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Resumo  
 

A ecologia de comunidades busca a compreender fatores que determinam a distribuição 
das espécies em múltiplas escalas, partindo deste princípio, o estudo de 
metacomunidades propõe responder questionamentos sobre a relação entre a 
importância das diferentes escalas espaciais e as interações biológicas como 
determinantes da organização da distribuição das espécies. Neste sentido, os riachos são 
habitats ideais para as investigações ecológicas, por exibirem estruturas de forma 
hierárquica contextualizadas em ordem de riachos. No presente trabalho buscamos 
testar a hipótese de que o padrão de distribuição das assembleias de peixes varia na 
bacia do rio Amambai e nas diferentes ordens dos riachos. Utilizamos como modelo a 
bacia do rio Amambai, Alto Rio Paraná, Mato Grosso do Sul. Amostramos 64 trechos 
de riachos ao longo de toda bacia. Registramos 79 espécies de peixes, sendo que riqueza 
e composição de espécies mudou entre as diferentes ordens dos riachos  e  algumas 
espécies foram mais presentes. A riqueza de espécies, obtida por rarefação,foi maior em 
trechos de riachos localizados na porção inferior da bacia com alta velocidade de 
corrente. Para cada ordem de riacho, as características ambientais que mais influenciam 
a distribuição das espécies mudam. Constatamos diferenças na estrutura da 
metacomunidades, sendo que na bacia como um todo o padrão foi aninhado, nos riachos 
de 1ª ordem quase-aninhamento e nos demais riachos quase-clementsiano. Nossos 
resultados reforçam a ideia de que assembleias de riachos de baixa ordem são mais 
influencia das por características locais e que o aumento do volume dos riachos leva ao 
aumento da riqueza das espécies que estão relacionadas à heterogeneidade espacial e 
posição longitudinal.  

Palavras-chave: Distribuição das espécies de peixes, Elementos Estruturadores de 
Metacomunidades (EEM). 
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Abstract 
 

The community ecology seeks to understand the factors that determine the distribution 
of species  at multiple scales. The metacommunities studies propose to answer questions 
about the relationship between the importance of different spatial scales and biological 
interactions as determinants of the distribution of species. In this sense, the streams are 
ideal habitats for ecological research, for example, to exhibit in hierarchical structures 
conceived in order streams. In this work, we test the hypothesis that the pattern of 
distribution of fish assemblages varies in river basin Amambai and in different orders of 
streams. We use as a model the river basin Amambai, Upper Paraná, Mato Grosso of 
Sul. Sampled 64 streams that stretches along the entire basin. We recorded 79 species of 
fish the richness and the composition changed between the different orders of streams 
and some species were more present. Species richness, obtained by thinning, was higher 
in streams stretches located in the lower portion of the basin with the high-speed stream. 
For each stream order environmental characteristics that influenced the changed 
distribution of species. We found differences in the metacommunities structure in the 
basin of the Amambai  as a nestedness pattern in streams 1st quasi-nested order and the 
other quasi-Clementsian streams. Our results reinforce the idea that fish assemblages of 
the low-order streams are more influenced by the local characteristics and the increased 
volume of the streams leads to increased wealth of species that are related to spatial 
heterogeneity and longitudinal position.  

Keywords: Distribution of fish species, the Elements of metacommunity structure 

(EMS). 
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Introdução 

Estudos em ecologia de comunidades têm buscado entender mecanismos que 
determinam a distribuição e os arranjos ecológicos das comunidades biológicas 
(Soininen 2007, Logue et al. 2011), integrando aspectos locais e regionais (Rickefles 
1987) e evidenciando interações e a dispersão das espécies em diferentes escalas de 
observações ecológicas (Chase 2005, Holyoak et al. 2005). 

Dentro desta perspectiva, uma área que vem investigando questionamentos a 
respeito das comunidades ecológicas é a estrutura de metacomunidades, definida como 
um conjunto de comunidades locais interligadas por dispersão e por potenciais 
interações (Leibold et al. 2004). Buscando compreendendo a estruturação das 
comunidades locais no seu contexto regional, mensurando padrões e processos 
ocorrentes na natureza (Heino et al. 2015b). 

Grande parte das investigações em metacomunidades avalia seus modelos 
teóricos de maneira mecanicista (Heino et al. 2015c), basicamente descrevendo os 
padrões encontrados e classificando os fatores espaciais ou ambientais como 
determinantes das metacomunidades (Cottenie 2005, Meynard et al. 2013). Por outro 
lado, outras propostas têm avaliado diferentes situações hipotéticas prováveis (e.g.,  
coerência, substituição e aglutinação) que descreveriam a estrutura das comunidades 
(Leibold & Mikkelson 2002) que posteriormente são comparadas com a distribuição das 
espécies de forma a verificar quais padrões (e.g., tabuleiro, aninhamento, clementsiano, 
gleasoniano, uniformemente espaçado) melhor descrevem a estrutura observada nas 
assembleias analisadas ou sua falta de padrão (e.g., aleatório) (Presley et al. 2010). Este 
conjunto de procedimentos, chamado de Elementos Estruturadores de 
Metacomunidades, é a ferramenta mais utilizada atualmente (Eros et al. 2014, 
Mihaljevic et al. 2015, Tonkin et al. 2015).  

Metacomunidades analisadas de forma simultânea fornecem compreensões a 
respeito dos padrões estruturadores das espécies, exibindo assim o melhor ajuste para os 
diferentes sistemas e ecológicos (Presley et al. 2010). As metacomunidades podem estar 
relacionadas a um conjunto de variáveis ecológicas que são descritoras do ambiente 
(Heino et al. 2015c), exibindo variações biogeográficas (Henriques-Silva et al. 2013), 
temporais (Fernandes et al. 2014) e estocástica (e.g., enchentes) que podem transformar 
comunidades semelhantes em divergentes (Chase et al. 2009), reforçando o 
entendimento e a compreensão das assembleias respondem ao ambiente em que estão 
inseridas (Presley & Willig 2010). 

Neste sentindo, sistemas de riachos apresentam processos em múltiplas escalas, 
sendo bons modelos para avaliar questões relacionadas com a organização de 
metacomunidades (Heino et al. 2015c) por apresentarem processos em múltiplas 
escalas, denominado em ordem de riachos (Allan 2004) que exibem diferenças 
estruturais e morfológicas, tais com: taxa de densidade da drenagem, comprimento, 
largura e vegetação ripária, submersa, e flutuante (Barila et al. 1981, Richardson 
Danehy 2007). 

Às características dos habitats (Gorman & Karr 1978) e das comunidades 
biológicas (Presley et al. 2010) é de grande importância para entender modelos de 
distribuição que estruturam comunidades biológicas inseridas neste contexto das ordens 
dos riachos. Por exemplo, em ecossistemas aquáticos continentais, as características dos 
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habitats e a dispersão de peixes, são dependentes da conectividade e do ciclo 
hidrológico nas diferentes escalas (Pringle 2001, Macedo-Soares et al. 2010). A 
investigação destes aspectos intrínsecos a ecologia de riachos são importantes para 
aproximar a teoria de metacomunidades da realidade aos ecossistemas naturais (Logue 
et al. 2011). 

Existem atualmente 33.220 espécies de peixes no descritas no mundo (Froese & 
Pauly 2016), sendo aproximadamente 11.000 exclusivas de água doce (Lévêque et al. 
2008). A região neotropical contém a maior diversidade de peixes de água doce do 
mundo, com estimativas de riqueza que chegam a 8.500 espécies (Lowe-McConnell 
1999). 

Os estudos sobre as assembleias de peixes de riachos na região neotropical têm 
se concentrado na análise da diversidade e composição de espécies em escala local. No 
Brasil, devido à existência de grandes áreas onde as amostragens das assembleias de 
peixes praticamente não existem, muitas bacias hidrográficas não tem nem ao menos 
uma listagem razoável das espécies de peixes, dificultando o conhecimento dos padrões 
mais básicos de distribuição das espécies. 

No estado de Mato Grosso do Sul, estudos sobre as assembleias de peixes de 
riachos são concentrados na bacia do Alto Rio Paraná (Súarez e Petrere Jr 2007, Valério 
et al. 2007, Súarez & Lima-Júnior 2009, Súarez et al.2011, Lemke & Súarez 2013), 
enquanto alguns estudos esparsos foram publicados na bacia do rio Paraguai (Casatti et 
al. 2010, Teresa & Romero 2010). No entanto, apenas os estudos de Súarez et al. (2011) 
e Lemke & Súarez (2013) analisaram uma ampla região geográfica e um gradiente que 
inclui uma grande bacia hidrográfica no MS. 

Examinar padrões espaciais das espécies usando a Análise de Elementos 
Estruturadores de Metacomunidades (EEM) pode ser proveitoso para as generalizações 
sobre a diversidade e a frequência relativa dos padrões da comunidade (Eros et al. 
2012). Neste sentido, propomos avaliar os padrões estruturadores de metacomunidades 
de peixes de riachos bacia hidrográfica do Amambai, Alto Rio Paraná, buscando testar a 
hipótese de que o padrão de distribuição das assembleias de peixes, nos níveis das 
metacomunidades, apresentam padrões de distribuição diferenciados de acordo com a 
ordem dos riachos e para toda porção da bacia do Amambai. 

 

Métodos  

Área de Estudo  

A bacia do rio Amambai localiza-se no Alto Rio Paraná, Mato Grosso do Sul. 
Possui uma área de 45.000 km² e cerca de 290 km de extensão. A nascente do rio 
Amambai está localizada em uma altitude de 592 metros, no município de Coronel 
Sapucaia e sua foz fica localizada entre os municípios de Naviraí e Itaquera a 226 
metros de altitude. Os principais afluentes do rio Amambai são os rios Correntes, Verde 
e Guaembeperi na parte superior e na porção média é o rio Piratini é o principal 
tributário. O rio Amambai na sua porção inferior não apresenta grandes afluentes, 
possuíndo uma maior área de várzea em na junção com o rio Paraná. 
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Amostragem 

Durante os períodos de 2007 a 2012 foram amostrada 10 localidades 
periodicamente no período de seca e chuva, na microbacia do córrego Tarumã, porém 
nosso objetivo não foi averiguar a variação sazonal, desta forma as amostragens 
sazonais destes pontos foram agrupadas. Amostramos outros 54 trechos ao longo da 
bacia do Amambai, distribuídos aleatoriamente nos períodos de estiagem e chuva nos 
anos de 2014 e 2015 (Figura 1)  

 

Figura 1: Locais de amostragem na bacia do Amambai, Alto Rio Paraná entre os anos 
de 2007 e 2015. 

 

As amostragens foram realizadas utilizando uma tela retangular (80x120 cm, 
malha tipo mosquiteiro de 2 mm), rede de espera (1,5x10 m, malhas de 15, 20, 30, 40, 
50 e 60 mm) e rede de arrasto (1,5x5 m, malha de 5 mm). Dependendo das 
características de cada localidade foram empregadas combinações de diferentes 
métodos de coleta. Nos locais com menor volume de água e menor profundidade foi 
utilizada tela retangular e quando possível rede de arrasto. Nas localidades com maior 
volume de água e maior profundidade foram utilizadas redes de espera que foram 
armadas no período vespertino e retiradas na manhã seguinte, armadas entre 16 e 17 
horas.  

No campo foram obtidas as seguintes variáveis ambientais: largura, 
profundidade média do riacho, velocidade média da água, pH, condutividade elétrica, 
turbidez da água, altitude (m), porcentagem da vegetação submersa e a largura dos 
trechos. Os peixes coletados foram fixados em formol 10% por um período de 48 horas 
e posteriormente foram preservados em álcool 70%. Os peixes foram identificados por 
meio de chave de identificação específica da bacia do Alto Rio Paraná, proposta por 
Graça & Pavanelli (2007) e também por chaves específicas de cada grupo taxonômico. 
O material biológico coletado foi depositado no Museu de Ictiologia do Núcleo de 
Pesquisas Limnológicas e Aquática (Nupelia – UEM) e Museu de Ictiologia da 
Universidade Federal de Mato Grosso do Sul – UFMS.  
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Análise dos dados 

Para estimar a riqueza total utilizamos o método bootstrap (Efron 1979). No 
intuito de averiguar a suficiência amostral e a eficiência dos métodos de coleta 
utilizados em relação à riqueza de espécies de peixes, utilizamos curva do coletor, que 
relaciona o número de espécies registradas com o número de amostras obtidas 
(Magurran, 1988). A curva do coletor foi calculada através do pacote Vegan (Oksanen 
et al. 2015) utilizando a função “specaccum”disponível na plataforma R (R 
Development Core Team 2015). 

 Com o objetivo de verificar a existência de autocorrelação espacial na 
composição de espécies de peixes amostradas realizamos uma análise de correlograma 
de Mantel (Legendre 1993). O correlograma de Mantel foi obtido por meio da função 
“mgram” do pacote ecodist (Goslee & Urban 2007), disponível na plataforma R (R 
Development Core Team 2015). 

Com a finalidade de analisar a atuação das variáveis ambientais sobre a riqueza 
rarefeita de espécies de peixes, realizamos uma árvore condicional de inferência. A 
inferência condicional é uma classe não paramétrica da árvore de regressão, aplicável a 
todos os tipos de problemas da regressão, incluindo nominal, ordinal, bem como 
variáveis multivariadas. Esta ferramenta investiga a relação entre uma variável resposta 
e múltiplas variáveis explicativas, particionando a variabilidade na variável resposta, 
onde as observações são divididas em grupos mutuamente exclusivos e mais 
homogêneos possíveis (Hothorn et al. 2013).  A análise de árvore condicional de 
inferência foi obtida por meio da função “ctree” no pacote party (Hothorn et al 2015), 
disponível na plataforma R (R Development Core Team 2015). 

Para verificar a existência de padrões de metacomunidades de peixes nas 
diferentes ordens de riachos, utilizamos os Elementos Estruturadores de 
Metacomunidades (EEM), originalmente proposto por Leibold & Mikkelson (2002) e 
aprimorado posteriormente por Presley et al. (2010). A (EEM) é baseada em três etapas: 
Coerência, Substituição, Aglutinações. Neste contexto, utilizamos esta ferramenta para 
verificar os padrões de metacomunidades para todas as porções de ordens de riachos e 
consecutivamente analisamos riachos de primeira e segunda ordem separadamente e os 
riachos de terceira e quarta ordem foram analisados em conjunto devido ao baixo 
número de riachos nestas ordens, dificultando o processo analítico.  

Antes de calcular a análise de EEM, organizamos os dados das espécies em uma 
matriz de presença e ausência, ordenada por meio da análise de médias recíprocas (i.e., 
Análise de Correspondência, CA). A análise de correspondência permite evidenciar que 
os locais que possuem a composição das espécies semelhantes, estão próximos uns dos 
outros e as espécies com as ocorrências semelhantes entre os locais, estão próximas 
umas das outras (Gotelli 2000) ao longo dos dois primeiros eixos da CA.  

A primeira etapa da EEM é avaliar a Coerência, consistindo no cálculo do 
número de ausências e presenças (Abs) da matriz ordenada, comparada com os valores 
observados da distribuição nula aleatorizada. Neste sentido, se a Coerência for 
significativamente negativa em relação à distribuição nula é sugerido que essas espécies 
exibem um padrão de distribuição em tabuleiro. Quando a Coerência não for 
significativa é sugerido que as espécies são estruturadas aleatoriamente. Finalmente, 
quando a Coerência for significativamente positiva indica que as espécies podem 
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ocorrer em aninhamento ou substituição (e.g., uniformemente espaçadas, clementsiano 
ou gleasoniano).  

 Na segunda etapa caso a coerência seja positiva e significativa é avaliada a 
Substituição das espécies ao longo do gradiente ambiental. A Substituição das espécies 
é mensurada com o número de vezes que uma espécie substitui outra entre locais para 
cada possível par de espécies ou de locais (ver Presley et al. 2010). Se a substituição for 
negativa e significativa, ocorre uma parda gradual de espécies ao longo do gradiente 
ambiental. Caso seja positiva e significativa, existe uma substituição de espécies.  

 Na terceira e última etapa, a Aglutinação de espécies é avaliada através do índice 
de Morisita e o teste do Qui-Quadrado, comparando os valores esperados e observados 
das distribuições em relação às Aglutinações das localidades. Quando o valor do índice 
de Morisita for maior que I>1, indica que as composições das espécies exibem um 
padrão em Clementsiano, correspondente ao gradiente ambiental, exibindo fronteiras 
bem definidas. Quando o valor for menor que I<1indica que a aglutinação é 
uniformemente espaçada. E se o valor do índice de Morisita for igual a I=0 indica que 
as espécies exibem o padrão em Gleasoniano, onde as espécies respondem de maneira 
individualista aos gradientes ecológicos. De forma complementar, Presley et al. (2010) 
propôs que quando o valor da substituição das espécies (turnover) não for significativo, 
pode ser interpretado como “quase estruturas”, sugerindo quase-gleasoniano, quase-
clementsiano ou quase-uniformemente espaçadas e quase-aninhamento.  

 Para realizar a análise de EEM, geramos matrizes aleatórias (999 simulações), 
baseadas no modelo fixo-proporcional “r1”, que mantém as linhas fixas e os as colunas 
livres para variarem aleatoriamente. Este modelo preserva a frequência da ocorrência 
das espécies, permitindo que a riqueza das espécies por local varie aleatoriamente 
(Gotelli 2000). A análise EEM foi analisada utilizando o pacote “metacom” (Dallas 
2014), na plataforma R (R Development Core Team 2015). 

 Buscando averiguar a relação dos fatores ambientais com a composição das 
espécies de peixes utilizamos uma Análise de Correspondência Canônica (Braak 1986) 
com os dados de ocorrência das espécies de peixes e comparar se essas mesmas 
variáveis foram importantes para os peixes nas diferentes ordens dos riachos. Para a 
realização desta análise, selecionamos determinadas variáveis ambientais 
(condutividade, pH, etc.) e posteriormente padronizamos as variáveis ambientais e 
utilizamos somente as espécies de peixes que ocorreram em pelo menos quatro amostras 
(>5% das amostras). Está análise foi realizada utilizando a função “cca” no pacote 
vegan (Oksanen et al. 2015) e para testar a significância de cada variável utilizamos a 
função “envfit” que obtêm uma medida do r² para as variáveis selecionadas, por meio da 
aleatorização (999 permutações), definindo a significância das variáveis fornecidas na 
análise de CCA. Todas as análises foram executadas na plataforma R (R Development 
Core Team 2015). 

 

Resultados 

No total, identificamos 79 espécies de peixes em 64 trechos de riachos ao longo 
da bacia do Amambai. Nos riachos de primeira ordem encontramos 48 espécies de 
peixes, nos de segunda ordem 56 espécies e nos de terceira e quarta ordem 62 espécies. 
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Estimamos que ocorra 90 espécies de peixes nos riachos amostrados (bootstrap:  IC 
95% de 82a 98 espécies). 

 Duas espécies predominam na bacia: Phalloceros harpagos com 4193 
indivíduos ocorrendo em 84% das localidades e Astyanax sp. com 2056 indivíduos, 
ocorrendo em 79% dos locais amostrados. Contudo, ao analisar a diferenciação dos 
riachos de acordo com a ordem, observa-se que Astyanax sp. foi a espécie dominante 
nos riachos de primeira ordem, enquanto P. harpagos predomina nos riachos das 
demais ordens analisadas. De forma complementar, nos riachos de primeira ordem 
apesar de Astyanax sp. predominar, P. harpagos praticamente divide a dominância com 
ela. Por outro lado, nos riachos de segunda, terceira e quarta ordem, a espécie 
dominante, P. harpagos, apresenta ampla dominância sobre as demais espécies (Figura 
2).  

 

 

Figura 2. Distribuições de abundâncias das espécies de peixes em riachos de distintas 
ordens na bacia do Amambai, Alto Rio Paraná, entre os anos de 2007 e 2015. 

 

A curva de acumulação das espécies apresenta certa inclinação, denotando que o 
esforço amostral ainda não é suficiente na estabilização da riqueza de espécies, tanto 
para a bacia como um todo, quanto para cada ordem analisada separadamente. Nota-se 
também que a riqueza de espécies nesta curva de acumulação está positivamente 
associada à ordem dos riachos (Figura 3).  

Foi observado, através do correlograma de Mantel, que apenas a primeira classe 
de distância apresentou autocorrelação espacial significativa (r= 0,21, p< 0,001), 
inferindo que locais próximos tendem a apresentar assembleias mais similares devido à 
sua proximidade. Concomitantemente com o distanciamento geográfico, outras classes 
não apresentaram autocorrelação espacial com a composição das espécies, somente as 
últimas classes das distâncias apresentaram correlação significativa negativa, 
evidenciando que locais distantes (i.e. parte alta da bacia e parte baixa) exibem uma 
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composição de espécies distintas quando relacionamos estas classes com distâncias 
mais próximas (Figura 4). 

Para o conjunto dos riachos de primeira ordem a significância do correlograma 
detectou autocorrelação espacial somente para quinta classe de distância (p< 0,019). Os 
riachos de segunda ordem apresentaram autocorrelação espacial para primeira classe de 
distância (p< 0,001). Para os riachos de terceira e quarta foi constatada autocorrelação 
para as primeiras duas classes de distâncias, por outro lado, outras duas classes de 
distâncias, na porção final do gradiente de distância, apresentam autocorrelação 
negativa (Anexo 1). 

 

 

Figura 3: Curva de acumulação de espécies obtida a partir de amostragens de peixes 
realizadas na bacia do Amambaí, Alto rio Paraná. (a) Todos locais ao longo da bacia e 
(b) todas as localidades divididas pela ordem dos riachos. 

 

A análise de inferência condicional permitiu explicar 83% da variação na 
riqueza rarefeita de espécies. A variação na riqueza foi explicada principalmente pela 
largura e a velocidade da correnteza, sendo que locais com velocidade da água menor 
que 0,22 m/S apresentaram a menor riqueza rarefeita (p= 0,001) enquanto a maior 
riqueza rarefeita foi observada em locais que apresentaram velocidades maiores que 
0,22 m/S e largura maior que 2,22 m (p= 0,04) (Figura 5). 

Os dois primeiros eixos da Análise de Correspondência Canônica permitiram 
explicar 37% da variação na distribuição das espécies de peixes para toda a bacia do rio 
Amambai. O primeiro eixo explicou 23% e o segundo eixo explicou 14% da variação. 
As variáveis ambientais mais importantes verificadas a posteriormente com teste de 
significância foram à ordem dos riachos, altitude, abundância da vegetação submersa, 
concentração de oxigênio dissolvido, turbidez e a condutividade (Figura 6). Para os 
riachos de primeira os dois primeiros eixos da CCA explicaram 56% na variação da 
distribuição das espécies (primeiro eixo 35% e o segundo eixo 19%), evidenciando 
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relação significativa com os seguintes descritores ambientais largura e a vegetação 
submersa (Figura 6a). 

Para os riachos de segunda ordem os dois primeiros eixos da CCA explicaram 
42% da variação na composição de espécies (primeiro eixo 30% e segundo eixo 12 %) e 
as variáveis importantes na ocorrência dessas espécies, foram à altitude e largura 
(Figura 6b). Para os riachos de terceira e quarta os dois primeiros eixos explicaram 45% 
da variação na distribuição das espécies, o primeiro eixo explicou 27% e o segundo eixo 
18% (Figura 6c). Os descritores ambientais com influência significativa foram o 
oxigênio dissolvido, condutividade, turbidez e a altitude (Tabela 1). 

Para o conjunto de todos os pontos amostrados (n= 64) o padrão de distribuição 
das espécies se configura como aninhado. Os riachos de primeira ordem exibiram 
padrão de distribuição das espécies em quase-aninhamento. As assembleias dos riachos 
de segunda ordem apresentaram o padrão de quase-clementsiano e para os riachos de 
terceira e quarta ordem as assembleias exibiram o padrão de distribuição em quase-
clementsiano. 

 

 

Figura 4: Autocorrelação espacial (Correlograma de Mantel) para espécies de peixes na 
bacia do Rio Amambai, alto Rio Paraná entre os anos de 2007 a 2015. Os pontos em 
cinza indicam correlação significativa (<0,05). 
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Figura 5. Árvore de inferência condicional da riqueza de espécies de peixes em riachos 
na bacia do Amambai, Alto Rio Paraná entre 2007a 2015. 
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Figura 6. Análise de correspondência canônica (CCA) para espécies de peixes e 
descritores ambientais na bacia do Rio Amambai, alto Rio Paraná, entre os anos de 
2007 e2015. Gráfico com a presença dos descritores ambientais significativos (<0,05). 
Od: oxigênio dissolvido, Cond: condutividade, Turb: turbidez, Alti: altitude, Prof: 
profundidade, Veg. Sub: vegetação submersa, Ord: ordem dos riachos e Larg: largura. 
a) riachos de primeira ordem b) riachos de segunda ordem c) riachos de terceira e quarta 
ordem e d) todas as ordens de riachos da bacia do Amambai.   
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Tabela 1.  Relação espécies-ambientes ao longo dos dois primeiros eixos da CCA 
evidenciando o valor do r² e a significância de cada descritor ambiental para as 
diferentes ordens de riachos da bacia do Amambai e o resumo da variação dos dois 
primeiros eixos da ordenação.  

Var. ambientais Geral 1ª Ordem 2ª Ordem 3ª/4ª Ordem 

Ordem 0.20** - - - 

Altitude 0.38*** 0.20 0.48** 0.50** 

Largura - 0.51** 0.40** 0.18 

Profundidade - 0.24 0.02 0.50** 

Velocidade 0.04 0.03 0.18 0.25 

Sedimento 0.06 0.03 0.16 0.09 

Veg. Submersa 0.43*** 0.43** 0.19 0.16 

Oxig. Dissolv. 0.14* 0.01 0.14 0.33* 

Turbidez 0.10* 0.21 0.02 0.62** 

Condutividade 0.32** 0.17 0.02 0.36* 

pH 0.05 0.11 0.04 0.20 

% de explicação 37% 56% 42% 45% 

 

Discussão 

A porção do Alto Paraná com 900 mil km2, abriga 360 espécies de peixes 
(Langeani et al. 2007), sendo que algumas delas ainda se encontram em fase de 
descrição. Neste estudo encontramos peixes de 79 dessas espécies, podendo ser 
considerada uma riqueza elevada 21,9% da riqueza encontrada no Alto Rio Paraná, 
sendo que a bacia do rio Amambai representa aproximadamente 1,13% da área do Alto 
Rio Paraná. Outros estudos, realizados em escala de bacia hidrográfica no Alto Rio 
Paraná são relativamente escassos, ressaltando-se os trabalhos de Súarez & Petrere-Jr 
(2003) para a bacia do rio Iguatemi, Súarez et al. (2011), para a sub-bacia do Ivinhema e 
Fagundes et al. (2015) para três sub-bacias do alto rio Paraná. 

A dominância das espécies Astyanax sp. e P. harpagos, na bacia do rio 
Amambai como um todo, seguidas das espécies S. notomelas, A. altiparanae e H. 
ancistroides que exibem ampla distribuição geográfica em todo o Alto Rio Paraná 
(Castro et al. 2003, Súarez & Petrere-Júnior 2005, Fialho et al. 2007, Súarez et al. 2011) 
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corrobora os preceitos da teoria neutra da biodiversidade que propõem que as espécies 
mais abundantes tendem a ter maior distribuição geográfica (Hubbel 2001). Neste 
sentido, as espécies mais comuns, provavelmente, devem ser aquelas com maior 
valência ecológica e maior capacidade de dispersão, além de características de história 
de vida que garantam a sobrevivência em condições ambientais variadas. Neste sentido, 
não só os trabalhos supracitados, mas vários outros disponíveis ressaltam a ampla 
distribuição das espécies S. notomelas, A. altiparanae, H. ancistroides, P. harpagos, 
com exceção de Astyanax sp. que merece um maior aprofundamento nos estudos, pois 
apesar de pertencer ao grupo paranae, análises preliminares sugerem ser uma espécie 
não descrita.  

A relação positiva entre as ordens dos riachos e a riqueza de espécies era 
esperada, uma vez que a ordem dos riachos sintetiza o volume dos mesmos, 
representando variáveis como largura, profundidade e velocidade, amplamente 
destacadas na literatura como importantes descritores da diversidade de espécies (e.g., 
Ibañez et al. 2007, Brown & Swan 2010, Carvalho et al. 2015) e para região neotropical 
(Cetra & Petrere Jr 2006), sendo esta explicação usualmente associada à relação 
espécie-área, sendo que o maior volume dos riachos representa maior disponibilidade de 
recursos/nichos e assim permite a coexistência de maior número de espécies nas 
assembleias. 

A relação entre a riqueza de peixes e os aspectos fisiográficos dos locais que 
descrevem o volume dos riachos (e.g., largura, profundidade e velocidade), resultado 
que já haviam sido evidenciadas anteriormente por vários autores, desde Vannote et al. 
(1980) que mostraram a importância das variáveis ambientais associadas à variação 
longitudinal (Teoria do Rio Contínuo), salientando a relevância dos descritores 
ambientais na escala local e regional influenciando os aspectos estruturais das 
assembleias de peixes (Pease et al. 2012). Faush (1984) também associou a riqueza das 
espécies com os aspectos fisiográficos dos riachos que refletem os fatores 
biogeográficos, evidenciando o papel da diferenciação de nichos e dispersão das 
espécies (Hoeinghaus et al. 2007). 

 Desta forma, ao avaliarmos a riqueza rarefeita, através da árvore de inferência 
condicional, evidenciamos que riqueza de espécies é determinada primariamente pelos 
filtros ambientais associados à capacidade de colonização e estabelecimento das 
espécies nos riachos, uma vez que a largura e a velocidade da correnteza foram às 
variáveis que definiram a riqueza rarefeita nos riachos avaliados. O papel da velocidade 
é que demonstrou um resultado mais interessante, onde, locais com baixas velocidades 
apresentaram baixas riquezas rarefeitas e considerando que a média da velocidade para 
todos os trechos amostrados foi de 0,58 m.s-1 os maiores valores de riqueza rarefeita são 
encontrados nos trechos de riachos com velocidades acima da média para a bacia do rio 
Amambai, resultado este confirmado pela variável largura onde em maiores larguras 
existe maior riqueza rarefeita. A baixa riqueza rarefeita observada em riachos com 
menor velocidade é resultado do fato de que estes riachos, de primeira ordem, são 
constituídos de nascentes com características bem específicas: poucas espécies de 
peixes e grande dominância das espécies que ali ocorreram, levando a uma baixa 
riqueza rarefeita (i.e. Melanorivulus apiamici, P. harpagos, Pyrrhulina australis e S. 
notomelas) características de ambientes com baixa velocidade de correnteza e com 
muita vegetação. 
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Na literatura, quando as assembleias de peixes de riachos são analisadas em 
escala de bacia hidrográfica, variáveis hidrológicas como a altitude, largura, 
profundidade e velocidade da correnteza são variáveis usualmente representativas para a 
distribuição das espécies de peixes (Jackson et al. 2001, Hoeinghaus et al. 2007). Dos 
onze descritores ambientais, oito foram importantes ao menos para uma das escalas 
analisadas, lembrando que a ordem foi utilizada apenas para a bacia como um todo. A 
altitude do trecho de riacho amostrado foi o descritor ambiental que foi significativo 
com mais frequência, tanto quando analisado para a bacia toda, quanto para os riachos 
de 2ª ordem e para os de 3ª e 4ª ordem. No entanto, a ausência de significância para os 
riachos de 1ª ordem é que chamou mais atenção, sendo que nesses riachos, as variáveis 
mais importantes foram a largura dos riachos, seguida da abundância de vegetação 
submersa. Riachos de primeira ordem são moldados pela vegetação e suas espécies têm 
alto grau endemismo, distribuições geográficas restritas e pequeno porte, sugerindo que 
tal contexto é consistente com a ideia de que os filtros ambientais em escala local 
limitam a ocorrência de algumas espécies nos riachos de primeira ordem (Langeani et 
al. 2005, Troia et al. 2014). Por outro lado, para os riachos de 2ª ordem também 
constatamos que poucas variáveis explicavam a distribuição das espécies de peixes, mas 
já havia evidência de uma relação com a posição na bacia hidrográfica, influenciados 
basicamente pela altitude em que se localizam e pela largura, demonstrando um efeito 
da posição longitudinal, representado pela altitude e corroborado por vários autores 
(e.g.,  Jaramillo-Villa et al. 2010, Lorion et al. 2011). 

Na medida em que os riachos vão ganhando volume, observamos um aumento 
no número de descritores ambientais que são considerados significativos (e.g. oxigênio 
dissolvido, condutividade, turbidez e altitude) na diferenciação da composição das 
espécies, variáveis ambientais estas que são consistentes com outros trabalhos (Taylor 
& Warren 2001, Súarez 2008). Já Assembleias de peixes de riachos de 3ª. e 4ª. ordem 
são influenciadas por um conjunto maior de variáveis sendo que as mais importantes 
(turbidez, altitude e profundidade) são variáveis que atuam limitando a  migração para 
espécies de diferentes tamanhos, uma vez que a turbidez pode interferir tanto na 
dispersão quanto na alimentação de espécies visualmente orientadas, enquanto a altitude 
indica a posição da bacia hidrográfica, claramente fornecendo um indicativo da 
facilidade de colonização deste habitat e a profundidade definindo não só a 
heterogeneidade espacial (Lorion et al. 2011) mas também várias das características 
limnológicas, disponibilidade de alimento, abrigo, entre outros aspectos (Casatti 2002).  

Outro resultado importante é que as variáveis importantes para as assembleias 
em riachos 3ª e 4ª ordem se assemelham bastante com o resultado encontrado para a 
bacia do rio Amambai como um todo, denotando o papel hierárquico das variáveis 
ambientais sobre a composição de espécies de peixes. Neste sentido, evidenciamos que 
peixes de riachos possuem uma ligação intrínseca com as variáveis ambientais, tanto em 
escalas locais quanto regionais que são determinantes nas distribuições das espécies de 
peixes (Gorman & Karr 1978, Barila et al. 1981, Peres-Neto et al. 1995, Brown & 
Swan2010). 

 O particionamento da bacia de acordo com as ordens dos riachos permitiu 
visualizar diferenças no padrão de distribuição para toda bacia do Amambai 
(e.g.aninhamento) e nas subsequentes divisões dos riachos encontramos as quase-
estruturas, seguindo a classificação proposta por Presley et al. (2010), onde para a 
primeira ordem quasi-aninhamento e para as demais ordens  exibiram o padrão em 
quasi-clementsiano. Desta forma, nossas análises evidenciaram que a resposta das 



23 
 

assembleias em relação ao gradiente ambiental, fatos constatados em trabalhos 
anteriores que abordam metacomunidades (Cottenie 2005, Heino & Mykra 2008, 
Siqueira et al. 2012, Eros et al. 2014) em larga escala (Henriques-Silva et al. 2013, 
Heino et al. 2015a) e em pequena escala (Gothe et al. 2013). Neste sentido, o ponto 
interessante do nosso estudo é que na escala maior da bacia estudada as espécies tendem 
a ter uma perda na taxa da substituição das espécies, mas quando separamos os riachos 
nas diferentes ordens o padrão muda, evidenciando que os riachos mais volumosos 
tendem a ter uma relação positiva com a substituição das espécies. 

No presente estudo o padrão de aninhamento pode estar relacionado com a 
dominância de algumas espécies abundantes (i.e. Astyanax sp., P. harpagos, 
Bryconamericus stramineus) com boa capacidade de dispersão, mas que são 
praticamente as únicas a ocuparem riachos de primeira ordem (Taylor & Warren 2001). 
Pensando no contexto espacial, evidenciamos que os locais próximos compartilham a 
composição das espécies similares e com o grau de isolamento a composição das 
espécies tende a ser diferente, denotando que espécies com capacidade de dispersão 
limitada (Hubbell 2001), vão colonizar apenas locais bem conectados e/ou estão 
respondendo as condições ambientais. Acarretando na hierarquização das espécies onde 
grupos diferentes de espécies são suscetíveis as condições determinísticas do ambiente, 
resultando que as espécies menos tolerantes estão aninhadas dentro da distribuição das 
espécies que possuem maior amplitude de nicho (Smith & Brown 2002, Chase 2007, 
Heino 2011). 

 Os riachos amostrados pertencentes às diferentes ordens exibiram a coerência 
positiva e a taxa de substituição de espécie não significativa. Segundo, Presley et al. 
(2010) as quase-estruturas emergem devido às forças estruturadoras mais fracas nos 
ambientes. Os riachos de primeira ordem apresentaram o padrão de distribuição em 
quasi-aninhamento. Efeito esse que elucida que as espécies dos riachos de primeira 
ordem estão fortemente ligadas com o ambiente (Gothe et al. 2013), já que nesses 
ambientes de cabeceira as espécies tendem a um maior endemismo (Fausch 1984) e alto 
grau de isolamento (Chernoff & Willink 2000). 

A distribuição em padrão quasi-clementsiano foi constatada para as espécies 
amostradas em riachos de segunda, terceira e quarta ordem. Esse padrão é comumente 
evidenciado para diferentes grupos biológicos, por exemplo, peixes de riachos (Eros et 
al. 2014) e macroinvertebrados (Heino et al. 2015b).Isso sugere que os peixes estão 
respondendo aos efeitos dos filtros ambientais no gradiente ambiental estudado (Presley 
et al. 2009, Meynard et al. 2013), pressupondo a formação de fronteiras bem definidas 
para os riachos mais volumosos, onde as espécies respondem o gradiente ambiental de 
forma semelhante (Keith et al. 2011, Heino et al. 2015c). Assim, evidenciando os 
fatores biogeográficos e os padrões espaciais que são cruciais para a compreensão da 
distribuição e abundância das espécies (Levin 1992). 

 De modo geral, constatamos que as assembleias de peixes exibem diferenças na 
riqueza de espécies em função da ordem dos riachos e em função de características 
ambientais associadas à facilidade de colonização dos habitats. A composição de 
espécies pode ser descrita por um subconjunto diferenciado de descritores ambientais de 
acordo com a ordem dos riachos, assim como o padrão de estruturação de 
metacomunidades que muda de quase-aninhamento em riachos de 1ª ordem, para quase-
clementsiano nos riachos de 2ª e 3ª ou 4ª ordens e aninhado para a bacia toda do rio 
Amambai, respondendo ao gradiente ambiental de forma hierárquica (Marsh-Matthews 
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& Matthews 2000). Dado o exposto, sugerimos que os conceitos ecológicos à cerca da 
teoria de metacomunidades podem ser úteis na ampliação das generalizações a respeito 
dos peixes de riachos, dando suporte para o aprofundamento de estudos que visam a 
conservação já que as assembleias de peixes demonstraram distinções nos padrões de 
distribuição (e.g.,  clementsiano, aninhamento) e que respondem ao arranjo das ordens 
dos riachos determinados pelo gradiente ambiental. 
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Anexo 1. Tabela do resultado do correlograma de Mantel para as diferentes ordens de riachos da bacia do rio Amambai, Alto Rio 

Paraná.   

 

1ª Ordem 2ª Ordem 3ª/4ª Ordem 

Km Classes Mantel r p Km Classes Mantel r p Km Classes Mantel r p 

16,0 13 0,09 0,16 15,36 17 0,25 0,00 13,91 13 0,13 0,16 

48,0 20 -0,11 0,11 46,09 50 -0,14 0,07 41,72 30 0,19 0,04 

79,9 61 0,06 0,39 76,82 31 -0,04 0,61 69,53 45 0,15 0,03 

111,9 41 -0,10 0,15 107,54 37 0,05 0,50 97,34 33 0,08 0,25 

143,9 47 0,17 0,02 138,27 32 0,01 0,83 125,15 29 -0,10 0,16 

175,9 17 -0,04 0,58 169,00 19 0,06 0,38 152,96 21 -0,16 0,05 

207,9 17 -0,03 0,71 199,72 32 -0,10 0,20 180,77 13 -0,28 0,00 

239,8 6 -0,09 0,21 230,45 5 0,04 0,58 208,58 4 -0,14 0,09 

271,8 8 -0,07 0,41 261,18 6 -0,05 0,47 236,39 1 -0,13 0,08 

 


