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RESUMO: Muitas teorias ecológicas são elaboradas com o intuito de desmistificar os fatores 

que estruturam a biodiversidade e a função desta para o ecossistema. Algumas teorias, 

postuladas para o ambiente terrestre, são pouco compreendidas em sua aplicação para o 

ambiente aquático.  Esta Tese tem como objetivo contribuir com a investigação de variáveis 

que favorecem as espécies fitoplanctônicas a ocorrerem em reservatórios tropicais, abordando 

teorias ecológicas como foco de discussão. A diversidade fitoplanctônica foi estudada em um 

total de 30 reservatórios localizados no estado da Paraíba. Foram coletados dados que 

caracterizam as condições ambientais dos reservatórios: profundidade, transparência, 

temperatura, turbidez, sólidos totais dissolvidos, condutividade elétrica, pH, oxigênio 

dissolvido, salinidade, infestação de macrófitas, morfometria (área, volume e profundidade 

média) e recursos limitantes para os produtores primários (formas totais e inorgânicas de 

nitrogênio e fósforo da água); e dados para caracterização de distúrbios relacionados à 

frequência e intensidade de chuvas nas regiões de influência sobre os reservatórios. O 

fitoplâncton foi coletado através de amostras para estudo qualitativo, utilizando rede de 

plâncton de 20 µm de malha e fixadas com formol 4%, e para estudo quantitativo, por meio 

de coleta direta na subsuperfície da água com auxílio de fracos escuros. As amostras para 

estudo quantitativo foram fixadas com lugol acético (concentração final na amostra de 1%). 

Foram considerados aspectos de variação dos dados em escala espacial e sazonal. Dois 

manuscritos foram gerados a partir dos dados obtidos. No primeiro manuscrito, a coleta de 

dados foi realizada apenas através de uma expedição por reservatório durante a estação seca 

do ano. Foram avaliadas as relações das condições ambientais e variáveis espaciais (latitude e 

longitude) com a diversidade (Teoria de Nicho versus Teoria Neutra da Biodiversidade) 

fitoplanctônica através de Teste Mantel e de Análise de Correspondência Canônica Parcial. 

Também foi testada como as condições ambientais e as variáveis espaciais interferem na 

relação espécies-área. No segundo manuscrito, utilizou-se 20 reservatórios para o estudo. 

Foram feitas duas coletas de dados por reservatório, a primeira na estação seca e a segunda na 

estação chuvosa. Este estudo abordou aspectos sazonais da Teoria de relação produtividade-

diversidade, considerando a variação entre as estações do ano e o turnover, através de 

matrizes de correlação, modelos de equações estruturais e modelos lineares generalizados. Os 

principais resultados demonstram, para o primeiro manuscrito, que a coexistência das espécies 
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nos reservatórios estudados esteve relacionada principalmente às condições ambientais, o que 

favoreceu um maior número de espécies em reservatórios com áreas menores, embora as 

variáveis espaciais tenham demostrado interferir fortemente na relação espécies-área, devido à 

dinâmica de dispersão dos organismos. O efeito das variáveis espaciais na relação espécies-

área evidenciou a importância taxa de dispersão das espécies do fitoplâncton para o pool de 

diversidade local (reservatórios). No segundo manuscrito verificou-se que os padrões de 

relação produtividade-diversidade diferem entre as estações do ano, além de que a mudança 

na produtividade de biomassa esteve relacionada ao turnover da comunidade, sendo o 

distúrbio chuva uma possível força geradora desta mudança. Assim, muitas variáveis 

influenciam a diversidade, e a mesma, em seus múltiplos atributos (riqueza, uniformidade, 

composição e estrutura), atua sobre a produtividade ecossistêmica. Através das discussões 

ecológicas abordadas na presente Tese, verificamos a importância das condições do ambiente 

e de variáveis espaciais para determinação da forma da relação espécies-área no ambiente 

aquático. Pode-se observar o papel de pequenos reservatórios para conservação da 

biodiversidade da bacia hidrográfica, a importância da biodiversidade para produtividade do 

ecossistema e a função da chuva como uma fonte de distúrbio sazonal para a dinâmica de 

relação produtividade-diversidade em fitoplâncton de reservatórios tropicais.  

Palavras-chave: algas, condições ambientais, diversidade, distúrbio, ecologia, produtividade, 

turnover, variáveis espaciais. 
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ABSTRACT: Many ecological theories are elaborated with the purpose of demystifying the 

factors that structure the biodiversity and its function for the ecosystem. Some theories, 

postulated for the terrestrial environment, are little understood in their application to the 

aquatic environment. This thesis aims to contribute to the investigation of variables that favor 

phytoplankton species occurring in tropical reservoirs, addressing ecological theories as the 

focus of discussion. Phytoplankton diversity was studied in a total of 30 reservoirs located in 

the state of Paraíba. Data were collected that characterize the environmental conditions of the 

reservoirs: depth, transparency, temperature, turbidity, total dissolved solids, electrical 

conductivity, dissolved oxygen, salinity, macrophyte infestation, morphometry (area, volume 

and mean depth) and limiting resources for primary producers (total and inorganic nitrogen 

and phosphorous forms of water); and data for the characterization of disturbances related to 

the frequency and intensity of rainfall in the regions of influence on the reservoirs. The 

phytoplankton was collected through samples for qualitative study, using plankton net of 20 

μm mesh and fixed with 4% formaldehyde, and for quantitative study, by means of direct 

collection in the subsurface of the water with the aid of dark bottle. The samples for 

quantitative study were fixed with lugol acetic (final concentration in the sample of 1%). 

Spatial and seasonal aspects of data variation were considered. Two manuscripts were 

generated from the data obtained. In the first manuscript, data collection was performed only 

through one expedition during the dry season of the year. The relationships of environmental 

conditions and spatial variables (latitude and longitude) with phytoplankton diversity (Niche 

Theory versus Neutral Theory of Biodiversity) were evaluated through Mantel Test and 

Partial Canonical Correspondence Analysis. It was also tested how environmental conditions 

and spatial variables interfere in the species-area relationship. In the second manuscript, 20 

reservoirs were used for the study. Two data collections were made per reservoir, the first in 

the dry season and the second in the rainy season. This study addressed seasonal aspects of 

the Theory of productivity-diversity relationship, considering the variation between the 

seasons of the year and turnover, through correlation matrices, structural equation models, and 

generalized linear models. The main results show for the first manuscript that the coexistence 

of the species in the studied reservoirs was mainly related to the environmental conditions, 
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which favored a greater number of species in reservoirs with smaller areas, although the 

spatial variables have been shown to interfere strongly in species-area relatioship due to the 

dispersal dynamics of organisms. The effect of the spatial variables on the species-area 

relationship evidenced the importance of the dispersion rate of the phytoplankton species for 

the local diversity pool (reservoirs). In the second manuscript it was verified that the patterns 

of productivity-diversity relationship differ between the seasons of the year, besides that the 

change in the biomass productivity was related to the turnover of the community, being the 

rainfall disturbance a possible force generating this change. Thus, many variables influence 

diversity, and the same, in its multiple attributes (wealth, uniformity, opposition and 

structure), acts on ecosystem productivity. Through the ecological discussions addressed in 

this thesis, we verified the importance of environmental conditions and spatial variables to 

determine the shape of the species-area relationship in aquatic enviornment. One can observe 

the role of small reservoirs for the conservation of the biodiversity of the hydrographic basin, 

the importance of biodiversity for ecosystem productivity and the function of rain as a source 

of seasonal disturbance for the dynamics of the productivity-diversity relationship in 

phytoplankton of tropical reservoirs. 

Keywords: algae, disturbance, diversity, ecology, environmental conditions, productivity, 

spatial variables, turnover. 
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1. INTRODUÇÃO  

 

Uma questão importante em Ecologia é o que determina a diversidade de espécies em 

uma comunidade. A Teoria do Nicho tem buscado explicar como condições ambientais 

influenciam as espécies que se estabelecem em determinadas áreas (HUTCHINSON, 1957). 

Por outro lado, a Teoria Neutra da Biodiversidade e Biogeografia defende a ocorrência destas 

espécies nestas áreas como mero efeito da dispersão geográfica dos indivíduos (HUBBELL, 

2001). Em comum, estas teorias abordam a diversidade como uma variável dependente, seja 

de condições ambientais ou de distâncias espaciais. Outras teorias têm analisado a diversidade 

como variável independente que desempenha importante papel no funcionamento de 

processos resultantes da produtividade (TILMAN; WEDIN; KNOPS, 1996) ou estabilidade 

(LOREAU et al., 2002) dos ecossistemas.  

Algumas teorias ecológicas fundamentadas com a Teoria de Nicho podem ser 

enumeradas. A Teoria Espécie-energia de Wright (1983) foi desenvolvida para prever como a 

disponibilidade total dos recursos limitantes pode influenciar a riqueza de espécies e reduzir 

as taxas de extinção estocásticas.  A Teoria da Razão de Recursos de Tilman (1977; 1985) 

descreve como o desequilíbrio na oferta de recursos limitantes podem mediar as interações 

entre competidores e determinar a coexistência destes. O Paradigma da Biodiversidade e 

Funcionamento do Ecossistema tem encorajado investigações sobre como a riqueza de 

espécies competidoras controla a fração de recursos disponíveis que são capturados e 

convertidos em biomassa (TILMAN et al., 2000; LOREAU et al., 2001). A Teoria 

Diversidade-distúrbio (CONNEL, 1978) sugere que a intensidade de distúrbios determina os 

níveis de diversidade. 

Embora a Teoria Neutra tenha surgido entendendo unicamente os efeitos da dispersão e 

outros processos estocásticos na biodiversidade, pode-se citar algumas abordagens discutidas 

na investigação dos níveis de neutralidade dos padrões de biodiversidades em um contexto de 

metacomunidade.  A Hipótese Emergente da Neutralidade (SCHEFFER; VAN NES, 2006) 

supõe mecanismos neutros e de nicho agindo conjuntamente, enquanto que o Modelo Textural 

de Holling (1992) e a Hipótese da Alta Dimensionalidade (CLARK et al., 2007) foram 

desenvolvidos para descrever quando os mecanismos são exclusivamente de nicho.  

Há muitos anos, os estudos com a comunidade do fitoplâncton têm enfocado a 

diversidade como variável dependente e se dividido entre vertentes que se ocupam em 

demonstrar o efeito das variações nos fatores hidrológicos locais sobre as espécies ou que 

abordam o efeito das distâncias espaciais para explicar a diversidade das comunidades 
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(LOPES; CALIMAN, 2008). No entanto, é possível que nenhum destes pontos de discussões 

consigam explicar completamente o pool de espécies em uma região (e.g. NABOUT et al., 

2009). Uma alternativa para isso pode estar em abordagens que buscam avaliar 

simultaneamente os elementos que geram a coexistência das espécies e os efeitos deste 

mecanismo nas funções ecossistêmicas, tais como a produtividade.  

Estudos com o fitoplâncton evidenciam que a produtividade de biomassa do 

ecossistema é afetada pelo número de espécies (CARDINALE et al. 2009; KORHONEN; 

WANG; SOININEN, 2011; LEWANDOWSKA et al., 2012) e pela uniformidade da 

comunidade (LEWANDOWSKA et al., 2012; HODAPP et al., 2015; LEHTINEN et al., 

2017). Isto tem fortalecido o Paradigma da Biodiversidade e Funcionamento dos 

Ecossistemas, que prediz a importância da conservação da biodiversidade para o 

desenvolvimento dos processos ecossistêmicos (CHAPIN et al. 2000). Entretanto, sabe-se que 

os efeitos da diversidade sobre o funcionamento do ecossistema são variáveis ao considerar os 

diferentes tipos de processos envolvidos (LANARI; COUTINHO, 2010). Talvez, a causa 

desta variação seja porque embora as funções do ecossistema sejam estruturadas pela 

diversidade, algumas variáveis podem estar agindo simultaneamente sobre a diversidade, tais 

como as distâncias geográficas entre os ecossistemas (mecanismos neutros) ou as 

características ambientais destes (mecanismos relacionados ao nicho). Além disso, o efeito 

destas variáveis sobre a diversidade ainda pode ser influenciado pelo tamanho do ecossistema 

aquático, enquanto que o efeito da diversidade na produtividade pode modificar com a 

sazonalidade e eventos de distúrbios.  

Em relação ao tamanho dos ecossistemas, lagos de pequeno porte apresentam 

geralmente menores volumes de água e rápida hidrodinâmica e são mais vulneráveis às ações 

climáticas em relação aos lagos de grande porte (SCHEFFER, 1997). É possível investigar se 

a relação entre a área superficial de ecossistemas aquáticos continentais e o número de 

espécies do fitoplâncton é mais um reflexo das condições ambientais (nicho) do que de 

mecanismos neutros relacionados à dispersão de espécies como verificado para comunidades 

terrestres, conforme a Teoria espécies-área (MACARTHUR; WILSON, 1967).  

A sazonalidade modifica a uniformidade fitoplanctônica, caracterizando seu turnover da 

comunidade (PANNARD; BORMANS; LAGADEUC, 2008). Verifica-se que as alterações 

sazonais na composição, estrutura e uniformidade desta comunidade podem ser consequência 

de distúrbios gerado por forças físicas (VIDAL et al., 2017), tais como flutuações na 

concentração de nutrientes, nível da água, temperatura e chuvas (YANG et al., 2017).  As 

variações espaciais e temporais na quantidade e intensidade de chuvas tem demostrado 
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influenciar a diversidade e produtividade do fitoplâncton de águas continentais, mesmo nos 

trópicos (REICHWALDT; GHADOUANI, 2012), onde a sazonalidade das condições 

ambientais são consideradas menos evidentes quando comparada às zonas temperadas 

(DARCHAMBEAU; SARMENTO; DESCY, 2014). Assim, é possível que o efeito da 

diversidade sobre a produtividade varie com as flutuações sazonais nas condições e recursos, 

mediadas pelo distúrbio da chuva. 

Ainda faz-se necessário que a diversidade seja duplamente investigada em relação aos 

fatores que a influenciam e em relação ao seu papel no funcionamento dos ecossistemas. A 

diversidade fitoplanctônica em ecossistemas aquáticos continentais tropicais tem sido 

reportada na literatura como sendo influenciada em uma escala espacial por variação nos 

fatores ambientais com a compartimentação dos ecossistemas (horizontal ou vertical) e por 

barreiras de dispersão dos organimos e em uma escala temporal por flutuações nos fatores 

ambientais associadas à sazonalidade (e. g. NABOUT et al., 2009; MOURA; NASCIMENO; 

DANTAS, 2012; MENEZES; BUENO; RODRIGUES, 2013; SANTANA et al., 2016; 

BORTOLINI et al., 2017).  Como as respostas do fitoplâncton a estas escalas de variação são 

bem conhecidas podemos considerar como premissas, que a diversidade fitoplanctônica nos 

trópicos pode apresentar uma variação espacial potencialmente gerada por gradientes 

ambientais nas condições e recursos e/ou pelo limite de dispersão dos indivíduos entre hábitas 

adequados, e uma variação temporal gerada pela flutuação nas condições e recusos com a 

sazonalidade. 

Desta forma, esta Tese visa contribuir com o esclarecimento da seguinte pergunta: Seria 

a diversidade do fitoplâncton uma consequência da distância geográfica entre ecossistemas, 

das condições ambientais e de como estas interferem na relação espécies-área, ou reflexo de 

suas interações sazonais com distúrbios, recursos e produtividade dos ecossistemas? Para 

responder esta pergunta dois objetivos precisaram ser alcançados: 1 – Investigar a relação de 

variáveis espaciais e ambientais com o fitoplâncton e seus efeitos sobre a relação espécies-

área; 2 – Investigar os aspectos sazonais da relação diversidade-produtividade considerando 

atributos de uniformidade, composição e estrutura da comunidade e distúrbio. 

 

2. REVISÃO BIBLIOGRÁFICA 

 

2.1. Algumas métricas de diversidade em Ecologia  

A diversidade biológica é a soma de toda variabilidade biótica do nível de genes até o 

de ecossistemas (PURVIS; HECTOR, 2000). A pluralidade de abordagens no qual se insere o 
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tema biodiversidade sugere as diferentes representações numéricas utilizadas nos estudos 

ecológicos (HUBÁLEK, 2000; KEYLOCK, 2005; MENDES et al., 2008). Por exemplo, 

informações sobre diversidade pode ser obtida através de métricas tais como, o número de 

espécies (riqueza), estimadores de riqueza, índices de diversidade (índices de Shannon e 

Simpson), índice de uniformidade (índice de Pielou), presença e ausência das espécies ou 

composição e estrutura da comunidade (MELO, 2008). 

A diversidade funcional tem sido bastante aplicada para entender a habilidade 

competitiva das espécies e a influência das comunidades biológicas no funcionamento de 

ecossistemas e o papel das espécies para manter funções e serviços importantes dos 

ecossistemas (LAURETO; CIANCIARUSO; SAMIA, 2015). No entanto, o uso de grupos 

funcionais pode acabar simplificando a diversidade ao agrupar as entidades taxonômicas que 

desempenham a mesma função, o que desafia e traz limites ao uso de índices de diversidade 

utilizando grupos funcionais. A riqueza e a uniformidade são atributos não funcionais da 

diversidade que podem informar muito sobre aspectos funcionais do ecossistêmica (WILSEY; 

POLLEY, 2004). Isto porque sabe-se que a diversidade reflete efeitos da riqueza e 

uniformidade, juntamente com suas intercorrelações (STIRLING; WILSEY, 2001). Assim 

estas intercorrelações entre riqueza e uniformidades, em si, podem ser informativas das 

funções da comunidade em processos ecossistêmicos, como a produtividade. 

Adotar classificações funcionais, ou taxonômicas, ou medidas de diversidade que 

considerem ou não a abundância dos indivíduos ou de grupos funcionais são escolhas que 

dependem da natureza da pergunta do trabalho ecológico. Em estudos biogeográficos e de 

metacomunidade, o número de espécies ou riqueza são utilizados para estimar a alfa, beta e 

gama diversidade, como observado nos índices de beta diversidade de Whittaker (1960) e de 

Harrison, Ross e Lawton (1992). No entanto, a beta diversidade pode ser estimada por meio 

de dissimilaridade através de algumas medidas de distância conhecidas (e.g. Euclidiana e 

Bray-curtes) muito utilizado para verificar padrões biogeográficos gerados por barreiras de 

dispersão criadas pelas distancias espaciais entre os ecossistemas (e. g. NABOUT et al., 2009; 

NOGUEIRA et al., 2010; HUSZAR et al., 2015; SANTOS et al., 2016). O uso da 

dissimilaridade para estimar a diversidade beta se baseia na composição e não na riqueza 

como nos índices de Whittaker (1960) e Harrison, Ross e Lawton (1992). A desvantagem de 

usar a dissimilaridade da riqueza para a diversidade beta é que sítios com o mesmo número de 

espécies podem apresentar espécies completamente diferentes não sendo perceptível a 

substituição de espécies de um local para outro.  Esta substituição de espécies ou turnover 

pode ser no espaço gerando os padrões biogeográficos de distribuição da biodiversidade ou no 
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tempo, como resposta da comunidade às mudanças nas condições e recursos ambientais com a 

sazonalidade.   

Para além da complexidade conceitual e de representação numérica da diversidade, está 

o desafio de se compreender seus padrões biogeográficos, seu comportamento como reflexo 

das condições ambientais, da sazonalidade de distúrbios, e dos seus efeitos na produtividade 

do ecossistema. Com esta Revisão Bibliográfica poderá ser observado que se tem discutido a 

respeito destes tópicos para o estudo do fitoplâncton, porém existem aspectos teóricos que 

podem se interligarem e enriquecer o conhecimento sobre a dinâmica da comunidade de 

produtores primários. As hipóteses geradas dentro deste contexto podem contribuir para as 

discussões teóricas de áreas da ciência como a Limnologia e a Ecologia do Fitoplâncton e 

fornecer bases para gerar argumentos em favor da conservação e manutenção do bom estado 

dos ecossistemas aquáticos. 

 

2.2. Teoria de Nicho, Teoria Neutra, Teoria espécies-área e suas aplicabilidades nos 

estudos com a comunidade do fitoplâncton em escala espacial 

O efeito das condições ambientais sobre a diversidade de espécies é a base do conceito 

de nicho conforme Grinnell (1917), que enfatiza as múltiplas exigências ambientais das 

espécies para sua ocorrência em um ecossistema. Posteriormente Hutchinson (1957), define o 

nicho fundamental das espécies como um espaço multi-dimensional com eixos que incluem 

todas as variáveis ambientais que afetam as espécies.  Estas são formas de abordagem do tema 

diversidade que impulsiona até hoje muitas pesquisas sobre as consequências na diversidade, 

do clima e de suas variações sazonais, da alteração antrópica dos ecossistemas e da mudança 

climática global.  

O impacto dos organismos sobre o ambiente é o ponto focal do conceito de nicho 

conforme Elton (1927). Embora, tenha considerado as exigências ambientais das espécies em 

sua definição de nicho, Elton enfatiza como as características morfológicas das espécies e sua 

posição trófica interfere no ecossistema de forma a representar o papel das espécies na 

comunidade (LEIBOLD, 1995). A Teoria de Nicho ganha importante contribuição 

posteriormente com Gause (1934) através do princípio da exclusão competitiva, que sugeri ser 

impossível duas espécies com nichos idênticos coexistir indefinidamente. 

Dentro da perspectiva da Teoria de Nicho, a não equivalência ecológica torna possível 

um conjunto de espécies coexistirem em uma comunidade. A desigualdade na forma de 

reação diante das variações ambientais ou nos papeis desempenhados na comunidade são 

concepções conceituais que sustenta a ideia da não equivalência ecológica.  Entretanto, a 
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Teoria de Nicho tem sido questionada pela suposição de um modelo neutro de distribuição e 

ocorrência das espécies (Hubbell, 2001; 2005). 

O modelo neutro exclui totalmente a hipótese da estruturação da comunidade biológica 

por meio de interações biótica e processos ecológicos e até o fim do século XX foi 

desenvolvido para estudo de genéticas de populações, considerando a deriva gênica e 

mutações aleatórias como mecanismos importantes (ALONSO; ETIENNE; MCKANE, 

2006). Hubbell (2001), além da genética de populações, atribuiu conceitos da Teoria do 

Equilíbrio e Biogeografia de Ilhas de MacArthur e Wilson (1967) para fortalecer os 

mecanismos que explicam os modelos neutros, propondo a Unificação da Teoria Neutra da 

Biodiversidade e Biogeografia. 

A Teoria Neutra se baseia na hipótese da equivalência funcional que presume que os 

indivíduos de uma comunidade tem igual probabilidade de se reproduzir, morrer ou migrar, e 

todas as espécies desta comunidade teriam igual probabilidade de ser extintas (HUBBELL, 

2005). A concepção de uma comunidade com organismos que sofreram limitação de 

dispersão ao longo do tempo, propiciando a convergência em suas histórias de vida, 

fundamenta a ideia de que espécies funcionalmente equivalentes evoluíssem (HUBBELL, 

2006). 

Na ausência de especiação ou de migração de fora de uma metacomunidade, um modelo 

neutro prevê a perda de todas as espécies através de lentos processos aleatórios que levarão a 

extinção (CHESSON; HUNTLY, 1997). Assim, a metacomunidade conforme a Teoria Neutra 

constitui um modelo biogeográfico onde ao longo do tempo evolutivo os indivíduos se 

originam, vivem e se extinguem (CASSEMIRO; PADIAL, 2008). 

Dentro do conceito de metacomunidade para ecossistemas terrestres, a Teoria de 

Equilíbrio de Biogeografia de Ilhas preconiza que o número de espécies em ilhas pequenas é 

limitado pela extinção. Enquanto que em ilhas maiores, devido a grande heterogeneidade 

espacial de hábitats, espera-se uma maior riqueza de espécies. Assim, a biodiversidade em 

ilhas pequenas depende da imigração de espécies vindas de ilhas maiores ou do continente. 

Este padrão tem regido o aumento no número de espécies com a área amostrada conforme 

rege a Teoria da Relação Espécies-área para ambiente terrestre (MACARTHUR; WILSON, 

1967). 

O reconhecimento de que a diferença de nicho entre as espécies promove o aumento de 

processos ecológicos, tais como, a estabilidade e produtividade dos ecossistemas (KINZIG; 

PACALA; TILMAN, 2002; LOREAU et al., 2002), além de ter sido entendida como 

quantitativamente controversa (HUBBELL, 2005), foi concebida como um desafio à 
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importância da equivalência ecológica proposta pela Teoria Neutra (HUBBELL, 2006). No 

entanto, tem-se buscado demonstrar que a Teoria de Nicho não é incompatível com a 

ocorrência de espécies ecologicamente semelhantes ou equivalentes, isto porque existem 

evidências de que as relações de nicho em alguns casos podem favorecer a coexistência de 

espécies similares (LEIBOLD; MCPEEK, 2006).  

Diferentes níveis de neutralidade em uma dinâmica de metacomunidade têm sido 

propostos. Modelos puramente neutros postulam que todas as espécies são funcionalmente 

idênticas, Hipótes Neutra de Hubbel (HUBBEL, 2001); Modelos que incorporam ambos os 

mecanismos de nicho e neutros, entendendo que o nicho pode ser espacialmente estruturado, e 

que as relações de nicho podem levar a coexistência de espécies funcionalmente semelhantes, 

Hipótese da Neutralidade Emergente (SCHEFFER; VAN NES, 2006); Modelos 

exclusivamente de nicho direcionados pela coexistência das espécies conforme os recurso 

estão disponíveis ou distribuídos, conhecido como Modelo textural de Holling (HOLLING, 

1992);   Modelos exclusivamente de nicho, que ocorre quando a sobreposição de nicho não 

leva a exclusão competitiva por conta da existência de nichos adicionais escondidos ou 

desconhecidos, conhecido como Hipótese da Alta Dimensionalidade  (CLARK et al., 2007).  

A ecologia do fitoplâncton tem considerado dentre os principais eixos de investigação, 

os fatores estruturantes da comunidade, seja de ambientes aquáticos continentais ou marinhos, 

tais como, a aquisição e uso da luz e dos nutrientes, a sensibilidade à temperatura e as 

interações bióticas, (LITCHMAN; KLAUSMEIER, 2008). Em Limnologia, a luz, os 

nutrientes e a temperatura da água são entendidos como determinantes da biomassa 

fitoplanctônica dos principais tipos de ecossistemas aquáticos (WETZEL, 1983; 

REYNOLDS, 1997).   

O enfoque dos efeitos das condições ambientais diretamente na diversidade, como 

concebido na Teoria de Nicho, adquire importante abordagem na ecologia do fitoplâncton 

com o Paradoxo do Plâncton proposto por Hutchinson (1961). Este autor questiona como é 

possível para as comunidades planctônicas em especial para o fitoplâncton, um número de 

espécies concorrerem aos mesmos tipos de recursos e coexistirem, contrariando o princípio da 

exclusão competitiva. Hutchinson (1957) trata a exclusão competitiva como uma 

generalização sujeita a ser falseada, por exemplo, em situações onde mudanças periódicas no 

hábitat favoreçam a coexistência de espécies. 

  O princípio da Teoria de Nicho gerou suporte teórico para postulação de classificações 

funcionais da diversidade fitoplanctônica que agrupam as espécies que ocupam nichos 

parecidos. Reynolds (1997) propôs para o fitoplâncton a aplicação dos grupos funcionais de 
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Grime (1979) para plantas terrestres baseados em três estratégias (C-S-R) de sobrevivência 

em resposta aos fatores ambientais. O mesmo autor em 1997 formulou um sistema 

alfanumérico de grupos funcionais, reeditado por Reynolds et al. (2002) e validado por Kruk 

et al. (2002) este considera o habitat, as tolerâncias e sensibilidades ambientais das espécies. 

Kruk et al., (2010) formularam uma classificação funcional baseada nas características 

morfológicas e sua relação com a taxa de crescimento e assimilação de recursos ambientais. 

Embora a estruturação geográfica da comunidade proposta pela Teoria Neutra possa ser 

capaz de explicar a diversidade do fitoplâncton, o controle ambiental sugerido pela Teoria de 

Nicho parece ser mais forte para esta explicação, devido à grande capacidade de dispersão dos 

organismos fitoplanctônicos (SOININEN; MCDONALD; HILLEBRAND, 2007). Conforme 

Huszar et al., (2015), o efeito de variáveis ambientais foram preponderantes às variáveis 

espaciais na determinação da composição e grupos funcionais. Em outro caso, o tipo de 

variável envolvida varia com o grupo planctônico, estando à composição do fitoplâncton 

principalmente correlacionada à variáveis ambientais, e o zooplâncton às distâncias 

geográficas (SANTOS et al., 2016). O desvio total de um modelo neutro na comunidade 

fitoplanctônica é esperado, por exemplo, quando a uniformidade da diversidade responder 

fortemente a mudanças ambientais relacionadas ao estado trófico (WALKER; CYR, 2007). 

No entanto, é possível que ambos os preditores, distâncias geográficas e fatores ambientais, 

não apresentem efeitos significativos sobre o fitoplâncton (BEISNER et al., 2006; NABOUT 

et al., 2009).   

  A capacidade de dispersão do fitoplâncton também pode refletir na relação espécies-

área desta comunidade. Assim registrou-se que ambientes pequenos e temporários se 

comportavam como fontes de diversidade para ambientes grandes circunvizinhos (NASELLI-

FLORES; TERMINE; BARONE, 2015). Um número expressivo de espécies, encontrado em 

lagos pequenos e rasos, capaz de gerar uma relação espécies-área negativa, talvez demonstre 

que alguma parte da diversidade fitoplanctônica é devido à presença de espécies ressuspensas 

a partir do fundo (HARRIS, 2012). Este padrão encontrado pode estar relacionado à natureza 

hidrodinâmica dos sistemas rasos (SCHEFFER, 1997) e pode ser um indício de que, no meio 

aquático os efeitos de variáveis ambientais normalmente são intensos em ecossistemas com 

menores áreas superficiais, interferindo na relação espécies-área. 

Com isso, verificamos que em um modelo de metacomunidade para ambientes 

aquáticos, o tamanho do ecossistema pode determinar a contribuição de variáveis ambientais 

na estruturação da diversidade fitoplanctônica, e convida investigar como variáveis espaciais 
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e/ou ambientais poderiam estar interferindo na relação entre o número de espécie e área 

superficial de ecossistemas aquáticos continentais.   

 

2.3. Teoria da Relação Produtividade-diversidade; Teoria da Relação Distúrbio-

diversidade, e suas aplicabilidades no estudo da diversidade do fitoplâncton em escala 

sazonal 

O conceito de nicho conforme Elton (1927) forneceu suporte teórico para o que 

atualmente se conhece como Paradigma da Biodiversidade e Funcionamento dos 

Ecossistemas (LANARI; COUTINHO, 2010). O impacto das espécies sobre o ambiente é a 

principal concepção conceitual do paradigma, embasado em questões focadas mais no 

controle do que nas respostas da diversidade relação aos processos ecológicos (CHAPIN et 

al., 2000; TILMAN, 2000; LOREAU et al., 2001).   

A diversidade, algumas vezes tratada como variável dependente, outras como variável 

independente, tem sido foco de debates e estudos que sugerem que a diversidade seria 

simultaneamente causa e consequência da produtividade do ecossistema (CARDINALE et al., 

2006; GROSS; CARDINALE, 2007).  A maneira como as condições e recurso afetam a 

biodiversidade é determinante para as funções dos ecossistemas (LOREAU et al., 2010).  A 

preocupação com a conservação da biodiversidade tem requerido argumentos tanto pautados 

nos efeitos das condições ambientais sobre a diversidade, como na importância das espécies 

para o funcionamento dos ecossistemas (TILMAN, 2000; SRIVASTAVA; VELLEND, 

2005).  

A diversidade pode ser duplamente investigada como causa e consequência da 

produtividade do ecossistemas, por meio de abordagens trazidas pela Teoria Espécie-energia 

de Wright (1983) – baseiam as respostas da diversidade à oferta de recursos; Teoria da Razão 

de Recursos (TILMAN, 1977; 1985) – baseiam as respostas de diversidade ao equilíbrio na 

disponibilidade dos recursos e Paradigma da Biodiversidade e Funcionamento dos 

ecossistemas (TILMAN et al, 2000; LOREAU et al., 2001) (baseiam as funções ecológicas 

como consequência da coexistência das espécies). Com base nestas teorias, métricas foram 

elaboradas para representar a produtividade em termos de eficiência no uso de recursos pelas 

espécies (PTACNIK et al., 2008), e de disponibilidade e dequilíbrio na oferta de recursos para 

a comunidade (CARDINALE et al., 2009). 

Os mecanismos pelo qual a diversidade exerce impacto sobre o ambiente preveem que 

quanto maior a diversidade significa uma maior complementariedade no uso dos recursos 

disponíveis, e as diferenças na forma de utilização destes recursos podem facilitar a 
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ocorrência de outras espécies (NAEEM et al., 1994; CARDINALE et al., 2002). Além disso, 

quanto maior a diversidade, maior será a probabilidade de a comunidade incluir uma espécie 

funcionalmente dominante (BENEDETTI-CECCHI, 2006). Todos estes mecanismos são 

apontados pelos autores como processos que geram a produtividade ecossistêmica.  

A influência da riqueza de espécies sobre a produtividade de biomassa tem monstrado 

estar relacioanda com a maneira como a quantidade dos indivíduos se distribuem entre as 

espécies ou uniformidade da comunidade (LOREAU et al., 2000; HILLEBRAND; 

BENNETT; CADOTTE, 2008). A biomassa da comunidade pode ser positivamente 

relacionada com a riqueza de espécie como consequência de um efeito de 

complementariedade, quando o compartilhamento de recursos gera coexistência das espécies 

e eleva a uniformidade, pois as espécies contribuem de forma semelhante para produtividade 

de biomassa. Este padrão de relação também pode ocorre por meio de efeito de seleção, 

quando a probabilidade de espécies dominantes ocorrerem aumenta em comunidades mais 

diversas. No entanto, caso a dominância leve à eliminação virtual de competidores inferiores 

e, entende-se um efeito de seleção negativo ou efeito da dominância, quando a biomassa se 

apresenta negativamente relacionada com a riqueza (LOREAL, 2000; WILSEY; POLLEY, 

2004; WEIS et al, 2007; SCHMIDTKE; GAEDKE; WEITHOFF, 2010).  

Quando mudanças nas condições abióticas de ecossistemas começam a exceder o limite 

de tolerância das espécies, a consequente perda de espécies passa a afetar aleatoriamente 

processos ecológicos (LOREAU et al., 2001). Verificou que a diversidade se relaciona 

positivamente com o distúrbio em condições de produtividade alta e negativamente em 

condições de produtividade baixa (KONDOH, 2001). Assim, conforme a Teoria de relação 

Distúrbio-diversidade (CONNELL, 1978), o turnover sazonal de uma comunidade é resultado 

de processos sucessionais com as mudanças sazonais das condições abióticas.   

No Brasil o estudo do fitoplâncton em ecossistemas continentais tem enfocado em geral 

aspectos taxonômicos e florísticos (e.g. TUCCI et at., 2006; DELAZARI-BARROSO; 

SANT’ANNA; SENNA, 2007; NOGUEIRA; JÚNIOR; D’ALESSANDRO, 2011), ou 

procuram esclarecer fatores determinantes da estrutura e dinâmica da comunidade (e.g. 

MELO; HUSZAR, 2000; FIGUEREDO; GIANI, 2009; RANGEL et al., 2012). No Brasil 

estudos ecológicos do comportamento da diversidade baseado em processos ecossistêmicos 

sugerem que a complexidade de fatores que direcionam a variabilidade da diversidade do 

fitoplâncton está relacionada à frequência de distúrbios ambientais, que é mais crítica em 

sistemas mais dinâmicos, tais como lagoas rasas (PADISÁK et al., 1993; CARDOSO; 

MARQUES, 2003). 
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 A diversidade fitoplanctônica demonstra estar estruturada pela produtividade do 

ecossistema (DODSON; ARNOTT; COUTTINGHAN, 2000; INTERLAND; KILHAM, 

2001; DUARTE; MACEDO; FONSECA, 2006; PTACNIK et al., 2010; VALLINA et al., 

2014). Em um caminho inverso também se tem avaliado como a produtividade de biomassa é 

afetada pela riqueza e uniformidade do fitoplâncton (CARDINALE et al., 2009; 

KORHONEN; WANG; SOININEN, 2011, LEWANDOWSKA et al., 2012; HODAPP et al., 

2015; LEHTINEN et al., 2017). 

Os nutrientes nitrogenados e principalmente fosfatados ainda são entendidos com um 

dos principais causadores da estrutura e biomassa da comunidade fitoplancônica em 

ecossistemas tropicais (RAGEL et al., 2012; FIGUEREDO et al., 2014) e são determinantes 

para a riqueza de espécies (ROMO et al., 2005), no entanto as repostas do fitoplâncton 

tropical as variações de nutrientes demonstram ser alterada por um controle top down do 

zooplancton (SEVERIANO et al., 2016). Para as regiões temperadas do planeta se tem 

evidenciado que comunidades mais diversas de microalgas demonstram capacidade mais 

eficiente de captura de nutrientes em corpos hídricos, tanto em condições experimentais 

(CARDINALE, 2011), como em ambientes naturais de largas dimensões (PTACNIK et al., 

2008).   

Além dos recursos nutrientes, as mudanças sazonais nas condições físicas e químicas da 

água em sistemas tropicais mostram-se suficientes para gerar eventos sucessionais no 

fitoplâncton tropical (AHMED; WANGANEO, 2015). As mudanças sazonais nos regimes de 

chuva, condições hidrológicas e recursos nutrientes mostram-se importantes forças motoras 

do turnover sazonal do fitoplancton subtropical (YANG et al., 2017). Muitos eventos sazonais 

de distúrbios causados pela chuva são conhecidos afetar a biomassa e a composição do 

fitoplâncton de sistemas aquáticos temperados (JACOBSEN; SIMONSEN, 1993). O aumento 

na frequência e intensidade de eventos de chuva representa um distúrbio capaz de quebrar 

dominância de grupos algais, por desfazer processos de estratificação e alterar drasticamente 

as concentrações de nutrientes da água também em ambientes tropicais (REICHWALDT; 

GHADOUANI, 2012).  

Muitas forças que atuam modulando a diversidade tais como as condições físicas e 

químicas da água, os recursos limitantes para o crescimento da comunidade e os distúrbios 

promovidos pela chuva que afetam ambos, condições e recurso, variam com a sazonalidade 

(PANNARD; BORMANS; LAGADEUC, 2008). Assim, muito do que se verificam nos 

estudos com fitoplâncton sobre o efeito da diversidade na produtividade em escalas espaciais 

são recortes de como as forças que agem sobre a ocorrência das espécies atuam naquele 
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momento. Os aspectos sazonais da uniformidade, composição e estrutura do fitoplâncton e 

suas relações com a produtividade do ecossistema, podem ser avaliados como forma de 

investigar como o turnover do fitoplâncton pode influenciar a mudança sazonal da 

produtividade, de forma a testar se o efeito da diversidade sobre as funções ecossitêmicas é 

temporalmente dinâmico, e interligado aos distúrbios sazonais causados pelo regime de chuva 

nos sistemas aquáticos tropicais. 

Apesar de se conhecer a importância do controle ambiental sobre a diversidade 

fitoplanctônica, faz-se necessária a compreensão cada vez maior da importância da 

diversidade para o funcionamento dos ecossistemas. Desta forma, espera-se que as pesquisas 

de ecologia do fitoplâncton busquem compreender cada vez mais as variáveis que estruturam 

a diversidade bem como aqueles que são estruturados em função desta, e que contribuam com 

conhecimento que oriente o manejo adequado e a conservação das características naturais dos 

ecossistemas aquáticos continentais. 
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Resumo: Este estudo testou se variáveis ambientais (físicas e químicas e macrófitas) e/ou 

espaciais (latitude e longitude) têm efeito preponderante na composição e estrutura do 

fitoplâncton e na relação espécies-área em 30 reservatórios. Foram verificados padrões 

espaciais e/ou ambientais do fitoplânton por meio de análise Mantel, quantificado a 

explicação das variáveis espaciais e ambientais na estruturação fitoplanctônica através da 

Análise de Correspondência Canônica Parcial (ACCp) e verificado como cada uma destas 

variáveis relacionam-se com os grupos algais por meio de uma ACC geral. A relação 

espécies-área foi representada por S = cA
z 
e o efeito das variáveis espaciais e ambientais nesta 

relação foi verificado através de correlação parcial. A dissimilaridade na comunidade 

aumentou com a distância entre os reservatórios e com as diferenças ambientais. As variáveis 

ambientais explicaram a maior parte da variação das espécies abundantes (64,87%). Um 

maior número de grupos algais esteve relacionado aos reservatórios pequenos e 

intermediários, e aos componentes ambientais. A relação espécies-área foi negativa, com 

valor de z próximo de zero, sugerindo forte taxa de dispersão, e foi afetada 

preponderantemente pelas variáveis espaciais. Apesar das variáveis ambientais monstrarem 

importância na estruturação da comunidade de reservatórios e indícios de promover maior 

diversidade em reservatórios menores, as variáveis espaciais apresentaram maior influência na 

relação espécie-área. Os resultados confirmam que, em ecologia aquática, a relação espécies-

área apresenta variações do que classicamente foi postulado para ecossistemas terrestres e 

javascript:void(0)
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necessita ser mais investigada considerando a complexidade de processos que dirigem o 

funcionamento dos ecossistemas. 

Palavras-chave: algas, diversidade, metacomunidade, modelo neutro, nicho.  

 

Abstract: This study tested whether environmental variables (physical and chemical and 

macrophytes) and / or spatial (latitude and longitude) had a preponderant effect on the 

composition and structure of phytoplankton and the species-area relationship in 30 reservoirs. 

Spatial and / or environmental patterns of phytoplankton were verified by means of Mantel 

analysis, quantifying the explanation of spatial and environmental variables in phytoplankton 

structuring by means of Partial Correspondence Analysis (pCCA) and verified how each of 

these variables are related to the algal groups by means of a general CCA. The relation 

species-area was represented by S = cA
z
 and the effect of the spatial and environmental 

variables in this relation were verified through partial correlation. The dissimilarity in the 

community increased with the distance between the reservoirs and the environmental 

differences. Environmental variables explained most of the variation of abundant species 

(64.87%). A greater number of algal groups were related to small and intermediate reservoirs, 

and environmental components. The species-area relationship was negative, with a value of z 

close to zero, suggesting a strong dispersion rate, and was affected predominantly by spatial 

variables. Although the environmental variables showed importance in the structuring of the 

reservoir community and evidence of greater diversity in smaller reservoirs, the spatial 

variables had a greater influence on the species-area relationship. The results confirm that, in 

aquatic ecology, the species-area relationship presents variations of what classically was 

postulated for terrestrial ecosystems and needs to be further investigated considering the 

complexity of processes that drive the functioning of ecosystems. 

Key words: algae, diversity, metacommunity, neutral model, niche. 

 

4.1. Introdução 

Distâncias geográficas entre ecossistemas podem atuar limitando a dispersão do 

fitoplâncton. Isto baseia o que se tem entendido atualmente como modelo neutro da 

biodiversidade que exclui qualquer condicionante ambiental para ocorrência das espécies, 

como tradicionalmente entendido pela Teoria de Nicho. O modelo de nicho pressupõe a não 

equivalência funcional das espécies que tem fundamentado as propostas de classificações 

funcionais do fitoplâncton (Reynolds, 1997; Reynolds, et al., 2002; Kruk, et al., 2002; 

Padisák, et al., 2009). Ao contestar os modelos de nicho, Hubbell (2001) propôs a Unificação 
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da Teoria Neutra da Biodiversidade e Biogeografia, que considera metacomunidade como um 

modelo biogeográfico. Dentro desta perspectiva, indivíduos que sofreram limitação de 

dispersão ao longo do tempo tenderiam a convergir suas histórias evolutivas e tornarem 

funcionalmente equivalentes (Hubbell, 2005; 2006).   

Para microorganismos, a hipótese de que “é o ambiente que seleciona” é em parte 

utilizada para explicar padrões espaciais da biodiversidade, no entanto, para este mesmo fim 

tem-se voltado ao princípio “tudo está em toda parte”, acreditando-se que os processos que 

geram os padrões biogeográficos em macrorganismos poderiam agir em microrganismos 

(Martiny et al., 2006).  A biodiversidade fitoplanctônica marinha demonstra ser influenciada 

pelo equilíbrio de mecanismos neutros relacionados à dispersão e pelas condições de nicho 

(Barton, et al., 2010; Chust, et al., 2013).  Desta forma, o fitoplâncton marinho demonstra 

enquadrar-se na Hipótese Emergente da Neutralidade (Scheffer e van Nes, 2006), que inclui 

tanto a coexistência neutra gerada pela dispersão quanto à diferenciação de nicho das espécies 

atuando como mecanismos geradores de padrões de biodiversidade.  

Em água doce, a influência do ambiente sobre a biodiversidade tem sido mais esperada 

em comunidades com boa capacidade de dispersão, como as bactérias e o fitoplâncton de um 

lago, enquanto que comunidades com baixa motilidade, como zooplâncton e peixes, 

apresentam padrões de biodiversidade mais regidos por variáveis espaciais associados à 

dispersão, estando mais propensos a funcionarem como uma metacomunidade (Beisner, et al., 

2006). As características estruturais do fitoplâncton de apresentar geralmente poucas espécies 

dominantes e maioria pouco abundantes ou raras dificultam um ajuste com o modelo neutro, 

visto que este padrão pressupõe a não equivalência funcional dos organismos (Walker e Cyr, 

2007).  

O tipo da matriz de metacomunidade em nível de paisagem é um importante fator para 

compreensão da atuação dos processos neutros e de nicho na biodiversidade em ecossistemas 

aquáticos continentais, pois influencia diretamente no potencial de dispersão dos organismos. 

Na matriz do tipo cursos d’água, uma série de ajustes bióticos é esperada em conjunto com as 

alterações ambientais e gradientes físicos que acontece desde a cabeceira de um rio até sua 

desembocadura (Vannote, et al., 1980). A matriz baseada na distância terrestre enquadra-se no 

modelo de Biogeografia de Ilhas, adaptando os ecossistemas aquáticos como “ilhas” 

espalhadas por uma massa de terra entendida como “um oceano” (Ripley e Simovich, 2009). 

Neste caso, a dispersão do fitoplâncton dependerá de vetores tais como, o vento e animais, 

incluindo o homem, para vencer a distância espacial entre os ecossistemas (Naselli-Flores e 

Padisák, 2016). Estes mecanismos de dispersão favorecem uma composição fitoplanctônica 
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mais semelhante entre ecossistemas mais próximos, e que ecossistemas pequenos e 

temporários circunvizinhos funcionem como refúgio e fontes de biodiversidade para 

ecossistemas de grande porte (Naselli-Flores, et al., 2016).  

Para ecossistemas terrestres a Teoria de Equilíbrio de Biogeografia de Ilhas preconiza 

que o número de espécies em ilhas pequenas é limitado pela extinção, enquanto que um 

grande número de espécies é esperado em ilhas grandes. Em ecossistemas aquáticos 

continentais, existe um efeito fundamental do tamanho do ecossistema nos processos internos 

que regulam a coexistência de espécies (Smith et al., 2005). O tamanho dos ecossistemas 

aquáticos pode ser caracterizado através das medidas morfométricas de área e volume. A 

relação entre a área e o volume dos ecossistemas conhecida como profundidade média 

(Zmédia) regula os processos ambientais e geram diferenças na qualidade intrínseca entre 

ecossistemas rasos e profundos (Padisák e Reynolds, 2003).  

Lagos rasos apresentam uma dinâmica hidrológica mais instável caracterizada por 

padrões de ressuspensão de sedimento e turbidez singulares em relação aos lagos profundos 

(Scheffer, 1997). É provável que a dinâmica hidrológica de lagos rasos permita uma 

comunicação intensa entre as comunidades epifítica e fitoplanctônica. Hutchinson (1967) 

sugeriu que em lagos rasos a presença do meroplâncton torna a relação entre a área de 

superfície do lago e o número total de espécies do fitoplâncton em geral fracamente negativa. 

Enquanto a profundidade direciona a dinâmica hidrológica, a área determina a entrada de 

energia luminosa do ambiente aquático, desta forma o desvio de uma relação espécies-área 

positiva pode ocorrer devido às variações nas variáveis ambientais entre ecossistemas de 

diferentes áreas e profundidades. 

Diante do exposto, verificam-se indícios de que variáveis espaciais e ambientais 

direcionam o tipo de relação espécies-área, podendo-se evidenciar uma tendência do aumento 

da influência de variáveis ambientais com a redução no tamanho de ecossistemas aquáticos, 

produzindo maiores diversidades. Assim, o presente trabalho tem como objetivo testar 

variáveis espaciais e ambientais como potenciais estruturantes de metacomunidade 

fitoplanctônica e seus efeitos na relação espécies-área. Como hipótese, espera-se que para o 

fitoplâncton de uma matriz de metacomunidade do tipo sistema de ilhas, variáveis ambientais 

apresentam efeito preponderante na composição e estrutura da comunidade e na relação 

espécies-área, gerando uma inclinação negativa da reta.   

 

4.2. Material e Métodos 

4.2.1 Área de Estudo 
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O estudo foi realizado em 30 reservatórios, distribuídos do litoral em direção ao interior 

do estado da Paraíba, Nordeste, Brasil (Figura 1, Anexo 1). No litoral do estado da Paraíba 

predomina o clima tropical tipo A conforme classificação de Köppen. Alguns dos 

reservatórios estão localizados em região com clima de Köppen As, com verão seco e média 

anual de chuva variando de 700 mm até 1500mm ao se aproximar da costa litorânea. Outros 

reservatórios utilizados para o estudo estão localizados na região onde predomina o clima 

semiárido, com classificação de Köppen BSh, de baixa latitude e altitude e média anual de 

chuva em torno de 400 mm (Alvares et al., 2013).  

 

 

Figura 1: Localização dos reservatórios estudados no Estado da Paraíba, Nordeste, Brasil, 

evidenciando o tamanho (área), profundidade média e zona climática de Köppen a qual 

pertencem.  

 

Os reservatórios utilizados no estudo foram agrupados em 16 rasos e 14 profundos 

(Figura 1, Anexo 1). Foram considerados rasos, reservatórios cuja profundidade média 

(Zmédia) foi inferior a 3m (Padisák & Reynolds, 2003). A maioria dos reservatórios rasos 

apresentou área inferior a 10
4 

m², enquanto que em geral os reservatórios profundos 

apresentaram área entre 10
4 

m² e 10
6
 m². Reservatórios com área superior a 10

6
 m² se 
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dividiram igualmente entre profundos e rasos (Figura 1, Anexo 1). Assim, para caracterização 

morfométrica, além do agrupamento em rasos e profundos, foi definido intervalos de áreas: 

<10
4 

m² (pequenos); entre 10
4
 e 10

6
 m² (intermediários) e >10

6
 m² (grandes). Os reservatórios 

em geral são utilizados para usos domésticos, cultivo de várzea, dessentação de animais, ou 

em alguns casos são utilizados para abastecimento público e são monitorados pela Agência 

Executiva de Gestão de Águas do Estado da Paraíba (AESA). 

 

4.2.2 Obtenção dos dados 

A coleta das amostras foi realizada através de apenas uma expedição por reservatório 

durante o período seco do ciclo sazonal, entre dezembro de 2012 e dezembro de 2015 de 

forma que diferentes cenários fossem capturados sem a interferência da sazonalidade na 

variação dos dados. Nos reservatórios rasos as amostras foram coletadas sempre que possível 

logo após bancos de macrófitas em direção ao interior dos reservatórios em regiões com 

profundidade em torno de 1 metro. Nos reservatórios profundos a unidade amostral foi 

estabelecida na zona de barragem em região limnética. 

Para caracterizar as variáveis espaciais do estudo, utilizou-se as coordenadas 

geográficas de latitude e longitude dos reservatórios transformadas em graus decimais. Para 

caracterizar as variáveis ambientais que potencialmente influenciam o fitoplâncton, obteve-se 

dados de variáveis físicas e químicas da água, incluindo nutrientes (nitrogenados e 

fosfatados), informação do nível de macrófitas aquáticas e de dados morfométricos de área, 

volume e profundidade média dos reservatórios. 

As seguintes variáveis físicas e químicas da água foram coletadas nas unidades 

amostrais com a utilização de sonda multiparâmetro: temperatura (°C), pH, condutividade 

elétrica (mS.cm
-1

), turbidez (NTU), oxigênio dissolvido (mg.L
-1

), sólidos totais dissolvidos 

(g.L
-1

) e salinidade (%). As concentrações de nutrientes foram determinadas por meio de 

amostras de água coletadas in situ através de garrafas plástica de 1L e analisadas em 

laboratório. Foram determinadas as concentrações de nitrogênio total e nitrato conforme a 

metodologia descrita por Mackereth et al., (1978) e o nitrito, amônia, fósforo total e 

ortofosfato solúvel segundo o Standard Methods (APHA,1992). 

O nível de infestação de macrófitas aquáticas foi estimado em campo através da 

metodologia expressa por Vega (1997). Este método estabelece, pela simples observação do 

avanço de cobertura vegetal sobre o curso d’água, níveis de infestação que variam de 0 

(ausência de plantas aquáticas) a 5 (ambiente totalmente coberto por plantas). Os dados 

morfométricos de área (m²) e volume (m³) foram calculados através de mapas dos 
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reservatórios obtidos no Google Eath e impressos em papel milimetrado, onde a área 

superficial e o volume dos reservatórios foram estimados com base nos contornos da imagem. 

Para o cálculo do volume, foram considerados dados obtidos em campo de profundidade 

máxima na barragem, largura e comprimento máximos. A profundidade média foi obtida 

dividindo o volume pela área do reservatório. 

Amostras da água de cada reservatório foram coletadas para análises qualitativas e 

quantitativas do fitoplâncton. As amostras para estudo qualitativo foram coletadas através de 

arrasto horizontal com rede de plâncton com malha de 20μm, posteriormente acondicionadas 

em frascos de 100 mL e preservadas com formol a 4% (Bicudo e Menezes, 2006). As 

amostras para estudo quantitativo foram obtidas diretamente da subsuperfície da água com o 

auxílio de frascos escuros de 100 mL e fixadas com lugol acético obtendo uma concentração 

final na amostra de 1% (Lund, et al., 1958). A identificação das espécies foi feita utilizando 

literatura especializada, tal como: Germain (1981), John, et al., (2002), Komárek e 

Anagnostidis (1999), Komárek e Anagnostidis (2005), Komárek e Cronberg (2001), Komárek 

e Fott (1983). 

A partir das amostras para estudo qualitativo foram obtidos os dados de composição e a 

riqueza de espécies (S) através da produção de “n” lâminas semi-permanentes com término na 

terceira lâmina consecutiva sem acréscimo de novas espécies. A partir das amostras para 

estudo quantitativo foi determinada a densidade dos indivíduos (ind.mL
-1

). A contagem dos 

indivíduos foi feita com o auxílio de microscópio invertido, conforme método descrito por 

Utermöhl (1958). Foi realizada a contagem com esforço de 400 indivíduos totais e 100 

indivíduos da espécie numericamente mais expressiva, e quando possível, em amostras com 

maior concentração de algas, foi contado 1600 indivíduos totais e 400 indivíduos da espécie 

predominante, com uma acurácia em torno de 5-10% e confiabilidade de 95% dos dados 

(Lund, et al., 1958).  

 

4.2.3 Tratamento dos dados  

Para o teste da Teoria Neutra versus a Teoria de Nicho, os dados coletados foram 

organizados em quatro matrizes: (1) matriz espacial – composta pelos dados das variáveis 

espaciais; (2) matriz ambiental – composta pelos dados das variáveis ambientais; (3) matriz de 

composição – composta por dados de presença e ausência (binários) das espécies em cada 

reservatório; (4) matriz de estrutura – composta por dados de densidade dos organismos. As 

matrizes de composição e estrutura representam os atributos da comunidade aos quais 

pretendeu-se investigar serem direcionados por meio de variáveis espaciais e/ou ambientais. 



27 
COSTA, D.F. Teorias de diversidade aplicadas ao fitoplâncton de ecossistemas continentais... 

 

 
 

Foi testado se as variáveis espaciais e ambientais foram consistentes para formar 

agrupamentos dos reservatórios. Para tanto, foi calculado o coeficiente de correlação 

cofenética das matrizes espacial e ambiental convertidas em matrizes de dissimilaridade 

utilizando Distância Euclidiana. A correlação de Pearson foi aplicada entre as matrizes de 

dissimilaridade e suas respectivas matrizes cofenéticas. Para verificar se as variáveis 

ambientais, composição e estrutura do fitoplâncton diferiram entre ecossistemas rasos e 

profundos e entre os diferentes intervalos de área dos ecossistemas foi feita uma análise de 

variância multivariada não paramétrica (PERMANOVA).  

A análise estatística de Mantel foi utilizada para verificar se os padrões de composição e 

estrutura são correlacionados as variáveis espaciais e/ou ambientais. Esta análise considerou 

toda a comunidade, incluindo espécies raras e abundantes. Quando verificada correlações 

significativas (P < 0,05), a análise de Mantel parcial foi feita para verificar a influência das 

variáveis espaciais sobre a correlação entre o fitoplâncton e as variáveis ambientais, e a 

influência das variáveis ambientais sobre a correlação entre o fitoplâncton e as variáveis 

espaciais. Para isto, os dados da matriz ambiental foram padronizados e da matriz de estrutura 

transformados pelo log (x+1). Foram utilizadas as matrizes espacial e ambiental convertidas 

em matrizes de dissimilaridade utilizando Distância Euclidiana, enquanto que as matrizes de 

composição e estrutura foram convertidas em matrizes de dissimilaridade utilizando índice de 

Jaccard e Bray-Curtis, respectivamente.  

Para quantificar o efeito das variáveis espaciais e ambientais sobre a variação da 

estrutura fitoplanctônica foi utilizada a Análise de Correspondência Canônica parcial (ACCp), 

utilizando uma Análise de Correspondência Destendenciada (DCA) como critério de escolha 

estatística (gradiente de variação dos dados biológicos > 3).  Assim como para análise de 

Mantel, foi utilizada a matriz ambiental com dados padronizados e a matriz de estrutura 

transformada pelo log (x+1).  Em seguida, foi realizada a Análise de Correspondência 

Canônica (ACC) com seleção de variáveis através de um teste de permutação em ordenação 

restrita “ordistep”, cálculo do fator de inflação (VIF) para excluir variáveis multicolineares 

(VIF > 10) e execução de uma análise de variância (ANOVA) como teste de permutação para 

detalhamento da significância do modelo gerado. Esta análise foi feita para visualizar como os 

vetores representantes das variáveis se relacionam com os tipos morfométricos de 

ecossistemas (caracterizado pela área e profundidade) e principais grupos algais do 

fitoplâncton (Algas verdes, Cianobactérias, Diatomáceas, Fitoflagelados). Foi considerado um 

ponto de corte para análise de ACCp e ACC, incluindo apenas as espécies abundantes, 
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conforme o critério proposto por Lobo e Leighton (1986) (densidade superior à média em 

pelo menos uma amostra).  

A relação espécies-área foi feita usando uma função de potência da forma: S = cA
z
, onde 

(S) é a riqueza observada de espécies, (A) é a área superficial do reservatório amostrado, (c) e 

(z) são constantes ajustadas aos dados. Foi feita transformação log da função potência: log(S) 

= log(c) + zlog(A), que é a equação para uma linha reta com inclinação z, obtida através de 

regressão linear com dados de riqueza e área log transformados. Por fim, para verificar se as 

variáveis espaciais e ambientais influenciam a relação espécies-área foi feita análise de 

correlação parcial utilizando índice de Pearson. Para tanto, foi feito primeiramente a 

correlação entre espécies e área. Para testar a influência das variáveis na relação espécies-área 

utilizou-se os dois primeiros eixos dos escores de uma Análise de Componentes Principais 

(PCA) (utilizando a DCA como critério de escolha estatística) feita com as matrizes espacial 

(log transformada) e ambiental (padronizada). Os dois primeiros eixos da PCA foram 

utilizados para alcance de pelo menos 50% da inércia dos dados. Todas as análises foram 

feitas utilizando o programa estatístico R 3.3.2 (Pacote vegan; R Fundation for Statistical 

Computing). 

 

4.3. Resultados 

Foram registrados valores significativos dos coeficientes de correlação cofenética das 

matrizes de dissimilaridade espacial e ambiental (rc = 0,82; P < 0,01 e rc = 0,93; P < 0,01 

respectivamente), o que demonstra que as variáveis espaciais e ambientais utilizadas foram 

suficientes para agrupar os reservatórios. As variáveis ambientais diferiram entre os 

reservatórios rasos e profundos (F = 3,15; P < 0,05) e entre os diferentes intervalos de área 

dos reservatórios (< 10
4
 m², entre 10

4
 e 10

6 
m² e > 10

6
 m²) (F = 15,89; P < 0,001). Tanto a 

composição como a estrutura não diferiram entre os reservatórios rasos e profundos (P > 

0,05), mas sim entre os diferentes intervalos de áreas (F = 1,69; P < 0,01 e F = 2,97; P < 0,01 

respectivamente). O checklist das espécies encontradas neste estudo está no Anexo 2. 

A composição foi positivamente correlacionada com ambas as variáveis espaciais 

(Mantel: rab = 0,32; P < 0,01 e Mantel parcial: rab.c = 0,34, P < 0,01) e ambientais (Mantel: rac 

= 0,33; P < 0,01 e Mantel parcial: rac.b = 0,35; P < 0,01) (figura 2a e b). Assim como 

observado nos dados de composição, a estrutura do fitoplâncton apresentou correlação 

positiva com ambos as variáveis espaciais (Mantel: rab = 0,15; P < 0,05 e Mantel parcial: rab.c = 

0,16; P < 0,01) e ambientais (Mantel: rac = 0,28; P < 0,01 e Mantel parcial: rac.b = 0,29; P < 

0,01) (figura 2c e d). Os valores significativos do Mantel parcial demostraram que as 
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variáveis espaciais não influenciaram a correlação entre fitoplâncton e variáveis ambientais, e 

as variáveis ambientais não influenciaram a correlação entre o fitoplâncton e variáveis 

espaciais. No entanto, apesar de ambas as variáveis (espaciais e ambientais) terem 

apresentado forças parecidas de correlação com a composição de espécies, as variáveis 

ambientais correlacionaram preponderantemente com a estrutura fitoplanctônica. No geral, o 

teste Mantel mostrou que a comunidade fitoplanctônica foi mais similar entre reservatórios 

mais próximos e com condições ambientais mais parecidas, o que é indicativo da existência 

de autocorrelação espacial.   

 

 

Figura 2: Gráficos de correlação do teste Mantel entre as matrizes de dissimilaridade na 

composição e as matrizes de dissimilaridade espacial (a) e ambiental (b), e entre as matrizes 

de dissimilaridade na estrutura e as matrizes de dissimilaridade espacial (c) e ambiental (d). 

 

 Conforme a análise de CCA parcial, ao estabelecer um ponto de corte das espécies 

incluídas na análise (espécies abundantes), foi possível verificar que a variação na estrutura 

do fitoplâncton foi influenciada preponderantemente pelas variáveis ambientais (64,87%; P < 
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0,05), enquanto que as variáveis espaciais explicaram de forma marginalmente significativa 

(0,05 ≤ P < 0,1) apenas 8,24% dos dados. Somente 4,71% da variação na estrutura foram 

explicadas por ambas as variáveis (espaciais e ambientais) (figura 3). 

 

 

Figura 3: Diagramação do resultado da ACCp para representar o percentual de explicação 

apenas das variáveis espaciais (a), apenas das variáveis ambientais (b) e de ambas as variáveis 

(c) na variação da estrutura do fitoplâncton dos reservatórios estudados. C1 representa o 

quanto a condicional espacial interfere no efeito das variáveis ambientais, enquanto que C2 

representa o quanto a condicional ambiental interfere no efeito das variáveis espaciais. 

 

O modelo da CCA foi significativo (F = 1,92; P < 0,05) e selecionou as variáveis 

ambientais nitrito (NO2-), ortofosfato (PO4
3-

), macrófitas aquáticas (Mac), pH, latitude (Lat) 

como explicativas das mudanças na estrutura fitoplanctônica (Figura 4a). Tanto o eixo 1 como 

o eixo 2 foram significativos (P < 0,05) e explicaram 37% e 29% dos dados respectivamente.  

O eixo 1 separou os ecossistemas com área inferior a 10
4
 m² (lado negativo do eixo) dos que 

apresentaram área superior à 10
6 

m² (lado positivo do eixo). A maioria dos ecossistemas com 

área entre 10
4
 m² e 10

6
 m² foram plotados à esquerda do eixo 1, mostrando maior semelhança 

com os ecossistemas de área inferior a 10
4 

m² (Figura 4b). As variáveis nitrito (-0,31), 

ortofosfato (-0,34) e macrófitas aquáticas (-0,51) relacionaram negativamente com o eixo 1 e 

explicaram, em geral, a variação na abundância de algas verdes, diatomáceas e fitoflagelados. 

As variáveis pH (0,88) e latitude (0,73) se relacionaram positivamente com o eixo 1, e 

explicaram em geral a variação na abundância de Cianobactérias (Figura 4a).   
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Figura 4: Ordenação da abundância dos grupos algais com os vetores das variáveis 

selecionadas pelo modelo da CCA (a), e das unidades amostrais (reservatórios) com base nas 

variáveis espaciais e ambientais (b). 
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A relação espécies-área foi significativa (P < 0,05) e representada pela equação: S = 

1,94A
-0,05

, r² = 0,15, cuja inclinação da reta, indicada pelo valor de z, (figura 5) e índice de 

correlação de Pearson foram negativos (r = -0,39; P < 0,05). O valor de z (-0,05) próximo de 

zero indicou uma elevada taxa de dispersão dos organismos. O eixo mais explicativo da PCA 

(Eixo 1) evidencia que a relação espécies-área foi influenciada pelas variáveis espaciais (rabc = 

-0,24; P > 0,05), enquanto que o eixo menos explicativo (Eixo 2) evidencia que a relação é 

influenciada por variáveis ambientais (rabc = -0.06; P > 0,05). Desta forma, ambas as variáveis 

demonstram interferir na relação espécies-área, no entanto as variáveis espaciais apresentaram 

maior peso no mecanismo gerador desta relação.  

 

 

Figura 5: Relação entre o log da riqueza (S) em função do log da área (A) dos ecossistemas 

estudados. 

 

4.4. Discussão 

O debate sobre os mecanismos que explicam os modelos neutros e de nicho da 

biodiversidade tem sido direcionado por quatro principais abordagens (Vergnon, et al., 2009): 

1) Hipótese Neutra de Hubbell (Hubbell, 2001) –  unicamente neutra; 2- Hipótese Emergente 

da Neutralidade (Scheffer e van Nes, 2006) – que inclui mecanismos neutros e de nicho; 3- 

Modelo textural de Holling (Holling, 1992) – com base exclusivamente no nicho baseado 

através do compartilhamento de recurso; 4- Hipótese da alta dimensionalidade (Clark et al., 

2007) – com base exclusivamente no nicho quando a sobreposição de nicho nunca leva à 

exclusão competitiva. No presente estudo as análises sem ponto de corte demonstram que os 

modelos de composição e estrutura fitoplanctônica se encaixaram na abordagem Emergente 



33 
COSTA, D.F. Teorias de diversidade aplicadas ao fitoplâncton de ecossistemas continentais... 

 

 
 

de Neutralidade, uma vez que as variáveis espaciais e principalmente ambientais estiveram 

relacionadas com a composição e estrutura da comunidade.    

Algumas questões têm sido contraditórias ao entendimento dicotômico dos padrões de 

biodiversidade como enquadrados em modelos estritamente neutros ou de nichos. Em uma 

dinâmica de metacomunidade, a dispersão é um importante processo neutro porque permite 

que a composição responda a mudanças nas condições ambientais (paradigma “species-

sorting”) (Leibold et al., 2004). A coexistência de espécies ecologicamente equivalentes não é 

gerada unicamente pela atuação de processos neutros, mas também pode ser por vezes 

favorecida através de relações de nicho (Leibold e McPeek, 2006). Em um determinado 

momento do gradiente de condições ambientais, o crescimento de duas ou mais populações de 

espécies com as mesmas exigências ambientais é possível, pois até certo momento deste 

gradiente a competição intraespecífica tem maior peso em relação à interespecífica (Chesson, 

2000).  

O aumento da dissimilaridade na comunidade com a distância entre os ecossistemas é 

esperado em modelos neutros. No entanto, este aumento também pode se relacionar às 

variações ambientais espacialmente estruturadas (Diniz-Filho et al., 2012). No presente 

estudo, as semelhanças ambientais implicaram em comunidades fitoplanctônicas mais 

similares em reservatórios geograficamente mais próximos, indicando autocorrelação 

espacial. O isolamento de ecossistemas pode favorecer que os processos intrínsecos gerem em 

uma escala regional o aumento da heterogeneidade ambiental, direcionando as mudanças na 

composição e estrutura de uma comunidade (Wen et al., 2016).  

Tem-se percebido como importante para metacomunidades aquáticas distinguir as vias 

de dispersão como ocorrendo através das distâncias terrestres (sistemas de ilhas) ou através de 

cursos de água (continnum), sendo esta última via entendida como redutora da limitação de 

dispersão experimentada pelos organismos aquáticos (Landeiro, et al., 2011). Modelos 

baseados em cursos d’água demonstram melhor representar a estruturação espacial em uma 

metacomunidade fitoplanctônica em relação aos modelos baseados na distância terrestre 

(Meier e Soininen 2014). No presente trabalho, a matriz de metacomunidade do tipo sistema 

de ilhas apresentou uma estruturação da comunidade preponderantemente relacionada às 

variáveis ambientais como foi possilvel visualizar através dos resultados dos testes Mantel e 

CCA parcial.  

As análises sem ponto de corte (que utilizaram espécies raras e abundantes) 

demonstraram que ambos os modelos, neutro e de nicho se aplicaram à comunidade. Este 

cenário pode ser entendido, conforme a Hipótese da alta dimensionalidade, como um reflexo 
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da atuação de mecanismos desconhecidos que podem ou não promover a coexistência e que 

pode tornar parte da ocorrência das espécies determinadas por variáveis não ambientais (Clark 

et al., 2007).  O sucesso de colonização das espécies depende destas encontrarem um 

ambiente adequado para seu desenvolvimento e superarem filtros químicos, físicos e 

biológicos que podem impedir seu estabelecimento (Naselli-Flores et al., 2016). Assim, as 

espécies alcançam os ecossistemas por dispersão (mecanismo neutro) e ao chegar ao ambiente 

podem não encontrar uma condição favorável ao seu crescimento populacional, mas 

suficiente para manterem-se pouco abundante ou rara, ocupando um nicho “oculto”, desta 

forma acabam, em parte, estando mais relacionadas por processos estocásticos. 

A relação espécies-área tem sido ressaltada como uma importante ferramenta para 

compreensão dos padrões biogeográficos do fitoplâncton, no entanto precisa ser mais bem 

investigado focando os processos espaciais (Padisak,et al., 2016). No presente trabalho, as 

Cianobactérias esteveram associadas aos ecossistemas grandes com elevado pH e localizados 

em latitudes maiores da região semiárida do estudo. No Brasil, ecossistemas de grande porte 

regidos pelo clima semi-árido geralmente apresentam pH alcalino e apresentam 

predominância de cianobactérias (e.g. Bouvy, et al., 2000; Costa et al. 2006; Dantas, et al., 

2011, Bittencourt-Oliveira, et al., 2012).   

Em geral, os ambientes maiores estiveram associados apenas as cianobactérias enquanto 

que os ambientes intermediários a pequenos estiveram associados a uma maior diversidade de 

grupos algais. Isto mostra que o modelo multivariado foi informativo da relação espécies-

área, corroborando com Borics et al. (2015). Estes autores verificaram que a área e 

profundidade de ecossistemas aquáticos não só representam características morfológicas 

relacionáveis a estrutura do fitoplâncton como também demostram apresentar importantes 

impactos sobre processos e componentes chave do ambiente. No presente estudo foi 

observado para os reservatórios pequenos a intermediários as macrófitas e os nutrientes 

inorgânicos como variáveis ambientais explicativas da estrutura fitoplanctônica.  

O crescimento e a decomposição das macrófitas afeta a dinâmica de nutrientes em lagos 

rasos (Asaeda, et al., 2000). A disponibilidade de nitrito e ortofosfato ocorrem durante o 

processo de decomposição das macrófitas (Azevedo, et al., 2008). Em lagos de pequeno porte 

o desenvolvimento de estandes de macrófitas fornece infraestrutura para o estabelecimento de 

epifíton, que muitas vezes tem seu componente transportado para o plâncton através de 

mistura da coluna d’água ocasionada por eventos climáticos. Este componente do epifíton 

susceptível à ressuspensão para o plâncton é denominado tychoplancton e é conhecido por 
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atribuir diversidade ao fitoplâncton em lagos rasos (Romo, et al., 2007; Blanco, et al., 2016; 

Özbay, 2010).  

Existem evidências de que o número expressivo de espécies encontrado em lagos 

pequenos e rasos, capaz de gerar relação espécies-área negativa, indique que alguma parte da 

diversidade fitoplanctônica é devido à presença de espécies ressuspensas a partir do fundo, no 

entanto as relações encontradas são fracas, indicando que o efeito é pequeno (Harris, 2012). 

Hutchinson (1967) verificou uma fraca relação negativa entre a diversidade fitoplanctônica e 

área superficial de lagos. Dickerson e Robinson (1985) verificaram em microcosmos que 

sistemas pequenos acumularam mais espécies algais em relação aos sistemas grandes. Estes 

estudos, assim como o presente trabalho, demonstram indícios que a relação espécies-área 

estaria sendo direcionada por processos intrínsecos ao funcionamento dos sistemas.  

Tem-se verificado que a riqueza frequentemente não aumentar linearmente com a área 

em hábitats isolados, porque existe variabilidade na riqueza observada que não está 

relacionada à área. (Crist e Veech 2006). Segundo Smith et al. (2005), apesar do tamanho do 

ecossistema exercer forte impacto sobre a riqueza, definindo o limite superior de diversidade, 

o efeito controlador do tamanho dos ecossistemas pode ser modificado em escala local por 

processos abióticos ou bióticos. No presente estudo apesar do eixo mais explicativo da PCA 

para as variáveis espaciais ter apresentado forte influência na relação espécies-áreas, as 

condições ambientais contribuíram para inclinação negativa da reta. Isto porque, como foi 

visto na ordenação CCA, a maior parte dos grupos algais estiveram relacionados aos 

reservatórios de pequeno e médio porte e às variáveis ambientais. 

Para micróbios ciliados, registrou-se valor de z de 0,043 e inclinação da reta espécies-

área relativamente plana relacionada à alta taxa de dispersão (Finlay, 2002). A relação 

espécies-área com diatomáceas bentônicas de lagos, utilizando tanto riqueza observada como 

estimadores de riqueza registrou valor de z entre 0,017-0,102 (Bolgovics, et al., 2016). O 

presente trabalho apresentou valor de z intermediário aos valores registrado por Bolgovics et 

al. (2016) e apresentou inclinação da reta preponderantemente influenciada por variáveis 

espaciais, o que corrobora com Crist e Veesh, (2006) sobre parte da riqueza não ser explicada 

pela área, mas sim por outras variáveis.  

A influência das variáveis espaciais na relação entre a riqueza e área superficial dos 

reservatórios estudados, provavelmente se deu pela alta taxa de imigração sugerida pelo valor 

de z. O potencial de imigração pode ter sido favorecido pela redução na distância entre os 

reservatórios, uma vez registrada a maior similaridade da comunidade conforme a 

proximidade espacial entre estes. Enquanto que a influência das variáveis ambientais esteve 
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relacionada à estruturação das espécies abundantes, assim como observado por Huszar et al., 

(2015), e ao maior número de espécies nos reservatórios menores.  

 

4.5. Conclusão 

Foi possível enumerar: (1) As variáveis ambientais apresentaram uma maior força na 

estruturação da diversidade nos reservatórios estudados (o que foi verificado nos testes de 

Mantel e CCA parcial). (2) A influência das variáveis ambientais sobre a diversidade esteve 

mais relacionada aos ecossistemas de pequeno a médio porte (como verificado nas ordenações 

da CCA). Isto pode ser um indício de que nestes ecossistemas, as características 

hidrodinâmicas mais instáveis, com maior influência do sedimento, propiciam a participação 

no plâncton de organismos algais ressuspensos do fundo e aderidos a superfície de macrófitas, 

padrões mencionados na literatura como geradores de relações espécies-área negativa. (3) As 

variáveis espaciais apresentam uma maior influência na relação espécies-área (como indicou o 

eixo mais explicativo da PCA para as variáveis espaciais, utilizado na análise de correlação 

parcial). Assim, a medida que a distância entre os reservatórios foi menor, a dispersão foi 

facilitada (como indicado pelo teste Mantel e pelo valor de z da relação espécies-área).  No 

entanto, a inclinação negativa sugere que a força do ambiente sobre a estruturação da 

comunidade teve uma importância para gerar maiores riquezas com a redução da área dos 

ecossistemas (o que foi suportado pela correlação parcial feita com o eixo menos explicativo 

da PCA para as variáveis ambientais). (4) A hipótese do trabalho foi parcialmente refutada, 

pois, apesar das variáveis ambientais apresentarem um efetio preponderante na estruturação 

do fitoplâncton e na relação espécies-área, contribuindo para um padrão negativo, diferente do 

esperado, esta relação foi influenciada preponderantemente pelas variáveis espaciais.   
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Resumo: O artigo objetivou analisar a variação sazonal da relação produtividade-diversidade 

(RPD), considerando a uniformidade, composição e estrutura da comunidade fitoplanctônica, 

e distúrbio chuva. Foram amostrados 20 reservatórios durante uma estação seca e uma 

chuvosa. Foram coletados dados para caracterização do fitoplâncton, da quantidade e 

intensidade do distúrbio, das condições ambientais e dos recursos nutrientes disponíveis para 

produção primária. Foram analisadas relações entre dados de fitoplâncton, distúrbio e 

recursos, através de matrizes de correlação e modelos de equações estruturais (MEEs). Estas 

relações foram testadas considerando variáveis ambientais através de modelos lineares 

generalizados (GLM). Na estação seca, uma relação negativa biomassa-uniformidade ocorreu 

por efeito de dominância, pois a riqueza diminuiu com a dominância, enquanto que a 

intensidade de distúrbio influenciou negativamente a biomassa fitoplanctônica. Na estação 

chuvosa, uma relação negativa biomassa-uniformidade ocorreu por efeito de seleção, pois a 

biomassa aumentou com a riqueza, esta foi influenciada positivamente pela quantidade e 

negativamente pela intensidade do distúrbio. Foi verificado que a mudança sazonal da 

biomassa foi afetada pelo turnover da composição e estrutura. O turnover da estrutura foi 

gerado por diferenças sazonais na quantidade de distúrbio. Parte da variação na riqueza, 

uniformidade e biomassa em cada estação foi explicada pelas condições ambientais, e a 

variação sazonal na estrutura e biomassa foi influenciada por modificações na composição de 
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espécies e condições ambientais.  Os resultados contribuíram para entender que a RPD pode 

apresentar diferentes padrões sazonais e que as mudanças na produtividade de biomassa 

fitoplanctônica são afetadas pelo turnover da comunidade. Em ambas estações, o distúrbio 

chuva direcionou a forma como a produtividade se relacionou com a diversidade, enquanto 

que a relação entre o turnover da comunidade e as mudanças sazonais da produtividade 

fitoplanctônica foi direcionada pela modificação nos padrões de distúrbios entre as estações. 

 Palavra-chaves: distúrbio, diversidade, funções ecossistêmicas, produtores primários, 

recuros. 

 

Abstract: The article aimed to analyze the seasonal variation of the productivity-diversity 

ratio (RPD), considering the uniformity, composition and structure of the phytoplankton 

community, and rainfall disturbance. Twenty reservoirs were sampled during a dry season and 

one rainy season. Data were collected to characterize the phytoplankton, the amount and 

intensity of the disturbance, the environmental conditions and the nutrient resources available 

for primary production. Relations between phytoplankton, disturbance and resource data were 

analyzed through correlation matrices and structural equation models (MEEs). These 

relationships were tested considering environmental variables through generalized linear 

models (GLM). In the dry season, a negative biomass-uniformity relation occurred due to 

dominance effect, since the richness decreased with the dominance, whereas the intensity of 

the disturbance influenced negatively the phytoplankton biomass. In the rainy season a 

negative biomass-uniformity relation occurred by selection effect, because the biomass 

increased with the wealth, biomass was influenced positively by the quantity and negatively 

by the intensity of the disturbance. It was verified that the biomass seasonal change was 

affected by the turnover of the composition and structure. Structure turnover was generated by 

seasonal differences in the amount of disturbance. Part of the variation in richness, uniformity 

and biomass at each season was explained by environmental conditions, and the seasonal 

variation in structure and biomass was influenced by changes in species composition and 

environmental conditions. The results contributed to the understanding that RPD may present 

different seasonal patterns and that changes in phytoplankton biomass productivity are 

affected by community turnover. In both seasons the rain disturbance directed the way 

productivity was related to diversity, while the relationship between community turnover and 

the seasonal changes in phytoplankton productivity was driven by changes in disturbance 

patterns between seasons. 

 Key words: disturbance, diversity, ecosystem functions, primary producers, resources. 
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5.1. Introdução 

As espécies fitoplanctônicas, quando em condições adequadas de hábitat, utilizam os 

recursos disponíveis e produzem biomassa através do crescimento das populações. Por isso os 

recursos e a biomassa fitoplanctônica são muitas vezes interpretados como estados da energia 

ou produtividade do ecossistema (Mittelbach et al., 2001).  Uma vez que as condições e 

recursos variam temporalmente em função de fatores sazonais, tais como a chuva, o 

fitoplâncton tem o potencial de mudar sua composição e estrutura, caracterizando o turnover 

sazonal desta comunidade (Pannard et al., 2008). As modificações sazonais na disponibilidade 

e desequilíbrio na oferta de recursos podem ter um papel importante no turnover do 

fitoplâncton e este, por sua vez, influenciar a mudança sazonal da biomassa. Para o clima 

tropical, a relação entre produtividade-diversidade (RPD) mostra indícios de ser influenciada 

por fatores ambientais (Costa & Dantas, 2016). No entanto as mudanças sazonais nas 

condições ambientais podem gerar diferentes padrões de RPD.  

O modelo multivariado da relação produtividade-diversidade proposto por Cardinale et 

al. (2009) sugere que a disponibilidade, Teoria espécie-energia (Wright, 1983) e desequilíbrio 

na oferta de recursos, Teoria de razão de recursos (Tilman, 1977; 1985) afetam a riqueza de 

espécies (S) e biomassa, enquanto que o número de espécies simultaneamente determina a 

biomassa, Paradigma da biodiversidade e funcionamento dos ecossistemas (Loureal et al., 

2000) (Figura 1, modelo i). No entanto, a forma como o número de indivíduos se distribui 

entre as espécies, ou uniformidade (Peet, 1974), possivelmente influencia a RPD. Como 

exemplo, o aumento da biomassa fitoplanctônica causado pela dominância de poucas espécies 

pode ocorrer em função da disponibilidade de um dado recurso para o qual estas espécies são 

competidoras superiores na comunidade (Passarge et al., 2004) e gerar redução na riqueza 

(Huszar et al., 1998; Romo; Villena, 2005; Soares et al., 2013). Assim, a uniformidade é 

consequência da eficiência das espécies em converter os recursos em biomassa.    

Os índices de uniformidade tal como Pielou (J’) (Pielou, 1969), são descritores da 

estrutura da comunidade (Heip, 1998). Alguns autores têm relacionado produtividade de 

biomassa com a uniformidade como forma de investigar o papel da biodiversidade no 

funcionamento de ecossistemas (e.g. Wilsey & Potivin, 2000; Mulder et al., 2004; Zhang et 

al., 2012). Em comunidade de plantas, tem-se verificado que a uniformidade pode afetar 

indiretamente a produtividade de biomassa do ecossistema através da riqueza, por meio de 

efeito de seleção, conceituado como o aumento da produtividade quando os recortes de 

amostragem com maiores riquezas apresentam as espécies mais produtivas (dominantes) 

(Wilsey & Polley, 2004).  A relação riqueza-uniformidade pode indicar ainda efeito de 
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complementariedade quando o aumento no número de espécies e biomassa está relacionado 

ao aumento da uniformidade (Polley et al., 2003) e efeito da dominância à medida que a 

redução da uniformidade passa a diminuir o número de espécies e aumentar biomassa da 

comunidade (Weis et al, 2007; Hillebrand et al., 2008; Schmidtke et al., 2010).  

Assim, apesar dos recursos serem a causa da riqueza, uniformidade e biomassa, a 

riqueza pode ser simultaneamente afetada pela uniformidade, através de efeitos de seleção, 

complementariedade e dominância; e a biomassa ser afetada tanto pelo número de espécies 

como pela maneira que o número de indivíduos se distribui entre as espécies (Figura 1, 

modelo ii). O feedback das relações entre recursos, riqueza, uniformidade e biomassa ajuda a 

compreender o papel da estrutura da comunidade na produtividade do ecossistema, podendo 

estas relações apresentarem padrões que diferenciam conforme a condição ambiental das 

estações seca e chuvosa em regiões tropicais.   

Em uma comunidade, a uniformidade pode variar sem qualquer alteração na riqueza de 

espécies (Stirling & Wilsey, 2001; Wilsey & Stirling, 2007; Wittebolle et al., 2009). Desta 

forma, é possível que a dissimilaridade na composição entre estações seca e chuvosa do ano 

gerem variação nas proporções dos indivíduos sem afetar a riqueza, e determine a mudança 

sazonal na produtividade através da estrutura da comunidade. Além disso, a composição, 

estrutura e biomassa fitoplanctônica podem mudar entre as estações seca e chuvosa do ano 

como reflexo das alterações sazonais na disponibilidade e desequilíbrio na oferta de recursos. 

Por isso, para testar estas inter-relações simultâneas em um modelo de turnover sazonal, 

talvez seja adequado utilizar a composição ao invés da riqueza e a própria estrutura 

substituindo o índice de uniformidade (figura 1, modelo ii).  

O turnover sazonal e as mudanças na produtividade do fitoplâncton são conduzidos pela 

frequência e intensidade de forças físicas (Vidal et al., 2017). A modificação na composição 

de espécies entre estações seca e chuvosa do ciclo sazonal pode refletir processos sucessionais 

gerados por distúrbios, que segundo a hipótese do distúrbio intermediário (Connell, 1978) são 

responsáveis por produzir e manter a diversidade. Os eventos de chuva, por exemplo, são 

conhecidos por afetar a biomassa, composição, estrutura e diversidade de espécies 

fitoplanctônicas em lagos rasos, caracterizando um fator distúrbio (Jacobsen & Simonsen, 

1993). Em estudo de revisão, foi possível sintetizar que a mudança nos padrões de frequência 

e intensidade dos eventos de chuva afeta o fitoplâncton através do fluxo de água, entrada de 

nutrientes, na condutividade e na mistura na coluna d’água (Reichwaldt & Ghadouani, 2012).  

  Existe evidência de que a relação entre a diversidade e distúrbio é positiva em alta 

produtividade e negativa em baixa produtividade (Kondoh, 2001) o que tem suportado a ideia 
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que esta relação é mediada pela produtividade do hábitat e depende fortemente da taxa em que 

os indivíduos podem recolonizar e crescer após o distúrbio (Allcock & Hik, 2003). Assim 

partindo destas evidências, em um modelo multivariado, as inter-relações entre a riqueza, 

uniformidade e biomassa podem não só serem diretamente influenciadas pela quantidade e 

intensidade de distúrbio, mas também podem ser consequência do efeito destes sobre a 

disponibilidade e desequilíbrio na oferta de recursos (figura 1, modelo iii).  

Em um contexto de turnover, as mudanças na quantidade e intensidade de chuva entre 

as estações secas e chuvosas do ano podem ter um efeito direto na mudança sazonal da 

composição, estrutura e produtividade de biomassa e indireto através de potenciais alterações 

na disponibilidade e desequilíbrio na oferta de recursos entre as estações do ano (figura 1, 

modelo iii).  Em sistemas aquáticos tropicais, a composição, estrutura e produção primária do 

fitoplâncton têm sido investigadas quanto a sua variação sazonal (e.g. Feresin et al., 2010; 

Dantas et al., 2012; Darchambeau et al., 2014; Curtarelli et al., 2015). No entanto, muitas 

vezes não consideram como o turnover do fitoplâncton está relacionado às mudanças nas 

condições e recursos, e como este pode interferir nas mudanças sazonais na produtividade de 

biomassa.  

O objetivo do trabalho foi analisar a RPD em uma perspectiva sazonal, considerando 

atributos de uniformidade, composição e estrutura da comunidade e distúrbio. Com base no 

contexto apresentado duas hipóteses foram levantadas: 1 – os padrões de relação entre 

riqueza, uniformidade, biomassa e disponibilidade e desequilíbrio na oferta de recursos, 

diferem entre as estações seca e chuvosa e são direcionados pela quantidade e intensidade de 

distúrbio; 2 – a mudança sazonal na produtividade de biomassa fitoplanctônica aumenta com 

o turnover da comunidade e é direcionada pela variação na quantidade e intensidade de 

distúrbio.  

 

Figura 1: Modelos conceituais (i, ii, iii) para testar o efeito da estrutura (com base na S e J’) 

na produtividade de biomassa fitoplanctônica (Biom.) nas estações seca e chuvosa, e para 
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testar o efeito do turnover (ii, iii) na mudança sazonal da produtividade de biomassa 

fitoplanctônica (com base nas mudanças na composição - Comp. e estrutura - Est.). Os 

números nas setas representam os mecanismos preditivos dos caminhos do modelo: 1 – 

Teoria espécie-energia; 2 – Teoria razão de recurso; 3 – Paradigma da biodiversidade e 

funcionamento dos ecossistemas; 4 – Relação riqueza-uniformidade; 5 – Relação diversidade-

distúrbio. Legenda: a e θ simbolizam a disponibilidade e o desequilíbrio na oferta de recursos 

respectivamente, conforme adotado em Cardinale et al. (2009).  

 

5.2. Materiais e método 

5.2.1 Áreas de estudo 

Foram utilizados para o estudo, dados coletados em 20 reservatórios localizados no 

estado da Paraíba, Nordeste, Brasil, com nove destes localizados no clima tipo BSh (clima 

semiárido quente) e 11 no clima tipo As (clima tropical quente e úmido) segundo a 

classificação de Köppen (Figura 2, Anexo 1). No estado da Paraíba o clima BSh se estende 

por todo o planalto da Borborema e a precipitação anual é cerca de 400 mm, enquanto que o 

clima As ocorre até um máximo de 600 km da costa Atlântica e apresenta precipitação anual 

por volta de 1000 mm (Alvares et al., 2013). O clima semiárido no nordeste brasileiro é 

caracterizado pela estação seca prolongada, que pode durar até 11 meses, com chuvas se 

concentrando em curto espaço de tempo provocando enchentes, diferentemente do que pode 

ser observado para o clima As que apresenta os eventos de chuva mais bem distribuídos ao 

longo do ano (Torres & Machado, 2008).  

 

5.2.2. Obtenção de dados 

Foram feitas duas coletas de dados em cada reservatório, a primeira na estação seca 

(setembro a novembro de 2014) e a segunda na estação chuvosa (abril a julho de 2015). Em 

cada ecossistema foi determinada uma unidade de amostragem, sempre que possível, logo 

após bancos de macrófitas em direção à zona limnética dos reservatórios. Em caso de 

ausência destes bancos, a unidade amostral foi estabelecida em região com profundidade em 

torno de um metro.  

A quantidade de distúrbio chuva (D) foi determinada com base no total de precipitação 

(mm) acumulada nos últimos trinta dias que antecedem a coleta de dados em campo. O 

número de dias que ocorreu evento de chuva (frequência do distúrbio – FD) também foi 

anotado. Esses dados foram obtidos de estações meteorológicas circunvizinhas aos 
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municípios onde estão localizados os reservatórios e disponibilizados pela Agência Executiva 

de Gestão das Águas do Estado da Paraíba (AESA). 

 

Figura 2: Localização dos reservatórios estudados (pontos pretos) nos diferentes tipos de 

clima, conforme Köppen adaptado de Alvares et al., (2013) para o Estado da Paraíba, 

Nordeste (NE), Brasil.  

 

Em cada reservatório, foram coletadas amostras de água para análise em laboratório de 

dois principais recursos para o fitoplâncton, nitrogênio (N) e fósforo (P) totais, através da 

metodologia descrita por Mackereth et al., (1978) e Standard Methods (APHA,1992) 

respectivamente. A caracterização das condições ambientais dos ecossistemas foi feita por 

meio da coleta in situ de dados de temperatura da água (Temp. – °C), pH, condutividade 

elétrica (CE – mS.cm
-1

), sólidos totais dissolvidos (STD – mg.L
-1

), salinidade (Sal. – %), 

turbidez (Turb. – NTU), utilizando sonda multiparâmetro, profundidade (Prof. – m) utilizando 

trena, transparência da água através da profundidade do disco de Secchi (Sec. – m) e nível de 

infestação de macrófitas aquáticas (Mac.) através da metodologia expressa por Vega (1997). 

Este método estabelece, pela simples observação do avanço de cobertura vegetal sobre o 

curso d’água, níveis de infestação que variam de 0 (ausência de plantas aquáticas) a 5 

(ambiente totalmente coberto por plantas).  
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Amostras para estudo quali e quantitativo do fitoplâncton foram coletadas para 

identificação das espécies e contagem dos indivíduos respectivamente. As amostras para 

estudo qualitativo foram coletadas através de arrastos horizontais com rede de plâncton de 

malha de 20 µm de abertura e acondicionadas em frascos de 100 mL e fixadas com formol a 

4% (Bicudo; Menezes, 2006). As amostras para estudo quantitativo foram obtidas em 

triplicata, diretamente da subsuperfície da água com o auxílio de frascos escuros de 100 mL e 

fixadas com lugol acético de forma a obter 1% de concentração final na amostra (Lund et al., 

1958).   

A contagem do fitoplâncton foi feita em câmara de sedimentação, com o auxílio de 

microscópio invertido, conforme método descrito por Utermöhl (1958).  Foi realizada a 

contagem com esforço de 400 indivíduos totais e 100 indivíduos da espécie numericamente 

mais expressiva, e quando possível, em amostras com maior concentração de algas, foi 

contado 1600 indivíduos totais e 400 indivíduos da espécie predominante, com uma acurácia 

em torno de 5-10% e confiabilidade de 95% dos dados (Lund, et al., 1958). A biomassa 

fitoplanctônica foi estimada através do cálculo do biovolume das espécies. Valores de 

biovolume foram determinados através de fórmulas geométricas descritas em Hillebrand et al. 

(1999), Sun e Liu (2003). Para este cálculo, foram medidos 30 indivíduos de cada espécie e 

realizadas médias de suas dimensões. Para os táxons raros, considerou-se 10 medidas. 

Posteriormente, os dados de biovolume foram convertidos para biomassa, expressa em mg.L
-1

 

de massa fresca (Wetzel; Likens, 1991).  

 

5.2.3. Tratamentos dos dados 

Primeiramente, foi verificado se as condições ambientais e recursos (N e P) diferiam 

entre as estações secas e chuvosas do ciclo sazonal através de uma análise de variância 

multivariada não paramétrica (PERMANOVA). 

A comunidade fitoplanctônica em cada amostra foi representada por uma matriz de 

composição, definida como a presença e ausência dos táxons e uma matriz de estrutura, com 

dados de biomassa de cada componente taxonômico.  A riqueza de espécies representou o 

número de espécies em cada amostra e a produtividade de biomassa foi definida como o 

somatório da biomassa das espécies por amostra. Foi calculada a uniformidade da 

comunidade através do índice de uniformidade de Pielou (Pielou, 1969) (J’), que tem como 

componente a diversidade proporcional de Shannon (H’) e o logaritmo natural da riqueza (S), 

e é expresso por J’ = H’/ln(S). Foram consideradas dominantes, as espécies cuja a biomassa 
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dos indivíduos representou mais de 50% da biomassa total da amostra, adaptando o descrito 

em Lobo e Leighton, (1986). 

A mudança na composição foi calculada através do índice de turnover (t) de Diamond e 

May (1977), expresso por t = (l+g)/S, onde l é o número de táxons perdidos, g é o número de 

táxons ganhos, S é o número total de táxons que ocorreram nas estações seca e chuvosa. Este 

índice varia de 0-1, onde 1 representa o valor máximo de mudança. Para este mesmo fim, 

também foi utilizada a dissimilaridade da matriz de composição entre as estações secas e 

chuvosas através do índice de Jaccard. A mudança na estrutura foi determinada através de 

índice de dissimilaridade de Bray-Curtis.  

Foram feitas matrizes de correlação de Pearson para testar isoladamente cada uma das 

relações bivariadas, pressupostas pelos caminhos dos modelos multivariados (figura 1). Para 

cada estação, a matriz de correlação considerou dados log transformados de riqueza, 

uniformidade, biomassa, nitrogênio e fósforo totais, e frequência e quantidade de distúrbio. 

Para testar as relações de turnover, foram considerados na matriz de correlação, os valores de 

dissimilaridade na composição pelo índice de Jaccard (Jac.), na estrutura e biomassa através 

do índice de Bray-Curtis (Bray), e a distância Euclidiana (Euc.) para dissimilaridade no 

nitrogênio e fósforo total, e na frequência e quantidade de distúrbio. A riqueza e uniformidade 

foram substituídas pela composição e estrutura respectivamente, de forma a evitar perda de 

informação de diversidade quando se utilizou de medidas de dissimilaridade para investigar o 

turnover.  

O Modelo de Equações Estruturais (MEE) foi utilizado para entender os padrões de 

relação produtividade-diversidade através das correlações entre as variáveis riqueza de 

espécies (S), biomassa fitoplanctônica, disponibilidade (a) e desequilíbrio na oferta de 

recursos (θ), conforme o modelo proposto por Cardinale et al., (2009). A partir deste modelo 

foram gerados mais dois MEE, um incluindo a uniformidade da comunidade e outro incluindo 

a quantidade (D) e intensidade de distúrbio (ID), simultaneamente. Estas análises foram feitas 

separadamente para cada estação (seca e chuvosa) para testar diferenças nos padrões entre as 

estações. Assim, foi possível verificar como se comportam os modelos à medida que 

aumentam sua complexidade.  

Para o modelo de turnover, foram feitas duas análises de MEE separadamente. A 

primeira para entender como as dissimilaridades, (entre estação seca e chuvosa) na 

disponibilidade (a) e desequilíbrio na oferta de recursos (θ) (distância Euclidiana), 

composição, estrutura e na biomassa se inter-relacionam. A segunda testando a inclusão da 

dissimilaridade sazonal na quantidade (D) e intensidade de distúrbio (ID) no modelo de 
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turnover. Assim, foi possível testar o efeito do turnover sobre a mudança sazonal da 

produtividade de biomassa e como as mudanças sazonais nos padrões de quantidade e 

intensidade de distúrbio interferem neste efeito. 

Para tanto, a disponibilidade de recursos (a) e o desequilíbrio na oferta de recursos (θ) 

foram calculados, conforme as equações 2 e 4 propostas por Cardinale et al., (2009). A 

intensidade de distúrbio (ID) foi definida no presente estudo como o balanço entre o número 

de dias que ocorreu evento de chuva (frequência do distúrbio – FD) e a quantidade de 

precipitação acumulada (D) no intervalo de trinta dias antecedente a data de coleta. A 

intensidade de distúrbio foi calculada seguindo os mesmos passos realizados para obtenção 

dos dados de desequilíbrio na oferta de recursos. A intenção foi gerar um único vetor de força 

“d” através da unificação da frequência e quantidade de distúrbio capaz de representar como a 

quantidade de precipitação acumulada se distribuiu em um intervalo de trinta dias. O ângulo 

formado pelo vetor representa o equilíbrio entre a frequência e quantidade de chuvas, 

variando entre 0-90 graus. O angulo tende a 90 graus com o aumento do desequilíbrio, 

indicando maior força do distúrbio, ou seja, uma maior quantidade de precipitação se 

concentrando em um curto espaço de tempo (dias). A utilização do ângulo de um vetor de 

força para medir a intensidade do distúrbio chuva demonstrou adequar-se as condições 

climáticas das regiões onde se localizam os ecossistemas. Isto porque os aumentos nos 

volumes de precipitação na estação chuvosa costumam ser caracterizados por eventos de 

chuva fragmentados no tempo (característica do clima As), gerando valores de ângulo 

tendendo a zero, ou por aumento das precipitações se concentrando em curto espaço de tempo 

(característica do clima BSh), gerando valores de ângulo tendendo a 90.  

A estatística básica utilizada para aplicação do MEE é a matriz de covariância implícita 

no modelo, a qual se avalia o quanto está consistente com o modelo proposto. Foi utilizado o 

teste qui-quadrado para verificar se houve desvio significativo entre a matriz de covariância e 

o MEE proposto com ajuste de Satorra-Bentler (SB) (Satorra & Bentler, 1994) e inspeção do 

CFI (Comparative Fit Index) que apresenta valores entre 0-1, indicando ajuste razoável acima 

de 0,8.  

Finalmente foram feitos modelos lineares generalizados (GLM) para testar o efeito 

conjunto de todas as variáveis explicativas consideradas (condições ambientais, 

disponibilidade e desequilíbrio na oferta de recursos, quantidade e intensidade de distúrbio) 

sobre a riqueza, uniformidade e biomassa em cada estação (seca e chuvosa). Assim como para 

testar o efeito da dissimilaridade sazonal destas variáveis (Distância Euclidiana) nas 

mudanças na composição e estrutura (turnover). O Critério de Informação Akaike corrigido 
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(AICc) para pequenos tamanhos amostrais foi utilizado para a seleção do modelo mais 

parcimonioso (ΔAICc = 0) de explicação das variáveis dependentes consideradas.  

 

5.3. Resultados 

 

As condições ambientais e os recursos para o fitoplâncton diferiram entre as estações 

seca e chuvosa do ciclo sazonal como evidenciado pela PERMANOVA (R² = 0,20; gl = 1; p < 

0,001). De acordo com o índice de turnover, a mudança na composição das espécies se 

manteve maior que 0,6, com exceção de um reservatório, cujo índice foi 0,48, havendo mais 

perdas do que ganhos de espécies da estação seca para chuvosa (Figura 3a). Em relação à 

estrutura da comunidade, a maior parte dos ecossistemas apresentou mais de 50% de 

dissimilaridade entre as estações seca e chuvosa. Com exceção de três ecossistemas, a espécie 

mais abundante em cada reservatório diferiu de uma estação do ano para a outra (Figura 3b). 

O reservatório com a estrutura e composição da comunidade mais similar entre a fase seca e 

chuvosa do ano apresentou a mesma espécie (Cylindrospermopsis raciborskii (Woloszynska) 

Seenayya & Subba Raju) dominante (mais de 80% da biomassa total) em ambas às estações 

(Figura 3a e b).   O checklist das espécies encontradas neste estudo está no Anexo 2. 

Para cada estação do ano, a Figura 4, mostra em geral, que algumas relações bivariadas 

foram possíveis de ser detectadas.  O aumento no número de dias com chuva (FD) esteve 

relacionado aos maiores volumes de precipitação acumulados no mês (D) para ambas as 

estações sazonais (o volume e a frequência de dias de precipitação podem ser conferidos no 

Anexo 3). Na estação seca, a FD apresentou fraca relação positiva com a biomassa e negativa 

com a uniformidade, demonstrando que a FD tendeu atuar aumentando a biomassa de poucas 

espécies dominantes. Foi observada, apenas na estação seca, uma relação positiva entre 

nitrogênio e fósforo totais. Dentre os nutrientes, apenas o nitrogênio total mostrou influenciar 

fracamente a produtividade de biomassa fitoplanctônica de forma positiva na estação chuvosa. 

Na estação seca do ano, a uniformidade da comunidade demonstrou gerar aumentos na 

riqueza de espécies, enquanto que o aumento na biomassa esteve relacionado a diminuição da 

uniformidade nas estações seca e chuvosa e aumento da riqueza de espécies na estação 

chuvosa do ano. 

As relações bivariadas para o turnover estão representadas na Figura 5. Na estação 

chuvosa, como esperado, os volumes precipitados são maiores em relação à estação seca (ver 

Anexo 3), esta mudança nos padrões de chuvas acompanha também a mudança na frequência 

dos eventos de chuva (dias chuvosos), que passaram a aumentar. Em relação ao fitoplâncton, 
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foi possível verificar na matriz de correlação que, quanto maior foi a dissimilaridade na 

composição de espécies entre as estações seca e chuvosa, maior foi a modificação na estrutura 

da comunidade. A mudança sazonal na produtividade de biomassa fitoplanctônica esteve 

relacionada à modificação, tanto da composição, como da estrutura da comunidade. 

 

 

Figura 3: (a) Turnover da composição (estação seca  estação chuva) com base no índice de 

Diamond e May (1977), t = l+g/S. (b) Turnover da estrutura com base na dissimilaridade de 
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Bray-Curtis, evidenciando a contribuição das espécies dominantes (que atingiram mais de 

50% da biomassa total). Em asterisco estão os ecossistemas em que a espécie mais abundante 

foi a mesma para ambas estações do ano.  

 

 

Figura 4: Matriz de correlação de Person para testar cada uma das relações bivariadas entre 

frequência e quantidade de distúrbio, nitrogênio e fósforo total, uniformidade, riqueza e 

biomassa, nas estações seca (cinza) e chuvosa (preto). As linhas de tendências tracejadas 

representam relações não significativas (p ≥ 0,1); as contínuas finas são relações fracas ou 

marginalmente significativas (0,05 ≤ p < 0,1) e as contínuas grossas são relações fortes ou 

significativas (p < 0,05).  

 

 

 



55 
COSTA, D.F. Teorias de diversidade aplicadas ao fitoplâncton de ecossistemas continentais... 

 

 
 

 

Figura 5: Matriz de correlação de Person para testar cada uma das relações bivariadas entre 

as dissimilaridades sazonais na frequência e quantidade de distúrbio, nitrogênio e fósforo 

total, composição, estrutura e biomassa fitoplanctônica. As linhas de tendências tracejadas 

representam relações não significativas (p ≥ 0,1); as contínuas finas são relações fracas ou 

marginalmente significativas (0,05 ≤ p < 0,1) e as contínuas grossas são relações fortes ou 

significativas (p < 0,05). 

 

Em relação aos MEEs, foram verificadas diferenças entre os padrões de RPD entre as 

estações seca e chuvosa. Além disso, para cada estação, também foram evidentes as 

diferenças nos padrões de RPD à medida que foram incluídas as variáveis, uniformidade, 

disponibilidade e desequilíbrio na oferta de recursos (Figura 6).   
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Figura 6: Representação gráfica dos MEEs para as estações seca e chuvosa. Os valores de R² 

demonstram o quanto o modelo explicou os dados de riqueza de espécies, uniformidade e 

biomassa fitoplanctônica, disponibilidade e desquilíbrio na oferta de recursos. Os coeficientes 

nas setas representam a mudança do desvio padrão de cada variável dependente por desvio 

padrão de cada variável explicativa e indicam relações positivas ou negativas. Setas tracejadas 

representam relações não significativas (p ≥ 0,1), setas contínuas finas representam relações 
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fracas ou marginalmente significativas (0,05 ≤ p < 0,1), setas contínuas grossas representam 

relações fortes ou significativas (p < 0,05).  

 

Nos MEEs feitos para estação seca, os modelos apenas com a riqueza (proposto por 

Cardinale et al., 2009) e com inclusão da uniformidade apresentaram ajustes idênticos (χ² = 

0,025; SB = 0,925; CFI = 1; p = 0,875). No primeiro modelo, apenas a riqueza de espécies 

apresentou uma fraca relação positiva com o desequilíbrio na oferta de recursos (p = 0,063). 

No segundo modelo, com a inclusão da uniformidade, a relação entre a riqueza e o 

desequilíbrio na oferta de recursos deixou de ser evidente (p = 0,121), estando a uniformidade 

fracamente relacionada com a riqueza (p = 0,063), de forma positiva e fortemente relacionada 

com a biomassa fitoplanctônica, de forma negativa (p < 0,01). Com a inclusão da quantidade 

e intensidade de distúrbio, o modelo apresentou ajuste mais fraco (χ² = 5,926; SB = 0,446; 

CFI = 0,77; p = 0,052). Neste modelo a relação entre a riqueza e a uniformidade deixou de ser 

evidente (p = 0,105), a biomassa continuou a apresentar relação negativa com a uniformidade 

(p < 0,001), passou a apresentar relação positiva com a disponibilidade de recursos (p = 

0,045) e esteve negativamente relacionada com a intensidade de distúrbio (p = 0,005), (Figura 

6).  

Nos MEEs feitos para estação chuvosa, conforme o CFI o modelo apenas com a riqueza 

(χ² = 2,062; SB = 0,203; CFI = 0,53; p = 0,151) foi menos ajustado em relação ao modelo 

com a inclusão da uniformidade (χ² = 2,062; SB = 0,203; CFI = 0,91; p = 0,151), embora o 

teste do qui-quadrado e Satorra-Bentler tenha apresentado mesmo valor de ajuste entre a 

matriz de covariância e o modelo proposto. No modelo apenas com a riqueza de espécies foi 

verificado que a produtividade de biomassa fitoplanctônica aumentou com a riqueza (p = 

0,008), e apresentou uma relação fraca e positiva com a disponibilidade de recursos (p = 

0,053). Ao incluir a uniformidade no modelo, a relação entre a biomassa e riqueza deixou de 

ser evidente (p = 0,245). No entanto, a biomassa passou a apresentar uma relação forte e 

positiva com a disponibilidade de recursos (p = 0,021). A uniformidade influenciou 

negativamente a biomassa (p = 0,033) e foi ao mesmo tempo, fracamente influenciada pela 

disponibilidade de recursos (p = 0,079) de forma negativa.  O modelo com a inclusão da 

quantidade e intensidade de distúrbio apresentou ajuste razoável (χ² = 4,625; SB = 0,691; CFI 

= 0,842; p = 0,099). Neste modelo, permaneceram o efeito negativo da uniformidade (p = 

0,025) e positivo da disponibilidade de recursos sobre a biomassa fitoplanctônica (p = 0,038). 

A influência positiva da riqueza sobre a biomassa voltou a ser evidente (p = 0,037). A 

quantidade de distúrbio apresentou uma fraca influência sobre a disponibilidade de recursos 
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(p = 0,060), influenciando-a negativamente, e afetou a riqueza de forma positiva (p = 0,038). 

Maiores intensidades de distúrbios apresentaram um efeito negativo sobre a riqueza (p = 

0,033) e fraco (p = 0,065) e positivo sobre a biomassa (Figura 6). 

Os modelos de turnover (Figura 7) apresentaram ajustes muito bons, tanto o modelo 

sem inclusão do distúrbio (χ² = 0,184; SB = 0,427; CFI = 1; p = 0,668), como o modelo com 

inclusão (χ² = 2,931; SB = 0,798; CFI = 0,97; p = 0,231). Em ambos os modelos, a mudança 

sazonal no desequilíbrio na oferta de recurso apresentou um efeito negativo na alteração da 

biomassa, e a dissimilaridade na estrutura da comunidade aumentou conforme mudou a 

composição de espécies entre as estações seca e chuvosa. No entanto, diferente do que foi 

visto nas relações bivariadas, apenas o turnover da estrutura da comunidade gerou mudanças 

sazonais diretas na produtividade de biomassa. O efeito do turnover da composição de 

espécies sobre a variação da biomassa ocorreu indiretamente através da alteração gerada na 

estrutura da comunidade. A mudança na quantidade de distúrbio entre as estações interferiu 

diretamente na estrutura da comunidade gerando diferença sazonal nos padrões de 

produtividade de biomassa fitoplanctônica. 

   

 

Figura 7: Representação gráfica dos MEEs para o turnover. Os valores de R² demonstram o 

quanto o modelo explicou os dados de dissimilaridade na composição de espécies, estrutura, 

produtividade de biomassa fitoplanctônica, disponibilidade e desequilíbrio na oferta de 

recursos. Os coeficientes nas setas representam a mudança do desvio padrão de cada variável 

dependente por desvio padrão de cada variável explicativa e indicam relações positivas ou 

negativas.  Setas tracejadas representam relações não significativas (p ≥ 0,1), setas contínuas 
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finas representam relações fracas ou marginalmente significativas (0,05 ≤ p < 0,1), setas 

contínuas grossas representam relações fortes ou significativas (p < 0,05). 

 

Os modelos lineares generalizados mostraram a existência de um efeito conjunto das 

variáveis que caracterizam as condições ambientais, para explicação dos padrões de riqueza 

de espécies, uniformidade e biomassa fitoplanctônica em cada estação e para explicação do 

turnover fitoplanctônico. Em ambas as estações sazonais, a uniformidade da comunidade 

esteve nos modelos junto às variáveis ambientais para explicação dos dados de biomassa 

fitoplanctônica. Maiores infestações de macrófitas favoreceram a riqueza e uniformidade na 

estação seca. Uma maior diversidade ocorreu em reservatórios com estado mais claro da água, 

o que foi indicado pelo efeito positivo da transparência na riqueza e negativo dos sólidos 

totais dissolvidos na uniformidade durante a estação seca e pela tendência da turbidez reduzir 

a riqueza na estação chuvosa.  Para o turnover, foi possível verificar que mudanças na 

estrutura e produtividade de biomassa foram mediadas pelas modificações sazonais da 

composição de espécies em conjunto a variação de outros fatores do ambiente. No entanto, as 

variações na salinidade e transparência foram negativamentes relacionadas ao turnover da 

esturura e as mudanças da biomassa respectivamente (Tabela 1). 

 

Tabela 1: Sumário da GLM com os modelos mais parcimoniosos (ΔAICc = 0) gerados a 

partir de todas as variáveis explicativas (VE) para cada variável dependente (VD), em cada 

estação e no turnover. O R² é o coeficiente de explicação do modelo, quanto maior o t-valor 

(Estimador/ Erro padrão), mais distante o Estimador está do Erro padrão (força de 

explicação), valores negativos indicam relações negativa com a variável dependente, em 

negritos representam relações significativas (p < 0,05). 

Estação seca   Estação chuvosa   Turnover 

VD R² VE t-valor   R² VE t-valor   VD R² VE t-valor 

S 0.63 Sec. 2.65 

 

0.25 Turb. -1.95 

 

Comp. 0.08 pH -1.26 

  

Mac. 2.49 

  

Sal. -1.97 

     

             J 0.49 STD -3.14 

 

0.47 Temp. 3.79 

 

Est. 0.79 Comp. 5.98 

  

Sal. 3.13 

  

OD 2.29 

   

Turb. 2.77 

  

Pro. -2.88 

       

STD 2.49 

  

Mac. 2.37 

       

Sal. -3.19 
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Tabela 1: continuação... 

Estação Seca  Estação Chuvosa  Turnover 

VD R² VE t-valor  R² VE t-valor  VD R² VE t-valor 

Biom. 0.60 CE 2.14 

 

0.84 Temp. 5.57 

 

Biom. 0.60 Comp. 3.26 

  

J’ -4.80 

  

pH 2.51 

   

Turb. 2.77 

            J’ -9.19       Sec. -2.50 

 

5.4. Discussão  

Apesar do clima tropical ser caracterizado pela pequena variação sazonal na 

temperatura da água e irradiação superficial na determinação da produtividade primária 

fitoplanctônica (Darchambeau et al., 2014), o presente estudo demostrou que não apenas o 

turnover do fitoplâncton esteve relacionado às flutuações nas condições e recursos, mas 

também mostrou indícios de interferência nas mudanças sazonais na produtividade de 

biomassa. Na zona temperada, estas flutuações são conhecidas por serem induzidas por 

fatores do clima, tal como a chuva, e são capazes de exercer influência em curto prazo na 

dinâmica fitoplanctônica em águas continentais (Pannard et al., 2008). No entanto, as 

variações sazonais de ambientes aquáticos tropicais mostram-se suficientes para influenciar a 

estruturação do fitoplâncton (eg. Dantas et al., 2008, Feresin et al., 2010; Costa & Dantas, 

2011; Dantas et al., 2012; Darchambeau et al., 2014; Curtarelli et al., 2015; Ogato & Kifle, 

2017), o que no presente estudo foi evidenciado por interações múltiplas entre distúrbio, 

recursos, condições ambientais com os elementos de diversidade, relacionados à riqueza e 

uniformidade, e à produtividade de biomassa da comunidade. 

 O aumento das funções do ecossistema é favorecido pelo turnover da comunidade, 

conforme a mesma se apresente uniforme (Allan et al., 2011). Em lagoas temperadas se tem 

evidenciado que o domínio de poucos gêneros no fitoplâncton torna o turnover da 

comunidade mais lento (Filstrup et al., 2014). No presente estudo foi verificado que o 

reservatório que apresentou dominância da mesma espécie em ambas as estações, apresentou 

baixo turnover sazonal da comunidade. 

É esperado que o distúrbio fragilize a dominância, favorecendo a diversidade em 

ambientes de produtividade elevada (Kondon et al., 2001). No entanto, no presente estudo foi 

possível verificar que durante a estação seca, a menor frequência do distúrbio chuva esteve 

associada ao aumento da biomassa de poucas espécies dominantes. Na estação chuvosa o 

aumento na biomassa foi favorecido pelas concentrações de nitrogênio total. Embora o efeito 

sinérgico do nitrogênio e fósforo totais demonstre favorecer a produtividade primária em água 
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doce (Elser et al., 2007), segundo Downing et al. (1999), ecossistemas tropicais geralmente se 

apresentam limitados por nitrogênio, e a contribuição de algumas espécies para a biomassa 

total do fitoplâncton pode ser aumentada à medida que este nutriente se torne disponível na 

coluna d’água.   

Em plantas terrestres, têm sido verificadas relações entre a uniformidade e biomassa 

positiva, como resultado de efeito de complementariedade (Mattingly et al. 2007) e negativa 

em um cenário de alta diversidade, indicando efeito de seleção (Wilsey & Potvin, 2000, 

Mulder et al., 2004). No presente estudo, as correlações bivariadas apontam que em ambas as 

estações sazonais, a biomassa aumentou com a redução da uniformidade. No entanto, na 

estação seca, maiores biomassas em um cenário de baixa uniformidade reduziram o número 

de espécies e caracterizou um efeito de dominância. De outra forma, na estação chuvosa a 

biomassa aumentou com a riqueza de espécies, sugerindo um efeito de seleção.  

As medidas de diversidade que ignoram a identidade das espécies, muitas vezes, 

indicam que a comunidade observada será semelhante em todas as condições, exceto nas mais 

extremas, enquanto métricas que rastreiam a identidade das espécies indicam melhor um 

turnover e permite investigações da estrutura e função da comunidade (Magurran & 

Henderson, 2010). Conforme Whittaker (1960), as medidas que consideram a composição das 

espécies podem apontar melhor as diferenças na estruturação da comunidade do que os 

índices que utilizam a riqueza e abundância relativa das espécies. No presente estudo, a 

mudança sazonal na estrutura da comunidade foi mediada pelas diferenças sazonais na 

composição de espécies, e a mudança sazonal da produtividade de biomassa esteve 

relacionada positivamente ao turnover da composição e estrutura. Isto mostra a importância 

destes atributos da comunidade como elementos de identidade das espécies, cujas alterações 

sazonais promovem mudanças nos padrões da produtividade da comunidade. Estes padrões 

poderiam não ser observados ao se utilizar métricas de diversidade menos sensíveis, tais como 

riqueza e uniformidade, quando se analisa o turnover.  

A relação dos recursos nutrientes com o fitoplâncton foi mais evidente nos modelos 

multivariados, quando a disponibilidade de recursos, o desequilíbrio na oferta de recursos, 

riqueza, uniformidade e biomassa são simultaneamente relacionados. Foi demonstrado em 

meta-análise que estudos de campo em água doce evidenciam que a riqueza foi influenciada 

positivamente pela disponibilidade de recursos e negativamente pelo desequilíbrio na oferta 

de recursos (Lewandowska et al., 2016). O modelo apenas com a riqueza demonstrou uma 

fraca relação positiva entre o desequilíbrio na oferta de recursos e a riqueza na estação seca 

dos ecossistemas estudados. Isto indicou que um maior número de espécies conseguiu 
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compartilhar o recurso mais abundante e/ou se especializaram na utilização do recurso mais 

escasso. Em MEEs feitos para o estudo da RPD em fitoplâncton verificou-se relação positiva 

da biomassa em função da disponibilidade de recursos (Cardinale et al., 2009; Korhonen et 

al., 2011). Nos ecossistemas estudados, durante o período chuvoso, o aumento da biomassa 

esteve relacionado à disponibilidade de recursos e à redução da uniformidade. Isto pode 

indicar que os nutrientes se tornam mais disponíveis com o aumento do volume das chuvas, 

ocasionando o aumento da biomassa de competidores superiores. 

Chuvas intensas mostraram ação negativa sobre a biomassa fitoplanctônica, por outro 

lado, os processos de circulação durante os eventos de chuva podem tornar os nutrientes mais 

disponíveis para o fitoplâncton (Jacobsen & Simonsen, 1993). Os resultados demonstraram 

que durante a estação seca, chuvas com maior intensidade apresentaram um efeito negativo na 

biomassa, porém na estação chuvosa o aumento no volume de precipitação favoreceu a 

riqueza, embora maiores intensidades dos eventos de chuva tenham apresentado um efeito 

inverso. Segundo Connel (1978), à medida que os distúrbios se tornam intensos, a 

comunidade se fragiliza, tornando-a composta apenas por poucas espécies com alta 

capacidade de reestabelecimento. Em ambas as estações sazonais, a biomassa fitoplanctônica 

foi favorecida pela disponibilidade de recursos nos modelos que incluíram o distúrbio. Isto 

confirma que, os eventos de circulação (efeito autóctone) promovidos pela chuva, tornam os 

recursos disponíveis para a produtividade fitoplanctônica, assim como discutido por 

Reichwaldt e Ghadouani (2012). 

Nos MEEs, a RPD foi caracterizada pelo aumento da biomassa fitoplanctônica em 

ambas estações com a redução na uniformidade da comunidade. Esse padrão foi observado 

em outros estudos com fitoplâncton (Hodapp et al., 2015; Lehtinen et al., 2017). A 

uniformidade também foi reportada por influenciar negativamente a produtividade em MEE 

que considerou o efeito da temperatura e diversidade fitoplanctônica na rede de produtividade 

primária (medida através do método de incorporação de 
14

C) (Lewandowska et al., 2012).   

Em plantas terrestres, o efeito da uniformidade sobre a biomassa pode ser evidente 

apenas quando se consideram suas interações com a riqueza (Wilsey & Polley, 2004). Os 

resultados dos MEEs mostraram, em ambas as estações, que a uniformidade influenciou 

negativamente a biomassa, porém na estação seca, a riqueza tendeu diminuir em função da 

diminuição na uniformidade, sugerindo que o aumento da biomassa esteve associado à 

redução da riqueza e ao efeito de dominância. Em modelos multivariados com fitoplâncton, 

verificou-se que a produtividade fitoplanctônica foi afetada positivamente pela riqueza e 

negativamente pela uniformidade (Lewandowska et al., 2012). Os MEEs demostraram, no 



63 
COSTA, D.F. Teorias de diversidade aplicadas ao fitoplâncton de ecossistemas continentais... 

 

 
 

período chuvoso um padrão semelhante, uma vez que a biomassa aumentou em função da 

redução da uniformidade e em função do aumento da riqueza de espécies, indicando um efeito 

de seleção. Estes padrões confirmaram o observado nas relações bivariadas. 

As dissimilaridades sazonais na composição e estrutura relacionaram-se positivamente 

entre si, e as alterações na estrutura entre as estações geraram mudanças sazonais na 

produtividade de biomassa. Conforme Weis et al., (2007), os efeitos da diversidade de algas 

na produção primária mudam através do tempo de sucessão da comunidade. Em ambientes 

tropicais, as mudanças sazonais na composição e biomassa do fitoplâncton dependem das 

variações nas condições e nutrientes (Bittencourt-Oliveira et al., 2012; Dantas et al., 2012). 

Os resultados do presente estudo evidenciaram que a mudança sazonal na biomassa 

fitoplanctônica esteve relacionada às menores mudanças no desequilíbrio na oferta de 

recursos nutrientes.  

As mudanças sazonais na biomassa fitoplanctônica e na diversidade de espécies são 

relacionadas a diferentes eventos de perturbação associados à chuva (Reichwaldt & 

Ghadouani, 2012). As mudanças na quantidade de chuvas entre as estações interferiram 

positivamente nas alterações sazonais da estrutura da comunidade nos ecossistemas 

estudados. Ambientes aquáticos tropicais estão sujeitos a variações temporais que 

reorganizam a abundância e composição fitoplanctônica, como resultado de interações entre 

variáveis físicas, químicas e biológicas (Calijuri et al., 2002). Parte da variação dos dados de 

riqueza, uniformidade, composição, estrutura e biomassa não foram explicadas pela dinâmica 

de recursos, mas esteve interligada as condições do ambiente, conforme visto na análise de 

GLM. Isto contribui para a compreensão que os fatores físicos e químicos que caracterizam as 

condições ambientais são elementos que influenciam a RPD (Costa & Dantas, 2016).  

O efeito das macrófitas na diversidade do plâncton por meio da supressão da 

produtividade do fitoplâncton representa um mecanismo indireto potencialmente importante, 

pelo qual, macrófitas podem interferir na relação produtividade-diversidade do ecossistema 

(Declerk et al., 2007). A presença de macrófitas aquáticas está relacionada ao estado de águas 

claras devido a sua capacidade de reduzir cargas de nutrientes limitantes para o fitoplâncton e 

inibir a ressuspensão de sedimento em lagos rasos (Zeng et al., 2017). Os sólidos totais 

dissolvidos na água desempenham um papel importante na passagem de luz para o 

crescimento do fitoplâncton, isto faz com que a abundância de fitoplâncton esteja 

correlacionada negativamente com esta variável (Ahmed & Wanganeo, 2015).  

Conforme os resultados encontrados por Lewandowska et al. (2012), embora a riqueza e 

uniformidade não sejam afetadas pela temperatura, é possível que seus efeitos indiretos 
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através da dinâmica de nutrientes interfiram na relação produtividade- diversidade. No 

presente estudo a temperatura da água influenciou positivamente a produtividade de biomassa 

e uniformidade.  Além da temperatura, parâmetros tais como pH, condutividade elétrica, 

salinidade, turbidez, saturação de oxigênio, representam condições ambientais fundamentais 

que interligam as relações entre recursos nutrientes, riqueza, uniformidade e biomassa 

fitoplanctônica no ambiente marinho (Hodapp et al., 2015) e que exercem importante 

influência na RPD para ambientes aquáticos continentais. 

Os resultados apresentados neste estudo mostram que a mudança sazonal da maioria das 

variáveis ambientais, com exceção da salinidade e transparência, gerou alterações na estrutura 

e biomassa total fitplanctônica. Nos ambientes estudados, foi possível ter ocorrido um tempo 

de retardo de reação do fitoplâncton aos efeitos das alterações na salinidade e transparência da 

água. Estas alterações na salinidade e transparência provavelmente acontecem devido à 

composição do solo e dinâmica de sedimentos com a chegada das chuvas.  Ao considerar as 

variações nas condições do ambiente, foi possível observar um efeito direto da dissimilaridade 

na composição de espécies entre as estações na mudança sazonal da produtividade de 

biomassa.  

Diante do que foi apresentado, as principais conclusões foram: 1 – As diferenças nos 

padrões de RPD observadas entre as estações seca e chuvosa do ano apontam que são 

direcionadas pelo distúrbio chuva, e são consequência do turnover sazonal da composição e a 

estrutura da comunidade. 2 – Na estação seca, o aumento da biomassa favoresceu a redução 

da riqueza, indicando um efeito de dominância. No período chuvoso, a biomassa aumentou 

com a dominância e com o número de espécies indicando um efeito de seleção. 3 – O 

turnover da estrutura da comunidade afetou diretamente a mudança sazonal na produtividade 

de biomassa fitoplanctônica. Porém o turnover da composição afetou a mudança da 

produtividade, tanto indiretamente por gerar as mudanças na estrutura da comunidade como 

diretamente. Estas relações estiveram direcionadas pela variação sazonal na quantidade de 

chuvas e no desequilíbrio na oferta de recursos. 4 – A RPD em cada estação demostrou ser 

influenciada pelas condições ambientais e as mudanças sazonais nas condições ambientais 

mostraram contribuir como forças motoras para o turnover da comunidade.  
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6. CONSIDERAÇÕES FINAIS 

 

No nordeste brasileiro, estudos de ecologia de reservatórios têm grande relevância para 

estimular discussões sobre o manejo adequado e conservação dos recursos hídricos. As 

informações ecológicas obtidas em estudos desta natureza refletem muito sobre a saúde do 

ambiente, o que vem sendo muito explorado nos estudos com o fitoplâncton por ser uma 

comunidade bioindicadora e de rápidas respostas as condições ambientais. Alguns fatores que 

geram a diversidade e a modificação da dominância de espécies foram investigados na 

presente Tese e fornecem informação para diferenciar a dinâmica do fitoplâncton de 

reservatórios de pequeno e grande porte influenciados por diferentes regiões climáticas.  

Reservatórios pequenos apresentam menores volumes de água e rápida hidrodinâmica, o que 

os tornam mais vulneráveis a ações climáticas e atividades humanas. Alguns destes aspectos 

foram determinantes para a diversidade do fitoplâncton dos ambientes estudados.  

Como foi possível verificar nos capítulos apresentados, a diversidade fitoplanctônica em 

reservatórios pode ser consequência da atuação conjunta das distâncias geográficas entre os 

reservatórios, das condições ambientais, do tamanho do ecossistema aquático, e reflete suas 

interações sazonais com o distúrbio chuva, disponibilidade e desequilíbrio na oferta de 

recursos e produtividade de biomassa do ecossistema. Algumas teorias ecológicas forneceram 

suporte para verificar como a neutralidade e as condições de nicho influenciam as relação 

espécies-área no fitoplâncton, além de contribuir ao entendimento de com o efeito das 

relações de nicho na produtividade é influenciada pela sazonalidade.  

Foi possível evidenciar que a relação das variáveis espaciais e ambientais com o 

fitoplâncton, indicou que tanto mecanismos neutros como de nicho determinaram a 

diversidade, quando considerado as espécies raras. No entanto, os mecanismos que estruturam 

as espécies abundantes nos ecossistemas estudados estiveram relacionados fortemente às 

condições do meio aquático, que favoreceu um maior número de espécies em ecossistemas 

menores. Este resultado mostra que os mecanismos que explicam as espécies raras ou pouco 

abundantes podem diferir daqueles que explicam a ocorrências das espécies abundantes, o que 

mostra que em alguns casos, dependendo do enfoque ecológico, deve-se atentar que a 

estruturação da diversidade não se dá apenas pelas espécies abundantes como vem tratando 

muitos estudos ecológicos com o plâncton.    

O efeito das variáveis espaciais na relação espécies-área evidencia a importância da taxa 

de dispersão das espécies do fitoplâncton para o pool de diversidade local. Parte da 

diversidade representada pelas espécies raras foi explicada por mecanismos mais relacionados 
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à espacialidade, pois a ocorrência destas espécies nos ecossistemas mostra estar mais 

relacionada com a capacidade de dispersão do que com a afinidade com as condições do 

ambiente. A maioria dos pequenos reservatórios é útil, em muitos casos, às comunidades 

locais para usos múltiplos, especialmente relacionados ao cultivo de vazante, dessedentação 

de animais, irrigação e consumo humano, o que chama a atenção, pois estas atividades 

humanas também podem estar contribuindo para a dispersão do fitoplâncton entre pequenos 

reservatórios circunvizinhos.  

Embora os resultados da Tese apontem que variáveis espaciais e ambientais afetam a 

relação entre o número de espécies e a área superficial de reservatórios, são necessários 

estudos que investiguem cada vez mais os processos que geram aumento da diversidade em 

ecossistemas aquáticos continentais de menor porte e que tornam a relação espécies-área 

negativa, diferindo do que classicamente se verifica para ecossistemas terrestres. As 

discussões trazidas na tese sugerem a importância da conservação de pequenos reservatórios 

para a manutenção da diversidade em uma escala regional, pois podem funcionar como fontes 

de diversidade para reservatórios de maiores portes. 

Nos ambientes de pequeno porte estudados, o cenário de dominância de espécies pode 

modificar completamente com a estação, como resposta aos regimes de chuvas. No Nordeste 

brasileiro, a desigualdade nos regimes pluviométrico entre as zonas com clima semiárido e 

tropical chama a atenção para o entendimento do efeito da sazonalidade da chuva na ecologia 

de produtores primários de reservatórios. Tal conhecimento contribui para a tomada de 

decisões e gestão dos recursos hídricos, principalmente nas regiões de escassez de água. 

Nestas regiões, a redução nos volumes dos reservatórios muitas vezes gera uma baixa 

diversidade em condição de elevada produtividade de biomassa fitoplanctônica, o que está 

associado à dominância de uma ou poucas espécies e contribui para um estado de água verde 

ou floração.  

Parte dos resultados analisados indicam que a relação produtividade-diversidade pode 

apresentar uma dinâmica sazonal e turnover dirigidos pelo distúrbio chuva. Assim, o 

potencial de produtividade primária fitoplanctônica de um ecossistema é um reflexo de muitas 

interações entre a diversidade e as condições e recursos do ambiente. Estas interações são 

modificadas com a sazonalidade em resposta à quantidade e intensidade de distúrbios, tais 

como a chuva. A mudança sazonal da produtividade é um reflexo do turnover da comunidade, 

pois, a modificação na composição de espécies afeta a estrutura da comunidade determinando 

a produtividade.  
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Espera-se que as discussões trazidas com os resultados da presente Tese estimulem os 

estudos da relação produtividade-diversidade em uma escala de turnover. Ao considerar que a 

diversidade afeta as funções ecossistêmicas, as mudanças da diversidade no tempo e espaço 

precisam ser melhor investigadas em relação aos seus efeitos na produtividade de biomassa no 

fitoplâncton de reservatórios, pois ajudariam a informar como acontecem as modificações no 

estado de energia que interferem na cadeia trófica (por meio de um controle bottom up). 

A utilização de teorias ecológicas aplicadas para o estudo do fitoplâncton de 

reservatórios tem fornecido uma discussão relevante, pois contribui para áreas das ciências 

naturais, tais como a Limnologia, e para gestão dos recursos hídricos e conservação da 

diversidade.  
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7. ANEXOS 

7.1. Anexo 1: Mapa do Estado da Paraíba, Nordeste, Brasil, contendo a numeração dos reservatórios 

analisados para a Tese e evidenciando dados de coordenadas geográficas, dados morfométricos de área 

(m²), volume (m³) e profundidade média – Zmédia (m) dos reservatórios. Os dados de Zmédia em 

negrito representam os ecossistemas rasos (Zmédia < 3 m). Para o primeiro manuscrito foram 

utilizados todos os ecossistemas e para o segundo manuscrito não foram considerados os dez primeiros 

reservatórios. 

 

nº  Reservatórios Latitude Longitude Área (m²) Volume (m³) Zmédia 

1 Balneário 7° 7'56,60" 34°58'22,64" 49.720,56 271.582,42 5,46 

2 Acauã 7°26'55,49" 35°34'47,58" 2.682.961,02 39.350.095,00 14,67 

3 Boqueirão 7°30'13,44" 36°10'18,37" 12.896.613,94 257.778.289,50 20,00 

4 Cordeiro 7°49'15,96" 36°41'30,80" 5.212.724,61 26.160.501,50 5,02 

5 Camalaú 7°53'45,64" 36°50'40,41" 2.234.053,38 16.435.131,50 7,36 

6 Poções 7°53'42,21" 37° 0'22,31" 4.530.345,22 7.255.890,00 1,60 

7 Namorado 7°23'6,63" 36°31'56,82" 139.589,14 1.078.317,50 7,72 

8 Soledade 7° 3'52,21" 36°20'26,08" 3.241.947,84 8.344.565,00 2,57 

9 Mucutu 7° 7'38,55" 36°39'25,40" 1.692.439,90 1.127.820,00 0,67 

10 Taperoá II 7°12'33,34" 36°50'33,39" 3.147.284,33 3.184.131,50 1,01 

11 Riacho da Serra 7°10'58,86" 35°18'40,95" 35.016,87 106.705,72 3,05 

12 Garças 7°11'7,13 35°26'41,61" 19.381,90 20.267,38 1,05 

13 São Pedro do Mato 7°12'31,28" 35°31'40,37" 16.006,52 18.540,34 1,16 
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Anexo 1: Continuação... 

nº  Reservatórios Latitude Longitude Área (m²) Volume (m³) Zmédia 

14 Maringá 7°15'40,24" 35°41'53,78" 17.496,00 9.940,20 0,57 

15 Açudinho 6°57'49,64" 35°47'25,46" 1.270,41 2.647,66 2,08 

16 Açude do Palma 6°58'15,30" 35°47'55,67" 15.474,55 83.690,91 5,41 

17 Esperança 7° 3'3,86" 35°51'20,70" 3.983,62 3.276,31 0,82 

18 Lagoa de Roça 7° 5'45,16" 35°51'50,29" 38.823,95 187.823,59 4,84 

19 Araruna 6°31'3,23" 35°42'20,38" 464,66 1.887,43 4,06 

20 Campo de Santana 6°29'11,71" 35°38'33,28" 6.054,87 6.363,78 1,05 

21 Lagoa de Bananeira 6°38'49,23" 35°48'36,87" 8.715,79 19.895,20 2,28 

22 Barra de Santa Rosa 6°43'55,47" 36° 2'46,06" 2.743,28 2.181,10 0,80 

23 Ilha 7° 2'44,00" 36°31'33,83" 1.932,16 4.118,87 2,13 

24 Assunção 7° 5'19,46" 36°44'14,08" 11.323,32 53.672,75 4,74 

25 Pedra Vermelha 7° 7'53,45" 36°45'56,80" 597,43 524,07 0,88 

26 Cosme Pinto 7° 9'23,55" 36°48'3,94" 15.941,60 52.250,46 3,28 

27 Salgadinho 7° 6'44,93" 36°54'28,62" 3.928,81 2.761,53 0,70 

28 Areia de Baraúnas 7° 7'11,96" 36°59'1,04" 1.120,11 4.465,27 3,99 

29 Passagem 7° 7'45,78" 37° 3'22,50" 9.318,01 34.395,96 3,69 

30 Cacimba de Areia 7° 4'27,02" 37° 9'13,28" 3.049,06 5.965,37 1,96 

  

7.2. Anexo 2: Checklist das algas planctônicas encontradas nas amostras quantitativas dos 30 

reservatórios analisados para a Tese. A numeração dos reservatórios segue ordem listada no Anexo 1. 

Táxons  Reservatórios 

CYANOPHYTA  

Anabaena sp.  22 

Anabaenopsis elenkinii V.V.Miller 12, 13 

Anabaenopis sp. 8, 11, 14 

Aphanizomenon gracile Lemmermann 6, 8, 9, 10 

Aphanizomenon sp. 2, 14 

Aphanocapsa annulata G.B.McGregor 1 

Aphanocapsa delicatissima West & G.S.West  13 14, 30 

Aphanocapsa elachista West & G.S.West  2, 3, 4, 5, 7, 11, 13, 14, 15, 21, 26 

Aphanocapsa incerta (Lemmermann) G.Cronberg & 

Komárek 

2, 5, 6, 7, 9, 20 

Aphanotece sp.  11, 27 

Calothrix braunii Bornet & Flahault 26 

Chroococcus distans (G.M.Smith) Komárková-Legnerová 

& Cronberg 

4, 5, 6, 10, 14, 19, 20, 21, 22 

Chroococcus turgidus (Kützing) Nägeli  3, 8, 22 

Chroococcus sp.  18, 30 
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Táxons Reservatórios 

Coelomoron tropicale P.A.C.Senna, A.C.Peres & 

Komárek 

4, 5, 7, 8, 10 

Coelosphaerium sp. 1, 21, 30 

Cylindrospermopsis raciborskii (Woloszynska) Seenayya 

& Subba Raju 

2, 3, 4, 5, 6, 7, 8, 9, 10, 11, 12, 13, 14, 17, 18, 

19, 21, 25, 26 

Dolichospermum circinale (Rabenhorst ex Bornet & 

Flahault) P.Wacklin, L.Hoffmann & J.Komárek 

5 

Dolichospermum planctonicum (Brunnthaler) Wacklin, 

L.Hoffmann & Komárek 

12, 13, 21, 22, 25, 30 

Dolichospermum solitarium (Klebahn) Wacklin, 

L.Hoffmann & Komárek 

4, 5, 11, 13, 14, 16, 26, 30 

Dolichospermum sp. 4, 11, 12, 15, 26 

Dolichospermum sp2. 5, 23 

Geitlerinema amphibium (C.Agardh ex Gomont) 

Anagnostidis 

1, 2, 3, 4, 5, 6, 7, 8, 9, 10, 11, 12, 13, 14, 15, 17, 

19, 20, 21, 22, 23, 24, 25, 26, 27, 28, 29, 30 

Geitlerinema splendidum (Greville ex Gomont) 

Anagnostidis 

13, 15, 16, 18 

Lemmermanniella sp. 21 

Leptolyngbya foveolara (Gomont) Anagnostidis & 

Komárek 

1, 21 

Leptolyngbya sp. 2, 3, 4, 10, 12, 14, 18, 19 

Lyngbya sp. 22, 27 

Merismopedia glauca (Ehrenberg) Kützing  7, 15, 17, 22 

Merismopedia minutissima Joosten  11 

Merismopedia tenuissima Lemmermann  2, 3, 5, 6, 7, 10, 11, 14, 15, 18, 22, 23, 24, 25, 

29, 30 

Microcystis aeruginosa (Kützing) Kützing  5, 13, 14, 27 

Microcystis panniformis Komárek, Komárková-

Legnerová, Sant'Anna, M.T.P.Azevedo, & P.A.C.Senna 

2, 3, 4, 5, 6, 7, 8, 10, 11, 15, 16, 18, 22, 25 

Microcystis sp. 4 

Oscillatoria curviceps C.Agardh ex Gomont 15 

Oscillatoria princeps Vaucher ex Gomont 30 

Oscillatoria simplicissima Gomont 4, 15, 19, 21, 22 

Oscillatoria subbrevis Schmidle 14 

Planktothrix agardhii (Gomont) Anagnostidis & Komárek 2, 6, 11, 18 

Pseudanabaena catenata Lauterborn 4, 11, 12, 14, 15, 18, 22, 23, 25, 27, 30 

Pseudanabaena galeata Böcher 2, 30 
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Táxons Reservatórios 

Pseudanabaena mucicola (Naumann & Huber-Pestalozzi) 

Schwabe 

5 

Pseudanabaena sp. 3, 5, 27 

Romeria sp. 7 

Spirulina major Kützing ex Gomont 30 

Spirulina princeps West & G.S.West 21 

Spirulina sp. 15 

  

CRYPTOPHYTA  

Cryptomonas erosa Ehrenberg 11 

Cryptomonas marssonii Skuja 2, 11, 12, 13, 14, 15, 16, 18, 19, 20, 23, 26, 27, 

28, 29, 30 

Cryptomonas ovata Ehrenberg 1, 11, 12, 13, 14, 15, 16, 19, 21, 22, 23, 24, 25, 

26, 27, 28, 29, 30 

Cryptomonas platyuris Skuja 1, 19 

Rhodomonas lacustris Pascher & Ruttner 1, 2, 9, 11, 12, 14, 15, 16, 17, 18, 22, 23, 24, 26, 

27, 28, 29, 30 

  

BACILLARIOPHYTA  

Achnanthes inflata (Kützing) Grunow 28 

Achnanthes lanceolata (Brébisson ex Kützing) Grunow 12, 13, 24, 28, 30 

Achnanthes linearis (W.Smith) Grunow 1, 13, 16, 30 

Achnanthes microcephala (Kützing) Grunow 1, 11, 12, 13, 14, 16, 17, 19, 20, 23, 25, 26, 30 

Achnanthes sp. 4 

Amphora veneta Kützing 13, 15 

Amphora sp. 1, 12, 19, 22 

Anomoeoneis vitrea (Grunow) R.Ross 1 

Aulacoseira granulata (Ehrenberg) Simonsen 4, 5, 10, 11, 12, 13, 14, 15, 16, 17, 25, 26, 28 

Campylodiscus noricus Ehrenberg ex Kützing  22 

Cocconeis placentula Ehrenberg 2, 11, 12, 15, 16 

Cyclotella glomerata H.Bachmann 9, 11, 12, 14 

Cyclotella meneghiniana Kützing 1, 2, 4, 8, 9, 10, 11, 12, 13, 14, 15, 16, 17, 19, 

22, 27, 29 

Cyclotella pseudostelligera Hustedt 1, 11, 12, 14, 15, 16, 19, 20, 22, 30 

Cyclotella sp. 3, 4, 5, 6, 7, 8 

Cymbella helvetica Kützing 12 

Cymbella ventricosa (C.Agardh) C.Agardh 11 

Encyonema minutum (Hilse) D.G.Mann 1 

http://www.algaebase.org/search/species/detail/?species_id=33258
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Táxons Reservatórios 

Encyonema silesiacum (Bleisch) D.G.Mann 15 

Encyonema sp. 29 

Eunotia asterionelloides Hustedt 1 

Eunotia didyma Grunow 1, 12, 16 

Eunotia indica Grunow (grande) 1 

Eunotia pectinalis (Kützing) Rabenhorst 2, 12, 14, 15, 16, 17, 23, 26, 27, 30 

Eunotia sp. 3, 5, 10, 16 

Fragilaria brevistriata Grunow 25 

Fragilaria capucina Desmazières 1, 2, 3, 4, 5, 6, 7, 8, 10, 11, 12, 13, 14, 15, 16, 

17, 19, 22, 23, 25, 26, 27, 29, 30 

Fragilaria sp. 4 

Frustulia rhomboides (Ehrenberg) De Toni 12, 13, 15, 16, 17, 19, 20, 22, 23, 25, 27, 29, 30 

Frustulia sp. 3, 7 

Gomphonema acuminatum Ehrenberg 1, 16 

Gomphonema angustatum (Kützing) Rabenhorst 12, 13, 15, 16, 22 

Gomphonema gracile Ehrenberg 1, 2, 11, 13, 14, 15, 16, 21, 25, 26, 30 

Gomphonema sp. 27, 30 

Gyrosigma acuminatum (Kützing) Rabenhorst 27, 29, 30 

Gyrosigma sp. 12, 15, 16, 24 

Hantzschia amphioxys (Ehrenberg) Grunow 12, 25, 26 

Melosira sp.  16 

Navicula sp. 22 

Neidium affine (Ehrenberg) Pfizer 13, 16, 23 

Neidium sp. 23 

Nitzschia longissima (Brébisson) Ralfs 12, 15, 17 

Nitzschia recta Hantzsch ex Rabenhorst 14, 19, 23, 30 

Nitzschia tryblionella Hantzsch 12, 13, 17, 19 

Nitzschia obtusa W.Smith 11, 12, 17 

Pinnularia biceps W.Gregory 23 

Pinnularia gibba Ehrenberg 23, 27 

Pinnularia tabellaria Ehrenberg 1, 11, 16 

Pinnularia sp.  12, 22 

Rhopalodia gibba (Ehrenberg) Otto Müller 7, 12, 13, 15, 16 

Stauroneis phoenicenteron (Nitzsch) Ehrenberg 30 

Stauroneis sp. 12 

Surirella linearis W.Smith 29 

Surirella ovalis Brébisson 12, 13, 16 

Synedra minuscula Grunow 11, 12, 13, 15, 17 
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Táxons Reservatórios 

Tryblionella sp. 12, 13, 15, 22, 23, 25, 27, 28, 29 

Ulnaria ulna (Nitzsch) P.Compère 1, 11, 14, 15, 16 

Urosolenia longiseta (O Zacharias) Edlund & Stoermer 11, 12, 13, 16 

  

CHRYSOPHYTA  

Dinobryon sp. 17, 27 

Mallomonas punctifera Korshikov 27 

Mallomonas sp. 23, 27 

Ochromonas pyriformis Matvienko 22 

  

XANTHOPHYA  

Centritractus belonophorus (Schmidle) Lemmermann 11, 27 

Centritractus sp. 7, 10 

Tetraëdriella spinigera Skuja 23 

  

CHLOROPHYTA  

Actinastrum hantzschii Lagerheim  2, 5, 6, 11, 15, 21, 27 

Actinochloris  sp. 13, 19, 21 

Ankistrodesmus densus Korshikov 1 

Ankistrodesmus falcatus (Corda) Ralfs  14, 15, 30 

Ankyra judayi (G.M.Smith) Fott 16, 17, 25 

Botryococcus braunii Kützing  23, 30 

Botryococcus sp. 12, 13, 29 

Botryococcus sp. 2 25 

Chlamydomonas debaryana Goroschankin [Gorozhankin] 20 

Chlamydomonas globosa J.W.Snow 20 

Chlamydomonas sordida Ettl 20 

Chlamydomonas sp. 27 

Chlorolobion braunii (Nägeli) Komárek 19, 20 

Closteriopsis acicularis (Chodat) J.H.Belcher & Swale 5, 15, 25, 27 

Closterium incurvum Brébisson 2, 16, 26 

Closterium sp. 19 

Coelastrum astroideum De Notaris  13, 17, 20, 22, 25, 27 

Coelastrum microporum Nägeli  8, 15, 19, 21, 22 

Coelastrum reticulatum (P.A.Dangeard) Senn 5, 7 

Coelastrum proboscideum Bohlin (cel. 4) 21 

Cosmarium abbreviatum Raciborski 1 

Cosmarium contractum O.Kirchner 30 
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Táxons Reservatórios 

Cosmarium granatum f. scrobiculatum  A.M.Scott & 

Prescott 

30 

Cosmarium moniliforme Ralfs 1 

Cosmarium punctulatum Brébisson 1, 21, 30 

Cosmarium quadrum P.Lundell 26 

Cosmarium subgranatum (Nordstedt) Lütkemüller 13 

Cosmarium trilobulatum var. [trilobatum] f. retusum  

Gutwinski 

12, 13, 30 

Cosmarium vexatum West 30 

Crucigenia quadrata Morren 11, 12, 15, 19, 20, 22, 23, 25, 26, 27 

Crucigeniella crucifera (Wolle) Komárek 23, 24 

Desmodesmus denticulatus (Lagerheim) S.S.An, T.Friedl 

& E.Hegewald 

7, 8, 27, 30 

Desmodesmus serratus (Corda) S.S.An, T.Friedl & 

E.Hegewald 

29, 30 

Desmodesmus intermedius (Chodat) E.Hegewald  11, 14, 18, 22, 23 

Dictyosphaerium pulchellum H.C.Wood  15, 17, 18, 20, 23, 24, 27 

Euastrum binale Ehrenberg ex Ralfs 30 

Euastrum denticulatum F.Gay 1, 15 

Euastrum hypochondrum Nordstedt 30 

Euastrum spinulosum Delponte 30 

Eudorina elegans Ehrenberg  13 

Eudorina sp.  5, 15, 23 

Gonatozygon sp. 1 

Kirchneriella lunaris (Kirchner) Möbius  14 

Kirchneriella obesa (West) West & G.S.West 26 

Lagerheimia sp. 16, 17 

Micractinium bornhemiense (W.Conrad) Korshikov  22 

Micractinium pusillum Fresenius  15 

Micrasterias radiosa Ralfs 1 

Monoraphidium arcuatum (Korshikov) Hindák 2, 11, 13, 15, 16, 17, 19, 20, 24, 26, 27, 28, 30 

Monoraphidium caribeum Hindák 11, 12, 13, 14, 17, 18, 20, 22, 26 

Monoraphidium circinale (Nygaard) 22 

Monoraphidium contortum (Thuret) Komárková-

Legnerová 

2, 4, 5, 6, 7, 8, 9, 10, 11, 12, 13, 14, 15, 17, 18, 

19, 20, 21, 22, 23, 24, 25, 27, 28, 30 

Monoraphidium dybowskii (Woloszynska) Hindák & 

Komárkova Legnerová 

14 
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Táxons Reservatórios 

Monoraphidium griffithii (Berkeley) Komárková-

Legnerová 

4, 5, 10, 11, 12, 13, 14, 15, 16, 17, 19, 20, 21, 

22, 23, 24, 25, 26, 27, 28, 29, 30 

Monoraphidium irregulare (GM Smith) 2, 9, 11, 12, 13, 14, 15, 18, 20, 21 

Monoraphidium minutum (Nägeli) Komárková-Legnerová 8, 10, 11, 14, 15, 22, 24, 25, 26, 27, 29 

Mougeotia sp. 15 

Mougeotia sp.2 15 

Nephrocytium lunatum West  1 

Oedogonium sp. 1, 5, 21 

Onychonema laeve Nordstedt 1, 12 

Oocystis borgei J.W.Snow 25 

Oocystis elliptica West 8 

Oocystis lacustris Chodat  4, 5, 8, 10, 12, 15, 20, 22, 24, 25 

Oocystis sp.  19, 21, 27, 29 

Pandorina sp. 22, 29 

Pediastrum duplex Meyen  26 

Pediastrum tetras (Ehrenberg) Ralfs 1, 11, 13, 16, 24, 26, 27 

Pseudodidymocystis fina (Komárek) E.Hegewald & 

Deason 

3, 4, 10, 11, 12, 14, 17, 24 

Quadrigula sp.  3, 5, 11, 13, 15, 25 

Scenedesmus acuminatus (Lagerheim) Chodat  2, 8, 11, 14, 17, 18, 20, 24, 26, 27 

Scenedesmus acutus Meyen 17, 18, 24, 25, 26 

Scenedesmus arcuatus (Lemmermann) Lemmermann  23 

Scenedesmus ecornis (Ehrenberg) 1, 12, 15, 17, 19, 20, 22, 24, 25, 26 

Scenedesmus opoliensis P.G.Richter  18, 22 

Scenedesmus quadricauda (Turpin) Brébisson 8, 10, 11, 14, 18, 20, 21, 24, 27, 30 

Scenedesmus quadrispina Chodat  16, 17, 22 

Scenedesmus raciborskii Woloszynska 1 

Scenedesmus verrucosus Y.V.Roll 24 

Schroederia antillarum Komárek 1, 11, 15, 18, 25, 26, 28, 30 

Schroederia indica Philipose 1, 16, 25, 27, 28, 29 

Schroederia sp. 5 

Sorastrum sp. 26 

Sphaerocystis schroeteri Chodat  1, 3, 4, 5, 6, 7, 10, 12, 14, 25, 26, 29 

Spondylosium planum (Wolle) West & G.S.West  21, 27 

Staurastrum anatinum Cooke & Wills 1 

Staurastrum brachioprominens Børgesen 2, 14, 15, 16, 27 

Staurastrum crenulatum (Nägeli) Delponte 30 

Staurastrum furcatum Brébisson 21 
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Táxons Reservatórios 

Staurastrum gracile Ralfs ex Ralfs  2 

Staurastrum leptocladum Nordstedt 5, 10 

Staurastrum sebaldi Reinsch 1 

Staurastrum tetracerum Ralfs ex Ralfs 21 

Staurastrum sp. 4, 16 

Staurodesmus connatus (P.Lundell) Thomasson 21 

Staurodesmus cuspidatus (Brébisson) Teiling 21 

Staurodesmus dejectus (Brébisson) Teiling 1, 30 

Staurodesmus mamillatus (Nordstedt) Teiling 21 

Staurodesmos parchyrhynchus (Nordstedt) Teiling 15 

Staurodesmus sp. 21, 26 

Tetraëdriella spinigera Skuja 23, 26, 27 

Tetraëdron minimum (A.Braun) Hansgirg 14, 18, 24, 25 

Tetraëdron victoriae Woloszynska 26 

Tetrastrum staurogeniiforme (Schröder) Lemmermann 5 

Volvox sp. 5, 14, 23, 27 

Westella botryoides (West) De Wildeman  22 

  

EUGLENOPHYTA  

Cryptoglena skujae Marin & Melkonian 20 

Euglena acus (O.F.Müller) Ehrenberg 1, 12, 21, 22, 24, 27, 30 

Euglena agilis H.J.Carter 27 

Euglena caudata K.Hübner 9, 10, 11, 13, 14, 23, 24, 25, 27, 30 

Euglena minuta Prescott 17, 24 

Euglena oxyuris Schmarda 16, 17, 19, 22, 24 

Euglena pisciformis Klebs 15 

Euglena sp. 4, 13 

Lepocinclis ovum (Ehrenberg) Lemmermann 15, 19, 21, 22, 23, 24, 25, 27 

Lepocinclis sp. 12, 13, 14, 19, 23, 24, 27 

Monomorphina pyrum (Ehrenberg) Mereschkowsky 11, 15, 17, 18 

Phacus acuminatus Stokes 23, 24, 25, 27 

Phacus curvicauda Svirenko 23 

Phacus glaber Pochmann 7, 8, 10 

Phacus hamatus Pochmann 17, 24, 25 

Phacus tortus (Lemmermann) Skvortzov 12, 23, 24 

Strombomonas deflandrei (Y.V.Roll) Deflandre 23 

Strombomonas gibberosa (Playfair) Deflandre 25 

Strombomonas rotunda (Playfair) Deflandre 12 
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Táxons Reservatórios 

Strombomonas scabra (Playfair) G.Tell & V.Conforti 13, 19 

Strombomonas sp. 24 

Trachelomonas armata (Ehrenberg) F.Stein 1, 19, 27, 29 

Trachelomonas caudata (Ehrenberg) Stein 13, 19, 24, 25, 27 

Trachelomonas conica Playfair 19, 23, 24, 25, 27, 28, 29, 30 

Trachelomonas curta A.M.Cunha 15, 23, 25, 26 

Trachelomonas cylindrica Ehrenberg 1, 24 

Trachelomonas hispida (Perty) F.Stein 4, 19, 23, 24, 26, 29, 30 

Trachelomonas intermedia P.A.Dangeard 16, 18 

Trachelomonas lacustris Drezepolski 24, 30 

Trachelomonas molesta Deflandre 23 

Trachelomonas oblonga Lemmermann 1, 7, 8, 10, 11, 13, 18, 19, 24, 27, 30 

Trachelomonas planctonica Svirenko 23, 27 

Trachelomonas pulcherrima Playfair 19 

Trachelomonas splendidissima Middelhoek 1, 11, 14, 15, 19, 24, 25, 26, 27 

Trachelomonas verrucosa A.Stokes 27 

Trachelomonas volvocina (Ehrenberg) Ehrenberg 1, 2, 11, 12, 13, 14, 15, 16, 17, 18, 20, 21, 23, 

24, 25, 27, 28, 29, 30 

Trachelomonas volvocinopsis Svirenko 1, 11, 12, 13, 14, 15, 16, 18, 19, 20, 21, 23, 24, 

25, 26, 27, 28, 29, 30 

  

DINOPHYTA  

Gymnodinium abbreviatum Kofoid &Swezy 1, 12, 13, 30 

Parvodinium umbonatum (Stein) S.Carty 17, 21, 22 

Peridinium volzii Lemmermann 15 

Peridinium sp. 18 

 

 

7.3. Anexo 3: Quantidade (mm) e frequência (dias) de precipitação pluviométrica ocorridos nos 

últimos 30 dias que antecederam a coleta de dados em campo para ambas as estações seca e chuvosa. 

    Estação Seca   Estação chuvosa 

Reservatórios   Quantidade  Frequência    Quantidade Frequência 

Riacho da Serra 

 

0 0 

 

215,8 18 

Garças 

 

0 0 

 

215,8 18 

São Pedro do Mato 

 

12,4 5 

 

144,5 23 

Maringá 

 

0 0 

 

132,7 21 

Açudinho 

 

46,9 9 

 

61,2 5 
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  Estação Seca  Estação Chuvosa 

Reservatórios  Quantidade Frequência  Quantidade Frequência 

Açude do Palma 

 

40,8 12 

 

61,2 5 

Esperança 

 

40,8 12 

 

60,1 9 

Lagoa de Roça 

 

1,1 1 

 

60,1 9 

Araruna 

 

35,8 8 

 

72 5 

Campo de Santana 

 

7,4 5 

 

37,7 6 

Lagoa de Bananeira 

 

7,9 2 

 

54,7 5 

Barra de Santa Rosa 

 

46,9 9 

 

49,3 4 

Ilha 

 

8,3 1 

 

72,2 5 

Assunção 

 

0 0 

 

53,7 4 

Pedra Vermelha 

 

20,8 4 

 

172,5 3 

Cosme Pinto 

 

20,8 4 

 

172,5 3 

Salgadinho 

 

0 0 

 

183,2 11 

Areia de Baraúnas 

 

0 0 

 

154,2 9 

Passagem 

 

0 0 

 

146,6 8 

Cacimba de Areia   0 0   146,6 8 

 

 

7.4. Anexo 4: Normas de submissão da Aquatic Ecology 

 

Title Page 

The title page should include: 

The name(s) of the author(s) 

A concise and informative title 

The affiliation(s) and address(es) of the author(s) 

The e-mail address, and telephone number(s) of the corresponding author 

If available, the 16-digit ORCID of the author(s) 

Abstract 

Please provide an abstract of 150 to 250 words. The abstract should not contain any undefined 

abbreviations or unspecified references. 

Keywords 

Please provide 4 to 6 keywords which can be used for indexing purposes. 

 

Text Formatting 

Manuscripts should be submitted in Word. 

Use a normal, plain font (e.g., 10-point Times Roman) for text. 
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Use italics for emphasis. 

Use the automatic page numbering function to number the pages. 

Do not use field functions. 

Use tab stops or other commands for indents, not the space bar. 

Use the table function, not spreadsheets, to make tables. 

Use the equation editor or MathType for equations. 

Save your file in docx format (Word 2007 or higher) or doc format (older Word versions). 

Manuscripts with mathematical content can also be submitted in LaTeX. 

LaTeX macro package (zip, 181 kB) 

Headings 

Please use no more than three levels of displayed headings. 

Abbreviations 

Abbreviations should be defined at first mention and used consistently thereafter. 

Footnotes 

Footnotes can be used to give additional information, which may include the citation of a reference 

included in the reference list. They should not consist solely of a reference citation, and they should 

never include the bibliographic details of a reference. They should also not contain any figures or 

tables. 

Footnotes to the text are numbered consecutively; those to tables should be indicated by superscript 

lower-case letters (or asterisks for significance values and other statistical data). Footnotes to the title 

or the authors of the article are not given reference symbols. 

Always use footnotes instead of endnotes. 

Acknowledgments 

Acknowledgments of people, grants, funds, etc. should be placed in a separate section on the title 

page. The names of funding organizations should be written in full. 

Important notes: 

Please submit your manuscript in 11-point Times Roman. 

And please use double line spacing. 

 

Citation 

Cite references in the text by name and year in parentheses. Some examples: 

Negotiation research spans many disciplines (Thompson 1990). 

This result was later contradicted by Becker and Seligman (1996). 

This effect has been widely studied (Abbott 1991; Barakat et al. 1995a, b; Kelso and Smith 1998; 

Medvec et al. 1999, 2000). 

Reference list 
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The list of references should only include works that are cited in the text and that have been published 

or accepted for publication. Personal communications and unpublished works should only be 

mentioned in the text. Do not use footnotes or endnotes as a substitute for a reference list. 

Reference list entries should be alphabetized by the last names of the first author of each work. Order 

multi-author publications of the same first author alphabetically with respect to second, third, etc. 

author. Publications of exactly the same author(s) must be ordered chronologically. 

Journal article 

Gamelin FX, Baquet G, Berthoin S, Thevenet D, Nourry C, Nottin S, Bosquet L (2009) Effect of high 

intensity intermittent training on heart rate variability in prepubescent children. Eur J Appl Physiol 

105:731-738. https://doi.org/10.1007/s00421-008-0955-8 

Ideally, the names of all authors should be provided, but the usage of “et al” in long author lists will 

also be accepted: 

Smith J, Jones M Jr, Houghton L et al (1999) Future of health insurance. N Engl J Med 965:325–329 

Article by DOI 

Slifka MK, Whitton JL (2000) Clinical implications of dysregulated cytokine production. J Mol Med. 

https://doi.org/10.1007/s001090000086 

Book 

South J, Blass B (2001) The future of modern genomics. Blackwell, London 

Book chapter 

Brown B, Aaron M (2001) The politics of nature. In: Smith J (ed) The rise of modern genomics, 3rd 

edn. Wiley, New York, pp 230-257 

Online document 

Cartwright J (2007) Big stars have weather too. IOP Publishing PhysicsWeb. 

http://physicsweb.org/articles/news/11/6/16/1. Accessed 26 June 2007 

Dissertation 

Trent JW (1975) Experimental acute renal failure. Dissertation, University of California 

Always use the standard abbreviation of a journal’s name according to the ISSN List of Title Word 

Abbreviations, see 

ISSN LTWA 

If you are unsure, please use the full journal title. 

For authors using EndNote, Springer provides an output style that supports the formatting of in-text 

citations and reference list. 

EndNote style (zip, 2 kB) 

 

Table 

All tables are to be numbered using Arabic numerals. 

Tables should always be cited in text in consecutive numerical order. 



88 
COSTA, D.F. Teorias de diversidade aplicadas ao fitoplâncton de ecossistemas continentais... 

 

 
 

For each table, please supply a table caption (title) explaining the components of the table. 

Identify any previously published material by giving the original source in the form of a reference at 

the end of the table caption. 

Footnotes to tables should be indicated by superscript lower-case letters (or asterisks for significance 

values and other statistical data) and included beneath the table body. 

Please note: 

Tables should be submitted at the end of the manuscript, not within the text of the manuscript. 

 

Figures 

Electronic Figure Submission 

Supply all figures electronically. 

Indicate what graphics program was used to create the artwork. 

For vector graphics, the preferred format is EPS; for halftones, please use TIFF format. MSOffice files 

are also acceptable. 

Vector graphics containing fonts must have the fonts embedded in the files. 

Name your figure files with "Fig" and the figure number, e.g., Fig1.eps. 

Line Art 

line-bw 

Definition: Black and white graphic with no shading. 

Do not use faint lines and/or lettering and check that all lines and lettering within the figures are 

legible at final size. 

All lines should be at least 0.1 mm (0.3 pt) wide. 

Scanned line drawings and line drawings in bitmap format should have a minimum resolution of 1200 

dpi. 

Vector graphics containing fonts must have the fonts embedded in the files. 

Halftone Art 

halftone-gray-color 

Definition: Photographs, drawings, or paintings with fine shading, etc. 

If any magnification is used in the photographs, indicate this by using scale bars within the figures 

themselves. 

Halftones should have a minimum resolution of 300 dpi. 

Combination Art 

combined 

Definition: a combination of halftone and line art, e.g., halftones containing line drawing, extensive 

lettering, color diagrams, etc. 

Combination artwork should have a minimum resolution of 600 dpi. 

Color Art 
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Color art is free of charge for online publication. 

If black and white will be shown in the print version, make sure that the main information will still be 

visible. Many colors are not distinguishable from one another when converted to black and white. A 

simple way to check this is to make a xerographic copy to see if the necessary distinctions between the 

different colors are still apparent. 

If the figures will be printed in black and white, do not refer to color in the captions. 

Color illustrations should be submitted as RGB (8 bits per channel). 

Figure Lettering 

To add lettering, it is best to use Helvetica or Arial (sans serif fonts). 

Keep lettering consistently sized throughout your final-sized artwork, usually about 2–3 mm (8–12 pt). 

Variance of type size within an illustration should be minimal, e.g., do not use 8-pt type on an axis and 

20-pt type for the axis label. 

Avoid effects such as shading, outline letters, etc. 

Do not include titles or captions within your illustrations. 

Figure Numbering 

All figures are to be numbered using Arabic numerals. 

Figures should always be cited in text in consecutive numerical order. 

Figure parts should be denoted by lowercase letters (a, b, c, etc.). 

If an appendix appears in your article and it contains one or more figures, continue the consecutive 

numbering of the main text. Do not number the appendix figures, 

"A1, A2, A3, etc." Figures in online appendices (Electronic Supplementary Material) should, however, 

be numbered separately. 

Figure Captions 

Each figure should have a concise caption describing accurately what the figure depicts. Include the 

captions in the text file of the manuscript, not in the figure file. 

Figure captions begin with the term Fig. in bold type, followed by the figure number, also in bold type. 

No punctuation is to be included after the number, nor is any punctuation to be placed at the end of the 

caption. 

Identify all elements found in the figure in the figure caption; and use boxes, circles, etc., as 

coordinate points in graphs. 

Identify previously published material by giving the original source in the form of a reference citation 

at the end of the figure caption. 

Figure Placement and Size 

Figures should be submitted separately from the text, if possible. 

When preparing your figures, size figures to fit in the column width. 

For most journals the figures should be 39 mm, 84 mm, 129 mm, or 174 mm wide and not higher than 

234 mm. 
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For books and book-sized journals, the figures should be 80 mm or 122 mm wide and not higher than 

198 mm. 

Permissions 

If you include figures that have already been published elsewhere, you must obtain permission from 

the copyright owner(s) for both the print and online format. Please be aware that some publishers do 

not grant electronic rights for free and that Springer will not be able to refund any costs that may have 

occurred to receive these permissions. In such cases, material from other sources should be used. 

Accessibility 

In order to give people of all abilities and disabilities access to the content of your figures, please 

make sure that 

All figures have descriptive captions (blind users could then use a text-to-speech software or a text-to-

Braille hardware) 

Patterns are used instead of or in addition to colors for conveying information (colorblind users would 

then be able to distinguish the visual elements) 

Any figure lettering has a contrast ratio of at least 4.5:1 

 

7.5. Anexo 5: Normas de submissão da revista Journal of Tropical Ecology 

 

Preparation of the manuscript 

Authors are strongly advised to consult a recent issue of the JTE to acquaint themselves with the 

general layout of articles. You can view a free sample issue of the journal at 

http://journals.cambridge.org/trosample. 

 

Manuscriptsshould be prepared according to the following structure: 

Page 1. Title page. This should contain (a) the full title, preferably of less than 20 words and 

usually containing the geographical location of the study; (b) a running title of not more than 48 letters 

and spaces; (c) a list of up to 10 key words, separated by commas, in alphabetical order suitable for 

international retrieval systems; (d) the full name of each author; (e) the name of the institution in 

which the work was carried out; and (f) the present email address of the author towhom PDF proofs 

should be sent. 

Page 2. Abstract. This should be a single paragraph, in passive mode, no more than 200 words 

long, concise summary of the paper intelligible on its own in conjunction with the title, without 

abbreviations or references. 

Page 3. et seq. The main body of the text may contain the following sections in the sequence 

indicated: (a) Introduction, (b) Methods, (c) Results, (d) Discussion, (e) Acknowledgements, (f) 

Literature Cited, (g) Appendices, (h) Tables, (i) Legends to Figures. An extra section between (a) and 

(b) for Study Site or Study Species might be necessary. 
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Main headings should be in capital type and centred; sub-headings should be ranged left and in bold. 

A Short Communication has a title, abstract and keywords but no section headings until 

Acknowledgements and item Literature Cited. Acknowledgements should be brief. Notes should be 

avoided if at all possible; any notes will be printed at the end of the paper and not as footnotes. 

 

Tables (preferably in MS Word, they must not be submitted as images) should be provided either at 

the end of the manuscript or as separate files. Tables should be numbered consecutively with Arabic 

numerals and every table should be cited at least once in the text, in consecutive order. 

 

Figures should be submitted as separate files in TIF or EPS format but captions to figures should be 

supplied on a separate sheet at the end of the main manuscript. All figures must be cited in consecutive 

order. The page size should be set to A4 and the text should be in a font size of 12 or greater 

throughout. Double spacing must also be used throughout, allowing wide margins (about 3 cm) on all 

sides. Main text pagesshould be numbered. 

Scientific names 

The complete Latin name (genus, species and authority) must be given in full for every organism 

when first mentioned in the text unless a standard nomenclatural reference is available which can be 

cited. Authorities might alternatively appear in Tables where they are first used. Names of taxa at 

generic rank and below should be in italics. 

 

Units of measurement 

Measurements must be in metric units; if not, metric equivalents must also be given. The minus index 

(m-1, mm-3) should be used except where the unit is an object, e.g. 'per tree', not 'tree-1'). Use d-1, 

wk-1, mo-1 and y-1 for per day, per week, per month and per year. 

 

Abbreviations 

In general, abbreviations should be avoided. Numbers one to nine should be spelled out and 

number 10 onwards given in figures. Dates should follow the sequence day-month-year, e.g. 1 

January 1997. The 24-hour clock should be used, e.g. 16h15. 

 

Appendix material 

Unavoidably large tables or lists disrupt the flow and layout of the main text and are best 

included in appendices. Appendices are numbered consecutively with Arabic numerals and must be 

cited in numerical order in the text. Very large appendices may be published online only. In this case, 

the material is not copy edited or typeset but loaded directly as supplied by the authors (see below). 

All appendix material must conform to the journal style. Publication of appendix material remains at 

the discretion of the editor. Appendices are not normally included with short communications. 
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Literature cited 

References to literature in the text should conform to the 'name-and-date' system. For example, direct 

citation as: Benzing (2000) or Moses & Semple (2011); or parenthetically (Holste et al. 1981). If a 

number of references are cited at one place in the text, they should not be be arranged chronologically, 

but alphabetically by first author, with single-author references before those with two authors, which 

in turn come before those with three or more authors, e.g. (Chan 2008, Dubois & Blanc 1999, Silva & 

Almeida 2011, Silva et al. 2009, Williams 2003). In the reference list citations should take the forms 

given below. References with two or more authors should bearranged first alphabetically then 

chronologically.  The names of cited journals should be given in full. Certain foreign language 

citations may be translated into English, and this should always be done where the English alphabet is 

not used (e.g. Chinese, Hindi, Thai). 

BENZING, D. H. 2000. Bromeliaceae - profile ofan adaptiveradiation. Cambridge University Press, 

Cambridge. 690 pp. 

HOLSTE, E. K., KOBE, R. K. & VRIESENDORP, C. F. 2011. Seedling growth responses to 

soil resourcesin the understory of a wet tropical forest. Ecology92:1828-1838. 

MOSES, K. & SEMPLE, S. 2011. Primary seed dispersal by the black-and-white ruffed lemur 

(Varecia variegata) in the Manombo forest, south-east Madagascar. Journal ofTropical Ecology 27:1-

10. 

ROHWER, S., BUTLER, L. K. & FROEHLICH, D. R. 2005. Ecology and demography of eastwest 

differences in molt scheduling of Neotropical migrant passerines. Pp. 87-105 in Greenberg, R. & 

Marra, P. P. (eds.). Birds of two worlds: the ecology and evolution of migration. Johns Hopkins 

University Press, Baltimore. 

Use the following as contractionsin text: 'pers. obs.', 'pers. comm.', 'unpubl. data', 'in press'. 

Authors should double-check that all references in the text correspond exactly to those in the 

Literature Cited section. 

 

Tables and figures 

Tables 

Tables should be in a simple form, with one set of column and row headings per table. Tables in parts 

with different column headings are not acceptable. These should be split into two or more separate 

tables. Column headings should be brief, with units of measurement in parentheses. Vertical lines 

should not be used to separate columns. Avoid presenting tables that are too large to be printed across 

the page; table width must not exceed 80 characters, including spaces between words, figures and 

columns. Each table should be numbered consecutively with Arabic numerals. They can either be 

submitted as separate files (Microsoft Word) or appended to the main manuscript text file. Each table 

must be accompanied by a clear and concise caption. All 4 tables and figures must be cited in the text. 
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Figures and Illustrations 

Please ensure that your figures are saved at final publication size and are in our recommended file 

formats. Following these guidelines will result in high quality images being reproduced in both the 

print and the online versions of the Journal. Authors should ensure that all figures, whether line 

drawings or photographs, clarify or reduce the length of the text. Figures should be submitted in TIF 

or EPS format at approximate final publication size. Resolution of artwork should be at the following 

minimum resolutions: line artwork (black & white), 1200 dpi; combination, i.e. line/tone (greyscale), 

800 dpi; black-and-white halftone (greyscale), 300 dpi; and colour halftone, 300 dpi. Colour is only 

encouraged where its use adds materially to the comprehension of the figure. All colour images should 

be clear when reproduced in black-and-white if authors are not paying for colour in print. 

Comprehensive guidance on creating suitable electronic figures is available in the Cambridge Journals 

Artwork Guide. 

Please: 

• ensure text figures, line drawings, computer-generated figures and graphs are of sufficient size and 

quality to allow for reduction; 

• avoid the use of solid black infills or complex hatching; 

• use halftone images where they make a real contribution to the text, and ensure they are of good 

quality at the intended final size with any required lettering or numbering inserted by the author; 

• include figure legends and numbers on a separate page at the end of the body text of the manuscript; 

individual parts of a figure should be clearly labelled with lowercase letters consecutively from ‘a’ and 

referred to in the legend. Legends to multipart figures should open with a statement summarising the 

whole figure. The individual parts should then be itemised with the part labels in full parentheses 

AFTER each item. Legends to figures and tables should be informative, ideally allowing readers to 

comprehend what the figure/table represents without reference to the main text of the paper. 

• where possible put keysto symbols and linesin legends not on figures; 

• inform the Editorial Office at the earliest opportunity if you wish to use colour figures (we will ask 

authors to pay in advance for the use of colour, but we can advise on how this can be kept to a 

minimum if we know your plans). If you request colour figures in the printed version, you will be 

contacted by CCC-Rightslink who are acting on our behalf to collect Author Charges. Please follow 

their instructions in order to avoid any delay in the publication of your article. 


