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RESUMO:

Um tópico de amplo interesse em estudos sobre ecossistemas aquáticos é a compreensão

dos fatores que moldam os padrões de diversidade das comunidades de

macroinvertebrados em riachos. Nesse contexto, utilizamos dados abertos disponíveis em

repositórios de dados para investigar a riqueza, a raridade e a diversidade beta de

macroinvertebrados aquáticos ao longo de um gradiente de tamanho de riachos dentro de

diferentes bacias hidrográficas. Nossas hipóteses iniciais foram: i) a riqueza de espécies

segue uma relação modal, atingindo seu pico em riachos de tamanho médio, ii) maior

diversidade beta entre riachos de cabeceira do que entre riachos maiores e iii) maior

raridade de espécies em riachos médios/grandes. A avaliação foi feita com dados de 10

estudos que englobaram 23 bacias hidrográficas e as hipóteses foram testadas por meio de

Modelos Lineares Generalizados Mistos (GLMM). Os resultados revelaram que, em relação

à riqueza de espécies, não foi observada relação modal, mas sim uma diminuição na

riqueza com o aumento do tamanho do riacho. Quanto à diversidade beta, não houve

variação consistente, apresentando apenas tendência de diminuição de diversidade beta

conforme os tamanhos dos riachos aumentam. A proporção de espécies raras não

apresentou variação significativa no gradiente de tamanho, apresentando somente leve

diminuição conforme aumento no tamanho do riacho, tendência oposta ao esperado.

Embora menos comum, alguns outros estudos também identificaram relação negativa entre

riqueza de invertebrados e tamanho de riachos, destacando alguns fatores que podem

contribuir para isso, tais como condições locais, recursos alimentares da zona ripária e a

presença de espécies especialistas nas cabeceiras dos riachos. Além disso, as cabeceiras

oferecem refúgio para diversas espécies. No que diz respeito à diversidade beta, a

tendência de maior dissimilaridade entre riachos menores, ainda que fraca, pode ser

explicada pela maior heterogeneidade de condições e isolamento dos riachos. Já a maior

raridade de espécies em riachos menores pode ser explicada pela presença de espécies

especialistas adaptadas às características específicas desses ambientes.



ABSTRACT

A central goal in aquatic ecosystem research is the understanding of the factors that shape

the diversity patterns of stream macroinvertebrates. In this context, we used open-access

data repositories to investigate the species richness, rarity and beta diversity of

macroinvertebrates across a gradient of stream size within different watersheds. Our initial

hypotheses were as follows: i) species richness would follow a modal relationship, peaking in

streams of intermediate size, ii) greater beta diversity would be observed among headwater

streams than among large streams, and iii) higher proportion of rarity would occur in medium

to large-sized streams. This investigation encompassed 10 studies spanning 23 watersheds,

and the hypotheses were tested using Generalized Linear Mixed Models (GLMMs). The

results revealed that, concerning species richness, no modal relationship was observed.

Instead, there was a decrease in species richness as stream size increased. Regarding beta

diversity, there was no consistent variation, only a trend of decreasing beta diversity as

stream sizes increase. The proportion of species rarity did not show significant variation

along the stream size gradient, showing only a slight decreasing trend in larger streams.

Although less common, some previous studies have also identified a negative relationship

between stream size and species richness in aquatic invertebrates, highlighting other factors

that may contribute to this pattern, such as local conditions, food resources from riparian

zones and the presence of specialist species in headwater streams. Additionally, headwater

streams provide refuge for various species. Regarding beta diversity, the trend of greater

dissimilarity among smaller streams, although weak, can be explained by the higher

heterogeneity of conditions and isolation of the headwaters. Regarding the high species

rarity in smaller streams, it can potentially be attributed to the presence of specialist species

adapted to the specific characteristics of these environments.
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1. INTRODUÇÃO

Os ecossistemas aquáticos abrigam alta biodiversidade, servem de habitat para

fauna e flora local e estão entre os ecossistemas mais ameaçados do mundo (Dudgeon et

al., 2006). Em ecologia de riachos, o entendimento dos fatores que influenciam os padrões

de diversidade das comunidades aquáticas sempre foi um objetivo importante (Seymour et

al., 2015). Apesar disso, o conhecimento acerca dos organismos encontrados nesses

ambientes ainda é incompleto, especialmente em áreas tropicais e abrangendo grupos de

invertebrados (Dudgeon et al., 2006).

Em ambientes aquáticos, os macroinvertebrados possuem papel ecológico crucial

(Boulton, 2003) e em geral constituem grande parte da diversidade entre os organismos de

riachos (Finn et al., 2011). Esses organismos vivem parte ou todo seu ciclo de vida em

ambientes aquáticos (Costa et al., 2006) e podem constituir boa ferramenta para o

conhecimento de padrões da biodiversidade aquática (Finn et al., 2011).

O entendimento da estrutura de comunidades de invertebrados em riachos foi

associado por décadas ao Conceito do Contínuo Fluvial (River Continuum Concept, RCC)

(Vannote et al., 1980; Benda et al., 2004; Finn et al., 2011). Tal conceito envolve algumas

características dos ambientes aquáticos, tais como ordem do riacho, fluxo de energia, teias

alimentares e temperatura (Melo e Froehlich, 2001; Allan e Castillo, 2007). Associado ao

RCC, grandes mudanças ocorreram na abordagem da ecologia de riachos, abandonando

uma perspectiva descritiva para adentrar um enfoque preditivo (Doretto et al., 2020). Desde

então, o RCC vem sendo utilizado em grande escala para testes de hipóteses relacionadas

à estrutura da comunidade de riachos (Doretto et al., 2020).

O RCC associa as mudanças dentro dos corpos d’água a um gradiente longitudinal,

considerando a transformação de fatores físicos ao longo da rede (Vannote et al., 1980).

Segundo o RCC, as áreas de cabeceiras apresentam forte influência da vegetação ripária,

com maior sombreamento e, por consequência, redução da produção autotrófica (Vannote

et al., 1980). Em contrapartida, há grande contribuição de matéria orgânica terrestre nesses

locais, advindas da zona ripária (Vannote et al., 1980). Conforme o riacho aumenta de

tamanho, das cabeceiras para riachos médios, a vegetação ciliar tem sua importância

diminuída (Vannote et al., 1980), pois a maior largura do canal e volume de água tornam a

contribuição lateral proporcionalmente menos relevante. Por outro lado, o transporte de

matéria orgânica vinda das cabeceiras e, principalmente, a produção primária autóctone

aumentam, essa última devido a chegada de luz solar em áreas não sombreadas pela

vegetação ciliar (Vannote et al., 1980). Já em grandes rios, a vegetação ripária exerce papel

ainda menos relevante e a produção primária autóctone passa a ser limitada pela
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profundidade e turbidez da água, dificultando a penetração de luz (Vannote et al., 1980),

embora em alguns casos possam haver bancos de macrófitas com alta produção primária.

Com relação à diversidade biológica, o Conceito do Contínuo Fluvial prevê maior

riqueza em riachos de tamanho médio, enquanto riachos de cabeceira e riachos maiores

apresentariam baixa diversidade (Melo e Froehlich, 2001; Finn et al., 2011). Assim, a

diversidade aumentaria das cabeceiras até riachos médios, quando voltaria a diminuir (Melo

e Froehlich, 2001). Segundo Vannote e colaboradores (1980), isso pode ocorrer

especialmente devido à maior heterogeneidade de fatores físicos em riachos médios, como

a variação de temperatura ao longo do ano, ampla variedade de tipos e tamanhos de

substratos e diversidade de fontes de energia (autóctone e alóctone). Tais flutuações em

condições físicas podem proporcionar condições ótimas para um grande número de

espécies em riachos médios, favorecendo maior riqueza nesses riachos (Vannote et al.,

1980).

Embora o RCC tenha sido um importante marco para a ecologia de riachos, algumas

críticas ao conceito surgiram ao longo dos anos (Finn et al., 2011; Doretto et al., 2020).

Primeiro, o entendimento do conceito considera, principalmente, as dinâmicas que ocorrem

dentro do tronco principal do sistema, desprezando tipos de descontinuidades que podem

ocorrer ao longo de um gradiente longitudinal (Doretto et al., 2020). Além disso, o RCC

sugere que a estrutura da comunidade biótica é determinada somente pela heterogeneidade

ambiental, excluindo outros fatores importantes como a capacidade de dispersão dos

organismos (Doretto et al., 2020). Ademais, o conceito foi criado originalmente para

ambientes temperados, com águas cristalinas e cabeceiras com vegetação ripária

preservada (Statzner e Higler, 1985; Doretto et al., 2020). As críticas ao RCC associadas

com as exceções das predições contribuíram para o desenvolvimento de novas ideias e

teorias acerca dos padrões de biodiversidade em riachos (Doretto et al., 2020).

A compreensão atual dos sistemas de riachos descreve esses ambientes como

Redes Ecológicas Dendríticas (RED’s) (Grant et al., 2007). Tais redes apresentam padrão

geométrico arborescente, com um tronco principal e ramificações hierárquicas (Grant et al.,

2007; Brown e Swan, 2010). Nesse contexto de ramificação, destaca-se a importância da

geometria espacial em processos ecológicos essenciais, como na dispersão de indivíduos e

nos padrões de diversidade (Grant et al., 2007; Clarke et al., 2008; Seymour et al., 2015).

Nesses sistemas, os processos podem ser diferentes dependendo do tamanho e posição

dos ramos (trechos de riachos) e nós (confluências) (Grant et al., 2007). Por exemplo,

riachos pequenos na periferia da bacia podem ter dinâmicas distintas daqueles que

deságuam em rios maiores, na região central da bacia. Dala-Corte et al. (2017) mostraram

que riachos pequenos em regiões baixas, que desaguam em rios maiores, tendem a ter

menor variação temporal de sua fauna de peixes. Além disso, enquanto tais processos
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ocorrem dentro dos ramos, os nós servem como pontos de mudança de dinâmica conforme

há o avanço na rede (Grant et al., 2007), por exemplo, pela troca de faunas por dispersão

entre trechos de riachos próximos a confluências.

Nessas estruturas dendríticas, um importante fator estruturante das comunidades

lóticas é a dispersão (Brown e Swan, 2010). As ligações entre ramos dentro das redes

possibilitam meios de dispersão para invertebrados aquáticos e outros animais (Strayer,

2006; Barták et al., 2013), especialmente os não voadores (Fagan, 2002). Assim, hipotetiza-

se que o fluxo de organismos tende a ser maior para os troncos principais devido sua maior

conectividade e centralidade, enquanto áreas de cabeceiras se encontram mais isoladas

(Fagan, 2002; Brown e Swan, 2010). Como consequência da alta conectividade de troncos

principais, esses podem abrigar alta riqueza taxonômica (diversidade alfa), desde que o rio

principal apresente condições ambientais semelhantes aos rios de menor tamanho na bacia,

de modo que indivíduos derivados de trechos a montante consigam sobreviver, mesmo que

em condições subótimas, por efeito de massa. Em contrapartida, áreas mais isoladas, como

as cabeceiras, tenderiam a apresentar menor diversidade alfa, pois recolonizações seguindo

extinções locais seriam lentas (Clarke et al., 2008). Contudo, é importante ressaltar que tais

fatores não evidenciam que ambientes com maior isolamento tenham pequena contribuição

para a biodiversidade aquática em escalas maiores, já que a diversidade beta entre esses

locais pode ser maior (Clarke et al., 2008).

Riachos de cabeceira dentro de uma rede dendrítica, embora possam apresentar

baixa riqueza taxonômica, poderiam exibir maior dissimilaridade entre si, apresentando

maior diversidade beta quando comparados com a diversidade beta entre riachos centrais.

Isso pode estar relacionado ao fato de que riachos de cabeceira são os mais isolados dentro

da bacia hidrográfica, além de que características singulares das cabeceiras (e.g. tipo

específico de substrato) podem proporcionar o ambiente adequado para algumas espécies

especialistas (Clarke et al., 2008; Brown e Swan, 2010). Tal hipótese implica em uma maior

contribuição desses riachos para a diversidade regional (diversidade gama), já que cada

local contribuiria com espécies distintas (Finn et al., 2011). Essa proposição não foi

amplamente testada, embora exista algum suporte empírico (Finn e Poff, 2005). Finn e

colaboradores (2011), por exemplo, testaram a diferença da diversidade beta de

macroinvertebrados entre riachos de cabeceiras e entre riachos maiores, obtendo como

resultado maior dissimilaridade entre as cabeceiras do que entre riachos maiores tanto em

nível populacional (marcadores genéticos) quanto de comunidade.

Em riachos maiores, além de maior riqueza taxonômica, é possível encontrar maior

quantidade de taxa raros (Santoul et al., 2005). Esse resultado pode estar relacionado à

dispersão de indivíduos de outros ambientes para locais considerados não ótimos para a

espécie (efeito de massa) (Shmida e Wilson, 1985; Sgarbi e Melo, 2018). Sgarbi e Melo
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(2018) avaliaram a raridade de espécies de macroinvertebrados em riachos e encontraram

evidências de que o excesso de espécies raras pode ser resultado do efeito de massa e do

fluxo constante de indivíduos vindos de um habitat ao qual estão melhor adaptados. Em um

gradiente de tamanho de rios esse fluxo é conduzido pela água por um processo chamado

deriva (drift), cujos indivíduos são transportados de um ambiente a montante em que existe

alta abundância do taxon para trechos com condições parcialmente distintas a jusante

(Brown e Brussock, 1991; Naman et al., 2016). Nesse contexto, é possível haver

proporcionalmente maior raridade em riachos de ordens maiores, de espécies provenientes

de riachos menores a montante, onde são abundantes (Santoul et al., 2005).

Investiguei a raridade e as diversidades alfa e beta de macroinvertebrados em um

gradiente de tamanho de riachos em uma mesma bacia hidrográfica. Minhas hipóteses são

que i) riachos de tamanhos médios apresentem maior diversidade alfa dentro da bacia, ii) a

diversidade beta será maior entre os riachos menores do que entre riachos maiores e iii) a

ocorrência de espécies raras será proporcionalmente maior em riachos médios/grandes

dentro da bacia. As hipóteses foram avaliadas por meio da análise de conjuntos de dados

abrangendo gradientes de tamanho de riachos de diversas bacias hidrográficas.

2. MATERIAIS E MÉTODOS

2.1 CONJUNTOS DE DADOS

Os dados foram coletados através de repositórios de dados abertos, como Dryad e

Figshare, além de bases de artigos como Scielo, Science Direct e Google Acadêmico,

utilizando combinações de palavras-chave com os termos: “stream”, “rivers”,

“macroinvertebrates” e “insects”. Também obtive conjuntos de dados citados em artigos e de

pesquisadores associados.

Para o conjunto de dados ser incluído no estudo deveria atender alguns critérios,

como a presença de diferentes riachos com diferentes tamanhos em uma mesma bacia

hidrográfica definidos através da largura em metros, dados disponíveis, ambientes lóticos e

permanentes e identificação em, no mínimo, nível de gênero. Alguns estudos que possuíam

visivelmente mais de uma bacia hidrográfica foram separados para que cada bacia

hidrográfica representasse um conjunto de dados, além disso em um dos casos um artigo

separava riachos em áreas protegidas e não protegidas e também foram separados em

duas bacias diferentes (Fig. 1). O maior destaque do trabalho está na escala do estudo,

utilizando como réplica as bacias hidrográficas.
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Figura 1- Metodologia da pesquisa dos conjuntos de dados e dos critérios exigidos para a inclusão no

estudo. Nos casos em que o estudo abrangia visivelmente mais de uma bacia, as bacias foram

consideradas separadamente de modo que cada uma representasse um conjunto de dados.

A identificação exigida para a pesquisa foi em, pelo menos, nível de gênero.

Entretanto, em alguns conjuntos de dados, embora a maior parte dos indivíduos estivesse

identificada em gênero ou espécie, alguns taxa estavam identificados a nível de família e

também foram incluídos nas análises. Foram retidos estudos com dados de

presença/ausência ou abundância de espécies. Também foram obtidas as informações

ambientais quando disponíveis. Entre essas, foram selecionados apenas conjuntos de

dados para os quais existiam caracterizações do tamanho dos riachos através de largura em

metros. Nos casos em que as coletas foram realizadas em mais de uma estação do ano

para os mesmos sítios, foram somados os dados por locais. Em um dos casos, uma das

estações foi excluída, já que apresentava riachos distintos entre as estações. Em alguns

conjuntos de dados, parte dos sítios amostrais que não possuíam dados importantes

(tamanho de riacho, por exemplo) e outros que apresentavam corpos d’água lênticos e/ou

intermitentes foram excluídos das análises.

Foram selecionados 23 conjuntos de dados/bacias hidrográficas com caracterização

de tamanho do riacho através de largura em metros. Dessas, 20 bacias possuem dados de

abundância e três de presença/ausência. Os dados incluídos no estudo são distribuídos ao

redor do mundo, mas predominam na América do Sul e Ásia (Fig. 2).
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Figura 2 - Mapa de localização dos conjuntos de dados obtidos para análise de riqueza, raridade e

diversidade beta de macroinvertebrados aquáticos.

2.2 ANÁLISE ESTATÍSTICA

Avaliei se a riqueza de espécies de macroinvertebrados estava associada com

tamanho de riacho usando Modelos Lineares Generalizados Mistos (GLMM) com

distribuição de Poisson. O modelo incluiu termos lineares e quadráticos do tamanho dos

riachos, tendo em vista a hipótese do comportamento modal da riqueza ao longo do

gradiente de tamanho dos riachos dentro da bacia. Devido à utilização de dois termos para a

largura nesse modelo, a variável foi centralizada e dividida pelo desvio padrão para diminuir

a correlação entre elas e, para obtenção da forma quadrática, foi elevada ao quadrado.

Como variáveis aleatórias, foram adicionadas ao modelo as bacias hidrográficas aninhadas

aos estudos originais (cada estudo pode ter sido dividido em mais de uma bacia

hidrográfica). Para essa análise foram utilizados dados de abundância e presença/ausência

e largura dos riachos.

A diversidade beta foi avaliada em relação ao gradiente de tamanho de riachos. O

valor de diversidade beta para cada sítio foi a média dos valores de dissimilaridade do sítio

focal em relação aos seus dois sítios vizinhos (utilizando um tamanho de janela de três sítios)

ao longo do gradiente de tamanho dos riachos dentro da mesma bacia hidrográfica. Sítios
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nos extremos do gradiente não foram computados como sítios focais devido a presença de

somente um vizinho (Fig. 3).

Figura 3 - Esquema do cálculo da diversidade beta em uma janela móvel de gradiente de larguras dos

riachos. A diversidade beta foi calculada utilizando a média de dissimilaridade para cada sítio focal (F)

em relação aos seus dois vizinhos mais próximos. Sítios nos extremos do gradiente, que possuem

apenas um vizinho, não foram computados como sítios focais.

A diversidade beta foi calculada utilizando uma matriz de sítios por espécies e

empregando a dissimilaridade de Bray-Curtis (dados de log(abundância+1)). Por fim, ajustei

um GLMM com distribuição beta utilizando a diversidade beta como variável resposta e a

largura do riacho (em metros) como variável preditora (sem termo quadrático). Além disso,

foram utilizadas as mesmas variáveis aleatórias do modelo de riqueza, com bacias

hidrográficas aninhadas aos estudos originais. Para essa análise foram utilizados dados de

abundância e largura dos riachos.

Diversos critérios podem ser utilizados para classificar espécies como raras. Em

nosso estudo as espécies foram categorizados como raras por meio de classes de

abundância ≤2, ≤3 e ≤4 para cada espécie em cada sítio amostrado. A comparação da

proporção de espécies raras entre os riachos foi realizada através de um GLMM, com a

proporção de raridade como variável resposta e tamanho dos riachos como variável

preditora, além das variáveis bacias hidrográficas aninhadas aos estudos originais como

variáveis aleatórias. Os dados foram transformados previamente com o intuito de evitar os
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valores extremos de 0 e 1. Somente os dados de abundância e largura dos riachos foram

selecionados para cálculo da raridade e as análises foram realizadas utilizando distribuição

beta. Todas as análises foram realizadas através do ambiente R (R Core Team, 2023).

3. RESULTADOS

Os riachos/rios analisados variaram de 0,35 a 200 m em largura, com média de 7,52

m. A média de sítios amostrados por bacia foi de 13,13 riachos, com o menor conjunto de

dados apresentando quatro riachos e o maior 55. A riqueza de espécies por sítio variou

entre 1 e 72 espécies.

A hipótese de que a riqueza de espécies possui relação modal com tamanho de

riachos não foi corroborada (termo quadrático: z = 1,368, p = 0,171). Entretanto, a riqueza

de espécies variou conforme mudança da largura dos riachos (termo linear: z: -4,294, p <

0,001), com diminuição da riqueza conforme o tamanho do riacho aumenta (Fig. 4).

Figura 4 - Relação entre a riqueza de espécies de macroinvertebrados em cada bacia hidrográfica e a

largura de riachos. A largura foi padronizada para evitar correlação entre as variáveis (centralizada e

dividida pelo desvio padrão). Os pontos são os sítios amostrais, a linha vermelha é a tendência da

riqueza geral e as demais linhas são para cada bacia hidrográfica. As siglas entre parênteses nos

gráficos são as diferentes bacias de um mesmo estudo que foram separadas.
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A diversidade beta calculada através de uma janela móvel no gradiente de tamanho

de riachos não variou de forma consistente (z = -1,086, p = 0,277), havendo apenas

tendência de diminuição da diversidade beta conforme o tamanho dos riachos aumenta (Fig.

5).

Figura 5 - Diversidade beta em cada bacia pelo gradiente de largura de riachos. Os pontos são os

sítios amostrais e a linha vermelha é a tendência da diversidade beta geral. A diversidade beta foi

calculada através da ordenação dos riachos por tamanho e obtendo a média de dissimilaridade de

Bray-Curtis entre um riacho focal e seus dois vizinhos. As siglas entre parênteses nos gráficos são as

diferentes bacias de um mesmo estudo que foram separadas.

A proporção de raridade de espécies para as três classes não apresentou variação

significativa no gradiente de tamanhos de riachos (≤2 indivíduos: z = -0,631, p = 0,528; ≤3: z

= -0,874, p = 0,382; ≤4: z = -0,822, p = 0,411). Entretanto, é possível verificar tendência de

diminuição da raridade de espécies conforme o tamanho do riacho aumenta. A proporção

média da raridade de espécies no estudo para as classes ≤2 e ≤3 foi abaixo de 50% (Figs.

6-7), enquanto a classe ≤4 obteve média próxima a 50% (Fig. 8).
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Figura 6 - Proporção de espécies raras utilizando a classe de abundância ≤2 ao longo do gradiente de

larguras de riachos. Os pontos são sítios amostrais, a linha vermelha é o modelo para todos os

estudos e as demais linhas são para cada bacia hidrográfica. As siglas entre parênteses nos gráficos

são as diferentes bacias de um mesmo estudo que foram separadas.
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Figura 7 - Proporção de espécies raras utilizando a classe de abundância ≤3 ao longo do

gradiente de larguras de riachos. Os pontos são sítios amostrais, a linha vermelha é o modelo

para todos os estudos e as demais linhas são para cada bacia hidrográfica. As siglas entre

parênteses nos gráficos são as diferentes bacias de um mesmo estudo que foram separadas.
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Figura 8 - Proporção de espécies raras utilizando a classe de abundância ≤4 ao longo do

gradiente de larguras de riachos. Os pontos são sítios amostrais, a linha vermelha é o modelo

para todos os estudos e as demais linhas são para cada bacia hidrográfica. As siglas entre

parênteses nos gráficos são as diferentes bacias de um mesmo estudo que foram separadas.

4. DISCUSSÃO

A riqueza de espécies dos estudos analisados não mostrou tendência modal ao

longo do gradiente de tamanho de riachos, mas foi maior em riachos menores, decrescendo

conforme a largura desses ambientes aumenta. Com isso, rejeitou-se a hipótese de que

riachos medianos em largura apresentariam maior riqueza taxonômica dentro da bacia

hidrográfica. A diversidade beta não variou de forma consistente, apresentando apenas

fraca tendência de diminuição conforme o tamanho dos riachos aumenta. Quanto à

proporção de espécies raras, os resultados indicaram que as classes analisadas não

apresentaram variação significativa, sendo possível verificar somente tendência leve de

diminuição da raridade de espécies conforme o tamanho de riacho aumenta.

A riqueza de espécies tendeu a decrescer em riachos maiores. Esse resultado

contrasta com Vannote et al. (1980), que sugeriram através do conceito do RCC que a

riqueza de espécies é máxima em riachos médios. Em contrapartida, é importante destacar
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que o gradiente teórico do RCC foram riachos de primeira a 12ª ordem, não

necessariamente a mesma extensão de gradiente utilizado em nosso estudo. Ao longo dos

anos, a hipótese de que riachos médios possuem maior diversidade foi amplamente testada

e, embora corroborada em alguns casos (Arscott et al., 2005; Heino et al., 2005; Clark et al.,

2008), muitas das predições do RCC foram entendidas como circunstanciais e com

aplicação limitada (Doretto et al., 2020). Minshall e colaboradores (1985) testaram a

influência do tamanho dos riachos na riqueza de espécies de macroinvertebrados aquáticos,

obtendo como resultado maior riqueza em riachos médios dentro da amplitude de tamanhos

estudados. O resultado corrobora com o RCC e é associado, pelos autores, a uma maior

complexidade de variação de fatores abióticos como temperatura e composição de substrato.

Clarke et al. (2008) em seu estudo acerca da diversidade de macroinvertebrados em

cabeceiras, também encontraram resultados semelhantes quando analisaram 11 estudos

em diferentes locais do mundo e constataram que em nove casos a maior riqueza de

espécies ocorreu em riachos medianos, enquanto em um dos casos a maior riqueza

taxonômica foi encontrada nos menores riachos e em outro em riachos grandes. Outros

estudos realizados associando tamanho de riachos e biodiversidade encontraram relações

positivas entre essas variáveis, sendo essa associação a mais comum entre elas (Vorste et

al., 2017).

Em revisão com 165 artigos associando tamanho dos riachos e biodiversidade, entre

eles biodiversidade de macroinvertebrados e peixes, Vorste et al. (2017) encontraram que

53% dos estudos correlacionando essas variáveis apresentaram relações positivas,

enquanto somente 7% obtiveram relações negativas. De fato, a relação positiva entre

diversidade e tamanho de rio é bem conhecida para peixes e mais facilmente observada na

literatura (Vorste et al., 2017). Contudo, para macroinvertebrados a tendência foi mais fraca,

com 43% das relações positivas e 22% negativas ou sem relação (Vorste et al., 2017).

Embora menos comum, Cowie (1985) também não encontrou associação positiva

entre tamanho e diversidade local, semelhantes aos nossos achados. Segundo Cowie

(1985), o menor riacho analisado foi o que apresentou maior diversidade em termos de

número de espécies residentes e média de riqueza de espécies por amostra. Tal resultado

pode estar associado com a maior heterogeneidade de substrato e maior estabilidade de

condições físicas no menor riacho analisado.

Vorste e colaboradores (2017) indicam, ainda, que não há um padrão universal entre

tamanho e diversidade, especialmente quando 1/3 dos artigos revisados em seu estudo não

defendem mecanismos que possam explicar tais padrões entre as variáveis. Além disso,

15% de todos os artigos sobre biodiversidade analisados não encontraram nenhum tipo de

relação entre as variáveis ou não reportaram qualquer relação (5%). Em alguns casos, ainda

que significativa, a relação positiva entre essas duas variáveis pode ser fraca, trazendo o
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questionamento de quão biologicamente significativa é essa associação (Vorste et al., 2017).

Por outro lado, riachos maiores podem, muitas vezes, não serem adequadamente coletados,

subestimando o número de espécies desses ambientes (Heino et al., 2008).

Nesse cenário, alguns fatores podem contribuir para uma relação negativa entre

riqueza de espécies e tamanho de riachos dentro de uma bacia hidrográfica (Meyer et al.,

2007). Por serem menores, esses ambientes são fortemente influenciados pelas condições

locais e terrestres, podendo abrigar maior quantidade de habitats diferentes para as

espécies, tanto em aspectos físico-químicos como biológicos (Herlihy et al., 2005; Meyer et

al., 2007). Associado à forte influência terrestre, outro fator que pode contribuir para maior

diversidade alfa em riachos menores é o fato de que esses ambientes possam concentrar

maior quantidade e diversidade de recursos alimentares advindos da zona ripária (Meyer et

al., 2007). Além disso, os ambientes de cabeceira podem abrigar espécies especialistas e

proporcionar refúgio para diversos taxa, já que esses locais costumeiramente apresentam

baixa abundância de espécies competitivamente dominantes (Meyer et al., 2007) e peixes

invertívoros.

Por fim, nosso estudo reforça o perigo da simplificação das associações e a

generalização de padrões de diversidade para ambientes aquáticos. Tal fato é reforçado no

nosso estudo pela utilização de dados de localidades diferentes, cada um caracterizado por

distintos elementos climáticos, elevações, topografias e outros fatores relevantes. Assim,

destacamos a variabilidade das relações observadas, as quais podem se manifestar como

relações positivas, negativas ou nenhuma relação entre tamanho de riachos e riqueza de

espécies. Apesar de nossos resultados mostrarem diminuição da riqueza ao longo do

gradiente de larguras, existe grande variabilidade entre os estudos e, portanto, outros

mecanismos podem estar interferindo e influenciando a estruturação das comunidades.

A diversidade beta não apresentou tendência consistente entre riachos ao longo de

um gradiente de tamanho, mas apenas tendência fraca de diminuição conforme aumento do

tamanho dos riachos. Nas últimas décadas, estudos sobre diversidade beta se tornaram

mais comuns (Anderson et al., 2011), contudo, ainda há escassez no entendimento dos

padrões e dos fatores que influenciam a diferenciação da biota numa região, principalmente

em ecossistemas de riachos e com grupos de invertebrados (Al-Shami et al., 2013).

Dentre os fatores que estruturam as diferenças entre comunidade de

macroinvertebrados, destaca-se a distância espacial (geográfica ou pelo corredor de riachos)

e as diferenças nas condições ambientais (tamanho do riacho e tipos de substrato). Clarke

et al. (2008) afirmam que como consequência da estrutura espacial, a distância entre

riachos de primeira ordem deve ser maior do que entre riachos de segunda ordem e assim

por diante, influenciando na maior dissimilaridade entre sítios quanto mais distantes (Gomi

et al., 2002). Erman e Erman (1995), por exemplo, analisaram a composição de fauna de
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Trichoptera em nascentes e encontraram que a composição desses ambientes é altamente

individual, mesmo em nascentes de uma mesma bacia hidrográfica. Apesar do papel

importante da distância na estruturação da comunidade, alguns estudos indicam que fatores

ambientais podem influenciar mais fortemente os padrões do que fatores espaciais (Costa e

Melo, 2008; Al-Shami et al., 2013). Por exemplo, Costa e Melo (2008) mostraram que a

diversidade beta de macroinvertebrados entre habitats (corredeiras, remansos, raízes

submersas e musgos na interface água-ar) em um mesmo trecho de riacho foi

consistentemente maior do que aquela entre locais distantes (< 6 km) dentro de um mesmo

habitat. Dentre as condições ambientais, Al-Shami et al. (2013) obtiveram como resultado

que o tamanho do riacho pode ser uma condição importante na determinação da

diferenciação da fauna entre comunidades, contudo nossas análises não encontraram uma

relação significativa entre tamanho de riacho e diversidade beta.

A tendência de maior dissimilaridade entre riachos pequenos pode ser explicada pelo

maior isolamento, que pode acarretar no desenvolvimento de comunidades de espécies

únicas (Erman e Erman, 1995) pois podem apresentar menores taxas de dispersão entre si

(Brown e Swan, 2010), favorecendo a diferenciação entre comunidades. Nesse contexto, é

importante ressaltar que embora a maioria das cabeceira sejam periféricas em uma bacia,

alguns conjuntos de dados presentes no estudo possuem riachos menores que desaguam

em rios maiores ou que não são considerados cabeceiras (ordens maiores que primeira

ordem). Tais riachos podem ter interferido no resultado não significativo da análise, já que

não apresentam o mesmo nível de isolamento e podem apresentar características

ambientais diferentes dos riachos mais isolados da bacia.

Além do isolamento, outras condições que podem ter contribuído para a maior

riqueza de espécies nesses riachos também podem ter colaborado para a tendência de

dissimilaridade mais acentuada entre eles, como maior influência terrestre e a ampla

variedade de condições ambientais, proporcionando uma maior heterogeneidade de habitats

para serem colonizados por diferentes espécies (Meyer et al., 2007; Clarke et al., 2008).

Segundo Richardson (2019), ambientes de cabeceira podem apresentar características

distintas em geologia, elevação, vegetação e outros fatores, fazendo com que esses

ambientes possam ser variados, ainda que pertençam a uma mesma região.

É importante ressaltar que geralmente tamanhos de riachos são correlacionados

com outras variáveis não incluídas no nosso estudo e que podem ser importantes na

explicação da estrutura da comunidade, como capacidade de dispersão, por exemplo

(Vorste et al., 2017). Uma das limitações do nosso estudo é que as distâncias entre os sítios

amostrados não foram analisadas e isso pode ser importante no entendimento da limitação

de dispersão dos macroinvertebrados aquáticos e no papel da influência de fatores

espaciais na estruturação da comunidade.
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Para a raridade de espécies, não houve diferença da proporção de espécies raras

entre riachos de diferentes tamanhos, rejeitando nossa hipótese de que riachos maiores

comportariam maior quantidade de espécies raras. Entretanto, em todas as três categorias

(≤2, ≤3, ≤4) houve tendência negativa leve entre raridade de espécies e tamanho de riachos,

com riachos menores apresentando maior raridade.

A proporção média da raridade de espécies no estudo para a classe ≤2 e ≤3 foi

abaixo de 50%, enquanto a classe ≤4 obteve média próxima a 50%. Nosso resultado para a

classe ≤4 se assemelha a achados de outros estudos que apresentaram raridade de

espécies próxima ou maior que 50% (Santoul et al., 2005; Sgarbi e Melo, 2018; Alter et al.,

2019). Tal padrão é habitual, com muitas comunidades compostas por poucas espécies

comuns e muitas espécies raras (Magurran, 2006).

Nosso achado de pequena tendência de maior raridade em riachos pequenos

contrasta com algumas evidências documentadas na literatura. Santoul et al. (2005)

enfatizam em seus resultados a influência de variáveis como ordem e elevação do riacho na

raridade de animais aquáticos, encontrando maior raridade de espécies em rios de ordens

maiores, tanto para peixes quanto para invertebrados. Por outro lado, Davies et al. (2008)

analisaram a biodiversidade em cinco tipos de corpos d’água (entre eles riachos menores e

rios maiores) em uma área de estudo agrícola e encontraram resultados relacionados a

raridade semelhantes aos nossos achados, com rios maiores apresentando maior riqueza,

entretanto baixa raridade quando comparados com riachos menores.

A variação da proporção de espécies raras pode ser explicada, em grande parte, por

componentes ambientais (Sgarbi e Melo, 2018). Riachos podem apresentar grandes

variações de características (Allan e Castillo, 2007), proporcionando uma variedade de

diferentes microhabitats através da heterogeneidade ambiental. Por exemplo, Sgarbi e Melo

(2018) avaliaram os efeitos de habitat, tamanho de riacho e intervalo de tempo e

observaram que a raridade de espécies em seu estudo foi melhor explicada pelo tipo de

habitat, com espécies raras em um habitat sendo comuns em outro tipo de habitat. Nesse

contexto, espécies comuns em riachos maiores podem se manter com baixas abundâncias

em riachos pequenos.

Além da heterogeneidade ambiental, pode-se esperar que espécies raras sejam

mais especialistas em seus habitats (Pandit et al., 2009; Siqueira et al., 2012), o que pode

auxiliar na explicação de maior ocorrência de raridade em riachos menores, já que esses

ambientes podem possuir características únicas (Clarke et al., 2008; Brown e Swan, 2010).

Já as espécies comuns, sendo generalistas, podem apresentar maior densidade dentro da

comunidade (Brown, 1984). Além disso, ambientes menores são especialmente suscetíveis

a distúrbios (Meyer et al., 2007), o que pode influenciar a abundância e raridade das

populações presentes nesses locais.
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É importante destacar que o tamanho dos riachos sozinho não explicou os padrões

de raridade de espécies para as três classes de raridade utilizadas. Segundo Gaston (1994),

a raridade de muitas espécies é provavelmente resultado da combinação de diversos fatores.

Assim, outras variáveis ambientais não incluídas no estudo podem possuir importância na

estruturação da raridade nas comunidades, especialmente em ambientes com condições tão

diversas como os riachos.

5. CONSIDERAÇÕES FINAIS

Nossos resultados evidenciam maior riqueza de espécies e tendência leve de maior

raridade em riachos de cabeceira dentro de uma bacia hidrográfica. Além disso, observamos

tendência leve de maior diversidade beta entre riachos de cabeceira dentro de uma bacia

hidrográfica. Nossos resultados destacam a importância desses riachos para a diversidade

do ecossistema e a relevância de estudá-los para o entendimento da estruturação das

comunidades.

Embora padrões de diversidade e raridade sejam tópicos importantes da ecologia de

comunidades e venham recebendo maiores destaques nos últimos anos, a grande

importância da nossa pesquisa está relacionada ao fato de que poucos estudos analisaram

essas variáveis em gradientes de tamanho de riachos em escalas maiores, utilizando

replicação em escala adequada (bacias hidrográficas) em diferentes regiões do globo, como

foi nosso caso. Apesar disso, uma limitação do estudo foi o fato de que dados espaciais e

outros dados ambientais não foram analisados, variáveis que podem ser consideradas em

estudos futuros.
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MATERIAL SUPLEMENTAR
Tabela S1. Artigos selecionados para análise de diversidade alfa, diversidade beta e raridade de espécies de macroinvertebrados em gradientes de tamanho
de riachos.

1Dois riachos foram descartados por falta de informação.
2Dados da dissertação de mestrado: Influência da posição espacial de pequenos tributários e de confluências sobre a assembleia de insetos aquáticos.
34 riachos permanentes e 2 intermitentes.

Autores Ano Local Riachos Divisão de bacias Larguras (m)
Natureza dos

dados
Riqueza

He et. al. 2020 China 901 3 0,35 a 23,33 0/1 2 a 72

Karna et. al. 2015 Finlândia e Noruega 55 Não foram divididos 1,2 a 22 Abundância 12 a 41

Melo & Froehlich 2001 Brasil 10 Não foram divididos 1 a 21 Abundância 34 a 67

Milesi & Melo
2012²,

2014
Brasil 54 9 0,6 a 92 Abundância 11 a 43

Milner et. al. 2020 Japão 63 Não foram divididos 4,1 a 9,4 Abundância 18 a 33

Oyanedel et. al. 2008 Chile 14 Não foram divididos 4 a 200 Abundância 7 a 27

Peralta et. al. 2019 Filipinas 16 2 3,5 a 17,1 Abundância 1 a 37

Romero et. al. 2013 Brasil 20 3 1,1 a 9,5 Abundância 1 a 31

Serrana et. al. 2019 Japão 10 Não foram divididos 5,48 a 35,9 Abundância 5 a 27

Trujillo et. al. 2020 Colômbia 32 Não foram divididos 1,4 a 24,8 Abundância 15 a 61
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