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Estruturação da comunidade zooplanctônica em um conjunto de veredas na 

região Neotropical: abordagem mecanicista e elementos de estrutura de 

metacomunidades 

 

RESUMO 

 

Os ambientes de veredas são ótimos modelos para estudos sobre à distribuição e estruturação 

das comunidades, pois os mesmos possuem lagoas isoladas distantes e próximas umas das 

outras, possibilitando a formação de um gradiente ambiental. O estudo de metacomunidades é 

de grande importância para conhecimento ecológico e formulação de estratégias para 

conservação e restauração de ambientes degradados. Investigou-se os principais mecanismos 

de montagem responsáveis pela estruturação da comunidade zooplanctônica em um complexo 

de veredas neotropicais. Foram coletadas amostras de organismos zooplanctônicos na região 

pelágica de 15 veredas em abril de 2018. O zooplâncton desses ambientes apresentou 

distribuição influenciada pelos fatores espaciais e ambientais. A comunidade total 

zooplanctônica teve influencia ambiental e espacial. Para os rotíferos a importância relativa 

dos fatores ambientais foi maior enquanto que os cladóceros e copépodes foram estruturados 

pelo espaço. A comunidade ainda apresentou-se estruturada segundo modelo Gleasoniano de 

distribuição, com algumas peculiaridades entres os grupos, sendo que os rotíferos tiveram 

estruturação Gleasoniana, os cladóceros Quase-Gleasoniana e os copépodes Quase-Aninhada 

Aleatória. A influência dos fatores ambientais e espaciais e a estrutura resultante da 

metacomunidade zooplanctônica esta ligada diretamente com a capacidade de dispersão das 

espécies.  As diferenças das importâncias relativas dos fatores que moldaram a comunidade 

realçam as características idiossincráticas das espécies zooplanctônicas. Dessa forma, é 

destacada a importância de se utilizar as duas abordagens de estudos de metacomunidade, 

gerando resultados comparáveis, que auxiliam na conservação e restauração. 

 

Palavras-chave: Zooplâncton. Estrutura de Metacomunidade. Dispersão. Limitação da 

Dispersão. Fatores Ambientais e Espaciais. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 
 

Structuring of the Zooplankton community in a Set of Veredas in the 

Neotropical Region: mechanistic approach and Elements of Metacommunity 

Structure 

 

ABSTRACT 

 

Veredas environments are great models for the study of how the distribution and structuring 

of the communities occurs, because they have isolated and distant pools, allowing the 

formation of a gradient. Studies of metacommunities have a great importance for ecological 

knowledge and formulation of strategies for conservation and restoration of degraded 

environments. In this context, the objective of the present study is to investigate the main of 

assembly mechanisms responsible for the structuring of the zooplankton community in a 

complex of neotropical veredas. Zooplankton were sampled in the pelagic region of 15 

veredas in April 2018. The zooplankton of these environments had a distribution influenced 

by spatial and environmental factors. The total zooplankton community had environmental 

and spatial influence. For rotifers the relative importance of environmental factors was greater 

while cladocerans and copepods were more structured by space. The community was still 

structured according to the Gleasonian model of distribution, with some peculiarities among 

the groups, where rotifers had Gleasonian structure, cladocerans had Quasi-Gleasonian and 

copepods Quasi-Nested Random. The influence of environmental and spatial factors and the 

resulting structure of the zooplankton metacommunity seem to be directly related to the 

dispersal capacity of the species. Differences in relative importance of the factors that shaped 

the community highlight the idiosyncratic characteristics of zooplankton species. Thus, we 

emphasize the importance of using the two approaches of metacommunity studies, generating 

better results, which can help in conservation and restoration. 

 

Keywords: Zooplankton. Metacommunity Structure. Dispersion. Dispersal Limitation. 

Environmental and Spatial Factors. 
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1 INTRODUÇÃO 

As veredas são ambientes bastante singulares que ocorrem principalmente no cerrado 

brasileiro, e são identificadas pela presença de árvores buritis (Gênero Mausitia) que realçam 

as características de solo encharcado das veredas. As veredas representam um ambiente 

heterogêneo e vasta disponibilidade de recursos para os mais variados táxons (Araújo et al., 

2002). Em geral, a paisagem desses ambientes é composta por uma extensa área que contrasta 

locais secos com a presença de pequenos arbustos e áreas alagadas, que formam um mosaico 

de poças de água isoladas uma das outras, que variam de forma e tamanho, conectadas entre si 

por lençóis freáticos (Ramos et al., 2006). 

Poucos trabalhos são encontrados em ambientes de veredas e sua maioria se concentra 

na região do cerrado (Pinese et al., 2015). A comunidade zooplanctônica dulcícola é um 

componente importante na transferência de energia nos ambientes aquáticos continentais. 

Esses organismos desempenham papel importante dentro da teia trófica, tendo sua 

distribuição de biomassa bastante influenciada pela produtividade primaria em ambientes 

lênticos (Bonecker et al., 2007; Esteves, 2011). Essa comunidade é encontrada ao longo da 

coluna de água principalmente em ambientes lênticos, onde os indivíduos sofrem pouca ação 

de carreamento ocasionada pela corrente de água (Blettler & Bonecker, 2007; Tundisi & 

Matsumura-Tundisi, 2016). 

Devido a sua distribuição descontínua ao longo da várzea, as veredas fornecem um 

sistema modelo interessante para o estudo do pool regional de espécies e os processos que 

ditam as variações deste no espaço. De maneira geral, as diferenças na composição de 

espécies entre comunidades locais são influenciadas por fatores locais, tais como variáveis 

abióticas e as interações bióticas, como competição e predação (Chase et al., 2002), bem 

como fatores regionais, que incluem os mecanismos de dispersão entre os ambientes, e 

regulam a probabilidade de entrada de novas espécies para os distintos habitats.  

Estudos de metacomunidades têm sido utilizados como uma forma de integrar esses 

dois conjuntos de fatores para investigar sua importância relativa na distribuição das espécies 

(Cottenie, 2005; Peres-Neto et al., 2006). Definida inicialmente por Hanski & Gilpin (1991) 

as metacomunidades são definidas como “um conjunto de comunidades locais ligadas por 

dispersão de espécies que potencialmente interagem entre si” (Leibold et al., 2004). 

Compreender os padrões de distribuições de metacomunidades é de grande importância para a 

ecologia teórica e também para a formulação de estratégias de conservação e restauração 

baseadas da distribuição espacial das espécies (Tonkin et al., 2014). Para tal, existem 

basicamente duas abordagens principais para estudar os padrões de estruturações de 
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metacomunidades: a abordagem mecanicista (Leibold et al., 2004), baseada nos mecanismos 

estruturadores (species sorting, patch dynamics, mass effect e neutral), e a abordagem de 

elementos de estrutura de metacomunidades baseada na distribuição das espécies (Braga et 

al., 2017).  

Em relação à abordagem mecanicista, recentemente alguns autores têm defendido a 

ideia de simplificar essas perspectivas, a fim de avaliar a organização das metacomunidades 

somente pelos efeitos ambientais e de dispersão (Winegardner et al., 2012; Heino et al., 

2015a). Assim, em baixas taxas de dispersão, a variação nas características ambientais locais 

leva as espécies a ocuparem locais adequados ao longo dos gradientes ambientais, enquanto 

que efeitos limitantes e homogeneizadores ocorreriam na ausência ou excesso de dispersão, 

respectivamente (Heino et al., 2015a).  

A capacidade de dispersão dos organismos é, portanto, um fator determinante na 

estruturação das comunidades aquáticas (De Bie et al., 2012). De maneira geral, os efeitos 

espaciais, em termos de limitação de dispersão, parecem ser mais importantes para 

organismos com baixa capacidade de dispersão, enquanto que bons dispersores parecem ser 

controlados pelas condições ambientais locais (Astorga et al., 2012; De Bie et al., 2012; 

Padial et al., 2014).  

De fato, resultados obtidos por Lansac-Tôha et al., (2016) com comunidades 

planctônicas evidenciaram a grande influência que fatores ambientais podem causar na 

estruturação dessas comunidades. Contudo, entre os diferentes grupos de organismos 

zooplanctônicos, existe uma vasta variação de tamanho corporal (Lansac-Toha et al., 2009), 

podendo então haver diferenças em suas habilidades de dispersão e, consequentemente, nos 

mecanismos que irão estruturar as comunidades. De acordo com Dias et al. (2016), o 

componente ambiental seria o principal responsável pela estruturação das comunidades 

zooplanctônicas, entretanto, em períodos de estiagem, houve um aumento da importância do 

componente espacial, mas somente para os microcrustáceos. 

Como vem sendo discutido, processos relacionados a dispersão são claramente 

importantes para a estruturação de uma metacomunidade, principalmente em comunidades de 

ambiente lênticos como as veredas, que sofrem a ação efetiva da triagem de espécies (species 

sorting) e da limitação da dispersão (Olden et al., 2001; Leibold et al., 2004; Cottiene, 2005; 

Drakou et al. , 2009; Ng et al., 2009; Heino et al., 2015a).  A capacidade dispersiva elevada 

dos organismos é capaz de mitigar os efeitos que podem provocar a extinção de comunidades 

em determinados locais (Fenchel & Finlay, 2004; Szabó et al., 2019), a partir do fornecimento 

contínuo de espécies (Cohen & Shurin, 2003;). 

https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/j.1365-2427.2011.02610.x#b36
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A abordagem de elementos de estrutura de metacomunidade (Elements of 

Metacommunity Structure – EMS) funciona diferenciando os padrões resultantes da 

distribuição das espécies em um gradiente ambiental. Essa abordagem possibilita a 

identificação de diferentes padrões de distribuição de acordo com as análises de Coherence, 

Turnover e Boundary Clumping (Leibold & Mikkelson, 2002; Presley et al., 2010). A 

coerência funciona analisando o número de ausências embutidas em relação ao esperado ao 

acaso (embeded absences). O turnover é calculado para comunidade que tem coerência 

positiva, nessa análise são verificadas se as comunidades tem perda ou substituição de 

espécies em comparação com o modelo esperado ao acaso. O terceiro passo da EMS 

quantifica as sobreposições dos limites de distribuição das espécies, comparando o observado 

com um modelo equiprovável esperado ao acaso. Quando o teste for significativo (diferente 

do modelo esperado) o índice de Morisita é calculado (Braga  et al., 2017). 

Levando-se em consideração a importância de prever a estruturação das comunidades 

utilizando as duas abordagens de estudos de metacomunidades e a importância que esses 

estudos têm para a compreensão da ecologia teórica e para a conservação e restauração de 

ambientes degradados, o objetivo é investigar os principais mecanismos de montagem 

responsáveis pela estruturação da comunidade zooplanctônica em um complexo de veredas 

neotropicais. Assim foram formuladas as hipóteses que (i) a estruturação da metacomunidade 

zooplanctônica em ambientes de veredas será conduzida de acordo com a variação espacial e 

ambiental em conjunto, onde a importância relativa dos fatores ambientais e espaciais irá 

variar entre os grupos, dependendo do tamanho e da capacidade de dispersão dos organismos; 

(ii) organismos menores e com maior capacidade de dispersão (rotíferos) serão mais 

influenciados pelas condições ambientais enquanto que organismos maiores e com menor 

capacidade dispersiva (cladóceros e copépodes) serão mais influenciados pelo espaço; e (iii) 

ainda devido à elevada capacidade de dispersão dos rotíferos, sua distribuição terá padrão não 

randômico (provavelmente Clementsiano) e os cladóceros e copépodes serão mais 

influenciados pelo gradiente ambiental, tendo uma distribuição aleatória em função das 

barreiras de dispersão. 

 

 2 METODOLOGIA 

 2.1 ÁREA DE ESTUDO 

As amostragens da comunidade zooplanctônica foram realizadas em um conjunto de 

veredas localizadas na Estação Ecológica Municipal Veredas de Taquarussu, criada 

recentemente a partir de uma área de pastagem, que fica entre o rio Baía e as mediações do 
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município de Taquarussu - MS (Figura 1). A área de amostragem possui uma serie de veredas 

distribuídas descontinuamente ao longo da estação ecológica. Em sua maioria são ambientes 

com poucos centímetros de profundidade (Apêndice B) com uma cobertura de grande 

extensão de plantas terrestres e em alguns casos macrofitas flutuantes. As veredas ainda 

tinham grande variação de tamanhos e formas, ocasionalmente eram conectadas entre si, mas 

em sua maioria eram isoladas umas das outras. 

 

 

Figura 1. Mapa da área de estudo e localização das veredas. Os triângulos representam os 

ambientes coletados. 

 

 2.2 AMOSTRAGENS 

Foram feitas amostragens em poças ao longo da floresta de buritis, sendo que cada 

ponto foi amostrado em uma vereda selecionada de forma aleatória levando-se em 

consideração a distância entre os ambientes, proporcionando um gradiente entre pontos 

próximos e distantes uns dos outros. As amostragens ocorreram durante o mês de abril de 

2018.  

As amostras de zooplâncton foram feitas com a utilização de rede de filtragem de 

plâncton (68 μm) e auxilio de balde graduado de 20 litros. Foram filtrados 100 litros de água 
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da superfície da coluna de água em cada um dos pontos. Ainda em campo as amostras foram 

armazenadas em vasilhames de polietileno e fixadas com formaldeído 4%. 

Em conjunto com as amostras de zooplâncton foram feitas medidas de variáveis 

abióticas na região limnética de cada vereda, a fim de verificar as propriedades físicas e 

químicas da água e sua possível influência sobre a estrutura da comunidade zooplanctônica. 

Os parâmetros analisados foram temperatura da água, pH, condutividade, turbidez, sólidos 

totais dissolvidos (TDS), oxigênio dissolvido (DO), potencial de redução de oxidação (ORP) 

e profundidade. As medidas dessas variáveis foram feitas com o auxílio de um aparelho de 

aferição da qualidade de água multiparâmetro Horiba U-50 (Multiparameter Water Quality 

Checker). 

 

2.3 ANÁLISES EM LABORATÓRIO 

Em laboratório foram realizadas as identificações e contagens dos organismos em 

nível de espécie com o auxílio de microscópio óptico e câmara de Sedgwick-Rafter, 

utilizando como base bibliográfica especializada (Koste, 1978; Sendacz & Kubo, 1982; Reid, 

1985; Segers, 1995; Elmoor-Loureiro, 1997; Elmoor-Loureiro, 2010).  

As amostras foram diluídas no mínimo volume que permitisse a identificação dos 

organismos, uma vez que, a água coletada nas veredas possuía uma grande quantidade de 

matéria orgânica, o que dificultou a visualização e identificação das espécies. Por esta razão 

as amostras também foram coradas utilizando o corante rosa bengala. As sub-amostras foram 

realizadas utilizando pipeta especializada (Stempell) com volume conhecido (2,5 mL). Dessa 

forma as diluições eram feitas em valores múltiplos do volume da pipeta, multiplicando a 

quantidade de indivíduos identificados pelo volume coletado, e convertendo esse valor para o 

número de organismos por metro cúbico. 

 

2.4 ANÁLISE DE DADOS 

Para estimar o papel relativo dos preditores ambientais e espaciais na estrutura das 

metacomunidades zooplanctônicas foi realizada uma análise de redundância parcial (pRDA). 

A variação da estrutura das metacomunidades foi decomposta em um componente puramente 

espacial (E), um componente puramente ambiental (A), um componente explicado pelas 

variáveis ambientais e espaciais em conjunto (A∩E) e a variação inexplicada restante (R). A 

magnitude de um componente ambiental significativo pode ser utilizada como um indicador 

conservador para o grau em que a variação comunidade está estruturada de forma única pelo 

ambiente (species sorting, Cottenie, 2005). Ao contrário, se os fatores espaciais são 
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exclusivamente significativos, é um indicativo de que a variação espacial é impulsionada por 

processos de limitação de dispersão ou mass effects (Legendre & Legendre, 1998; Heino et 

al., 2015a). 

 As matrizes de abundância das espécies foram submetidas separadamente à 

transformação de Hellinger (Peres-Neto et al., 2006). As variáveis espaciais foram derivadas 

de uma matriz de coordenadas geográficas, submetidas ao método PCNM (“Principal 

Coordinates of Neighbor Matrices”) no qual os eixos (autovetores) foram usados como 

variáveis explicativas espaciais (Borcard & Legendre, 2002). Os fatores ambientais foram 

provenientes dos dados abióticos coletados nos locais. Ambos os fatores espaciais e 

ambientais foram submetidos a um processo de seleção (forward) para identificar as 

principais variáveis relacionadas aos organismos zooplanctônicos a serem incluídas na análise 

(Blanchet et al., 2008). Os resultados analisados foram os valores de R
2 

ajustados e os 

componentes foram considerados significantes quando p < 0,05, e para testar essa 

significância foram feitas análises de variância ANOVA para cada grupo. Estas análises 

foram realizadas com a utilização dos pacotes Vegan e Packfor do software R.  

 A fim de identificar a estruturação da comunidade zooplanctônica os elementos de 

estrutura de metacomunidade (EMS) foram analisados, calculando a coerência, substituição 

de espécies e os limites agregados da comunidade, segundo o proposto por Leibold & 

Mikkelson (2002) e modificado por Presley et al. (2010), tendo como possíveis resultados as 

estruturas Aleatórias, Tabuleiros de Damas, Aninhadas (hiperdispersa, aleatória e agrupadas), 

Igualmente Espaçadas, Gleasoniana, Clementsiana e as Quase-Estruturas (Figura 2). 

          Primeiramente as matrizes de presença e ausência foram ordenadas por média recíproca 

(Reciprocal Averaging), sendo que esse método ordena os dados bióticos e os locais de 

acordo com a disposição das espécies, agrupando as linhas e colunas com distribuição mais 

semelhante. Foram realizados os cálculos de coerência (Coherence), que quantificam o 

número de ausências embutidas (embeded abcenses) para todos os organismos separadamente 

(rotíferos, cladóceros e copépodes) e em conjunto. O resultado da Coerência pode ser 

negativo (tabuleiro de damas), não significativo (aleatório) ou positivo. 

Somente quando os resultados da Coerência foram significativos e positivos é que 

foram analisados os demais passos da EMS. Em relação à análise de substituição (Turnover) 

duas vertentes de resultados são possíveis (perda ou substituição de espécies). Independentes 

dos valores de Turnover eram analisados os Limites agregados (Boundary Clumping), que são 

calculados a partir X² de adequabilidade (em comparação com modelo hipotético 

equiprovável) e do índice de Morisita, resultando nas demais estruturas de comunidades 
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restantes, podendo ser essas, estruturas tradicionais (significativo) ou quase-estruturas (não 

significativo). As analises foram realizadas com o pacote Metacom do software R. 

 

Figura 2. Esquema mostrando os passos do teste hierárquico para a análise dos elementos de 

estrutura de comunidades, adaptado a partir de Presley et al. (2010) e Braga et al. (2017). 

Estruturas resultantes são mediadas por valores significativos negativos (-) e positivos (+), 

não significativos (NS) e índice de Morisita (> ou < 1). 

 

3 RESULTADOS 

3.1 ABORDAGEM MECANICISTA 

Foram registradas 86 espécies nos 15 ambientes amostrados, sendo 63 espécies de 

rotíferos, 16 de cladóceros e 7 de copépodes, em sua maioria as amostras foram dominadas 

por espécies de hábitos bentônicos em função da baixa profundidade dos ambientes 

(Apêndice A). A partir do processo de seleção Forward foram selecionadas as variáveis 

ambientais que melhor responderam a cada grupo de organismos e as variáveis espaciais, 

derivadas das PCNMs geradas a partir das coordenadas geográficas (Apêndice C). 

 Os resultados da pRDA demonstraram que as metacomunidades responderam e foram 

estruturadas pelas variáveis ambientais e espaciais dependendo do grupo de organismos 

(Figura 3). A metacomunidade de rotíferos foi estruturada por fatores ambientais (A) 

significativamente (6% p = 0,037) e os copépodes foram estruturados pela porção espacial 

(E), também significativamente (10% p = 0,034), corroborando parcialmente a hipótese (ii). 
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Entretanto, para os cladóceros, sua estruturação foi mais influenciada pela porção ambiental + 

espacial (A∩E, 8%) e pura espacial (8% p = 0,284). Quando realizada para a comunidade 

total, a pRDA apresentou influência de todas as partições da metacomunidade, sem valores 

significativos. Para o compartimento compartilhado (A∩E) foram explicados 7% da 

distribuição, sendo esse o maior valor. Analisando o diagrama de Venn da figura 3 é possível 

identificar que os rotíferos tiveram grande influência nos resultados da comunidade total 

devido a sua dominância em número de espécies e organismos dentro da comunidade 

amostrada. 

 

 

Figura 3. Diagramas de Venn demonstrando a importância relativa dos componentes 

espaciais e ambientais a partir dos resultados obtidos com a pRDA. Os números com (*) 

indicam percentagens que foram significativas (p < 0,05). A = Ambiente; E = Espaço; R = 

Resíduos. 

 

3.2 ELEMENTOS DE ESTRUTURA DE METACOMUNIDADE 

A partir do método hierárquico de elementos de estrutura de metacomunidade foram 

identificados três modelos de estrutura de metacomunidade do zooplâncton das veredas, 

sendo esses, Gleasoniano para a metacomunidade de rotíferos e comunidade total, Quase-

Estrutura Gleasoniana para cladóceros, e para os copépodes foi identificada uma Quase-

Estrutura Aninhada Aleatória (Figura 4). 
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Figura 4. Resultados da análise de elementos de estrutura de metacomunidade e modelos 

gerados de ordenação das matrizes para rotíferos, cladóceros e copépodes e para a 

comunidade total.  

  

 Todos os grupos e a comunidade total obtiveram mais ausências embutidas do que o 

esperado ao acaso, ou seja, tiveram coerência significativa. A coerência também apresentou 

valores positivos, e, dessa forma, a análise foi levada ao próximo passo. Para rotíferos e a 

comunidade total o valor de Turnover foi significativo e positivo, para cladóceros foi positivo 

e não significativo, enquanto que para copépodes os valores foram negativos e não 

significativos. Os Limites agregados foram analisados levando-se em conta seis estruturas 

possíveis (Figuras 2 e 4). Segundo a adaptação dos EMS feita por Presley et al. (2010), 

Substituições não significativas são analisadas da mesma forma, mas por um caminho 

diferente, tornando-se Quase-Estruturas, o que ocorreu com os cladóceros e copépodes. Todos 

apresentaram resultados de teste de X² menor que o esperado ao acaso resultando assim em 

estruturas Gleasonianos e Aninhado Aleatório (Tabela 1). 
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Tabela 1. Valores resultantes das análises dos EMS. Coerência foi calculada utilizando o 

número de ausências embutidas (embedded absences – ABs) em relação ao modelo nulo. O 

valor de Turnover foi calculado pelo número de substituições e os limites agregados foram 

calculados pelo índice de Morisita (IM). 

  Coerência   Turnover                    Limites Agregados 

Grupos ABs Z P Substituições Z P IM P 

         

Rotíferos 414 9,0123 <0,0001 6440 2,0636 0,0039 1,0049 0,1781 

Cladóceros 36 5,0909 <0,0001 350 0,3084 0,7577 1,3659 0,0596 

Copépodes 0 3,5699 0,0003 43 -1,4310 0,1553 0,8333 0,4016 

Comunidade 

Total 

591 11,0176 <0,0001 10973 2,0816 0,0001 1,0002 0,1973 

 

4 DISCUSSÃO 

Os resultados da análise de redundância parcial (pRDA) mostraram que os diferentes 

grupos de organismos zooplanctônicos apresentaram diferenças em relação a importância 

relativa dos fatores ambientais e espaciais, o que reflete diretamente as diferenças em 

características como traços funcionais, reprodução e capacidade de dispersão, essa última 

ligada diretamente com o tamanho do corpo desses organismos (Cáceres & Soluk, 2002; 

Allen et al., 2006; De Bie et al., 2012). Assim, era esperado (hipótese i) que diferentes grupos 

zooplanctônicos tivessem uma resposta variada em relação à importância relativa de fatores 

ambientais e espaciais (Dias et al., 2016; Chaparro et al., 2018). 

A estruturação da comunidade de rotíferos pelas condições ambientais ocorreu 

principalmente pelo fato de esses organismos terem uma grande capacidade de dispersão, 

bons dispersores são mais influenciados por condições locais (Leibold et al., 2004). Devido ao 

seu rápido desenvolvimento, rápida reprodução e seu tamanho de corpo diminuto, esses 

organismos tornam-se suscetíveis ao transporte pelo vento, animais ou por correntes de água, 

logo bons dispersores terão maior influência de condições ambientais, pois o espaço não 

apresenta uma barreira eficiente para impedir a chegada desses organismos em novos locais 

(Van der Gucht et al., 2007; O'Malley, 2007; Astorga et al., 2012; De Bie et al., 2012; Padial 

et al., 2014). Nessa perspectiva os rotíferos apresentaram uma distribuição correspondente 

com a abordagem de species sorting, o que era esperado para bons dispersores (Leibold et al., 

2004), corroborando assim os resultados encontrados por Lansac-Tôha et al. (2016) em 

estudos com metacomunidades de flagelados. O fato de os rotíferos terem sido estruturados de 

acordo com as variáveis ambientais está provavelmente ligado à elevada capacidade de 
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dispersão desses organismos, como discutido anteriormente, e ainda a possível utilização de 

alguns ambientes como step stones (Loehle, 2007), permitindo a presença dos rotíferos nos 

variados ambientes, levando em consideração que entre as veredas mais distantes havia outras 

que não foram amostradas. 

 Outra questão que deve ser levada em conta é a produção de ovos de resistência. 

Essas estruturas permitem que esses animais atinjam locais distantes em função de sua grande 

resistência (Bailey et al., 2004). Logo as comunidades em alguns locais poderiam ser reflexo 

de gerações passadas, a partir de indivíduos de rotíferos resultantes da eclosão de ovos de 

resistência que chegaram nas veredas a partir de chuvas, transporte passivo ou até mesmo por 

conexões hidrológicas subterrâneas, assim como ocorrem com organismos e ovos nas 

inundações em planícies e várzeas (Marcus et al., 1994; Crispim & Watanabe 2001; Foissner, 

2006; Ng et al., 2009; Simões et al., 2013; Incagnone et al., 2015).  

Para o grupo de copépodes a influência dos fatores espaciais foi mais importante e 

estatisticamente significativa diferente de rotíferos e cladóceros. Como os copépodes são 

organismos com desenvolvimento lento, o baixo fornecimento de indivíduos não é suficiente 

para a manutenção da comunidade e o suprimento das taxas de extinção dessas espécies, o 

que acarreta em uma maior influência do espaço na estruturação desses organismos. Por essa 

razão principalmente metacomunidades com respostas rápidas e altas taxas reprodutivas são 

mais estruturados pela porção ambiental (Van der Gucht et al., 2007). Como previsto 

parcialmente pela hipótese (ii) a contribuição dos fatores espaciais ganhou importância na 

medida em que o tamanho do corpo e suas capacidades de dispersão aumentaram. A pRDA 

demonstrou aumento da contribuição espacial para os cladóceros em comparação com os 

rotíferos. Sabe-se que organismos maiores em ambientes de água doce tendem a serem mais 

influenciados por fatores espaciais do que pelas variáveis ambientais (De Bie et al., 2012; 

Padial et al., 2014). 

Resultados semelhantes aos descritos acima foram encontrados por Dallas & Drake 

(2014), que constataram que a resposta de rotíferos e cladóceros foi ambiental e somente os 

copépodes responderam conforme a variação do gradiente fornecida pelo espaço. A distância 

entre as veredas pode ter proporcionado uma barreira para a maioria dos copépodes, isso é 

apoiado pelo fato de grandes escalas influenciarem na capacidade de dispersão (Chaparro et 

al., 2018).  O tamanho desses organismos também pode ser considerado um fator limitante 

para sua distribuição (De Bie et al., 2012) e de grande importância na estruturação da 

comunidade, principalmente pelo fato de que a comunidade zooplanctônica apresenta grande 

variação nessa característica (Lansac-Tôha et al., 2009).  
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Foi possível identificar que a comunidade zooplanctônica das veredas estudadas 

apresentou estrutura Gleasoniana e Aninhada aleatória, com algumas diferenças entre os 

grupos e para a comunidade total (Leibold & Mikkelson, 2002; Leibold et al., 2004). Para 

rotíferos e toda a comunidade, a estrutura resultante foi Gleasoniana enquanto que para 

cladóceros e copépodes a estrutura foi uma Quase-Estrutura. Padrões de Quase-Estruturas têm 

as mesmas características de uma estrutura tradicional, uma vez que um turnover positivo ou 

negativo é a característica básica dessas estruturas, porém não possui um valor de 

substituições diferente do esperado ao acaso, o que pode indicar a força com que os 

mecanismos estruturantes dessas metacomunidades atuam (Presley et al., 2010).  

Estruturas Gleasonianas evidenciam a baixa amplitude de nicho e as capacidades 

individuais que as espécies têm frente a um gradiente, refletindo suas características 

intrínsecas em responder às variações ambientais e espaciais, onde espécies diferentes 

encontradas em locais semelhantes refletem suas características idiossincráticas (Gleason, 

1926; Presley et al., 2012). Essa evidência e os resultados obtidos corroboram com Leibold et 

al. (2010) que propuseram em seu estudo com EMS que as espécies responderiam de forma 

individual ao gradiente ambiental, resultando em estruturações conflitantes. Comunidades que 

exibem uma taxa de substituições elevada em sua composição, como as Gleasonianas (Figura 

4 e Tabela 2), indicam a elevada especialidade na resposta de cada espécie frente aos 

gradientes apresentados pelo ambiente (Tonkin et al., 2017).  

Sabe-se que estruturas de metacomunidade podem se diferenciar quando estudadas em 

ambientes diferentes (Heino et al., 2015b). Willig et al., (2011) evidenciaram esse fato quando 

encontraram resultados diferentes de estruturas de metacomunidades em diferentes gradientes 

ambientais para a mesma comunidade de gastrópodes. Assim como Presley & Willig (2010), 

que mostraram que diferentes regiões biogeográficas desenvolviam estrutura de 

metacomunidades diferentes. Quando comparados os resultados obtidos com Dallas & Drake 

(2014), fica evidente a mudança de resposta de EMS em diferentes ambientes. Nesse sentido, 

deve ser ressaltado que apesar de ser o mesmo grupo taxonômico, a composição de espécies 

entre os dois estudos é diferente, o que influencia fortemente nos resultados, reforçando a 

ideia de como a importância das respostas idiossincráticas das espécies (Gleason, 1926) 

influencia na montagem e estruturação de metacomunidades. Segundo Willig et al. (2011), a 

baixa variação ambiental encontrada na floresta de palmeiras ao longo do gradiente estudado 

pode ter proporcionado o resultado de uma estrutura de metacomunidade Gleasoniana para 

gastrópodes, o que era diferente do resultado obtido em outro ambiente (Clementisiana). 

Quando as espécies componentes da metacomunidade são distribuídas em relação as suas 
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limitações e respostas fisiológicas, em ambientes diferentes, essas terão sua estrutura 

comunitária influenciada pela mudança gradual das condições ambientais, resultando em 

estruturas de metacomunidade Gleasoniana, Quase-Gleasoniana (turnover positivo), 

Aninhadas ou Quase-Aninhadas (turnover negativo), que são moldadas a partir da resposta 

especifica das espécies (Presley et al., 2012).  

As respostas obtidas pela metacomunidade de copépodes diferiram das demais 

comunidades estudadas, tendo como resultado uma estrutura aninhada. Uma comunidade com 

essas características é resultado contrário à alta taxa de substituição de espécies (turnover). 

Outros resultados evidenciando estruturas Gleasonianas e Aninhadas na mesma comunidade 

foram encontrados para outros grupos planctônicos (Heino & Soininen, 2005), resultado da 

perda e substituição de espécies dentro da metacomunidade. O princípio da estruturação de 

aninhamento trabalha com a premissa de que as comunidades mais pobres são subconjuntos 

organizados de forma aninhada, derivados de comunidades mais ricas em espécies (Patterson 

& Atmar 1986; Heino 2011), o que poderia explicar a distribuição baixa de copépodes 

encontrada nos resultados.  

A capacidade de dispersão dos organismos influência fortemente a montagem das 

comunidades (Leibold et al., 2004), como discutido anteriormente. Entretanto, relacionar a 

dispersão com as estruturas de metacomunidade é uma tarefa difícil (Meynard et al., 2013). 

Em estudos realizados por Tonkin et al. (2016) um padrão de distribuição foi encontrado, 

onde organismos com ciclo de vida curto filtravam melhor as condições dos ambientes, sendo 

associados à estruturas de comunidade Gleasonianas, ao passo que organismos que possuíam 

ciclo de vida mais longo não apresentavam valores altos de substituição e por conseguinte não 

resultavam nessa estrutura. O mesmo ocorreu nos resultados, que apresentaram estruturas 

Gleasonianas para organismos de ciclo de vida curto e de pequeno porte (Rotíferos), 

demonstrando um valor elevado de substituições (Tabela 3), enquanto que organismos com 

ciclos de vida mais longo (Cladóceros e Copépodes) não apresentaram valor suficiente de 

substituições, constituindo uma estrutura Quase-Gleasoniana e Quase-Aninhada Aleatória.  

Apesar de ainda pouco clara a relação entre a capacidade de dispersão e as estruturas 

de metacomunidade (Meynard et al., 2013), estudos mostraram que diferenças no modo de 

dispersão (e.g. dispersão ativa vs. dispersão ativa), parecem acarretar na ocorrência de 

diferentes estruturas de metacomunidade. Essas diferenças influenciam as respostas dos 

organismos frente a gradientes ambientais e espaciais, como constatado em estudos realizados 

por Petsch et al. (2017) com invertebrados bentônicos na planície de inundação do alto rio 

Paraná, situada próxima às veredas. 

https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/fwb.12556
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/fwb.12556
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Os resultados encontrados, analisando-se os grupos individualmente, foram reforçados 

pela comunidade total, indicando uma resposta variável idiossincrática entre os táxons, 

concordando com a ideia de que as espécies não respondem a um conjunto específico de 

características abióticas da mesma maneira (Presley et al., 2011). Assim como outros 

resultados encontrados na literatura (Ng et al., 2009), no atual trabalho é possível afirmar que 

as respostas da comunidade zooplanctônica das veredas amostradas tiveram estruturação 

seguindo o paradigma de species sorting (Leibold et al., 2004; Winegardner et al., 2012), 

sendo que em rotíferos as características ambientais influenciaram a estruturação das espécies, 

enquanto que organismos maiores parecem ser estruturados pela limitação da dispersão 

(Cottenie, 2005). 

 

5 CONCLUSÃO 

Como previsto, a comunidade zooplactônica foi estruturada tanto por fatores 

ambientais quanto espaciais (hipótese i), sendo a importância relativa dos fatores espaciais e 

ambientais de cada grupo diferente, quando analisados separadamente. Para rotíferos as 

variáveis ambientais foram mais importantes, resultado provavelmente relacionado com a 

capacidade de dispersão desse grupo. Copépodes tiveram maior importância relativa das 

variáveis espaciais, o que está de acordo com o esperado para esses organismos, uma vez que 

sua capacidade de dispersão é limitada pelo seu ciclo de vida, dessa forma, a hipótese (ii) foi 

parcialmente corroborada. Para cladóceros não foram encontradas relações significativas com 

variáveis ambientais nem espaciais, entretanto a análise de redundância parcial apontou para a 

influência espacial e compartilhada. 

 As análises de elementos de estrutura de metacomunidade demonstraram que a 

comunidade zooplanctônica das veredas tem uma estrutura Gleasoniana para a comunidade 

geral e para os rotíferos, Quase-Estrutura Gleasoniana para os cladóceros e Quase-Estrutura 

Aninha Aleatória para os copépodes, refutando a terceira hipótese (iii). A partir dos resultados 

obtidos foi evidenciado que a comunidade zooplanctônica de veredas se apresenta como um 

importante modelo para o estudo de metacomunidade, pois as disposições dos ambientes 

evidenciaram a capacidade de dispersão de cada grupo zooplanctônico individualmente, com 

os organismos respondendo ao gradiente ambiental e espacial de forma idiossincrática. 

Pode-se concluir que os grupos zooplanctônicos respondem de forma singular às 

variações ambientais e espaciais, quanto mais influenciados pelo ambiente, mais evidentes 

ficam suas características idiossincráticas e resultam em estruturas Gleasonianas enquanto que 

a limitação do espaço parece diminuir a força com que essa resposta acontece de forma 
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individual, resultando em Quase-Estruturas Gleasoniana e Aninhada Aleatória, tendo, assim, 

relação com a premissa básica de Gleason para a montagem das comunidades. Dessa forma, o 

atual estudo destaca a importância de se utilizar as duas abordagens de estudos de 

metacomunidade em conjunto, uma vez que as duas podem se complementar e prever a 

distribuição e estruturação das espécies. Compreender a estruturação de metacomunidades, 

principalmente em ambientes degradados como as veredas abordadas, pode auxiliar na 

formulação de táticas de restauração e manutenção desses ambientes, sabendo onde e como as 

áreas devem ter prioridade de preservação em relação a distancia e disposição de um 

gradiente ambiental. 
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APÊNDICE A - Lista de espécies coletadas e identificadas nas veredas separadas por grupos.

 

ROTIFERA 

Belauchampiella eudactylota (Gosse, 1886) Lecane luna (Müller, 1776) 

Brachionus caudatus Barrois & Daday, 1894 Lecane lunaris Ehrenberg, 1832 

Brachionus quadridentatus Hermann, 1783 Lecane papuana (Murray, 1913) 

Brachionus urceolaris Müller, 1773 Lecane proicta Hauer, 1956 

Cephalodella biungulata Wulfert, 1937 Lecane quadridentata (Ehrenberg, 1830) 

Cephalodella forficula (Ehrenberg, 1838)  Lecane rhytida Harring & Myers, 1926 

Cephalodella sp Lecane signifera (Jennings, 1896) 

Cephalodella sterea (Gosse, 1887)  Lecane ungulata (Gosse, 1887) 

Dicranophorus caudatus (Ehrenberg, 1834) Lepadella dactyliseta (Stenroos, 1898) 

Dipleuchlanis propatula (Gosse, 1886) Lepadella patella (Müller, 1786) 

Enteroplea lacustris Ehrenberg, 1830 Macrochaetus collinsi (Gosse, 1967) 

Eosphora anthadis Harring & Myers, 1922 Monommata dentata Wulfert, 1940 

Epiphanes macroura (Barrois & Daday, 1894) Monommata grandis Tessin, 1890 

Euchlanis diflexa Gosse, 1886 Monommata maculata Harring & Myers, 1930 

Euchlanis incisa Carlin, 1939 Mytilina acanthophora Hauer, 1938 

Euchlanis proxima Myers, 1930 Mytilina bisulcata (Lucks, 1912) 

Hexarthra intermedia (Wiszniewski, 1929) Mytilina macrocera (Jennings, 1894) 

Itura chamadis Harring & Myers, 1928 Mytilina mucronata (Müller, 1773) 

Itura deridderae Segers,. 1993 Mytilina ventralis (Ehrenberg, 1830) 

Itura myersi Wulfert, 1935 Notommata copeus Ehrenberg, 1834 

Lecane aculeata (Jakubski, 1912) Notommata pachyura (Gosse, 1886) 

Lecane bulla (Gosse, 1851) Notommata pavida Myers, 1930 

Lecane cornuta (Müller, 1786) Platyias leloupi (Gillard, 1967) 

Lecane crepida Harring, 1914 Platyias quadricornis (Ehrenberg, 1832) 

Lecane curvicornis (Murray, 1913) Polyarthra dolichoptera Idelson, 1925 

Lecane elsa Hauer, 1931 Polyarthra vulgaris Carlin, 1943 

Lecane furcata (Murray, 1913) Testudinella patina (Hermann, 1783) 

Lecane halicrysta Harring & Myers, 1926 Trichocerca bicristata Gosse, 1887 

Lecane hastata (Murray, 1913) Trichocerca bidens (Lucks, 1912) 

Lecane hornemanni (Ehrenberg, 1834) Trichocerca chatoni (Beauchamp, 1907) 

Lecane leontina (Turner, 1892) Trichocerca elongata (Gosse, 1886) 

Lecane ludwigii (Eckstein, 1883) 

 

CLADOCERA 

Alona guttata Sars, 1862 Euryalona brasilienis Brehm & Thomsen, 1936 

Alona intermedia Sars, 1862 Karualona mulleri (Richard, 1897) 

Alonella dadayi Birge, 1910 Leydigia schubarti Brehm & Thomsen, 1936 

Alonella dentifera Sars, 1901 Macrothrix paulensis (Sars, 1900) 

Anthalona verrucosa (Sars, 1901) Macrothrix sp 

Ceriodaphinia cornuta Sars, 1886 Macrothrix squamosa Sars, 1901 
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Chydorus eurynotus Sars, 1901 Moina reticulata (Daday, 1905) 

Chydorus sphaericus (Müller, 1775) 

 

Oxyurella ciliata Bergamin, 1939 

 

COPEPODA 

Argyrodiaptomus sp Notodiaptomus henseni (Dahl, 1894) 

Mesocyclops brasilianus Kiefer, 1933 Thermocyclops sp 

Mesocyclops meridianus (Kiefer, 1926) Tropocyclops prasinus (Fischer, 1860) 

Microcyclops finitmus (Dussart, 1984) 

 

APÊNDICE B - Variáveis ambientais coletadas nas veredas. DO: oxigênio dissolvido. TDS: 

sólidos totais dissolvidos. ORP: potencial de redução de oxidação. 

 

Pontos de 

Coleta pH 

Temperatura 

(ºC) 

ORP 

(mV) 

Condutividade 

(μS/cm) 

Turbidez 

(NTU) 

DO 

(mg/L) 

TDS 

(g/L) 

Profundidade 

(cm) 

P1 4.88 21.73 132 36 28.2 3.64 0.023 30 

P2 4.88 24.41 25 64 29.6 3.32 0.042 100 

P3 4.46 22.81 116 66 797 4.35 0.043 150 

P4 4.08 24.26 224 26 58.5 5.6 0.017 150 

P5 5.26 27 191 24 58.2 5.11 0.016 40 

P6 5.14 29.61 220 19 124 7.79 0.012 20 

P7 4.53 26.33 262 21 223 5.39 0.014 20 

P8 5.34 32.67 212 19 55.9 5.45 0.013 15 

P9 4.56 31 279 24 145 4.45 0.016 50 

P10 5.71 26.67 264 65 274 5.57 0.042 15 

P11 4.77 25.68 265 43 111 4.25 0.028 100 

P12 4.11 23.99 254 32 81.1 2.9 0.021 50 

P13 3.58 26.44 312 17 32.9 5.33 0.011 40 

P14 3.45 26.63 355 15 233 3.63 0.01 10 
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APÊNDICE C - Variáveis que mais influenciam na distribuição e estruturação da comunidade 

zooplanctônica e foram selecionadas (Forward) para a realização das pRDAs.  

 

Variáveis Rotíferos Cladóceros Copépodes 

Ambientais ORP e DO ORP ORP 

Espaciais PCNM 1 PCNM 1 e 3 PCNM 8 

 


