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Variabilidade da comunidade zooplanctbnica: testando a relacdo diversidade
estabilidade e identificando os efeitos de disturbios hidroldgicos (secas) sobre a estabilidade
da comunidade

RESUMO

A variabilidade temporal das comunidades € uma propriedade natural dos sistemas
ecoldgicos, influenciada pela diferenca entre ambientes e também por atividades
antropogénicas. Muitos estudos tém sugerido que a diversidade pode tamponar esta
variabilidade. Isto levou a hipdtese de que a diversidade produz estabilidade. Entretanto, o
efeito estabilizante da diversidade sobre as propriedades ecossistémicas tem sido contestado.
Estudando dois conjuntos de lagoas (com e sem conectividade a rios) em planicie de
inundacdo, foi testada a hipdtese de que a relacdo diversidade estabilidade depende da
variabilidade ambiental, a qual conduz uma diferenca no padrdo de dindmica de respostas das
espécies (sincronia e assincronia). Além disso, também foi verificado como disturbios
produzidos por alteracdes no regime hidrologico afetaram a variabilidade temporal da
comunidade zooplanctonica. Nas lagoas com variabilidade ambiental menor (lagoas
conectadas), a variabilidade da comunidade esteve positivamente associada com a
diversidade. Porém, nas lagoas com maior variabilidade ambiental, foi observado decréscimo
da variabilidade da comunidade com a diversidade. Os ambientes sem conectividade tendem a
apresentar maior variabilidade ambiental, e por isso, podem produzir diferentes respostas das
espécies (dindmica assincrona) e um consequente decréscimo na variabilidade total da
comunidade, produzindo uma relacdo positiva entre diversidade e estabilidade. Simulacdes
computacionais corroboraram estes resultados mostrando que: quando respostas assincronas
prevalecem sobre respostas sincronicas, a covariacao tende a diminuir tornando-se negativa,
diminuindo a variabilidade total da comunidade com o aumento da riqueza de espécies, ou
seja, a diversidade aumenta a estabilidade temporal da comunidade. Também foi verificado
gue a auséncia de inundacdes modificou a variabilidade da comunidade zooplanctdnica nas
lagoas conectadas, aumentando a dissimilaridade temporal da estrutura da comunidade. Isto
sugere que nas planicies de inundacgdo, a inundacdo é componente do sistema que auxilia na
manutencdo dos processos ecoldgicos e alta biodiversidade destes ambientes.

Palavras-chave: Zooplancton. Diversidade ecoldgica. Dindmica compensatoria. PELD.
Disturbios de seca.



Variability of the zooplankton communities: testing the relationship between stability
and diversity and identifying the effects of hydrological disturbance (drought) on the stability
of the community
ABSTRACT

Temporal variability of communities is a natural property of ecological systems, which is
influenced by the difference among environments and also by anthropogenic activities. Many
studies have suggested that diversity can buffer this variability. This prompted the hypothesis
that diversity produces stability. However, the stabilizing effect of diversity on ecosystem
properties has been challenged. Studying two sets of lakes (with or without connectivity to the
rivers) in the floodplain, we tested the hypothesis that the diversity-stability relationship
depends on the environmental variability, which leads to a difference in the pattern of
dynamic responses of species (synchrony and asynchrony). Moreover, it was also observed as
disturbances produced by changes in hydrological regime affected the temporal variability of
zooplankton community. In lakes with lower environmental variability (ponds connected), the
variability of community was positively associated with diversity. However, in lakes with
greater environmental variability, it was observed decrease in community variability with
diversity. Environments without connectivity tend to have higher environmental variability,
and therefore may produce different responses of species (asynchronous dynamics) and a
consequent decrease in total variability of community, producing a positive relationship
between diversity and stability. Computer simulations confirmed these results showing that,
when asynchronous responses prevail over synchronous responses, the covariation tends to
decrease becoming negative, decreasing the total community variability with increasing
species richness, indicating that the diversity increases temporal stability community. It was
also registered that the absence of floods changed the variability of zooplankton in connected
lakes, increasing the temporal dissimilarity of community structure. This suggests that in the
flood plains, flooding is the system component that aids in the maintenance of ecological
processes and high biodiversity of these environments.

Keywords: Zooplankton. Ecological diversity. Compensatory dynamics. LTER. Drought
disturbance.
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1 Introducio

No inicio desta tese, a primeira hipGtese tinha como interesse estudar a estabilidade
temporal das comunidades zooplanctonicas para identificar a intensidade de alteracdes
ambientais capaz de produzir alteragdes na estrutura das comunidades. Isto significa que o
objetivo era identificar distdrbios que alterassem a dindmica natural da comunidade, ou seja,
que alterassem a variabilidade natural. Ao longo do tempo, o termo estabilidade (em nivel de
conhecimento pessoal) tornou-se mais amplo, configurando um conjunto de condicdes e
situacdes ecoldgicas que favorece o funcionamento natural dos ecossistemas.

Dentre estas, a hipotese da diversidade gerar estabilidade (MacArthur 1955) foi
adotada como o ponto de partida desta tese. Primeiramente porque suas implicacfes praticas
séo relevantes para o atual momento de crise ambiental no Planeta, que apresenta significativa
perda de diversidade devido ao aumento na demanda dos recursos naturais (Foley et al. 2005).
Em segundo lugar, para contribuir com conhecimento cientifico sobre o tema em regides
tropicais, e ajudar a diminuir as confusdes relacionadas as defini¢des (Grimm e Wissel, 1997)
e ideologias geradas por peculiaridades do processo avaliado (Ives 2005).

Buscar padrdes ¢ uma das grandes expectativas da macroecologia, 0s quais tém
conhecimento que o funcionamento ambiental € complexo e peculiar. Algumas vezes, o
padrdo em analise pode ser mascarado por outro conjunto de fatores que invertem a
expectativa. Por outro lado, entender o processo definindo os mecanismos que diferenciam os
resultados, torna-se uma abordagem prética e relevante (Ives e Carpenter 2007). Desta forma,
cada capitulo desta tese comparou situacdes ou condicGes ecologicas capazes de gerar
diferentes respostas das comunidades para identificar possiveis mecanismos que diferenciam
as respostas da comunidade.

No primeiro capitulo foi testada a hipdtese da relacdo diversidade estabilidade
temporal da comunidade (MacArthur 1955; Tilmanl1996; Tilman 1999) em duas distintas
situacGes para mostrar que uma mesma comunidade pode apresentar diferentes tendéncias
quando sujeita a diferentes condi¢des ambientais. A discussdo dos resultados deste capitulo
conduziu a elaboracdo do segundo capitulo, no qual os resultados do primeiro capitulo foram
testados e reproduzidos em simula¢cdes computacionais. No terceiro capitulo foi identificado
situacdes de variabilidade da comunidade produzida por distarbios (Palmer et al., 1997) que
excedem a variabilidade natural da comunidade, e, consequentemente, afetam sua

estabilidade.
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2 A divergéncia da relacdo diversidade estabilidade em ambientes
aquaticos

2.1 Resumo

A hipétese de que a diversidade produz estabilidade tem ocupado uma posicdo relevante na
ecologia, uma vez que, tem implicacfes diretas para a conservagdo dos recursos naturais.
Estudando dois conjuntos de lagoas (com e sem conectividade a rios) em planicie de
inundacéo, caracterizadas pela diferente variabilidade das condi¢Bes limnoldgicas, foi testada
a hipotese de que a relacdo diversidade-estabilidade depende da variabilidade ambiental. A
estabilidade foi avaliada utilizando variancia temporal da abundancia da comunidade, que foi
particionada em: somatério das variancias especificas e somatdrio das covariancias. A medida
de diversidade utilizada foi a riqueza de espécies. Nas lagoas com variabilidade ambiental
menor (lagoas conectadas), a variabilidade da comunidade esteve positivamente associada
com a diversidade. Porém, nas lagoas com maior variabilidade ambiental, foi observado
decréscimo da comunidade com a diversidade. Os ambientes sem conectividade tendem a
apresentar maior variabilidade ambiental, e por isso, podem produzir diferentes respostas das
espécies (dindmica assincrona) e um consequente decréscimo na variabilidade total da
comunidade, produzindo uma relagéo positiva entre diversidade e estabilidade. Desta forma, a
variabilidade ambiental influenciou a dindmica de respostas das espécies na comunidade e,
por conseguinte, definiu a tendéncia positiva ou negativa da relacdo entre diversidade e
estabilidade das comunidades de microcrustaceos plancténicos.

Palavras-chaves: Planicie de inundacdo. Variabilidade ambiental. Sincronia. Dinadmica
compensatoria

2.2 Abstract

The hypothesis “diversity produces stability” has occupied an important position in ecology,
once it has direct implications for the conservation of natural resources. Studying two types of
floodplain lakes (with and without connectivity to rivers), characterized by distinct gradients
of variability in the limnological conditions, we tested the hypothesis that the relationship
between diversity stability depends on the gradient of environmental variability. Stability was
assessed using temporal variance of the community, which was partitioned in sum of specific
variances and sum of covariances. The diversity was measure using species richness. When
the environmental variability was lower (lakes connected), the community's variability was
positively associated with diversity. The variability of the community decreased with
increasing diversity in places that had the greatest environmental variability (lakes without
connection). Lakes without connectivity tend to have a gradient of environmental variability
greatest, and therefore may produce different responses of species (asynchronous dynamics)
and consequently decrease community's variability, producing a positive relationship between
diversity and stability. The gradient of environmental variability influenced the dynamic of
responses of the species defining the trend positive or negative between diversity and stability
of microcrustaceans communities in floodplain lakes.

Keywords: Floodplain. Environmental variability. Synchrony. Compensatory dynamic.
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2.3 Introducao

A hipotese de que diversidade produz estabilidade dos processos ecossistémicos
(MacArthur 1955) tem ocupado uma posicao relevante na ecologia porque é fundamentada
em principios ecoldgicos bésicos (tais como: diversidade, interacfes bidticas, respostas das
espécies a fatores abioticas e funcionamento do ecossistema), e tem implicacGes diretas para a
conservagdo de recursos naturais. Neste sentido, a redugdo da diversidade resultante,
principalmente, de atividades antropogénicas (Loreau 2000) conduz a uma maior instabilidade
ambiental e, consequentemente, promove prejuizos nos servigcos dos ecossistemas utilizados
pelo homem (Srivastava e Vellend 2005).

Desde que esta hipotese foi proposta, um intenso debate ecolégico emergiu (McCann
2000) devido a diferentes perspectivas, que, segundo Ives (2005), sdo complementares ao
invés de contraditorias. Além disso, 0 excesso de termos (Grimm e Wissel 1997) devido a
“popularidade cientifica” (Paine 2002), inseriu este assunto dentre os mais complexos em
ecologia. Mesmo assim, avangos consideraveis tém ocorrido para o desenvolvimento desta
hipdtese, a identificacdo de processos e mecanismos tém esclarecido as relagdes positivas ou
negativas entre diversidade e estabilidade (Doak et al. 1998; Tilman 1999; Cottingham et al.
2001; Ives e Carpenter 2007).

Os principais estudos sobre estabilidade das comunidades biologicas sdo estruturados
sobre as seguintes propriedades: resisténcia a um disturbio (resisténcia), tempo de retorno
depois de um disturbio (resiliéncia) e a constancia (grau de variabilidade temporal) (Pimm
1984). Resisténcia e resiliéncia sao mais facilmente medidas quando um ponto de equilibrio
deterministico € estabelecido. Porém, os sistemas ecoldgicos dispdem de inerentes flutuacGes
ambientais, estocasticas, com distlrbios recorrentes, nos quais o equilibrio deterministico
nunca € alcancado (lves 1995). Assim, a variabilidade da comunidade em torno de uma média
€ uma métrica razoavel da estabilidade (Ives 1995; Tilman 1996; Neubert e Caswell 1997;
Ives et al. 2003; Ives e Carpenter 2007). Frost et al. (1995) sugeriram que a variabilidade total
de uma comunidade pode ser particionada analiticamente na soma das variancias especificas e
soma das covariancias entre as espéecies. A utilizacdo desta abordagem tem auxiliado a
compreensdo dos mecanismos que influenciam a relacdo diversidade-estabilidade, sejam eles
matematicos ou bioldgicos (Tilman 1999).

Entender os efeitos da diversidade sobre a capacidade de um sistema ecoldgico
responder as variacOes, naturais ou antropogénicas, auxiliara ecdlogos e gerenciadores de

recursos naturais no manejo de atividades que preservem o funcionamento dos mesmos.
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Entretanto, estudos empiricos que discriminam os efeitos da diversidade sobre a estabilidade
das comunidades e propriedades ecossistémicas tém mostrado resultados contraditorios (ver
revides: Loreau et al. 2002; Hooper et al. 2005).

Este trabalho testou a hipdtese de que a relagdo entre diversidade e estabilidade
depende da variabilidade ambiental. Isto ocorreria porque a variabilidade ambiental pode
promover situacdes de sincronia e assincronia entre as espécies conduzindo a uma divergéncia
na relagcdo diversidade estabilidade. Quando a variabilidade ambiental é alta, as espécies
respondem antagonicamente ao gradiente ambiental, de forma que o aumento da diversidade
aumenta a probabilidade de mais espécies se substituirem, aumentando a estabilidade da
comunidade. Por outro lado, quando a variabilidade ambiental é baixa, a probabilidade de
substituicdo temporal das espécies € menor, e, por conseguinte, uma maior diversidade
produzira maior variabilidade da comunidade.

Este estudo foi desenvolvido em um complexo de lagoas divididas em dois grupos:
com conectividade e sem conectividade com o rio principal. A conectividade nos sistemas rio
planicie de inundacédo é fundamental para o funcionamento destes ambientes porque permite a
troca de matéria e energia entre os diversos bidtopos (Amoros e Roux 1988; Ward et al. 1999;
Pringle 2001), podendo ser uma importante caracteristica para diferenciar as lagoas quanto a
variabilidade ambiental. Os ambientes sem conectividade tendem a apresentar uma
variabilidade ambiental maior, e por isso, podem produzir diferentes respostas das espécies e
um consequente decréscimo na variabilidade total da comunidade, produzindo uma relacéo
positiva entre diversidade e estabilidade. A conectividade influencia a comunidade de
microcrutaceos planctonicos promovendo mudancas na viabilidade das populacdes, na
composicdo e abundancia de espécies e variabilidade das comunidades (Cottenie e De
Meester 2003; Alves et al. 2005; José De Paggi e Paggi 2008).

2.4 Materiais e métodos

2.4.1 Estratégia de amostragem e identificacao do material bioldgico

Amostragens trimestrais, durante o ano de 2000, foram realizadas em 29 lagoas da
planicie de inundagdo do Alto rio Parana (22°30° e 22°00° de latitude sul e 53°00° e 53°30’ de
longitude oeste): 16 lagoas estavam constantemente conectadas (CC) com algum rio da

planicie e 13 lagoas ndo apresentaram conexao superficial com algum rio da regido (SC). Sod
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o intervalo trimestral de amostragens, as assembleias de microcrustaceos planctdnicos
tropicais passam por, no minimo, trés geragcdes completas (considerando o ciclo de vida de
copépodes variando de 16 a 31 dias (Meldo 1999) e cladoceros até 25 dias (Rocha e
Matsumura-Tundisi 1990)). Logo, a escala observacional de tempo foi suficiente para a
substituicdo de todos os adultos, ou no minimo, o periodo de tempo estabelecido permitiu uma
mudanca de todos os individuos na comunidade (como sugerido por: Connel e Sousa 1983;
Jiang e Pu 2009). Isto é importante para que as interpretacGes dos resultados reflitam as
variacOes da estrutura da comunidade.

Os microcrustaceos planctonicos foram amostrados no periodo matutino, a sub-
superficie da zona peldgica de cada ambiente utilizando uma bomba motorizada, filtrando
1000 L de &gua por amostra com uma rede de plancton (68 um) e fixados em solucdo de
formaldeido 4% tamponado com carbonato de calcio. As espécies foram identificadas com
auxilio da literatura especializada para a América do Sul (Reid 1985; EImoor-Loureiro 1997,
Matsumura-Tundisi 1986). Os organismos foram quantificados utilizando uma lamina tipo
Sedgewick-Rafter (Bottrell et al. 1976) sob microscopio éptico. No minimo 80 individuos

foram contados em trés sub-amostragens obtidas com uma pipeta tipo Hensen-Stempell.

2.4.2 Estimativa da Estabilidade Temporal da comunidade

A variabilidade temporal da comunidade (Tilman 1999) foi calculada utilizando a
seguinte estatistica (Box et al. 1978):

i—1
1

var(N,)=var ZS:(NI.) =ivar(Ni)+2 iZcov(Ni,Nj)

i=l j=
onde, N; € a densidade da espécie i, N; € a densidade total, S € o nimero de espécies, var € a
variancia e cov € a covariancia. Assim, a variancia temporal total da comunidade foi
particionada nos componentes soma das variancias especificas e soma das covariancias. O
componente soma de variancia especifica reflete a variabilidade individual das espécies e a
componente covariancia mensura a variabilidade conjunta.

Biologicamente, 0 componente soma das variancias especificas estd mais associado a
respostas individuais das espécies as flutuacbes ambientais. Ou seja, se as espécies
apresentam amplas respostas a variabilidade ambiental, este componente aumenta a variancia
total da comunidade. Por outro lado, se as respostas sdo de baixa magnitude a variancia tende

a diminuir.
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A covariancia também pode aumentar ou diminuir a variabilidade total da
comunidade. Quando as espécies variam independentemente, sua covariancia tende a zero e a
variancia total da comunidade iguala a soma das variancias das espécies. Por outro lado, a
covariancia diminui a variabilidade total da comunidade quando as espécies variam
assincronicamente. Para comunidades multiespecificas a covariancia negativa, pode significar
o efeito de competicdo (Tilman 1999), ou quando um efeito ambiental influencia
antagonicamente as espécies (Houlahan et al. 2007). A covariancia positiva aumenta a
variabilidade total devido a sincronia na variacdo das espécies, demonstrando respostas
similares a um determinado efeito ambiental.

Para reduzir a discrepancia da dominancia de algumas espécies, os dados foram
transformados em raiz quadrada. Outras transformacdes, como logaritmos, podem mascarar a
covariacdo das especies (Frost et al. 1995).

Evidéncias de dinamica compensatoria entre as espécies foram avaliadas utilizando a
razdo entre variancias — VR (Frost et al. 1995). Esta abordagem prové uma medida de
covariacdo entre as espécies. Valores menores que 1 resultam de covariancias negativas,
indicando uma dindmica compensatdria entre as espécies. Por outro lado, valores maiores que
1 resultam de covariancia positiva, indicando uma dinamica sincrénica entre as espécies
(Fischer et al. 2001).

var[i(Ni )]

VR =

i var(N,)

2.4.3 Diversidade

A diversidade de microcrustaceos plancténicos foi mensurada utilizando a forma mais
simples de medida de diversidade, a riqueza de espécies (nUmero de espécies encontradas nas
lagoas) e um estimador de riqueza “Bootstrap” com a finalidade de estimar a riqueza de
espécies por local, minimizando possiveis efeitos que prejudicaram o processo de amostragem
(Magurran 2003). Em seguida, foram realizadas comparagdes entre a riqueza encontrada e
estimada para verificar se a riqueza de espécies encontrada difere daquela que poderia ser

extrapolada por um estimador.
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2.4.4 Variabilidade ambiental

Andlise de componentes principais (PCA) foi realizada por lagoa com a finalidade de
sumarizar a variabilidade limnolégica. Os dados foram transformados em log, x (exceto pH)
para reduzir a discrepancia de variabilidade entre amostras e a analise foi realizada utilizando
a matriz de covariancia. As varidveis utilizadas foram profundidade, temperatura da &gua,
concentracdo de oxigénio dissolvido (medidor YSI), pH, condutividade elétrica da agua
(medidores DIGIMED), alcalinidade total (Carmouze 1994), turbidez (turbidimetro),
concentracdo de clorofila a (Golterman et al. 1978), nitrogénio total (Bergamin et al. 1978) e
fosforo total (Golterman et al. 1978). Considerando que as lagoas analisadas tinham o mesmo
nimero de amostras no tempo e as mesmas variaveis ambientais descritoras, a soma dos dois
primeiros autovalores (3. Aj), 0s quais contemplam a maior variabilidade dos dados, foi a
estratégia utilizada para expressar a variabilidade dos dados por local.

2.4.5 Analises estatisticas
O teste U de Mann-Whitney foi realizado para testar a diferenca entre os tipos de

lagoas (com ou sem conexdo) quanto a variabilidade ambiental (3. (A; + X)), diversidade de
microcrustaceos e variabilidade agregada das comunidades.

Uma analise de regressdo simples foi utilizada em trés situacdes. Primeiro, para
verificar a contribuicdo de cada componente da variancia (soma da variancia especifica e
soma da covariancia) sobre a variancia total da comunidade. Segundo, para verificar o efeito
da variabilidade ambiental sobre os componentes da soma de variancias especificas das
espécies e da covariancia. Terceiro, para verificar o efeito da diversidade sobre os
componentes da variabilidade da comunidade.

As analises foram realizadas com o programa R versdo 2.8.1 (Development Core
Team 2008).

2.5 Resultados

2.5.1 Caracterizac¢ado e varia¢ao das condi¢coes ambientais
A profundidade total e a concentracdo de oxigénio dissolvido foram maiores nas

lagoas com conex@ do que nas lagoas sem conex@o (Tabela 1). As lagoas com conexao
tiveram profundidade mediana de 2,3 m, enquanto 2,0 m foram encontrados entre as lagoas

sem conexdo. As lagoas com conexao tiveram concentragdo de oxigénio dissolvido mediana
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de 6,0 mg.L™ enquanto as lagoas sem conexdo tiveram uma mediana de 5,1 mg.L™. As
concentracdes de fosforo total (mediana 61,0 pug.L™), nitrogénio total (mediana 438,1 pg.L™)
e clorofila a (mediana 10,5 pg.L™) foram estatisticamente maiores nas lagoas sem conex&o.

A variacdo das caracteristicas ambientais, representada pela soma dos dois primeiros
autovalores das analises de componentes principais por tipo de ambiente, foi
significativamente maior (U = 5,925; p<0,01; Figura 1) nas lagoas sem conexao do que nas
lagoas conectadas. Logo, estes Ultimos ambientes tiveram em média menor variacdo
ambiental dos fatores limnol6égicos do que as outras lagoas. Todas as PCAs apresentaram

porcentagem de explicacdo da variabilidade dos dados entre 80 — 99%.

Tabela 1: Descricdo das caracteristicas ambientais das lagoas com e sem conexao a rios na
planicie de inundacdo do alto rio Parana durante amostragens trimestrais no ano de 2000 e
resultados do teste de Mann-Whitney. 1° Qt e 3 Qt, refere-se ao primeiro e terceiro quartil,
respectivamente.

Lagoas com conexdo Lagoas sem conexao Mann-Whitney
1°Qt Mediana 3°Qt 1°Qt Mediana 3°Qt U p-valor
Profundidade total 2,0 2,3 3,1 1,2 2,0 2,3 1228 0,015
Temperatura da dgua 21,0 25,3 27,4 20,7 24,3 27,2 1579 0,637
pH 6,3 6,5 6,8 6,2 6,4 6,6 1349 0,800
Condutividade elétrica
da 4gua 34,5 41,9 53,5 29,6 40,8 57,0 1624 0,826
Alcalinidade total 178,6 287,6 359,7 146,8 250,0 415,7 1569 0,598
Turbidez 7,7 10,2 19,9 5,9 13,8 46,5 1479 0,304
Oxigénio dissolvido 4,9 6,0 7,6 3,4 51 6,3 1118 0,002
Clorofila a 3,7 55 9,1 5,4 10,5 22,0 932 <0,001
Nitrogénio total 258,9 310,1 366,1 3184 438,1 594,8 935 <0,001
Fosforo total 19,0 31,0 49,5 36,0 61,0 100,3 829 <0,001
3.8
3.6 -
3.4
3.2 [m]
g 3.0
o
g 2.8 e
Z 26
2.4
2.2
o ]
1.8
Com Conexao Sem Conexao

Figura 1. Média e erro padrdo dos autovalores das PCAs, representando a variabilidade
limnoldgica nas lagoas com conexdo (CC) e sem conexdo (SC).
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2.5.2 Diversidade
A diversidade regional de microcrustaceos nas lagoas CC e SC foi de 63 espécies,

sendo a diversidade alfa média nas primeiras lagoas, 16 espécies com variagdo entre 10 e 22
espécies. Valores similares foram encontrados nas demais lagoas (diversidade alfa média de
16 espécies, variando de 12 e 21 espécies). Ndo houve diferencas significativas entre os tipos
de lagoas analisados (U=98,5, p=0,809). Utilizando o estimador de riqueza Bootstrap, a
variacdo local da riqueza de espécies foi de 10 a 25 espécies nas lagoas com conexao,
enquanto as lagoas sem conexdo tiveram uma variacdo de 13 a 24 espécies. Isto significa que

a riqueza registrada esteve entre 91 e 96% daquela estimada.

2.5.3 Variabilidade total da comunidade de microcrustaceos planctonicos
A variancia total dos microcrustaceos nas lagoas esteve entre 142 em uma lagoa sem

conexdo e 4,617 em uma lagoa com conexdo. Os tipos de lagoas ndo diferiram quanto a
variabilidade total da comunidade (U=96, p=0,726), que esteve mais associada a estrutura de
covariancia do que a soma das variancias individuais (Figura 2), sugerindo que a covariagdo
entre as espécies foi mais importante para a variabilidade total da comunidade do que a
variancia individual.

A razdo entre a variancia total e soma das variancias especificas variou de 0,18 a 8,34.
Apenas 3 lagoas sem conexao tiveram valores menores que 1, indicando predominio de
variacdo assincrona, e 0s outros 26 locais estudados tiveram valores maiores que 1, indicando

predominio de sincronia entre as populacdes.

2.5.4 Influéncia da variabilidade ambiental sobre a estabilidade da
comunidade

Os componentes da variabilidade da comunidade foram influenciados pela
variabilidade ambiental (Tabela 2) nas lagoas sem e com conexao.

A soma das variancias especificas aumentou com os autovalores nos dois tipos de
ambientes analisados, indicando que quanto maior a variabilidade ambiental (representada
pelos fatores fisicos e quimicos da agua) mais variaveis tornam-se as populagdes. Por outro
lado, a covariancia diminuiu com o aumento dos autovalores, indicando que o aumento de
variabilidade ambiental diminui a estrutura de covariacdo das espécies de microcrustaceos, ou

seja, os efeitos ambientais promovem diferentes respostas das espécies.
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Figura 2. Relacdo entre as somas das variancias especificas e das covariancias e a
variancias total da comunidade de microcrustaceos planctonicos A e C — Lagoas com
conexao; B e D — Lagoas sem conexao.

Tabela 2: Resumo da anélise de regressédo entre variabilidade das caracteristicas limnologicas
e 0s componentes da variabilidade da comunidade

Com conexao Sem conexao

B R® p-value B R? p-value
Soma das variancias especificas X 0,63 0,40 0,01 0,94 0,46 0,00
variabilidade ambiental (autovalores)
Soma da covariancia X variabilidade -0,52 0,27 0,04 -055 0,30 0,05

ambiental (autovalores)

2.5.5 Associac¢do entre estabilidade e diversidade da comunidade
Os componentes da variabilidade (soma da variancia especifica e soma da covariancia)

apresentaram diferentes tendéncias de associa¢do com a diversidade entre os tipos de lagoas
analisados: associagOes positivas ocorreram nas lagoas com conexdo (Figura 3a e 3c),

enquanto, associacOes negativas foram registradas nas lagoas sem conexdo (Figura 3b e 3d).
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Nas lagoas com conexdo, o somatorio da covariancia aumentou significativamente com a
diversidade (Figura 3c), indicando que quanto maior a diversidade maior é a variabilidade
conjunta das espécies. Nas lagoas sem conexdo, o somatério da variancia especifica e a
covariancia diminuiram com o aumento da diversidade (Figura 3b e 3d), indicando que nestes
locais a diversidade esté associada ao decréscimo da variabilidade da comunidade. Entretanto,
associacgdo significativa do somatorio da covariancia ocorreu somente quando os locais que
tiveram covariacdo negativa foram removidos, sugerindo que elevada covariacdo negativa

pode alterar a relacdo entre diversidade e estabilidade.

Lagoas Com Conexao Lagoas Sem Conexao
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Figura 3. Relacdo da diversidade com os componentes da variabilidade total da comunidade
de microcrustaceos em lagoas com e sem conexdo com a planicie de inundacdo do Alto rio
Parana. r = coeficiente de correlacdo; p = significancia da regressdo linear; r, = coeficiente de
correlacdo sem os locais que tiveram razdo de variancia menor que um (linha tracejada).
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2.6 Discussao

A conectividade com o rio diferenciou os tipos de lagoas quanto a variabilidade
limnoldgica na planicie de inundagdo do Alto rio Parand. Isso ocorre porque a frequente
entrada de agua dos rios adjacentes produz um efeito tamponador das caracteristicas
limnoldgicas nas lagoas com conexdo (Hein et al. 2003; Roberto et al. 2009). Nos ambientes
ndo conectados, as condicdes locais diferenciam-se mais temporalmente por causa da
dindmica especifica em cada local. A importancia da conectividade para a troca de matéria e
energia entre os corpos hidricos de uma planicie de inundagdo bem como seu papel em manter
a entrada de nutrientes nas lagoas tem sido constantemente ressaltada na literatura (Amoros e
Roux 1988; Camargo e Esteves 1995; Tockner et al. 1999; Ward et al. 1999; Pringle 2001,
Roberto et al. 2009).

As lagoas com e sem conexdo ndo tiveram diferencas quanto a riqueza de especies.
Portanto, a conectividade ndo parece restringir o nimero de espécies entre os tipos de lagoas.
Embora as lagoas conectadas tenham um constante intercambio de fauna com o rio principal
(Ward et al. 1999; Aoyagui e Bonecker 2004), em ocasifes de grandes inundacdes, as lagoas
sem conexdo podem conectar-se temporalmente com o rio principal aumentando a
similaridade entre lagoas e rios devido ao efeito homogeneizador da inundacéo (Thomaz et al.
2007). Durante a seca, quando a auséncia de conectividade promove maior diferenciacédo entre
as lagoas sem conexdo (maior diversidade beta), fatores locais podem limitar o
desenvolvimento de algumas espécies, que ndo conseguem manter suas popula¢ées na coluna
de agua. Mas, estas espécies podem reaparecer na coluna de dgua porque ovos de resisténcia
encontrados no sedimento constituem uma importante estratégia de recolonizacdo e
manutencdo da diversidade em lagoas sem conexdo na planicie em estudo (Palazzo et al.
2008).

Ao contrario da variabilidade das caracteristicas fisicas e quimicas da agua, a
variabilidade total das comunidades de microcrustaceos nao foi diferente entre os tipos de
ambientes analisados, mostrando que esta propriedade da comunidade ndo foi influenciada
pela conectividade das lagoas. Nos dois tipos de ambientes analisados, a covariancia esteve
mais associada com a variancia total da comunidade do que a soma das variancias especificas,
indicando que a estrutura de covariagdo entre as espécies teve maior peso para definir a
variancia total da comunidade. Como a covariacdo resulta de respostas sincronicas

(covariancias positivas) ou assincronas (covariancias negativas) das espécies, significa que a
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dindmica de respostas das espécies foi mais importante para a variancia da comunidade. Isto
pode ocorrer quando as espécies respondem similarmente ou antagbnicamente as flutuacbes
ambientais, e a mecanismos competitivos (Fischer et al. 2001; Gonzalez e Loreau 2009).

O aumento da variabilidade limnologica entre os locais causou maior variabilidade
especifica nos dois tipos de lagoas analisadas, indicando que as populacdes tém maior
variancia com o aumento da variabilidade das condi¢cdes ambientais, como salientado por
Bengtsson et al. (1997). A soma da variabilidade especifica € sempre positiva, e,
biologicamente, depende da amplitude de respostas individuais das espécies aos efeitos
ambientais (abidticos ou bidticos). A soma de variabilidade individual é mais importante para
a variancia total quando as espécies flutuam independentemente (Doak et al. 1998). A
covariancia diminuiu com o aumento da variabilidade limnoldgica. Isto ocorreu porque o
aumento da variabilidade ambiental tende a promover respostas diferenciadas entre as
espécies, estabelecendo uma dindmica compensatdria, embora apenas trés lagoas tiveram RV
menor que 1. Resultados semelhantes foram registrados em estudos tedricos (Ives et al.
1999a) e experimentais (Klug et al. 2000; Fischer et al. 2001). Estes resultados significam que
a variabilidade das comunidades € influenciada por um conjunto de fatores extrinsecos que
aumentam a variabilidade das populacdes individuais e diminuem a variabilidade da
comunidade total (Pimm 1984; Tilman 1996).

Como previsto, a relacdo diversidade-estabilidade pode ser positiva ou negativa e
depende da variabilidade ambiental dos sistemas ecoldgicos em analise. Nas situacdes em que
a variabilidade ambiental foi menor (lagoas conectadas), a variabilidade da comunidade
esteve positivamente associada com a diversidade. 1sso ocorreu porque nestes locais os efeitos
ambientais ndo foram suficientes para promover significativas variacdes assincronas entre as
espécies. Como nestes locais a variabilidade ambiental € menor, qualquer que seja, a entrada
de nutrientes, relativo aos locais com maior variabilidade, influencia mais eficientemente as
respostas de crescimento das espécies de microcrustaceos aumentando a sincronia, e
consequentemente, tornando a covariancia das espécies positiva (Downing et al. 2008).

Por outro lado, nos ambientes com maior variabilidade ambiental (lagoas sem
conexdo), as populaces tendem a variar mais assincronicamente: o aumento da abundancia
de algumas espécies esta associado ao decréscimo de outras. Ou seja, a elevada variabilidade
ambiental nestes ambientes tem efeito negativo sobre algumas espécies e positivo em outras,
consequentemente, diminuindo a covariancia da comunidade. Isto ocorre porque 0 aumento
na variabilidade ambiental excede o limite de tolerancia de algumas espécies, promovendo

uma alta taxa de substituicdo (turnover) (Shurin et al. 2007). Embora Downing et al. (2008)
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tenham avaliado a estabilidade da comunidade em mesocosmos e sob uma diferente escala
temporal, seus resultados coadunam com o presente estudo, pois a desestabilizagdo das
comunidades dependeu do grau de variabilidade ambiental ao qual as populagdes estavam
sujeitas. Stiener (2005), estudando comunidades zooplanctdnicas em um conjunto de lagoas
sem conex0es superficiais de &gua, também registrou o decréscimo da variabilidade da
comunidade com o aumento da diversidade, devido a covariacdo entre as especies.
Semelhantemente, Shurin et al. (2007) apontaram que a taxa de substituicdo de espécies,
como uma medida de estabilidade da comunidade, tambem apresenta relacdo positiva com a
diversidade em ambientes com maior amplitude de variacdo da condi¢cdes ambientais,
sugerindo que as maiores diversidades diminuem as taxas de extin¢do e colonizagdo local.
Portanto, os efeitos preditos pela hipotese de que a diversidade produz estabilidade ocorrerdo
quando as espécies diferirem em suas respostas as mudangas ambientais (Ives et al. 1999b;
Petchey et al. 2002).

A divergéncia de resultados entre os tipos de ambientes analisados com relagdo as
tendéncias das associacdes da diversidade com a variancia especifica e covariancia sugerem a
auséncia de mecanismos puramente matematicos, tal como o efeito portfélio, como
explicacdo para as relacdes entre diversidade e estabilidade registradas nesta planicie. O efeito
portfolio sugere que a relacdo positiva entre diversidade e estabilidade & decorrente de um
artefato matematico, porque na auséncia de covariacdo (cov=0) o somatorio da variancia
especifica tende a diminuir com o incremento de espécies (Doak et al. 1998). Tilman et
al.(1998) sugeriram que mesmo na presenca de artefatos matematicos, o significado bioldgico
sob condicGes naturais deve ser esclarecido, pois a variacdo das abundancias das espécies na
natureza ndo ocorre aleatoriamente ou devido a reescalagem proporcional, mas em resposta a
interacdes interespecificas e mudancas das variaveis ambientais.

A dindmica compensatoria, indicada pela covariacdo negativa entre as espécies, é um
mecanismo frequentemente citado para promover uma relacdo positiva entre diversidade e
estabilidade, pois diminui o somatorio da covariacdo entre as espécies (lves et al. 1999a;
Tilman 1999; Lehman e Tilman 2000; Cottingham et al. 2001; Steiner 2005; Downing et al.
2008). Esta covariacdo negativa pode ser decorrente tanto da competicdo entre as espécies,
quanto de respostas diferenciais a variacdo ambiental. Neste sentido, a competicdo
interespecifica (Tilman 1999; Lehman e Tilman 2000) e a variacdo de resposta das espécies as
flutuacdes ambientais (Ives et al. 1999a; Downing et al. 2008) tém sido sugeridas como as

explicacOes bioldgicas para sustentar a relacdo diversidade estabilidade.
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Embora a dindmica compensatoria (covariancia negativa) seja um fenémeno raro em
comunidades ecoldgicas naturais (Houlahan et al. 2007) e o presente estudo registrou apenas
3 locais com covariacdo negativa, nds argumentamos a favor da dindmica compensatoria
porque mesmo que a maioria dos valores ndo tenham sido negativos, a covariagdo negativa de
algumas espécies reduz a covariagdo positiva da comunidade. Assim, a dindmica
compensatéria realizada por algumas espécies torna-se mascarada pela variagcdo conjunta,
sincrdnica, da maioria das espécies (Vasseur e Gaedke 2007; Hector et al. 2010).

Ainda com relacdo a variacdo de resposta das espécies as flutuacdes ambientais, a
hipotese de ‘“‘seguranga do ambiente” sustenta que a diversidade de espécies aumenta o
potencial de ocorrer uma dindmica compensatdria devido a um aumento na probabilidade de
espécies tolerantes estarem presentes (Yachi e Loreau 1999). Consequentemente, em termos
de funcionamento do ecossistema, a maior estabilidade das comunidades em ambientes mais
diversos contribui para manter processos ecossistémicos porque as espécies sao substituidas
por outras que desempenham o mesmo papel funcional (Klug et al. 2000).

Certamente, maltiplos mecanismos estdo envolvidos na relagdo entre diversidade e
estabilidade em comunidades, os quais dependem, também, de mdltiplos fatores ambientais
bidticos e abioticos, e da propria habilidade das espécies e da comunidade em responder a
estes fatores. Devido a esta complexidade de interacGes, o estabelecimento de uma
generalizacdo dos efeitos da diversidade sobre a estabilidade tem falhado por misturar
diferentes e importantes situacdes ecoldgicas. Neste estudo, nos registramos que a
variabilidade ambiental influencia a dinamica de respostas das espécies na comunidade, e, por
conseguinte, define a tendéncia positiva ou negativa da relacdo entre diversidade e

estabilidade das comunidades de microcrustaceos plancténicos.
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3 Sincronia entre populacées define a tendéncia da relacio entre
diversidade e estabilidade temporal das comunidades

3.1 Resumo

O efeito estabilizante da diversidade sobre as propriedades ecossistémicas tem sido
constantemente contestado. Primeiro, porque resultados contraditorios sdo frequentemente
registrados nas avaliacbes empiricas. Segundo, a grande quantidade de definicBes gera mais
problemas do que podem resolvé-los. Terceiro, artefatos analiticos, tal como o efeito
portfélio, geram duvidas da existéncia de mecanismos biolégicos. Este estudo avaliou como a
dindmica de respostas das espécies (sincronia e assincronia) influencia a relacdo diversidade
estabilidade em um determinado nivel tréfico. Para isso, foram simuladas comunidades e suas
respectivas dinamicas temporais. Verificou-se que a dindmica temporal das espécies € um dos
mecanismos que torna positiva ou negativa a relagéo entre diversidade e estabilidade. Quando
as populacdes respondem sincronicamente as variacbes ambientais, a estabilidade temporal da
comunidade é menor em comunidades mais ricas porque o incremento do nimero de especies
aumenta a covariagéo positiva da comunidade. Quando repostas assincronas prevalecem sobre
respostas sincrdnicas, a covariacdo tende a diminuir tornando-se negativa, diminuindo a
variabilidade total da comunidade com o aumento da riqueza de espécies, ou seja, a
diversidade aumenta a estabilidade temporal da comunidade.

Palavras-chave: Variabilidade ambiental. Dindmica compensatdria. Comunidade.

3.2 Abstract

The stabilizing effect of diversity on ecosystem properties has been constantly challenged.
First, contradictory results are often reported in empirical researches. Second, many terms
created cause more problems than it can solve them. Third, analytical artifacts, such as the
portfolio effect, generate doubts the existence of biological mechanisms. This study assessed
how responses dynamic of the populations (synchronous and asynchronous) influence the
relationship between diversity and stability in a particular trophic level. For this, we simulated
communities and their temporal dynamics. It was found that the temporal dynamics of species
is a mechanism that makes positive or negative the relationship between diversity and
stability. When the populations respond synchronously to environmental variations, the
temporal stability of the community is lower in communities more diverse because the
increase in the number of species increases the covariation of the community. When responses
asynchronous take precedence over synchronous responses, the covariation tends to decrease
becoming negative; decreasing the total community variability with increasing species
richness. In this way, diversity enhances the temporal stability of the community.

Keyword: Environmental variability. Compensatory dynamic. Community.
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3.3 Introducao

Ao longo de décadas, a hipotese de que a diversidade aumenta a estabilidade do
ecossistema (MacArthur 1955) tem sido testada em diferentes perspectivas resultando
implicagdes contraditorios (Hooper et al. 2005; Loreau et al. 2002). Para um determinado
nivel trofico, a teoria tem sugerido que o aumento da diversidade contribui para a manutengao
dos processos ecologicos inerentes a este determinado nivel trofico (Tilman 1996), porque na
auséncia de desempenho funcional de uma determinada espécie, o aumento da diversidade
aumenta a probabilidade de outras espécies executarem tal fung¢do, corroborando MacArthur
(1956). Como consequéncia, o aumento da diversidade tampona os efeitos das flutuacdes
ambientais sobre os processos ecossistémicos, tal como predito pela hipotese de seguranca do
ecossistema (Yachi e Loreau 1999).

A diferenciagdo temporal de nicho € um mecanismo ecolégico que promove o
processo de assincronia temporal entre populagdes de um mesmo local. Este processo de
assincronia tem sido definido por dinamica compensatéria entre as populagdes de uma
comunidade, ou seja, enquanto a variacdo de um fator ambiental influencia negativamente
algumas espécies, ele maximiza o sucesso reprodutivo de outras promovendo uma assincronia
entre elas (Frost et al. 1995; Gonzalez e Loreau 2009). No entanto, uma dindmica temporal
assincrona ¢ um evento raro em comunidades naturais (Houlahan et al. 2007) porque, em
geral, as populagdes tendem a responder similarmente as variagdes ambientais, produzindo
uma sincronia na dindmica temporal das populacdes. Nestas circunstancias, o aumento da
diversidade gera uma expectativa contraria daquela sugerida por Tilman (1996) porque mais
espécies variando sincronicamente tendem a promover uma maior variabilidade total da
comunidade.

O objetivo deste estudo foi avaliar como a sincronia influencia a relagdo diversidade
estabilidade em um determinado nivel tréfico. Para isso, foi simulada a dindmica temporal de
comunidades em diferentes niveis de sincronia, com a finalidade de discriminar como a
relacdo entre diversidade e estabilidade pode ser influenciada pelas tendéncias de respostas
das populagdes as flutuagdes ambientais. O modelo foi estruturado sob uma dinidmica
temporal de comunidades sujeitas a disturbios peridodicos, tal como em planicies de
inundacdo. Foram diferenciadas duas principais categorias de distarbios: aqueles que
produzem pequena variacdo das condigdes ambientais e aqueles que produzem grandes
variagdes das condigdes ambientais. O mecanismo subjacente a esta diferenciacdo refere-se a

dindmica de respostas das espécies, gerando as expectativas de que: situagdes com menor
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variagdo ambiental as populagdes apresentam repostas sincronizadas e a relagdo diversidade-
estabilidade toma uma forma negativa; enquanto que, sob uma maior variacdo ambiental
quando as respostas das populagdes sao mais diferenciadas, a dindmica assincrona conduz a

uma tendéncia positiva da relagdo diversidade-estabilidade.

3.4 Meétodos

3.4.1 Simulacdo e dinamica da comunidade
1° passo: criando a comunidade, taxas de crescimento e capacidades suporte das

espécies.

O numero de espécies em cada comunidade foi criado aleatoriamente utilizando uma
distribui¢ao uniforme com um minimo de quatro e maximo de 20 espécies. Uma vez criado o
namero de espécies, foi gerado uma taxa de crescimento () € uma capacidade suporte (K)
para cada uma delas. A taxa de crescimento de cada espécie em cada comunidade simulada foi
gerada aleatoriamente utilizando uma distribui¢do beta com os parametros a e b iguais a dois
e um, respectivamente, com a finalidade de gerar valores maiores que 0,5 com mais
frequéncia do que menores que 0,5. A capacidade suporte (K) de cada espécie foi baseada no
modelo de distribuigdo lognormal (Preston 1948). Assim, a dindmica temporal da espécie
flutuou em torno de sua capacidade suporte. As espécies de cada comunidade foram
sequencialmente divididas em quatro grupos. Estes grupos serdo usados no passo quatro, e
eles definirdo o nimero de respostas das espécies as perturbacdes. Foram utilizados quatro
grupos porque ¢ o niimero minimo de espécies que pode ocorrer na comunidade. Assim,
quando a comunidade for composta por quatro espécies, uma assincronia maxima podera ser
produzida quando todas as espécies estiverem comportamento diferenciado em relagao as

perturbagoes.

2° passo: modelo de dinAmica temporal das comunidades
A dindmica temporal das espécies foi simulada sem considerar qualquer componente
de interacdo entre as espécies. Para produzir a dindmica temporal de cada espécie foi utilizado

o modelo de Ricker (1954):

N(@+1)=N(t)xexp {1'%’)} +&
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O erro (¢) foi definido uniformemente em torno de um décimo da densidade da espécie. Todas

as espécies tiveram o mesmo numero inicial de individuos (N=10).

3°passo: inserindo a perturbacio

Perturbag¢des foram inseridas temporalmente para diminuir a densidade de individuos
de cada populagdo. Estas perturbagdes foram equidistantes, para simular variagdes ambientais
perioddicas (situagdes recorrentes em planicies de inundagdo e em varios outros sistemas
ecoldgicos, sujeitos a variacdes sazonais). O efeito da perturbacdo foi o decréscimo do

niamero de individuos de cada espécie no tempo t+1:
EP(t+1)=-N(t)xU(0,0.3)

Onde, U ¢ uma distribuicao uniforme com minimo zero ¢ maximo 0,3, EP é o efeito da
perturbacdo. Com esta configuragcdo o efeito das perturbagdes ndo tem a mesma magnitude

para as espécies.

4°passo: medida de estabilidade temporal da comunidade

Tradicionalmente, o coeficiente de variagao de uma propriedade agregada (biomassa
ou densidade) tem sido utilizado para medir a variabilidade das comunidades. Esta
variabilidade pode ser particionada nos componentes soma das variancias especificas e
covariancias somadas (Frost et al. 1995).

s -l

var(N,) = var Z(N,.) =Zvar(N,.)+2 cov(N;,N;)
i-1 i=l

i=l j=1
onde, N; ¢ a densidade da espécie i, N; ¢ a densidade total da comunidade formada pela soma
das densidades de todas espécies, var ¢ a variancia e cov € a covariancia. A componente soma
da variancia das espécies individuais reflete a variabilidade das espécies e a componente
covariancia mensura a variabilidade conjunta. Sobre o componente soma das variancias
individuais atua o efeito portifolio, no qual, a soma de varios itens, flutuando aleatoriamente e
independentemente, ¢ menos variavel que a média do item (Doak et al. 1998; Tilman 1999;
Frost et al. 1995).

A componente soma de covaridncia € um indicativo da relagdo de covaria¢do entre as
espécies. Valores proximos a zero significam que as espécies variam independentemente uma

das outras; maiores que zero, que as espécies tendem a apresentar uma mesma variagao; e



36

valores menores que zero significa que as espécies tendem a variar em caminhos opostos.

Predominio de assincronia e sincronia entre as popula¢fes simuladas foi indicado
utilizando a razéo entre variancias (Frost et al. 1995). Esta abordagem prové uma medida de
covariacdo entre séries. Valores menores que um resulta de covariancias negativas, indicando
uma dindmica compensatoria entre as espécies. Por outro lado, valores maiores que um,
resultam de covaridncia positiva, indicando uma dindmica sincronica entre as espécies
(Fischer et al., 2001a).

S
var Z(Ni)
VR - i-1

i var(N,)

5° passo: producio dos cenarios

Os cendrios observados foram produzidos manipulando o numero de respostas das
espécies a perturbacdo, utilizando diferentes defasagens temporais para os grupos pré-
definidos no 1° passo.

Foram simulados trés cenarios: um com sincronia e outros dois com diferentes niveis
de assincronia. Os dois diferentes niveis de assincronia foram definidos em: baixa assincronia,
no qual um ter¢co das espécies desempenha uma dindmica temporal sincrdnica; e, alta
assincronia, no qual metade das espécies na comunidade desempenha dindmica temporal
assincrona. No primeiro nivel, processos sincronicos continuam predominando sobre a
estrutura de covariagdo da comunidade, enquanto no segundo nivel, os processos
assincronicos e sincronicos sao igualmente importantes.

O cendrio com sincronia foi simulado para que todas as espécies respondessem
similarmente ao efeito da perturbagdo (mas, com erro aleatorio). Assim, a perturbagao
diminuiu a densidade de todas as espécies no tempo posterior, a cada intervalo de perturbagao.

No cenario com baixa assincronia, um dos grupos pré-definidos respondeu em tempos
diferentes a perturbagdo. O cendrio com maior assincronia, cada um dos quatro grupos
respondeu em tempos diferentes a perturbacdo. Assim, o efeito de uma perturbagao afetou o
grupo um no tempo ¢+7, o grupo dois no tempo #+2, o grupo trés no tempo #+3 e o grupo
quatro no tempo t+4. Este procedimento objetivou aumentar o nimero de respostas das
espécies frente as variagdes ambientais. Assim, no primeiro cendrio, foi produzido uma
dindmica temporal com predominio de sincronia; enquanto no segundo, a assincronia
predominou sobre a sincronia.

A dindmica temporal da comunidade foi simulada 100 vezes. Para os calculos de
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estabilidade foram descartados os 50 primeiros tempos, com a finalidade de retirar o efeito
sincronico esperado pelo simples crescimento inicial das populagdes.

A relagdo entre diversidade e estabilidade foi analisada utilizando uma regressao linear
simples. As simulagdes ¢ as andlises de dados foram realizadas com o programa R versdo

2.8.1 (Development Core Team 2008).

3.5 Resultados
Os cendarios de dinadmica temporal das populagdes produziram diferentes resultados

dos efeitos do aumento da diversidade sobre os padrdes de variabilidade, mostrando que a
dindmica de covariagdo das espécies contribui para modificar a tendéncia da relagdo entre
diversidade e estabilidade.

No primeiro cenario, quando as perturbagdes afetam de maneira similar as respostas
das populacdes (Fig. 1A), o aumento da riqueza de espécies aumentou a covariacdo das
populagdes (Fig. 1C). Assim, a elevada sincronia (média da razdo de varidncia = 4,31)
produziu uma relagdo positiva entre riqueza de espécies e somatorio da covariancia, e
consequentemente, diminuiu a relagdo entre diversidade e estabilidade.

Quando o efeito das perturbacoes foi diferenciado, com defasagem temporal de um
tempo, o padrao sincronico continuou predominando na simulacdo (média da razdo de
variancia = 1,23, Fig. 1D), também produzindo uma relagao positiva entre riqueza de espécies
e somatorio da covariancia (Fig. 1F). O aumento do tempo de respostas entre as diferentes
populagdes, com algumas respondendo imediatamente apo6s a perturbacdo, outras
respondendo até uma defasagem temporal de trés, produziu uma dindmica assincrona entre as
espécies com média da razao de variancia igual a 0,64 (Fig. 1G), demonstrando uma dindmica
compensatoria. Neste cenario, quando as populagdes apresentam diferentes dindmicas
temporais, observou-se uma relagdo negativa entre a soma das covariancias e a riqueza de
espécies (Fig. 1I). Em todos os cendrios o componente soma da varidncia especifica ndo foi

influenciado pelo numero de espécies (Fig. 1 B, E e H).
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Figura 1. Exemplos de dindmica temporal da comunidade: A, sincronia com razao de variancia
4,31; D, predominio de sincronia com razdo de variancia 1,23; G, assincronia com razdo de
variancia 0,64. B, E, H: Relacdo entre riqueza e soma da variancia especifica para os diferentes

niveis de sincronia, respectivamente, listados acima.

C, F e I. Relacdo entre riqueza e a

covariacdo total da comunidade para os diferentes niveis de sincronia, respectivamente, listados
acima. p — significancia da regressdo linear simples entre riqueza e 0s componentes da variacdo da
comunidade (soma da variancia especifica e soma da covariancia)
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3.6 Discussao

A comunidade cientifica tem ampla concordancia sobre a relagdo entre diversidade
biologica e funcionamento do ecossistema, com atengdo especial para utilizar esta abordagem
como uma estratégia para conservagdo ¢ manejo dos ecossistemas (Hooper et al. 2005). No
entanto, revisdes recentes tém mostrado divergéncia tanto nos resultados empiricos quanto
nos teoricos (Ives 2005; Hooper et al. 2005; Cottingham et al. 2001; Loreau et al. 2002;
Grimm e Wissel 1997). Segundo Grimm e Vissel (1997), um dos principais motivos para tal
divergéncia ¢ a confusdo gerada pela diversidade de termos (163 termos) relacionados a
variabilidade de populagdes, comunidades e ecossistemas. Além disso, a busca por padroes
descritivos nos mais variados sistemas ecologicos tornam dificil uma generaliza¢dao por causa
da complexidade biologica, fazendo-se necessario compreender os mecanismos que
esclarecem a existéncia destes padrdes (Ives e Carpenter 2007).

Noés mostramos que a dindmica temporal das espécies ¢ um dos mecanismos que torna
positiva ou negativa a relacao entre diversidade e estabilidade quando a variabilidade total da
comunidade ¢ analisada. Quando as populagdes respondem sincronicamente as variagdes
ambientais, a estabilidade temporal da comunidade ¢ menor em comunidades mais ricas
porque o incremento do nimero de espécies aumenta a covariacdo positiva da comunidade.
Quando as populagdes das diferentes espécies respondem em diferentes tempos a perturbagao
(causando apenas um decréscimo da sincronia), hd um aumento da dindmica compensatoria,
mas ndo o suficiente para aumentar a estabilidade temporal da comunidade (segundo cenario)
porque a dindmica compensatoria realizada por algumas espécies torna-se mascarada pela
variagdo conjunta, sincronica, da maioria das espécies (Vasseur e Gaedke 2007). Quando
repostas assincronas prevaleceram sobre respostas sincronicas, a covariagdo tende a diminuir
tornando-se negativa, diminuindo a variabilidade total da comunidade com o aumento da
riqueza de espécies. Desta forma, as comunidades tendem a estabilizagdo quando a sincronia
temporal entre as populagdes ¢ reduzida, coadunando com estudos tedricos (Loreau e de
Mazancourt 2008), sob condi¢gdes naturais (Steiner 2005; capitulo 1) e experimentais
(Downing et al. 2008; Klug et al. 2000; Fischer et al. 2001).

A dinamica de sincronia entre populagdes em uma mesma comunidade pode ser
influenciada por fatores enddgenos relativos a competicao interespecifica e fatores exdgenos
relativo as respostas das populacdes as flutuacdes ambientais (Ives e Carpenter 2007; Loreau
e de Mazancourt 2008). No entanto, respostas as flutuagdes ambientais t€m sido o fator mais

comumente utilizado para explicar a dinamica de variagdo das espécies (Ives et al. 1999;
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Downing et al. 2008; Fischer et al. 2001). Quando as flutuagdes ambientais sio
suficientemente grandes para produzir uma diferenca de respostas das espécies, a
diferenciagdo temporal de nicho diminui a sincronia das espécies produzindo uma dinadmica
de compensacdo (declinio na abundancia de espécies dominantes ¢ compensando pelo
aumento de outras espécies (Klug ef al. 2000)) e co-existéncia local das espécies (Loreau e de
Mazancourt 2008).

A presenca de dindmica compensatoria em comunidades ecoldgicas naturais foi
questionada porque poucas comunidades exibiram tal comportamento (Houlahan et al. 2007).
No entanto, ¢ importante ressaltar que para ocorrer uma compensacao temporal de espécies €
necessario que a variagdo ambiental seja suficiente para limitar o crescimento de algumas
espécies e favorecer outras, sem implicar em exting¢ao local. Entretanto, algumas perturbacdes
apresentam efeito sincronizador na variagdo das populagdes porque afetam similarmente as
espécies, por exemplo: populacdes planctonicas, em geral, respondem similarmente a pulsos
de nutrientes aumentando suas densidades (Downing et al. 2008); ou, remog¢ao de individuos
da comunidade bentonica ap6s um aumento repentino do fluxo do rio.

A dindmica compensatoria resulta em uma reorganizagao da comunidade em respostas
as mudancas ambientais (Gonzalez e Loreau 2009). Em termos de funcionamento do
ecossistema, a dindmica compensatoria contribui para a manutencdo das fungdes
ecossistémicas porque espécies sao substituidas por outras que desempenham o mesmo papel
funcional (Klug et al. 2000). Isto ressalta a importancia do aumento da diversidade em
aumentar a probabilidade de variacao das respostas das espécies as flutuagdes ambientais,
como indicada pela hipotese de “seguranga do ambiente” (Yachi e Loreau 1999), a qual
sustenta que a diversidade de espécies aumenta o potencial de ocorrer uma dinamica
compensatoria devido a um aumento na probabilidade de espécies tolerantes estarem
presentes.

Desta forma, a relacdo entre diversidade e estabilidade da comunidade depende da
dindmica temporal das populagdes (Figura 2). Se as comunidades exibem uma forte variagao
sincronica, a relacdo positiva entre diversidade e estabilidade ndo serd encontrada (Figura 2,
lado esquerdo), porém isto ndo significa que a diversidade ndo contribui para a manutenc¢ao
dos processos ecossistémicos, € sim que a diversidade aumenta a instabilidade temporal da
comunidade como um todo. A hipdtese sera sustentada quando houver variabilidade ambiental
suficiente para gerar dinamicas temporais assincronas (Figura 2, lado direito). Quando as
comunidades analisadas tém populagdes com dindmicas sincronizadas, os resultados da

simulacdo indicam uma rela¢do positiva entre diversidade e soma da covaridncia, enquanto
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que em comunidades compostas por populagdes com dindmicas assincronas, a relacdo entre
diversidade e soma da covariancia € negativa, ou seja, ¢ esperado um aumento da estabilidade

da comunidade.

ESTABILIDADE DA COMUNIDADE

Dinémica te'mporal Dinamica temporal
g8
S g MA AV
o VA AWAAAAAVA
2 8 PV A A A W%&
& VAR R A A A o0 0 O
6 5 4 3 2 1 2 3 4 5 6 .

Diversidade _-_)
de espécies

Figura 2. Modelo conceitual dos efeitos da diversidade sobre a estabilidade da comunidade
considerando comunidades compostas por populacdes de espécies (diferentes linhas) com
variagOes sincronizadas e assincronas.

V

Em um contexto de conservacdao da biodiversidade, no qual os ecossistemas naturais
estdo constantemente enfrentando disturbios naturais e antropogénicos, os resultados deste
estudo sugerem que disturbios capazes de promover distintas respostas entre populagdes da
comunidade s3o atenuados pelo aumento da diversidade biologica, diminuindo a

probabilidade de perda de funcionalidade no ecossistema.
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4 Distirbios no pulso de inundacio influenciam a variabilidade temporal
das comunidades em planicies de inundacéo

4.1 Resumo

A variabilidade das comunidades é uma propriedade natural dos sistemas ecoldgicos, que tem
sido modificada por atividades antropogénicas, as quais aumentam ou diminuem a
variabilidade natural, e, consequentemente, comprometem a biodiversidade local. O objetivo
do presente estudo foi verificar como distarbios produzidos por alteracbes no regime
hidroldgico afetam a variabilidade temporal da comunidade zooplancténica em planicies de
inundagdo. A tendéncia temporal da comunidade foi avaliada utilizando a variabilidade
temporal das comunidades e relacionando as matrizes de dissimilaridade de Simpson e a
correlacdo de Kendall com a matriz de defasagem temporal utilizando o teste de Mantel. A
auséncia de inundacGes modificou a variabilidade da comunidade zooplanctdnica nas lagoas
conectadas, aumentando a dissimilaridade temporal tanto considerando a composi¢édo quanto
a relacdo de dominancia entre as especies. Nestes ambientes, a entrada periddica de agua,
devido ao pulso de inundagdo, mantem uma menor amplitude de variagcdo das caracteristicas
limnoldgicas, sustentando uma menor variabilidade temporal da comunidade. Isto sugere que
nas planicies de inundagdo, a inundacdo € um componente do sistema que auxilia na
manutencdo dos processos ecologicos e alta biodiversidade destes ambientes. Desta forma,
este estudo sugere que estabilidade temporal das comunidades em planicies de inundagéo é
afetada devido ao prolongamento da seca, ressaltando a importancia da dindmica de
inundacdo para manter a estabilidade temporal da comunidade zooplanctdnica nos sistemas
rio-planicie de inundacao.

Palavras-chave: Zooplancton. PELD. Distdrbios de Seca. Biodiversidade

4.2 Abstract

The variability of communities is a natural property of ecological systems, which has been
modified by anthropogenic activities, which increase or diminish natural variability, and thus
undermine the local biodiversity. The aim of this study was to determine how disturbances
produced by changes in hydrologic regime affect the temporal variability of zooplankton
community in floodplain. The temporal trend of the community was evaluated using the
temporal variability of communities and relating the dissimilarity matrices of Simpson and
correlation of Kendall with the time lag using the Mantel test. The absence of floods changed
the variability of zooplankton in connected lakes, increasing the temporal dissimilarity both
considering composition and relation of dominance between species. In these environments,
the periodic entry of water due to flood pulse, keep smaller amplitude of variation in
limnological characteristics, maintaining a lower temporal variability of the community. This
suggests that in the floodplain, flood is a systems’ component that aids in the maintenance of
ecological processes and high biodiversity. Thus, this study suggests that temporal stability of
communities in floodplain is affected due to prolonged drought, highlighting the importance
of the dynamics of flooding to maintain the temporal stability of zooplankton communities in
the systems river-floodplain.

Keywords: Zooplankton. LTER. Drought disturbance. Biodiversity.
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4.3 Introducao
Sistemas ecoldgicos sdo naturalmente dindmicos e estdo constantemente se

reorganizando em funcdo das variacbes ambientais (Brown et al. 2001). Desta forma, a
variabilidade é uma propriedade natural das comunidades ecoldgicas (Landres et al. 1999).
Entretanto, alguns niveis de condi¢cdes e recursos excedem a amplitude de tolerancia dos
organismos, produzindo um efeito adverso sobre as populacdes (Vinebrooke et al. 2004) e
ocasionando alteragcdes no funcionamento do ecossistema devido a alteragdes na estrutura da
comunidade, perda de biodiversidade e mudancas no fluxo de energia.

Recentemente, a variabilidade das comunidades tem sido utilizada como uma maneira
para designar a estabilidade dos ecossistemas, com a finalidade de entender como os sistemas
ecoldgicos respondem a disturbios naturais e antropogénicos (Milner et al. 2006; Angeler e
Moreno 2007; Fraterrigo e Rusak 2008; Brown et al. 2006; Scarsbrook 2002). A estabilidade
nos sistemas ecoldgicos significa a habilidade do sistema se opor a um distarbio (McCann,
2000), os quais sdo eventos no tempo que interrompe o desenvolvimento natural do
ecossistema, comunidade ou populacées, alterando a disponibilidade de recursos e condicdes
fisicas (White e Pickett 1985). Em geral, o distarbio remove individuos, ou atua sob os limites
de tolerancia dos organismos afetando a reproducdo, crescimento e sobrevivéncia (Sousa
1984). Desta forma, um disturbio atua no nivel dos individuos, mas com consequéncia sobre
as populacdes e comunidades.

A variabilidade temporal das comunidades se expressa por meio de alteracdes das
abundancias populacionais, riqueza, diversidade, composicdo e densidade relativa das
espécies. Entender esta variabilidade é fundamental para estudos teoéricos e aplicados em
ecologia. Palmer et al. (1997) citaram pelo menos quatro razdes para estudar a variabilidade
nos sistemas ecologicos: (i) identificar efeitos de fatores extrinsecos sobre 0s processos
ecoldgicos; (ii) entender a dinamica dos sistemas ecoldgicos; (iii) uma vez compreendido as
etapas anteriores, identificar a amplitude de variacdo ambiental suportada pelos organismos;
e, (iv) intervir racionalmente sobre atividades de manejo ambiental, auxiliando na
implementacdo de estratégias de planejamento e conservacao da biodiversidade.

Para isso, faz-se necessario identificar e diferenciar a variabilidade produzida por
situagBes naturais e antropogénicas. Neste sentido, este estudo foi desenvolvido em uma
regido de conspicuas flutuagbes ambientais naturais, e, sujeita a impactos antropogénicos
devido a uma cascata de reservatorios localizada a montante, que tem produzido diversas

alteracbes nos aspectos hidrodindmicos, fisicos, quimicos e bioldgicos da agua (Souza Filho
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2009; Lansac-ToOha et al. 2009; Rodrigues et al. 2009; Roberto et al. 2009; Behrend et al.
2009; Fernandes et al. 2009). Os reservatdrios alteram a dindmica das comunidades aquéticas
reduzindo a amplitude de variacdo dos niveis hidrométricos (Ward e Stanford 1995), e,
portanto, alterando a principal funcdo de forca que controla a dindmica ecoldgica desses
ambientes aquaticos, o pulso de inundagdo (Neiff 1990; Ward e Stanford 1995; Junk et al.
1989). Entretanto, os ambientes aquéaticos de uma planicie de inundacdo apresentam uma
caracteristica peculiar que diferencia a magnitude dos processos ecoldgicos locais, a
conectividade. A conectividade superficial de agua permite a troca constante de matéria e
energia dos rios com as lagoas conectadas (Ward et al. 1999; Pringle 2001). Por outro lado,
lagoas ndo conectadas estdo sujeitas a processos autoctones de dinamica interna entre os
compartimentos aquéaticos e de uma fonte externa de energia oriunda do meio terrestre
circundante. Logo, sendo menos dependente das elevagdes hidrométricas do rio principal do
que as lagoas conectadas.

Neste sentido, o objetivo do presente estudo foi verificar se a variabilidade da
comunidade zooplancténica em dois conjuntos distintos de lagoas (com e sem conexao a rios)
responde diferentemente a disturbios hidrologicos relacionados a presenca e auséncia de a
inundacao. Nossa hipdtese é que a variabilidade temporal da comunidade é influenciada por
disturbios que modificam a dindmica de variabilidade natural da comunidade. Como os dois
tipos de lagoas dispdem de processos ecologicos diferentes, provavelmente, as respostas das
comunidades aos eventos de distdrbios hidroldgicos também serdo diferenciadas. Assim, se
uma alta variabilidade ambiental € uma caracteristica inerente a um determinado local,
modificagdes que diminuam esta variabilidade constituem distarbios que alteram a
estabilidade temporal da comunidade. Enquanto que, locais que apresentam variacOes
ambientais menores, tém a variabilidade temporal da comunidade afetada quando um evento
aléctone interrompe sua dindmica de variacdo natural, configurando uma situacdo de

disturbio.

4.4 Materiais e métodos
A bacia hidrografica do rio Parana € a segunda maior da América do Sul em

comprimento e area de drenagem (Neiff 1995). No seu trecho superior, onde esta localizada a
planicie inundavel do Alto rio Parand (22°30° e 22°00° de latitude sul e 53°00° e 53°30° de
longitude oeste), a paisagem hidrica é formada por rios, canais secundarios, ressacos, lagoas
temporarias e permanentes (Agostinho et al. 2004). A planicie de inundagdo do Alto rio

Paran& ocupa em territdrio brasileiro uma area superior a 802.150km? (Souza-Filho e Stevaux
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1997) e tem um importante papel social e econdmico por meio de atividades pesqueiras e
turisticas implementadas nesta planicie (Tomanik et al. 2009), bem como ambiental por ser
um sistema com elevada diversidade bioldgica, mas que recentemente tem tido sua
integridade ecoldgica ameagada por meio da operacao de reservatorios (Agostinho et al. 2004;
Souza Filho 2009).

Este trabalho foi desenvolvido no &mbito de um programa de pesquisas ecoldgicas de
longa duracdo (PELD/CNPq — sitio 6). Foi realizada uma avaliacdo da dindmica temporal da
comunidade zooplanctdnica em dois diferentes tipos de lagoas (lagoas com conex@o e sem
conexdo com o rio principal) em dois periodos com distintas caracteristicas hidrologicas. Isto
permitird identificar se a variabilidade da comunidade em cada lagoa analisada difere nos
distintos periodos hidrologicos (na presenca e auséncia de inundacdo); bem como se as
repostas da comunidade podem ser diferenciadas pela conectividade. O primeiro periodo
compreendeu amostragens trimestrais entre 2000-2001 porque foi um periodo caracterizado
por uma seca na regido da planicie de inundacéo, devido ao fechamento de um reservatorio
(Porto Primavera), a montante da planicie no ano de 1998, e também devido a ocorréncia de
“La Nifia”. No segundo periodo, as amostragens trimestrais foram realizadas entre 2005-2006,
e foi caracterizado pela ocorréncia de pulsos de inundacéo tipicas para este trecho entre os
meses de dezembro a margo.

As amostragens foram realizadas em seis lagoas associadas a trés grandes rios da
regido (rios Parana, lvinheima e Baia) que formam trés subsistemas distintos (Figura 1). Em
cada subsistema foram selecionadas duas lagoas, observando o critério conectividade: uma
lagoa conectada e outra sem conex@o com o rio principal (lagoas isoladas).

A variacdo hidroldgica foi caracterizada utilizando a intensidade, amplitude das
inundacdes (Neiff 1995) e o indice de conectividade fluvial (razéo entre o niUmero de dias de
potamofase com o nimero de dias do ano). O nivel hidrométrico de referéncia utilizado para
indicar o limite entre potamofase e limnofase foi o nivel de transbordamento da agua do rio
para as lagoas marginais ndo conectadas: 3,5 para o rio Parana e 2,6 para o rio Ivinheima
(Rocha 2002; Thomaz et al. 2004). Os niveis hidrométricos diarios utilizados foram cedidos

pela Itaipu binacional.
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Figura 1. Localizacdo dos pontos amostrados na planicie de inundacdo do Alto rio Parana.
Cada subsistema foi amostrado em uma lagoa sem conexao e outra com conexao com o rio
principal.

Os organismos zooplanctdnicos foram amostrados na sub-superficie da zona pelagica
de cada ambiente utilizando uma bomba motorizada, filtrando 1000 L de 4gua por amostra em
uma rede de plancton (68 um). O material foi preservado em solucdo de formaldeido 4%
tamponado com carbonato de célcio. As espécies foram identificadas com auxilio da literatura
especializada (Segers 1995; Reid 1985; Elmoor-Loureiro 1997; Matsumura-Tundisi 1986;
Koste 1978). Os organismos zooplanctdnicos foram quantificados utilizando uma lamina de
contagem tipo Sedgewick-Rafter sob microscépio 6ptico. No minimo, 80 individuos foram
contados em trés sub-amostragens obtidas com uma pipeta tipo Hensen-Stempell (2,5 ml). As
espécies que ocorreram apenas uma vez em cada periodo foram retiradas da analise para
minimizar erros de identificacdo e facilitar o registro de padrdes nas analises multivariadas.

As caracteristicas limnoldgicas analisadas foram a temperatura da agua, concentracao
de oxigénio dissolvido (medidor YSI), pH, condutividade elétrica da agua (medidores

DIGIMED), alcalinidade total (Carmouze 1994), profundidade do disco de Secchi,
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concentracédo de clorofila a (Golterman et al. 1978), nitrogénio total (Bergamin et al. 1978) e

fosforo total (Golterman et al. 1978).

4.4.1 Analise de dados
Para verificar se existe diferenca da riqueza e abundancia da comunidade

zooplanctbnica entre os tipos de lagoas (com e sem conexdo) nos dois periodos analisados
(2000-2001 e 2005-2006), foram realizadas anélises de variancia bi-fatorial. Os dados foram
log transformados com a finalidade de normaliza-los e homogeneizar a variancia.

A variabilidade ambiental foi estimada calculando a amplitude de variagdo dos de cada
fator limnologico. Para testar a diferenca da amplitude de variacdo entre os tipos de lagoas e
0s periodos analisados, também foi realizada uma analise de variancia bi-fatorial. Os
pressupostos de normalidade e homocedasticidade foram testados utilizando os testes de
Shapiro-Wilk e Levene, respectivamente. Condutividade elétrica da agua e pH ndo foram
testadas porque o pressuposto de homocedasticidade foi violado. Além destes, também néo foi
testada a concentracdo de Fdsforo total porque o pressuposto de normalidade nao foi
alcancado.

A variabilidade temporal da comunidade zooplancténica foi expressa tanto por
aspectos qualitativos (presenca e auséncia temporal das espécies) quanto quantitativos
(relacdo de dominancia temporal entre as espécies), utilizando o método proposto por
Anderson et al. (2006). Este método implementa uma medida de variabilidade entre grupos
previamente definidos, calculando a variabilidade temporal da comunidade utilizando uma
PCoA (Anélise de Coordenada Principais), no qual um centréide para cada grupo é calculado
em um espaco de coordenadas principais e as distancias entre as unidades amostrais e seus
respectivos centroides sdo avaliadas: maiores distancias dos centrdides expressam maior
variabilidade em relacdo ao grupo com menores distancias. A significancia é estimada por
meio de um teste de permutacdo. Este procedimento é um teste de homocedasticidade
multivariado. Os dados foram transformados em log,(x) + 1 e os valores inexistentes (quando
x=0) foram substituidos por zeros com a finalidade de definir uma ordem geométrica na
abundancia relativa entre as espéecies (Anderson et al. 2006).

Para identificar a tendéncia de variabilidade temporal da comunidade em cada periodo
analisado, foi analisada a similaridade temporal entre as amostras, tanto considerando a
composicdo quanto a dominancia entre as espécies, separadamente. Para composicao,

presenca e auséncia, foi utilizado o indice de dissimilaridade de Simpson (Legendre e
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Legendre 1998). Este indice varia de zero a um, sendo que os valores proximos a zero
indicam alta similaridade entre as amostragens e valores préximos a um indicam decréscimo
de similaridade.

A manutencdo dos postos das espécies durante cada periodo de coleta foi mensurada
utilizando o coeficiente de correlacdo de Kendall. Elevados coeficientes de correlacdo de
Kendall, com sinais positivos, indicam que as espécies mantém suas posicdes em uma
distribuicdo de abundancia, sugerindo predominio de relagdes ecoldgicas similares ao longo
do tempo porque os padrdes de dominancia e raridade das espécies sdo mantidos. Valores
préximos a zero indicam que a distribuicdo da abundancia entre as espécies tem sido alterada
de forma imprevisivel, enquanto valores negativos indicam uma inversdo no padrdo de
distribuicdo da abundancia entre as especies, sugerindo alteracdes ecologicas que modificam a
estrutura da comunidade.

A tendéncia temporal da comunidade foi analisada utilizando o procedimento de
analise de defasagem temporal proposta por Collins et al. (2000). A significancia foi estimada
utilizando o teste de Mantel para comparara a relagdo entre as matrizes de dissimilaridade e
matriz de defasagem temporal. Considerando a matriz de dissimilaridade de Simpson, uma
associacdo positiva e significativa com a defasagem temporal indica um aumento de
dissimilaridade da comunidade com o tempo, sugerindo divergéncia da comunidade de sua
configuracéo inicial. O inverso demonstra o aumento similaridade da comunidade ao longo do
tempo. Para o coeficiente de correlacdo de Kendall, uma associacdo significativa positiva
sugere que os postos de abundancias das espécies na comunidade tendem a tornarem-se mais
similares ao longo do tempo, enquanto uma associacgéo significativa negativa indica tendéncia
da comunidade inverter o padrdo de dominancia entre as espécies.

As andlises de dados foram realizadas com o programa R versdo 2.8.1 (Development

Core Team) utilizando 0s pacotes “vegan” (Oksanem et al. 2008) ¢ “simba” (Jurasinski 2010).

4.5 Resultados

4.5.1 Variac¢ao hidroldgica
A variacdo do nivel hidrométrico no rio Parana durante o periodo de 2000-2001 foi

caracterizada por pulsos de inundacdo combaixa intensidade e amplitude, enquanto no periodo
2005-2006 ocorreram pulsos de potamofase evidentes tanto com relagéo & intensidade quanto
a amplitude (Figura 2A). No periodo de 2000-2001, os pulsos de potamofase alcangaram 5,07
m de intensidade maxima, 37 dias de amplitude e indice de conectividade anual variando de
0,08 (2000) a 0,03 (2001), demonstrando baixa conectividade. Por outro lado, no periodo de
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2005-2006 a intensidade maxima foi 6,76 m, a amplitude de potamofase atingiu 154 dias e o
indice de conectividade variou de 0,22 (2005) a 0,32 (2006).

Rio Parana Rio Ivinheima
7 7

o
o

o

IS

w

Nivel hidrométrico (metros)
N

Nivel hidrométrico (metros)

[N
[N

2000 | 2001 2005 | 2006 2000 | 2001 2005 | 2006
Jan Mai Set Jan Mai Set Jan Mai Set Jan Mai Set Jan Mai Set Jan Mai Set Jan Mai Set Jan Mai Set

Figura 2. Variagdo diaria do nivel hidrométrico dos rios Parana e lvinheima durante 0s
periodos de 2000-2001 e 2005-2006. Linha pontilhada representa o nivel que transborde dos
diques marginais.

No rio Ivinheima, a diferenca hidrologica entre os periodos analisados foi menor do
que a registrada no rio Parana, com o periodo 2005-2006 mais seco do que 2000-2001 (Figura
2B). Durante 2000-2001, a intensidade maxima foi 4,79 m, a amplitude de potamofase foi de
82 dias e a conectividade variou entre 0,07 (2000) e 0,19 (2001). Em 2005-2006, a
intensidade maxima foi de 4,55 m, a amplitude de potamofase foi de 56 dias e o indice de
conectividade variou de 0,13 (2005) a 0,04 (2006).

4.5.2 Amplitude de variacao dos fatores limnoldgicos
As amplitudes da temperatura da agua, concentracdo de oxigénio dissolvido e

alcalinidade total ndo apresentaram diferencas quanto ao tipo de lagoas ou periodos. A
amplitude da concentracdo de clorofila a foi maior nas lagoas sem conexdo (F1, s = 14,02; p =
0,005; Figura 3A) em ambos os periodos, e também foi maior no periodo de 2000-2001 (F1, s
= 9,57; p = 0,014). A amplitude da concentracdo de nitrogénio total apresentou uma interacao
significativa (F1 s = 8,64; p = 0,018; Figura 3B). Isto ocorreu porgue no periodo de 2000-2001
as lagoas ndo apresentaram diferencas significativas, enquanto que no periodo de 2005-2006
as lagoas sem conexao tiveram maiores amplitudes de variacdo da concentracdo de nitrogénio

total.
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4.5.3 Atributos da comunidade zooplanctonica
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concentracdo de clorofila a (ug.L™")(A) e

A riqueza de espécies acumulada, por periodo, variou de 86 taxons na lagoa Osmar

(lagoa sem conexd@o) a 150 tadxons na lagoa Guarana (lagoa com conexdo) (Tabela 1). A

riqueza de espécies diferiu entre os tipos de lagoas analisadas (Fi1, s = 16,43; p = 0,003),

independente do periodo analisado (interacdo ndo significativa F; g = 3.64; p = 0,093), com

maiores valores registrados nas lagoas com conexdo (Tabela 1). A abundancia variou de

1x10° a 8504x10%ind.m™ com diferengas na amplitude de variacéo entre os periodos apenas

nas lagoas com conexao (Tabela 1).

Tabela 1: Atributos da comunidade zooplanctdnica nas lagoas estudadas durante o
periodo de 2000-2001 e 2005-2006 na planicie de inundacdo do alto rio Parand: S —
riqueza média de espécies; * Abundancia em ind.m™ x 10°; sd — desvio padrao.

2000-2001 2005-2006

Tipo de Lagoas S total S (sd) Variacdo da S total S (sd) Variacdo da
lagoa abundancia* abundancia*
Lagoas com Garcas 120 39(8) 78504 134 46(8) 1-24
conexao

Guarana 150 52(15) 14 — 1808 125 45(7) 1-93

Patos 129 41(10) 38 — 369 117 43(5) 3-49
Lagoas sem Ventura 87 32(8) 9-93 107 32 (7) 1-276
conexao

Fechada 111 39(5) 19 -401 110 39(6) 6-151

Osmar 86 33(10) 29 — 245 115 34(8) 1-575

Em geral, oito espécies foram recorrentemente dominantes nos dois periodos

analisados (Keratella cochlearis, Lecane proiecta, Hexarthra mira, Moina minuta, Bosmina

hagmanni, Ceriodaphinia cornuta, Notodiaptomus amazonicus e Thermocyclops minutus).
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Apenas a lagoa das Gargas teve uma espécie que permaneceu dominante (N. amazonicus) nos

periodos analisados (Tabela 2).

Tabela 2: Espécies dominantes de cada grupo zooplanctdnico (Rotifera, Cladocera e
Copepoda) das lagoas da planicie de inundagdo do alto rio Parana durante o periodo de
2000-2001 e 2005-2006.

2000-2001

2005-2006

Garcas Lecane proiecta, Keratella tropica, Filinia|Conochilus natans, Synanterina spinosa,
longiseta, K.cochlearis, Bosmina hagmanni, | Poliartra vulgaris, D.birgei, Bosminopsis
Diaphanosoma spinulosum, Notodiaptomus |deitersi, N.amazonicus e T.decipiens.
amazonicus e Thermocyclops minutus.

Guarana Brachionus mirus, B.dolabratus, B.falcatus, |F.longiseta, P.dolicoptera, C.coenobasis,
Kellicotia bostoniensis, P.dolicoptera, | F.terminalis, M.minuta, B.deitersi,
C.coenobasis, B.hagmanni, C.cornuta, Moina|C.cornuta, B.longirostris e N.amazonicus,
minuta, N.amazonicus e T.minutus. T.minutus.

Patos F.opoliensis, Hexarthra mira, Lecane|F.terminalis,  H.intermedia,  Synchaeta
proiecta, F.longiseta, B.hagmanni, |oblonga, F.opoliensis, H.mira, C.cornuta,
Ceriodaphinia cornuta, M.minuta, B.deitersi,|M.minuta, Daphinia gessneri, T.minutus e
N.amazonicus e T.minutus. T.decipiens.

Ventura Phompholix complanata, B.falcatus, H.mira, |P.trilobata,  B.calyciflorus,  C.cornuta,
S.pectinita, C.cornuta, B.hagmanni, M.minuta, | B.hagmanni,  M.minuta, T.minutus e
B.deitersi, T.decipiens e N.amazonicus. N.amazonicus.

Fechada F.opoliensis, B.mirus, H.mira, F.longisetus,|L.proiecta, K.cochlearis,  F.terminalis,
L.proiecta, B.hagmanni, M.minuta, C.cornuta, | B.dolabratus, B.falcatus, M.minuta,
N.amazonicus e T.minutus. C.cornuta, D.gessneri e N.amazonicus,

T.decipiens.

Osmar  T.cyclindrica, K.lenzi, C.coenobasis, | K.cochlearis, B.falcatus, K.tropica,
K.cochlearis, B.hagmanni, C.cornuta, | T.cylindrica, B.hagmanni, M.minuta.
D.spinulosum, N.amazonicus e T.minutus. T.decipiens e T.minutus.

4.5.4 Variabilidade da comunidade zooplanctonica
A variabilidade temporal da comunidade zooplanctdnica nas lagoas com conexao

diferiu entre os periodos analisados (Figura 4), com menor variabilidade durante o periodo de
2005-2006, para as lagoas Guarana e Garcas, e 2000-2001 na lagoa dos Patos. Nas lagoas sem
conexdo, a variabilidade temporal da estrutura da comunidade zooplancténica ndo diferiu
entre os periodos, mostrando que nestes locais a variabilidade temporal da estrutura da
comunidade foi mais semelhante entre os dois periodos hidrolégicos. Na lagoa Osmar,
embora a area formada no primeiro periodo pela representacdo grafica (Figura 4F) tenha sido
relativamente maior do que a area do segundo, o teste multivariado ndo detectou diferencas
significativas (em 2000-2001 o numero de amostras foi menor por causa do completo

dessecamento desta lagoa).
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Figura 4. Representacdo bi-dimensional da PCoA da estrutura da comunidade zooplancténica
em dois periodos hidroldgicos na planicie de inundacdo do Alto rio Parana. Os escores
representam os diferentes meses de amostragens entre os periodos analisados. P-valor das
diferencas entre os periodos.

4.5.5 Tendéncia temporal da composicao

As lagoas com conexdo tiveram relacdo positiva entre a matriz do coeficiente de

dissimilaridade e a matriz de defasagem temporal (Mantel, Tabela 3), durante os periodos

mais secos (2000-2001 para as lagoas Garcas e do Guarana, e 2005-2006 para a lagoa dos

Patos). Isto sugere que nos periodos mais secos, a comunidade zooplancténica das lagoas com
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conexdo divergiu temporalmente alterando sua composi¢cdo de espécies, enquanto no periodo
de inundagédo a composicdo ndo apresentou tendéncia de modificagcéo temporal.

As lagoas sem conexdo nédo tiveram um padréo de dissimilaridade temporal (Tabela 3)
tendo em vista que a lagoa Osmar ndo teve tendéncia de variagdo da comunidade ao longo do
tempo nos dois periodos analisados; a lagoa Fechada tendeu para um aumento de
dissimilaridade apenas durante o periodo de 2005-2006; e, a lagoa Ventura tendeu hd um
aumento de dissimilaridade nos dois periodos de amostragem.

Tabela 3: Resultado do teste de Mantel entre a matriz de defasagem temporal e a
matriz do coeficiente de similaridade de Simpson nos diferentes tipos de lagoas (com e
sem conexao) da planicie de inundacdo em periodos hidrolégicos diferentes. Nimero

de meses € igual a oito nos dois periodos analisados (exceto Osmar em 2000-2001,
com seis amostragens porgue a lagoa estava seca).

Lagoas com conexao Lagoas sem conexao
r-Mantel p value r-Mantel p value

Guarana Fechada

2000-2001 0,454 0,013 2000-2001 0,068 0,343

2005-2006 0,010 0,457 2005-2006 0,298 0,038
Gargas Osmar

2000-2001 0,683 0,002 2000-2001 -0,381 0,935

2005-2006 0,095 0,290 2005-2006 0,037 0,551
Patos Ventura

2000-2001 0,050 0,393 2000-2001 0,303 0,065

2005-2006 0,528 0,002 2005-2006 0,463 0,021

4.5.6 Tendéncia temporal da abundancia relativa
As lagoas conectadas apresentaram relacdo negativa (Tabela 4) entre as matrizes de

similaridade de Kendall e defasagem temporal, durante o periodo mais seco (2000-2001 para
as lagoas Garcas e Guarana, e 2005-2006 para a lagoa Patos). Assim, a auséncia de inundacgéo
produziu uma alteracdo temporal na dominancia da comunidade, invertendo a distribuicdo de
abundancia das espécies ao longo do tempo nas lagoas com conexao. Por outro lado, nenhuma
tendéncia temporal foi registrada nas comunidades nas lagoas conectadas durante os periodos
hidrométricos mais cheios, indicando que sob maiores amplitudes de inundacdo, a distribuicdo
dos postos de abundancia das espécies é indiferente a defasagem temporal.

As lagoas sem conexdo tiveram resultados diferenciados de inversdo dos postos das
espécies com relacdo aos periodos analisado (Tabela 4). Na lagoa Osmar ndo houve
associagédo da defasagem temporal das amostragens com a matriz de correlagdo de Kendall; a
lagoa Fechada apresentou tendéncia negativa apenas durante o periodo de 2005-2006; e, a

lagoa Ventura teve tendéncia de inversao dos postos nos dois periodos amostrados.
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Tabela 4: Resultado do teste de Mantel entre a matriz de defasagem temporal e a
matriz do coeficiente de similaridade de Kendall nos diferentes tipos de lagoas (com e
sem conexdo) da planicie de inundagdo em periodos hidrolégicos diferentes. NUmero
de meses é igual a oito nos dois periodos analisados (exceto Osmar em 2000-2001,
com seis amostragens porgue a lagoa estava seca).

Lagoas com conexao Lagoas sem conexdo
r-Mantel  p value r-Mantel  p value

Guarana Fechada

2000-2001 -0,567 0,001 2000-2001 0,150 0,787

2005-2006 -0,279 0,102 2005-2006 -0,620 0,002
Garcas Osmar

2000-2001 -0,721 0,001 2000-2001 -0,122 0,344

2005-2006 -0,066 0,292 2005-2006 0,079 0,335
Patos Ventura

2000-2001 0,045 0,566 2000-2001 -0,343 0,044

2005-2006 -0,394 0,024 2005-2006 -0,397 0,028

4.6 Discussao
O regime de inundac¢es na planicie do Alto rio Parana foi caracterizado por anomalias

no regime hidrologico durante o periodo de 2000-2001, quando uma seca atipica ocorreu na
regido. Este periodo coincidiu com o evento climatico La Nifia (que diminuiu o volume de
precipitacdo e o nivel hidrométrico na regido) e o periodo posterior ao barramento do rio
Parana para a operacdo de um reservatorio localizado a montante. Esta variagdo na dinamica
natural da inundacdo compromete a biodiversidade local porque, juntamente com a
heterogeneidade de habitat o pulso de inundacdo é responsavel pelo funcionamento e
manutencdo da biodiversidade dos sistemas rio-planicie de inundacdo (Neiff 1990; Junk et al.
1989; Ward e Tockner 2001),

A variabilidade temporal da comunidade zooplancténica foi diferente entre os periodos
analisados nas lagoas conectadas, as quais tiveram maior variabilidade no periodo mais seco
(ou seja, maior dispersdo entre amostragens no tempo; ver Figura 4). Como indicado pelos
testes de Mantel, a auséncia de inunda¢6es modificou a composi¢do da comunidade devido ao
aumento da dissimilaridade temporal, e, promoveu inversao da distribuicdo das abundancias
das espécies. Isto significa que nas lagoas conectadas a comunidade zooplancténica diverge
com o prolongamento da seca alterando a composi¢éo e o padrdo de dominancia das espécies.
Provavelmente, a recorréncia de inundacGes nas lagoas com conexdo mantém condicdes
ambientais que favorecem a menor variabilidade da comunidade, e, portanto, a auséncia de

inundagdes, como evidenciado no periodo de 2000-2001 para as lagoas Gargas e Guarana e
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2005-2006 para a lagoa dos Patos, produziu um efeito perturbador aumentando a variabilidade
da comunidade.

Um dos efeitos das inundagdes nas planicies de inundacao é tamponar a variabilidade
local, principalmente nas lagoas com conexdo, porque a constante entrada de 4gua mantém o
“input” de nutrientes (Roberto et al. 2009; Hein et al. 2003), e, consequentemente, deixa 0
espectro de variagdo ambiental mais estreito e constante porque diminui a amplitude de
variacdo das caracteristicas limnologicas (Figura 3). Em resposta, as comunidades variam
menos porque o espectro de condi¢es ambientais € mantido sob uma faixa de variacéo
constante (Bengtsson et al. 1997), resultando em uma menor variagdo da amplitude de nichos
das espécies (Hutchinson 1957) e, consequentemente, menor taxa de substituicdo temporal.
Porém, na auséncia de inundagdes processos autoctones de produtividade superam o0s
processos aloctones de entrada de energia (Hein et al. 2003), promovendo um aumento da
variagdo ambiental, e consequentemente, das comunidades (Bengtsson et al. 1997).

Nas lagoas sem conexdo, a variabilidade temporal da comunidade zooplanctdnica
(Figura 4) ndo foi diferente entre os periodos analisados. Entretanto, na lagoa Fechada foi
observada diferentes tendéncias temporais da comunidade entre os periodos: no periodo de
2005-2006 houve um aumento da dissimilaridade temporal e inversdo no padrdo de
distribuicdo das espécies. As lagoas sem conexdo apresentaram maior variabilidade das
condicBes ambientais (maiores amplitudes de variacdo das concentracbes de clorofila a e
nitrogénio total), principalmente, dos fatores limnoldgicos relacionados com o grau de trofia
do ambiente. Tal variabilidade ambiental promove uma maior taxa de substituicdo de espécies
devido ao parcionamento temporal de nicho (Shurin et al. 2010), permitindo a persisténcia de
comunidades multiespecificas ao longo do tempo (Lehman e Tilman 2000), que mantém a
elevada variabilidade natural das comunidades. Nesta perspectiva, a variabilidade das
comunidades nas lagoas sem conexao é naturalmente elevada porque estes locais estdo
recorrentemente experimentando condicdes que excedem o limite de tolerancia de algumas
espécies (Shurin et al. 2007; Shurin et al. 2010), de forma que, condic6es que desfavorecam o
desenvolvimento de algumas populacGes sdo requeridas para o desenvolvimento de outras.

O resultado das lagoas sem conexdo apresentarem maior variabilidade do que lagoas
com conexao ndo € intuitivo porque o ambiente conectado esta sujeito a constantes flutuacdes
no nivel hidrométrico do rio, dando a impressdo de maior variabilidade. No entanto, outros
estudos mostraram maior variabilidade limnoldgica em lagoas sem conexao (Hein et al. 2003;
Junk e Wantzen 2004). Desta forma, a conectividade ¢ uma caracteristica das planicies de

inundacdo que define a amplitude de variagcdo ambiental nas lagoas com e sem conexao. Isto
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ocorre porque a constante troca de agua entre as lagoas conectadas possibilita maior
similaridade temporal das caracteristicas ambientais, enquanto que, as lagoas sem conexao
funcionam como sistemas mais fechados com uma dindmica propria, que apresenta menor
similaridade temporal das condi¢cGes ambientais. Sob este cenario, as comunidades nas lagoas
sem conexdo flutuam com diferentes tendéncias, resultando em uma maior variabilidade e
dissimilaridade regional porque as condig¢des limnoldgicas desenvolvidas por cada local,
especificamente, conduzem distintos processos sucessionais da comunidade (Jenkins e
Buikema Jr 1998; Junk e Wantzen 2004; Thomaz et al. 2007).

No presente estudo ndo foi avaliado como as interacfes entre as espécies contribuiram
para os padrdes de variabilidade das comunidades (como sugerido pelo modelo de competi¢éo
por recurso (Lehman e Tilman 2000)), mas sugeri-se que a variabilidade da comunidade
resulta de interacbes das espécies com o ambiente, que pode ser devido a diferencas na
sensibilidade das espécies as flutuagdes ambientais (Ives et al. 1999).

Algumas defini¢fes trazem os disturbios como eventos discretos que causam abruptas
alteracdes nas comunidades (Sousa 1984; White e Picket 1985; Fléder e Sommeer 1999). Em
planicies de inundacdo o pulso de inundagédo é frequentemente tido como disturbio porque
altera a estrutura das comunidades por meio da remocao de individuos (Baranyi et al. 2002;).
Mas recentes estudos também mostraram o pulso de inundagdo como um agente estimulante
de algumas populacdes e da diversidade (Mihaljevic et al. 2009; Paidere et al. 2007). Ha
também abordagens que consideram as inundacfes como eventos regulares sazonais e que,
portanto ndo seriam agentes perturbadores (Huszar e Reynoldes 1997). Se a inundacdo em
uma planicie de inundacdo € um distarbio, este distirbio € um componente do sistema (Hobbs
e Huenneke, 1992), que auxilia na manutencdo dos processos ecologicos e das altas
biodiversidades dos sistemas rios-planicie de inundacdo (Junk et al. 1989; Ward e Tockner
2001). Hobbs e Huenneke (1992) sugeriram que a diversidade de espécies nativas em uma
paisagem sera maior quando os distdrbios ocorrerem em suas frequéncias e padrbes
historicos. Desta forma, auséncia destes distirbios aumenta a variabilidade temporal das
comunidades podendo configurar uma situacdo de estresse, comprometendo a biodiversidade
local, como registrado no presente estudo, em que nas lagoas conectadas, a comunidade tem
sua variabilidade afetada na auséncia de inundacéo, ou seja, o padrdo historico de distdrbio
ndo existiu.

Os efeitos dos distlrbios sobre a dinamica temporal da comunidade podem ser:
produzir uma convergéncia devido ao aumento da similaridade temporal; ou, divergéncia, no

qual as comunidades tornam-se menos similares temporalmente. Houseman et al. (2008)
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também observaram divergéncia da comunidade, mas os distdrbios foram remocéo de
espécies e fertilizacdo. No estudo citado acima, a divergéncia resultou da formacdo de estados
maltiplos na comunidade, ou seja, comunidades menores com dindmicas préprias. Esta
divergéncia (maior dispersdo) pode ser um ajuste da comunidade a um novo estado de
equilibrio, como proposto pelos estados estaveis alternativos (Van Nes e Scheffer 2007).

Em geral, as lagoas sem conexdo ndo apresentaram diferencas quanto a variabilidade
temporal da comunidade e nem diferentes tendéncias entre os periodos (exceto a lagoa
Fechada). Assim, as comunidades nestes locais apresentam elevada variabilidade
independente do nivel hidrométrico. Por outro lado, as comunidades das lagoas com conexdo
apresentaram um resultado diferenciado, sendo mais dependentes da variabilidade
hidrométrica do rio. Este contexto sugere que as comunidades das lagoas sem conexdo sao
naturalmente mais variaveis persistindo temporalmente mesmo na auséncia inundacdes. Desta
forma, sugere-se que sejam comunidades mais resilientes, uma vez que, sua variabilidade
natural € mantida quando pulsos estdo presentes ou quando também sdo ausentes; e
apresentam tendéncias de variacdo das comunidades menos evidentes que as lagoas com
conexao.

Estudos em rios sugerem que a estabilidade das comunidades € maior onde as
condicdes ambientais séo relativamente constantes (Milner et al. 2006; Brown et al. 2006;
Scarsbrook 2002). Entretanto, sob uma escala de variagdo anual, ou do ciclo
hidrosedimentologico, isto ndo implica que situacdes estaveis sejam destituidas de
variabilidade da comunidade porque em planicies de inundacao, situacdes estaveis sao aquelas
em que a variabilidade temporal natural € mantida. Nesta perspectiva, a dinamica natural da
comunidade (por exemplo: presenca de pulsos de inundacdo para as lagoas com conexao)

deve ser uma caracteristica considerada nos estudos de variabilidade temporal em planicies.

4.7 Consideracoes finais

As comunidades das lagoas de planicie de inundacdo sdo naturalmente resilientes.
Porém as comunidades presentes nas lagoas com conexdo sofrem mais do que as
comunidades nas lagoas sem conexdo quando secas atingem a regido. As secas longas
configuram uma situacdo de estresse para a comunidade zooplanctdnica nas lagoas com
conexdo, enquanto nas lagoas sem conexdo permanente com o rio, o efeito da seca é atenuado

pela elevada variabilidade natural destes locais.
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Este trabalho sugeriu que a estabilidade das comunidades tem um componente de
ajuste com as flutuagdes ambientais locais. Se uma comunidade local tem baixa amplitude de
variacdo natural, sua estabilidade é afetada quando um evento externo excede o alcance
normal de variagdo da comunidade. Por outro lado, comunidades presentes em ambientes com
variacles recorrentes podem tornar-se instaveis quando deixam de ocorrer tais flutuagdes.
Assim, a dindmica de inundagdo é uma importante caracteristica para manter a estabilidade da

comunidade zooplancténica nos sistemas rio-planicie de inundacéo.
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