and showed that
large-bodied organisms that are passively dispersed
showed stronger spatial patterns than small-bodied
organisms with a similar dispersal mode, suggesting
that dispersal limitation increases with increasing body
size. Although our prediction was not supported, we
believe that the deconstructive approach is a fruitful way
to test hypotheses that go beyond the simple assessment
of the relative importance of spatial and niche-based
processes in shaping community structure.

Our results support the hypothesis of the preponder-
ance of environmental processes in structuring peri-
phytic algal commumities. Therefore, species with
diverse morphological characteristics and life strategies
respond mostly to vardation in environmental factors.
The deconstructive approach has been shown to be
useful in previous studies (Pandit et al., 2009; Siqueira
et al., 2012). Nevertheless, the results obtained after
applying this strategy indicated that differences in the
growth form, cell size and form of attachment of
periphytic algae were not important to improve our
understanding of the structure of this community in a
floodplain environment. Taken together, our results
suggest that the inclusion of other explanatory variables
ondifferent spatial scales (e.g.. water velocity; exposure
to desiccation; diversity of grazers; frequency, intensity,
and amplitude of flood pulses; seasonality and land use)
may increase the explanatory power and our under-
standing of the processes that shape metacommunities.
Probably, our results can be also indirectly dependent on
the environmental factors controllimg the distribution of
the substrate. Tt is also important to highlight that our
results, which were based on the periphytic communi-
ties associated to Eickhornia azurea, cannot be easily
extrapolated to other substrate species. Thus, an
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interesting avenue for further studies would consist in
investigating the relative importance of spatial and
environmental variables in predicting the structure of
periphytic communities associated to aquatic Tacro-
phyte species with different growth forms (e.g.,
submerged, free-floating).
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