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RESUMO GERAL

Entender processos que causam a variagdo na distribuicdo dos taxons, observada na natureza,
€ um dos principais objetivos da ecologia. Neste sentido, processos baseados na toleréncia dos
taxons & fatores bidticos e abioticos ou processos baseados na diferenca de habilidade de
dispersdo entre tdxons sdo explicagbes para estes padrbes. No entanto, o efeito destes
processos podem mudar em funcdo da escala de estudo. Esta mudanca ocorre pois de modo
geral o efeito de processos relacionados a habilidade de dispersdo aumentam com o aumento
da escala espacial, enquanto o efeito de processos relacionados a variaveis bidticas e abioticas
apresenta efeito contrario, sendo mais importantes em escalas locais. Neste sentido, avaliei
como atributos relacionados a disperséo e a abundancia média dos taxons de insetos aguati cos
afetam a proporcéo de locais ocupados em vérias escalas espaciais (de 2.500 a 1.000.000
km?2). Também avaliel grupos de variaveis fisicas e grupos de varidveis quimicas influenciam
na variagdo na abundancia de géneros que compdem comunidades de insetos aguéticos.
Avaliel estes dois objetivos com dados de composicdo de insetos aguaticos das ordens
Ephemeroptera, Plecoptera e Trichoptera. De modo geral, a abundancia e a ocorréncia no
deriva influenciaram positivamente a proporcdo de locais ocupados para todas as ordens
estudadas, e o efeito destes atributos apresentaram relacéo positiva com o aumento da escala.
Os demais atributos diretamente relacionados a dispersdo tiveram efeitos varidveis entre as
ordens e de modo geral, apenas a proporcéo de locais ocupados pelos géneros de Trichoptera
foi influenciada pelos atributos de dispersdo. Ao nivel de comunidades, as variavels
ambientais ndo foram importantes para explicar a variagdo na abundancia dos géneros nas
escalas estudadas e a0 mesmo tempo, a auséncia de efeito se manteve constante ao longo de

todas as escal as estudadas.



INTRODUCAO GERAL

Entender os processos que explicam a distribuicdo das espécies assm como a variagdo na
composicdo de espécies entre comunidades € um dos principais objetivos da Ecologia
Processos baseados na toleréncia dos téxons a fatores bidticos e abidticos ou processos
baseados na diferenca de habilidade de dispersdo entre tdxons sdo explicacOes para estes
padrdes observados na natureza. Segundo a perspectiva de que a distribuicéo das espécies ou
a variacdo entre comunidades € governada por processos relacionados a caracteristicas do
ambiente uma teoria que busca explicar esses padrfes na ecologia € a Teoria do nicho
(Hutchinson 1957). A teoria do nicho prediz que o conjunto de fatores bidticos e abidticos a
qual uma espécie esta submetida influenciam diretamente sua persisténcia e distribuicao.
Segundo teoria uma espécie sd € encontrada em locais onde as variaveis bidticas e
abidticas estejam dentro de um limite toleravel. Alternativamente, explicacOes baseadas na
habilidade de dispersdo das espécies, como a teoria Neutra proposta por Hubbell (2001),
prediz que todas as espéci es apresentam as mesma tolerancias as caracteristicas do ambiente e
adiferenca entre as espécies esta apenas em sua habilidade de disperséo.

Ambas as teorias tem implicacBes importantes tanto ao nivel de distribuicdo de
espécies como na estruturacéo de comunidades. Ao nivel de distribuicéo de espécies, segundo
a perspectiva do nicho, espécies com uma maior amplitude de tolerancias aos fatores bioticos
e abidticos podem também apresentar uma amplitude de distribui¢cdo maior ou ocupar mais
locais em escala regional (Guisan & Thuiller 2005). JA a0 nivel de comunidades, a
composicdo de espécies deve mudar em resposta a mudangas nos fatores bidticos e abioticos
(Melo et a. 2009; Chase 2010). Alternativamente, segundo a teoria neutra (habilidade de

dispersdo), independentemente dos fatores bidticos e abidticos, a distribuicdo de uma espécie
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ou a proporcdo de locais que uma espécie ocupa esta diretamente ligado & sua habilidade de
de chegar até la (Hoffsten 2004). Ao nivel de comunidades a habilidade de dispersdo das
espécies ou a distancia entre locais tem efeitos sobre a variagdo na composi¢ao de espécies
entre comunidades (Nekola & White 1999; Steinitz et al. 2006).

Ec6logos muitas vezes fazem generaizacGes para multiplas escalas a partir de
estudos feitos em uma Unica escala. No entanto, varios padrdes e processos sdo atamente
dependentes da escala de observacdo (Rahbek & Graves 2001) e asssim como padrdes podem
mudar com a escala, 0s processos que geram esses padres também operam em determinadas
escalas e desaparecem em outras (Shmida & Wilson 1985). Enquanto em escala loca a
distribuicdo dos individuos de uma espécie € limitada principal mente por fatores relacionados
ao nicho (Boyero & Bosch 2004) o aumento da escala faz com que outros fatores se tornem
mais importantes, como por exemplo, a habilidade de dispersdo (Hoffsten 2004; Rundle et al.
2007). Portanto, o entendimento de processos que geram padrfes requer que levemos em
consideracdo a heterogeneidade das escalas espaciais (Wu & Loucks 1995).

A dispersdo das espécies vem sendo considerada a pedra angular da moderna teoria
ecol0gica, e vemn sustentando a principa parte do trabalho dedicado a dinamica de popul agdes
(Hoffsten 2004) e estrutura de comunidades (Steinitz et al. 2006). Dependendo da escala, a
habilidade de dispersdo tém implicagdes importantes sobre a propor¢cdo de locais que uma
espécie ocupa em escala regional (Hoffsten 2004) ou &rea de distribuicdo de uma espécie em
escalas mais amplas (Cain et al. 1998; Rundle et al. 2007). Neste sentido, informagdes sobre
frequéncia, escala e os fatores que afetam a dispersao sdo essenciais para a compreensao de
muitos processos ecol 6gicos como dinamica de popul agcbes em escalas regionais.

No primeiro capitulo, intitulado: "Propor¢cdo de locais ocupados em relacdo a
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habilidade de dispersdo e a abundancia de insetos aquéticos. A escala espacial influencia no
efeito dos atributos dos taxons?", busgquei entender, para trés ordens de insetos aguéticos
(Ephemeroptera, Plecoptera e Trichoptera) como a mudanca da escala de estudo influencia a
relacdo entre a proporgado de locais ocupados e i) atributos relacionados a disperséo tanto de
larvas como de adultos e ii) a abundancia média local. Larvas de insetos aquéticos realizam
deriva ou natagdo como uma forma de dispersdo direcional ao longo do riacho e espera-se que
taxons que realizam essa forma de dispersdo com mais frequéncia também apresentem uma
maior propor¢do de locais ocupados. Por outro lado, como a dispersdo dos adultos ndo é
estritamente relacionada aos cursos d'agua e o aumento nessa habilidade de dispersdo faz com
gue aumente a chance de uma espécie chegar a locais mais distantes, hipotetizo que o efeito
do movimento dos adultos segja positivo em todas as escalas e que a magnitude do efeito deste
atributo aumente com o tamanho da escala de estudo. Complementarmente, devido a forma
como a abundancia esta distribuida ao longo da érea de distribuicdo de uma espécie, espero
uma relacdo positiva entre o aumento da escala e a magnitude deste atributo.

Em comunidades com espécies que respondem fortemente a processos rel acionados
ao nicho pode haver diferencas de diversidade ou em composicao de espécies em resposta a
heterogeneidade ambiental. Em riachos, dependendo do grupo de varidveis utilizadas como
medida para a heterogeneidade ambiental (i.e., fisicas ou quimicas), pode-se obter valores
bastante distintos de heterogeneidade ambiental em funcdo da forma com que estas varidvels
variam ao longo do espaco (Allan 1995). Por exemplo, enquanto a heterogeneidade ambiental
medida a partir de varidveis fisicas (i.e, tipo de substrato, velocidade de fluxo) podem
apresentar valores muito dissimilares entre dois ambientes muito préximos geograficamente

(i.e.,, remanso e corredeira), 0 mesmo pode ndo ocorrer quando medimos heterogeneidade
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ambiental utilizando variaveis quimicas (i.e., pH e condutividade) (Peterson et al. 2006). Isto
ocorre pois as varidveis quimicas sdo conhecidas por apresentar baixa variagdo entre locais
geograficamente proximos (Peterson et al. 2006). Por outro lado, com 0 aumento da distancia
geogréfica a variabilidade nas caracteristicas fisicas se mantém constante, enquanto as
varidveis quimicas podem apresentar alta variabilidade ao longo do espaco. Devido a forma
dissimilar com que os diferentes grupos de variaveis (i.e., quimicas vs. fisicas) se comportam
ao longo do espaco, espera-se que a composicdo da comunidade sgja influenciada de forma
diferente pelos diferentes grupos de varidveis (i.e., quimicas vs. fisicas) nas diferentes escalas
de estudo.

No segundo capitulo intitulado: "Resposta da diversidade beta a variaveis fisicas e
guimicas em comunidades de insetos aquaticos. A escala espacial tem efeito sobre o poder
preditivo destas variaveis?", testei como a variacdo na composi¢do da comunidade de insetos
aquéticos (Ephemeroptera, Plecoptera e Trichoptera) é explicada por dois grupos de variaveis
ambientais: i) variaveis fisicas e ii) variaveis quimicas. Devido ao fato destas variaveis terem
comportamentos distintos em diferentes escalas espaciais, testei como o poder de explicacdo
de cada grupo de varidveis muda em funcéo da escala de estudo. Assumindo a premissa que as
variaveis quimicas variam pouco em escala local e sua variabilidade aumenta com o aumento
da escala espacial. Como consequéncia, eu espero que a propor¢do da variacdo das
comunidades explicada pelas variavei s quimicas sera pequena em escala local, no entanto, seu
efeito aumentara com o aumento do tamanho da escala espacial. Para as variaves fisicas, que
supostamente devem ter alta variabilidade em escala local, eu espero que a propor¢do da
variagdo na composi¢cdo da comunidade explicada por elas serd grande em escala local, mas

seu efeito diminua com o aumento da escala espacial.
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CAPITULO|

PROPORGAO DE LOCAIS OCUPADOSEM RELAGCAO A HABILIDADE DE DISPERSAO E A
ABUNDANCIA DE INSETOSAQUATICOS: A ESCALA ESPACIAL INFLUENCIA NO EFEITO DOS

ATRIBUTOS DOSTAXONS?



RESUMO

A distribuicéo das espécies pode estar fortemente relacionada a limitagcdo de dispersdo e isto
pode ter influéncia direta sobre 0 nimero de locais que uma espécie ocupa. No entanto,
padrdes e processos ecol 6gicos sdo altamente dependentes da escala espacial onde, o efeito de
processos podem se modificar em fun¢do da mudanca da escala de observacdo. Neste sentido,
busquei entender como a abundancia média loca e atributos relacionados a habilidade de
dispersdo influenciam a proporcéo de locais ocupados para géneros de trés ordens de insetos
aquaticos (Ephemeroptera, Plecoptera e Trichoptera). Complementarmente avaliei como a
mudanca da escala de estudo afeta esta relacdo. Observel que a abundancia média loca e a
ocorréncia na deriva influenciaram positivamente a proporcéo de locais ocupados para todas
as ordens estudadas e seu efeito apresentou relagdo positiva com o aumento da escala. De
modo geral, os atributos relacionados a0 movimento do adulto influenciaram apenas a
proporcdo de locais ocupados pelos géneros da ordem Trichoptera. Com estes resultados
pode-se concluir que padroes podem ser fortemente dependentes da extensdo da escala

espacial e ou dos processos envolvidos

INTRODUCAO

As espécies ndo se distribuem de forma homogénea no espaco, o que pode ser explicado por
processos relacionados ao nicho (Hutchinson 1957; Pulliam 2000; Soberén & Peterson 2005),
e ou processos relacionados a limitagdo de dispersdo das espécies (Clark et a. 1998; Pulliam
2000; Soberon & Peterson 2005). Os processos relacionados ao nicho (Hutchinson 1957)
influenciam diretamente a persisténcia e distribuicdo das espécies, que segundo essa

perspectiva, uma espécie sO € encontrada em locais onde 0s recursos estejam disponiveis e as
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condicdes bidticas e abioticas estejam dentro de um limite toleravel (Guisan & Thuiller 2005).
Por outro lado, a distribuicdo das espécies estd fortemente relacionada a limitacdo de
dispersdo dos individuos (Clark et a. 1998). A limitagdo na habilidade de dispersdo pode ter
influéncia direta sobre a propor¢do de locais que uma espécie ocupa pelo fato da habilidade de
dispersdo apresentar efeito direto sobre as taxas de extingdo local e ou de colonizagdo de uma
espécie. Deste modo, 0 aumento nas taxas de colonizagdo e ou diminuicdo nas taxas de
extingdo local faz com que espécies com maior habilidade de dispersdo também apresentem
maior nimero de locais ocupados, pois, independentemente dos fatores bidticos e abioticos
locais, uma espécie so estara presente em um local favorével se esta conseguir se deslocar até
olocal (Clark et al. 1998).

Devido a dificuldade em estimar a habilidade de dispersdo, estudos empiricos sdo
raros e em sua maioria utilizam-se atributos da espécie como substitutos da habilidade de
dispersdo (Mech & Zollner 2002). Estes atributos frequentemente estdo associados a
caracteristicas morfoldgicas ou ecoldgicas que supostamente aumentam a chance da espécie
se dispersar (i.e. ocupar mais locais adequados). Alguns atributos como a morfologia da asa
(Hoffsten 2004; Bohning-Gaese et a. 2006; Beck & Kitching 2007; Rundle et al. 2007) e 0
tamanho do corpo (Brown 1995) influenciam diretamente a habilidade de dispersdo e por
consequéncia, estes atributos tém sido utilizados frequentemente como preditores da
amplitude total de distribuicdo das espécies (Rundle et a. 2007) e a propor¢éo de sitios
adequados que a espécie ocupa em escala regiona (Hoffsten 2004). A relacdo entre habilidade
de dispersdo e amplitude de distribuicdo é esperada pelo fato da habilidade de dispersdo dos
individuos ditar as taxas com que populagdes locais sdo extintas, através do efeito resgate

(Brown & Kodric-Brown 1977), ou influencia a taxa com gue novos locais sdo colonizados
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(Gonzalez et a. 1998), fazendo com que espécies com maior habilidade de dispersdo
apresentem também uma maior proporc¢do de locais ocupados.

Outros atributos n&o apresentam influéncia direta sobre a habilidade de movimento,
mas podem aumentar o sucesso de colonizagdo e diminuir a taxa de extingdo local. A relagdo
positiva entre abundancia local e a frequéncia de ocorréncia das espécies € um dos padrées
mais comuns em macroecologia (Gaston 1996, 2000; Gaston et a. 1997; Gonzalez et al.
1998). Isto ocorre pois 0 aumento do nimero de "propagulos' faz com que a probabilidade do
taxon chegar amais locais aumente por diversos fatores (Gaston 2000; Verberk et a. 2010).

Padrdes ecol6gicos sdo atamente dependentes da escala espacial (Rahbek & Graves
2001). Por exemplo, a proeminéncia das variavelis ambientais sobre a ocorréncia e abundancia
das espécies se modifica em funcdo da mudanca da escala de observacdo. Ainda, a
importancia da habilidade de dispersdo das espécies pode mudar em funcdo da escala de
estudo (Hortal et al. 2010). Ao longo de um ambiente continuo, a auséncia de uma espécie em
um local favoravel pode ser resultado ou de sua habilidade de dispersdo limitada, ou devido
ao breve intervalo de tempo em que a area tornou-se adequada ou ainda por algum evento de
extincdo loca muito recente (Cain et a. 1998; Svenning & Skov 2004) no qual a espécie
ainda ndo teve chance ou ndo conseguiu chegar ao local devido a uma limitagdo de dispersao
(Clark et a. 1998). Deste modo, a distribuicdo das espécies em escalas amplas é fortemente
influenciada por fatores diretamente relacionados a0 movimento. Em escala regiona a
habilidade de dispersdo das espécies também € um fator que limita 0 nUmero de locais que
uma espécie ocupa (Hoffsten 2004). Isto ocorre devido ao balango positivo entre taxas de
extingdo (Brown & Kodric-Brown 1977), e colonizagdo (Gonzalez et al. 1998), fazendo com

que, de modo geral, espécies com maior mobilidade aumentem a proporcdo de sitios que a
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espécie ocupa (Hoffsten 2004). Finalmente, em escala local, a distribuicdo das espécies €
mediada quase que exclusivamente por fatores relacionados ao nicho (Boyero & Bosch 2004)
e a habilidade de disperséo passa a ter importancia reduzida.

Atualmente, estudos em macroecologia apresentam um forte viés quanto ao grupo
taxondmico, sistema de estudo e escala espacial. Muitos estudos foram conduzidos com
vertebrados (principalmente aves e mamiferos) e plantas superiores ( Heino 2011). Por outro
lado, outros grupos, como os invertebrados, tem recebido pouca atencéo (Diniz-Filho et al.
2010). Existe também uma tendéncia de que sistemas marinhos e terrestres sejam examinados
com mais atencéo do que os de &gua doce (Heino 2009), geralmente com foco em uma Unica
escala espacial. No entanto, o entendimento de padrdes e processos depende da escala
espacial (Wu & Loucks 1995). Desse modo, generalizacbes em macroecologia devem ser
vistas com cautela, pois a intensidade da relacdo entre a variavel resposta e preditoras pode
variar de acordo com o grupo taxondmico (Gouveia et a. 2013) com o sistema de estudo
(Rahbek 2004) e/ou com a escala espacia (Rahbek & Graves 2001).

Sistemas de riachos s80 adequados para testar hipoteses baseadas na relacdo entre a
habilidade de dispersdo/colonizacdo e o nimero de locais ocupados pois apresentam alta
diversidade taxonémica e fronteiras claras entre ambientes potencialmente adequados e
inadequados (Bohonak & Jenkins 2003). Geramente, 0s insetos das ordens Ephemeroptera,
Plecoptera e Trichoptera séo bastante comuns e atamente dependentes dos ambientes de
riachos (Holzenthal et al. 2007; Barber-James et al. 2008; Fochetti & Tierno de Figueroa
2008; Moor & lvanov 2008). Estes grupos também apresentam uma grande variabilidade
guanto a habilidade de disperséo (Poff et al. 2006), com diferentes estratégias ao longo do seu

ciclo de vida. Durante a fase imatura, estes insetos sdo aguaticos (com raras excegdes) e se
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dispersam pelo curso do riacho por deriva (dispersdo passiva seguindo o fluxo da agua)
(Muller 1982) ou por natagdo (dispersdo ativa seguindo o fluxo ou ndo). A fase adulta é
terrestre e (frequentemente) alada, uma caracteristica importante para o movimento dos
individuos no riacho e entre riachos (Mamaqvist 2000).

Mesmo que estes grupos de insetos aquéticos apresentem amplas distribuicdes e dta
variabilidade quanto a dispersdo, ha uma grande lacuna de conhecimento do efeito da
dispersdo sobre a distribuicéo destes grupos. Para insetos aquaticos a morfologia pode ter
grandes efeitos na capacidade de voo, e estes atributos, por consequéncia, podem ser
considerados uma medidaindireta da capacidade de dispersdo (Hoffsten 2004). Como estimar
a capacidade de dispersdo desses insetos aquaticos é de fato muito dificil, alguns poucos
estudos (Mamqvist 2000; Hoffsten 2004; Rundle et a. 2007) tem relacionado os atributos
morfol6gicos com a distribuicdo das espécies e estes encontraram uma relacéo positiva entre
distribuicdo geogréfica e tracos morfoldgicos associados a capacidade de voo(Mamaqvist
2000; Hoffsten 2004; Rundle et al. 2007), e a caracteristicas ecoldgicas como a abundancia
(Heino 2005; Siqueira et al. 2009; Verberk et a. 2010). Entretanto, o conhecimento sobre o
efeito do movimento de imaturos (e.g. habilidade de natacdo e ocorréncia na deriva) se
resume a poucos estudos (Miller 1982; Macneale et a. 2005). Deste modo, a lacuna de
conhecimento juntamente com a ata riqueza de espécies dessas trés ordens, sua distribuicéo
geogréfica ampla e a alta variabilidade intra-ordem nos atributos relacionados ab movimento,
faz com que estes grupos sgam fortes candidatos para testar a relagdo entre
dispersao/col onizagao e distribuicéo.

Embora exista uma lacuna no conhecimento dos efeitos do movimento das formas

imaturas de insetos aquaticos, algumas teorias tém sido propostas para explicar a distribuicéo
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destes grupos. Uma dessas teorias € o ciclo de colonizagdo (Muller 1982) na qual se propde
gue as formas imaturas se dispersam rio abaixo por deriva ou natagdo (Williams & Feltmate
1992; Allan 1995) e que o voo dos adultos (preferencialmente rio acima) € uma adaptacéo que
compensa o0 movimento dos imaturos rio abaixo (Miller 1982). No entanto, dada a natureza
dendritica dos riachos, € possivel que espécies que derivam mais também apresentem maior
chance de ocupar mais locais, ssmplesmente se 0 voo do adulto rio acima for independente do
riacho de onde a larva veio. Portanto, espera-se que as formas de movimento dos imaturos
(e.g., deriva) apresentem efeito positivo sobre a propor¢do de locais ocupados, ja que a
dispersdo dos imaturos pode ser complementar a dos adultos.

Busquei entender como a mudanca da escala de estudo influencia a relacéo entre a
proporcéo de locais ocupados e atributos relacionados a dispersdo de larvas e adultos, tais
como abundancia média local, frequéncia de ocorréncia na deriva, habilidade de natacéo,
distancia de movimento da fémea (voando) antes da oviposi¢éo e vigor de voo. Esta relacdo
foi avaliada em nivel de género, para as ordens de insetos aguaticos (Ephemeroptera,
Plecoptera e Trichoptera) em diferentes escalas espaciais. Especificamente, testel as seguintes
hipéteses:

i) De forma geral, a habilidade de dispersdo é considerada um fator limitante para a
distribuicdo das espécies. Portanto, hipotetizo que atributos relacionados a dispersao
apresentam efeito positivo sobre a proporgdo de locais ocupados pelos géneros em todas as
escalas.

ii) Insetos aquéticos, nas formas imaturas, utilizam a deriva como uma forma de
dispersdo direcional seguindo o fluxo do riacho. Assumindo a premissa de que 0s insetos

aquéticos, quando adultos, i) apresentam dispersdo rio acima para compensar a deriva e ii)
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estes ndo sdo exclusivamente fiéis aos riachos de origem da larva, espera-se que géneros
comummente observados na deriva apresentem maior propor¢do de locais ocupados quando
comparados a géneros raramente observados na deriva. Adicionalmente, busquei entender se a
habilidade de natacdo das larvas apresenta efeito positivo sobre a propor¢cdo de locais
ocupados pel os géneros

iii) Assumindo a premissa de que a dispersdo dos adultos ndo € estritamente
relacionada aos cursos d'agua, como € necessariamente 0 caso do movimento dos imaturos.
Hipotetizo que as formas de dispersdo dos adultos (distancia de movimento da fémea
(voando) antes da oviposi¢ao e vigor de voo) apresente efeito positivo sobre a proporgéo de
locais ocupados pelos géneros em todas as escalas e, adicionalmente, espero que este efeito
aumente com o aumento da escala de estudo.

iv) Assumindo a premissa de que: i) o nimero de propagulos lancados por um
determinado tdxons esta positivamente relacionado & sua abundancia média local e que, ii) a
chance de um determinado taxon colonizar mais locais estd positivamente relacionado ao
nimero de propagulos lancados pelo mesmo. Eu espero que a abundancia média local dos
géneros apresente efeito positivo sobre a proporcéo de locais ocupados pelos géneros.
Complementarmente, devido a abundancia de um taxon apresentar, de modo geral, uma
distribuicdo normal ao longo de sua area de distribuicéo (Gaston 2000), espero que o efeito da

abundancia médialocal apresente relacdo positiva com o aumento da escala de estudo.

MATERIAISE METODOS
Neste trabalho, utilizel dois conjuntos de dados, um com coletas em escala regional e outro

em escala continental provenientes de coletas por todo o territério dos Estados Unidos da
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América (EUA).

Conjunto de Dados US-GSM NP
O primeiro conjunto de dados consiste em registros de abundancia de insetos aquéticos
(imaturos e adultos) das ordens Ephemeroptera, Plecoptera e Trichoptera (EPT) coletados no
Great Smoky Mountains National Park (GSMNP; 35,68° N; 83,53° W) desde a década de 80
até hoje. O GSMNP esta localizado nos EUA na fronteira entre os estados da Carolina do
Norte e Tennessee. O GSMNP tem uma érea de 221.224 ha e 3.404,36 km de riachos
divididos em 45 bacias hidrogréficas (Parker & Pipes 1990). Os principais métodos de coleta
dos insetos consistiram em coleta manual, armadilha luminosa e Malaise para os adultos e
coleta manual e puca para os imaturos.

O conjunto de dados € uma peguena parte do All Taxa Biodiversity Inventory Database
(ATBI Database; http://tremont22.campus.utk.edu/ATBI_start.cfm). Mais detalhes sobre os
métodos de coleta, duracao, descricbes gerais e protocolos dos 13 projetos utilizados para este
conjunto de dados podem ser obtidos em:

http://www.dlia.org/sites/default/files/Projects All.pdf.

Como os dados deste conjunto foram obtidos por varios projetos e, consequentemente,
foram coletados por varios pesguisadores em diversos anos, considerei como um Unico ponto
de coleta todos os pontos que estivessem a menos de 100 m de distancia entre si. Esse
procedimento foi necess&rio devido a i) baixa acuracia nos aparelhos de posicionamento
geografico global, ii) diferenca entre aparelhos no nimero de casas decimais das coordenadas

geograficas e, iii) omissdo de casas decimais no momento da tabulac&o dos dados.
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Conjunto de Dados US-EPA
O segundo conjunto de dados consiste em registros de abundancia de imaturos de EPT,
coletados nos anos 2004 e 2005 pela Environmental Protection Agency (EPA) em 1.392
riachos aleatoriamente distribuidos por todo o territério dos EUA. Em todos os riachos
utilizou-se 0 mesmo método de coleta padronizado que consiste em dividir um trecho do
riacho em 11 transectos e em cada um amostrar uma &rea de aproximadamente 0,09 m?2
durante 30 segundos utilizando-se uma rede “Kick” com 0,5 mm de malha Os transectos
foram divididos no riacho de modo que todos os ambientes (i.e., corredeiras e remansos) e 0
maior nimero de téxons fossem amostrados. Em cada riacho, aproximadamente 500
individuos dos mais variados grupos taxonémicos foram separados e identificados quando
possivel ao nivel de género. No entanto, devido ao objetivo deste trabalho utilizel apenas os
individuos das ordens EPT identificados ao nivel de género. O conjunto de dados completo,
bem como informagdes adicionais sobre métodos de coleta e identificacdo encontram-se

disponiveis em: http://water.epa.gov/type/rs/monitoring/streamsurvey/index.cfm.

Escalas espaciais

Utilizel 21 escalas espaciais. A primeira escala espacial consistiu na escala de bacia, na qual
utilizei apenas o conjunto US-GSMNP. Estas bacias apresentam area média de 73,6 km2 o
equivalente a aproximadamente 8,6 km de lado (minimo=11,6, méximo=197,7 km?) (Parker
& Pipes 1990). Para as demais escalas espaciais utilizei o conjunto US-WSA que foi dividido
em 20 diferentes grades com quadriculas de 50 km até 1000 km de lado com intervalos de 50

km.
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Deste ponto em diante, o conjunto de pontos de coleta delimitados pelos limites de

uma bacia ou o conjunto de locais pertencentes a uma quadricula serdo denominadas célula
Para todas escalas, células com menos de cinco pontos de coleta e menos de cinco especies

foram excluidas das andlises.

Atributos dos géneros
As variaveis explanatérias da proporcéo de locais ocupados pelos géneros em cada célula
foram: abundancia média local do género (ABUND; varidvel continua), que esta relacionada
ao potencial de colonizagéo do género, definida como sendo:

ABUND = log ((At/n) + 1) Eq.1

onde:
At é abundanciatotal de um determinado género nacélula;
n nimero de locais ocupados pelo género na célula.

e mais quatro atributos (variaveis categoricas ordenadas) selecionados por serem rel acionados
a dispersdo de adultos (Malmqvist 2000; Hoffsten 2004; Rundle et al. 2007) e imaturos
(MUller 1982; Williams & Feltmate 1992; Allan 1995; Macnede et a. 2005). Os atributos
selecionados foram: i) DRIFT — Frequéncia de ocorréncia na deriva (trés niveis: 1 = acidental,
2 = comum tipico e 3 = dominante); ii) NADO — Habilidade de natacdo (trés niveis. 1 =
ausente; 2 = fraco; e 3 = forte); iii) DIST — Distancia de movimento da fémea (voando) antes
da oviposicdo (dois niveis. 1 = baixa[< 1 km]; e2 = ata[> 1 km]); iv) e VOO - Vigor de voo
(dois niveis. 1 = fraco [e.g. ndo consegue voar contra uma leve brisal; e 2 = forte). Para
modelar o efeito da abundancia média sobre a proporc¢éo de locais ocupados pelos géneros,
todos os géneros foram considerados. Entretanto, somente os géneros contendo atributos
relacionados a habilidade de dispersdo (Poff et a. 2006) foram utilizados para modelar o

efeito dos atributos sobre a propor¢éo de locais ocupados pel os géneros.
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Anadlise de Dados

Para cada célula calculei o tamanho do efeito de cada varidvel explanatéria sobre a proporcéo
de locais ocupados pelos géneros da seguinte forma i) calculel a proporcéo de locais
ocupados pelo género dividindo o nimero de locais que o género ocupa na célula pelo nimero
total de locais amostrados na célula, ii) modelei a proporcéo de locais ocupados pel os géneros
em funcdo de uma variavel explanatdria (abundancia ou atributos relacionados a dispersao)
utilizando um modelo linear generalizado (Generalized Linear Model; GLM) com
distribuicdo binomial e deste modelo extrai o coeficiente de inclinagdo do modelo observado
(b), iii) construi um cendrio nulo no qual os géneros mantinham a proporcdo de ocupacao
observada e aleatorizei os valores dos atributos entre os géneros (variavel explanatoria), iv)
modelei a proporcéo de ocupacdo em funcdo da variavel explanatoria aleatorizada utilizando
um GLM com distribuic¢do binomial e obtive um valor de coeficiente de inclinacéo do modelo
aleatorizado (br), v) repeti todo o processo de aleatorizacdo 999 vezes para cada célula e
obtive amédia (mbr) e o desvio padréo (sdbr) dos 999 valores do coeficiente de inclinacdo do
model o aeatorizado (br).

O tamanho do efeito (Es) da variavel explanatéria sobre a frequéncia de locais
ocupados pelos géneros em cada unidade amostral, foi calculado utilizando a seguinte
equacao:

Es= (b - mbr) /sdbr Eq.2

Onde:

b - coeficiente de inclinacéo observado;

mbr - média dos 999 valores do coeficiente de inclinaco aleatorizados,

sdbr - desvio padréo dos 999 valores do coeficiente de inclinago aeatorizados.

A partir do processo descrito acima, um valor de tamanho do efeito foi calculado para cada
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célula, em cada uma das 21 escalas, para cada uma das varidvels explanatérias (ABUND,
DRIFT, NADO, DISP, VOO) e para cada ordem de insetos aquéticos. Valores positivos de
tamanho de efeito indicam efeito positivo da varidvel explanatéria sobre a propor¢do de
ocupacdo dos géneros, valores negativos indicam o contrério. Valores de tamanho de efeito
préximos de zero indicam auséncia de efeito. Utilizel intervalo de confianca (1C) ao nivel de
95% para avaliar se os tamanhos de efeito dos atributos séo diferentes do que seria esperado
a0 acaso (tamanho de efeito igual a zero).

Utilizel um modelo linear ponderado para avaliar se o tamanho do efeito de cada um
dos atributos muda em func&o da escala espacia. Diferentemente do modelo linear comum, o
modelo ponderado usa pesos associados as observacdes, de acordo com alguma varidvel de
interesse. Em geral, este peso € usado para estimativa dos parametros finais, onde os valores
de peso indicam o quéo precisa € cada observacdo. A riqueza de géneros foi utilizada como
ponderador do modelo, pois unidades amostrais mais ricas apresentam resultados mais
confiaveis. Isto se da, devido ao tamanho do efeito dos atributos ser calculado em cada célula
em funcdo dos géneros, portanto, quadriculas com maior nimero de géneros apresentam uma
estimativamais confidvel do universo amostral.

Adicionalmente ao modelo linear ponderado pelariqueza gerei modelos utilizando 0 i)
nimero de locais amostrados dentro da unidade amostral como ponderador e ii) um modelo
sem ponderagdo. Os resultados de todos os modelos foram bastante similares. Portanto, optel
por apresentar apenas os resultados do modelo linear ponderado pela riqueza de géneros.
Todas as andlises descritas acima foram desenvolvidas em ambiente de programagéo R (R
Core Team 2012).

Para avaliar a robustez dos resultados deste trabalho, utilizel um terceiro conjunto de
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dados independente (US-GBIF), que consiste em registros de presenca de EPT para todo o
territério dos EUA. Para o US-GBIF utilizeél as mesmas rotinas de andlises descritas
anteriormente. Para mais detalhes sobre este conjunto de dados veja o Anexo A. Devido a
falta de um conjunto independente para andlise ao nivel de bacia e pelos dados do US-GBIF
serem apenas de presenca, para este conjunto ndo existe resultado tanto ao nivel de bacia

como para o atributo ABUND.

RESULTADOS

No total foram analisados 48.186 registros de ocorréncias, coletados em 1.999 locais para as
trés ordens de insetos em todas as escalas (conjunto de dados US-EPA e US-GSMNP; Tab. 1).
O tamanho do efeito dos atributos relacionados a dispersdo de adultos (DIST e VOO) néo
foram calculados para a ordem Ephemeroptera, pois 0s géneros estavam classificados em um
anico nivel de cada atributo.

O atributo ABUND apresentou forte efeito positivo sobre a propor¢do de ocupacdo dos
géneros em todas as escalas espaciais, para todas as ordens de insetos estudadas (Fig. 1). No
entanto, os efeitos dos demais atributos foi bastante variavel entre as ordens e entre os
atributos (Fig. 1). Dentre os atributos relacionados a dispersdo dos imaturos, o DRIFT
apresentou efeito positivo sobre a proporcéo de locais ocupados para 0s géneros de todas as
ordens estudadas (Fig. 1). Por outro lado o atributo NADO n&o apresentou efeito consistente
sobre a proporgéo de ocupagdo de nenhuma das ordens estudadas (Fig. 1). Nos casos em que
o intervalo de confianga da média do tamanho do efeito do atributo NADO ndo englobou o
valor de zero, a magnitude do efeito deste atributo foi bastante reduzida (Fig. 1). Os atributos

relacionados a0 movimento do adulto, DIST e VOO apresentaram efeito positivo apenas
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sobre a proporcéo de locais ocupados por géneros da ordem Trichoptera (Fig. 1). Por outro
lado, com excegdo do atributo VOO na escala de bacia (onde o intervalo de confianga do
tamanho do efeito n&o incluiu o vaor "Zero"; Fig. 1), para Plecoptera os intervalos de
confianga da média do tamanho de efeito, de DIST e VOO néo apresentaram efeito sobre a
proporcao de locais que o0s géneros desta ordem ocupam (Fig. 1).

Com relagcdo ao efeito da mudanca da escala de estudo, o tamanho do efeito do
atributo ABUND apresentou relagdo positiva com o aumento da escala estudada para as
ordens Ephemeroptera e Trichoptera (Fig. 1), no entanto para a ordem Plecoptera o tamanho
do efeito deste atributo ndo apresentou relacdo com a mudanga da escala espacial (Fig. 1).
Dentre os atributos relacionados a0 movimento dos imaturos, 0 DRIFT apresentou relacéo
positiva com o aumento da escala de estudo para as ordens Ephemeroptera e Trichoptera (Fig.
1), enquanto que para Plecoptera, embora o tamanho do efeito do DRIFT tenha influenciado
positivamente a proporcdo de locais que os géneros desta ordem ocupam, o efeito deste
atributo ndo apresentou relacéo com a mudanca da escala (Fig. 1). J4, o tamanho do efeito do
atributo NADO néo foi influenciado pela mudanca da escala, pois 0 modelo da relacdo entre o
tamanh do efeito deste atributo e a escala apresentou baixos valores de coeficiente de
determinacéo (r3; Fig. 1). Além disso, este efeito foi bastante consistente entre as trés ordens
estudadas. Por fim, o tamanho do efeito dos atributos relacionados a dispersdo dos adultos
(DIST e VOO) apresentaram relagdo positiva com o aumento da escala de estudo apenas para
aordem Trichoptera (Fig. 1). Os resultados do conjunto de dados US-GBIF (Anexo A) foram

bastante consistentes com 0S apresentados acima (Fig. Al).
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Figura 1 — Modelo linear ponderado observado (linha continua) para a relacdo entre o tamanho do
efeito padronizado e escala espacial com seus respectivos nimeros de células incluidas no modelo (n),
coeficiente de determinacdo (r?) e p-vaor (p). Os resultados para Ephemeroptera, Plecoptera e
Trichoptera estdo dispostos de cima para baixo, respectivamente. A linha tracejada indica a expectativa
do tamanho do efeito na auséncia de relagdo com as variaveis explanatérias de proporcéo de ocupagao.
Os pontos indicam a média de tamanho de efeito observado para cada escala espacia, pontos fechados
indicam os valores médias cujo IC ndo inclui zero e as barras sobre os pontos indicam o IC ao nivel de

95%.

Tabela 1 — Numero de individuos, riqueza de géneros, riqueza de géneros com atributos publicados
(Poff et al. 2006) e numero de locais analisados para cada conjunto de dados e para cada ordem de

insetos usados nas andlises.

Conjunto Ordem Individuos Géneros Atributos Locais
Ephemeroptera 10042 66 53 1547
US-EPA Plecoptera 4712 63 56 912
Trichoptera 9285 106 73 1479
Total 24039 235 182 1606
Ephemeroptera 6620 45 35 203
US-GSMNP Plecoptera 5595 49 39 273
Trichoptera 11932 66 46 378
Total 24147 160 120 393
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DISCUSSAO
Corroborando a hipétese inicial, a abundancia média loca (ABUND) apresentou relacdo
positiva com a proporcdo de ocupacdo para as trés ordens de insetos estudadas. Além disso, a
abundancia médialocal foi positivamente relacionada com a escala de estudo para Trichoptera
e Ephemeroptera. Estes resultados observados reforcam a relacdo entre abundancia e
ocupacdo que vem sendo observada para os mais distintos grupos de organismos (Gaston
1996, 2000; Gaston et al. 1997; Gonzaez et a. 1998), inclusive insetos aquéticos (Heino
2005; Siqueira et al. 2009; Verberk et a. 2010). Adicionalmente, a relagdo positiva entre
abundancia média local e proporcdo de locais ocupados da suporte a ideia de que espécies
com maior nimero de propagulos conseguem aumentar as taxas de migracdo, mantendo
populacbes até mesmo em locais onde os fatores abioticos e bidticos ndo sdo 6timos. Além
disso, dindmica aumenta o efeito resgate baseado em abundancia (Gaston 2000)
aumentando a proporcdo de locais que uma espécie ocupa. Ainda, assim como é sugerido na
literatura (Gaston et a. 1997; Gaston 2000), os resultados para escalas mais amplas (que
podem representar a amplitude total da distribuicdo de varios dos géneros incluidos nas
analises), sugerem que exista uma tendéncia de taxons com maiores abundancias locais
também apresentarem, em média, areas de distribuicéo maiores.

Os demais atributos tiveram efeitos distintos entre os grupos taxonémicos estudados,
fazendo com que apenas algumas das hipoteses fossem corroboradas. De todas as hipoteses a
respeito da habilidade de disperséo, apenas o DRIFT (para todas as ordens) e as formas de
dispersdo dos adultos (para Trichoptera) apresentaram efeito positivo sobre a proporcéo de
ocupacdo dos géneros. Entretanto, mesmo ndo corroborando a maioria das hipoteses, os

resultados observados foram, de certo modo, bastante coerentes entre os conjuntos de dados
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independentes.

A hipotese de que os atributos relacionados ao movimento dos adultos tem efeito
positivo sobre a proporcéo de ocupacdo pelos géneros, e que o tamanho do efeito aumenta
com aumento da escala espacial, foi corroborada apenas para a ordem Trichoptera. No
entanto, em células iguais ou menores que 100 km de lado, o tamanho do efeito deste atributo
apresentou relacdo nula ou fraca com a proporcéo de locais ocupados pelos géneros. Esses
resultados sugerem que para escalas maiores, a habilidade de dispersdo do adulto pode ser um
fator que limita o nUmero de locais que os géneros de Trichoptera ocupam, enquanto a
distribuicdo de Ephemeroptera e Plecoptera em todas as escalas e a de Trichoptera em escalas
menores aparentemente ndo € limitada pelos atributos relacionados a habilidade de disperséo
do adulto. Adicionalmente, os resultados sugerem que outras varidveis podem ser
responsaveis pela distribui¢éo desses tdxons nas escal as acima referidas.

A hipétese de que atributos relacionados a dispersdo dos imaturos tém efeito positivo
sobre a proporcdo de locais ocupados pelo géneros foi corroborada para o atributo DRIFT
(ocorréncia na deriva) para as trés ordens estudadas. A ocorréncia na deriva, que esta
relacionada a dispersdo dos imaturos seguindo o fluxo do riacho, apresentou um forte efeito
sobre a proporcdo de ocupacdo dos géneros das trés ordens em todas as escalas.
Complementarmente, o tamanho do efeito deste atributo aumentou com o aumento da escala
para as ordens Ephemeroptera e Trichoptera. Estes resultados sugerem que tanto as formas de
dispersdo dos adultos para Trichoptera quanto das larvas para todas as ordens apresentam um
forte efeito sobre a distribuicdo dos géneros Neste sentido, Landeiro et a. (2011) mostram que
ambas as formas de dispersdo parecem ser importantes para explicar a distribuicdo das

espécies de tricdpteros.
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Em relacéo a habilidade de dispersdo dos adultos de Plecoptera, é sugerido que esta
ordem apresenta limitada habilidade de dispersdo nos adultos (Williams & Feltmate 1992).
Macneale et a. (2005) ndo encontraram correlacdo entre a distancia de dispersdo e os
atributos normalmente utilizados como substitutos para a habilidade de dispersdo do adulto
(i.e., tamanho do corpo, tamanho da cabeca e tamanho da asa) e de modo complementar,
demostraram experimentalmente que o voo dos adultos ocorre preferencialmente rio acima a
partir do ponto de onde o adulto emergiu (Macneale et a. 2005). Estes autores sugerem que a
dispersdo ativa da ordem Plecoptera acontece a distancias curtas (Macneale et a. 2005) e
seguindo a predicdo da hipétese do ciclo de colonizacdo (no qual as larvas se dispersam via
deriva e os adultos sobem o riacho em busca de um loca para ovipor; Miller 1982) como o
efeito do DRIFT aqui observado sugere que a maior parte da dispersdo dos género se da ainda
nafase larval, seguindo o fluxo do riacho.

No entanto, € sugerido que apenas 0 movimento de individuos predito pela teoria do
ciclo de colonizacdo ndo seja suficiente para manter populactes viavels (Anholt 1995). Deste
modo, é possivel gue outras variaveis também sejam importantes para explicar a distribuicdo
de Plecoptera. Por exemplo, existe a sugestdo de que o vento possa ajudar na disperséo de
individuos entre locais e na colonizacdo de novos locais a grandes distancias (Briers et al.
2004; Yasick et al. 2007). Entretanto o vento por si SO possivelmente ndo sgja o determinante
para a distribuicdo dos géneros de Plecoptera (Briers et al. 2004; Yasick et a. 2007) pois a
ordem Plecoptera é atamente sensivel a condi¢Bes ambientais. De fato, a ordem Plecoptera €
fortemente limitada por condi¢des ambientas como temperatura (Williams & Feltmate 1992;
Fochetti & Tierno de Figueroa 2008) e qualidade da agua (Williams & Feltmate 1992), sendo

que estas limitages fisiol 6gicas podem ter um efeito de filtro sobre a habilidade de disperséo



28

deste grupo.

Para 0s géneros da ordem Ephemeroptera € possivel que outras caracteristicas podem
ser importantes para explicar a distribuicio desta ordem. E sugerido que o tempo de vida
possa apresentar influencia sobre a habilidade de dispersdo de algumas ordens de insetos
aquéticos (Sode & Wiberg-Larsen 1993; Verberk et a. 2010) e os individuos da ordem
Ephemeroptera apresentam um tempo de vida bastante curto, variando de algumas horas até
alguns poucos dias. O tempo de vida da ordem Ephemeroptera poderia limitar o tempo para
dispersdo, pois, espera-se que o tempo de vida apresente relacdo positiva com a distancia que
os individuos de uma espécie consigam se movimentar. Ainda, a habilidade de disperséo de
Ephemeroptera parece ser bastante limitada nos adultos, pois existem poucos registros desta
ordem em ilhas ou em montanhas isoladas (Williams & Feltmate 1992). Adicionalmente, é
possivel que a distribuicéo desta ordem também sgja limitada por varidveis ambientais, dado
gue estd ordem responde bem a condi¢bes do ambiente (Williams & Feltmate 1992) e é
amplamente utilizada com indicadora de qualidade ambiental .

Este é o primeiro estudo que usa a habilidade de dispersdo de adultos e imaturos
como preditor da distribuicdo de insetos aquéticos em escala continental. Estudos
relacionando a habilidade de dispersdo com a distribuicdo das ordens agui estudadas séo
raros, principalmente, devido a dificuldade em estimar a habilidade de dispersdo para estes
grupos. O pouco conhecimento que se tem até 0 momento vem de algumas evidéncias
empiricas correlacionando distribuicdo com atributos relacionados ao movimento do adulto
(Malmqvist 2000; Hoffsten 2004) e abundancia (Heino 2005; Siqueira et al. 2009; Verberk et
al. 2010). Entretanto, este conhecimento se limita ao uso de uma Unica escala espacial, ao uso

de poucos grupos taxondmicos ou a poucos atributos relacionados a dispersdo/col onizagéo. O
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surpreendente é que apesar da importancia da dispersdo na estruturacdo das populagdes e da
comunidade, pouco se sabe sobre a extensdo, mecanismos e taxas de dispersdo de
invertebrados de &gua doce (Bilton et a. 2001).

Por outro lado, mesmo com o conhecimento da importancia da multiplicidade de
escalas para 0 entendimento de padrbes e processos ecoldgicos, apenas nas ultimas décadas
tem se atentado para a importancia do efeito da escala de estudo, talvez por conta do recente
avanco da computacdo na area na ecologia. Este trabalho usou esta abordagem e os resultados
demonstram que a abundancia média local € um bom preditor para a proporcédo de locais que
um taxon ocupa e de forma geral seu efeito aumenta em funcdo do aumento da escala de
estudo. Neste sentido, outras generalizacOes podem ser feitas, como a de que taxons de insetos
aquéticos que derivam mais frequentemente também podem ocupar uma propor¢éo maior de
locais. Deste modo concluo que a escala apresenta um forte efeito sobre a relacdo entre

variavel preditorae variavel resposta.
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ANEXO A

Conjunto de Dados US-GBI F

Este conjunto de dados consiste da compilacdo de todos os dados de ocorréncia
georreferenciadas de géneros e espécies das ordens Ephemeroptera, Plecoptera e Trichoptera,
registradas para o territorio dos EUA, disponiveis no Global Biodiversity Information Facility
(GBIF; http://www.gbif.org/). Atualmente o GBIF armazena informacfes de mais de 380
milhdes de registros de ocorréncias (acesso em 18 de fevereiro de 2013), para as mais
variadas formas de vida em todo o mundo. Para a compilacdo deste conjunto de dados, listel
todos os géneros de EPT com registros de ocorréncia no GBIF no mundo todo. Em seguida,
baixel arquivo com registros de ocorréncia dos géneros em toda Ameérica do Norte. Por fim,
filtrel apenas as ocorréncias georreferenciadas pertencentes ao territorio dos EUA. A obtencéo
do conjunto de dados US-GBIF pela internet, gerenciamento bem como todas as rotinas
descritas acima foram desenvolvidas no ambiente de programacdo R (R Core Team 2012). O
demais métodos empregados para obtencdo dos resultados, s8o 0s mesmo descritos para 0s

conjuntos de dados US-GSMNP e US-EPA.

Resultados
No total foram analisados 60.196 registros de ocorréncias, coletados em 8.550 locais para as

trés ordens de insetos em todas as escalas (conjunto de dados US-GBIF; Tab. Al). O tamanho
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do efeito dos atributos relacionados a dispersdo de adultos (DIST e VOO) ndo foram
calculados para a ordem Ephemeroptera, pois 0s géneros estavam classificados em um Unico
nivel de cada atributo. O tamanho do efeito da abundancia média local (ABUND) néo foi
calculada pois os dados deste conjunto séo apenas de presenca. Os resultados observados para
cada escala, bem como 0 modelo linear ponderado observado para a relagdo entre o tamanho do

efeito padronizado e  escala  espacia sd0  apresentados a  Figura AL
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Figura Al — Modelo linear ponderado observado (linha continua) para a relacéo entre o tamanho do
efeito padronizado e escala espacial com seus respectivos nimeros de células incluidas no modelo (n),
coeficiente de determinacdo (r’) e p-vaor (p). Os resultados para Ephemeroptera Plecoptera e
Trichoptera estdo dispostos de cima para baixo, respectivamente. A linha tracejada indica a expectativa
do tamanho do efeito na auséncia de relagdo com as variaveis explanatérias de proporcéo de ocupagao.
Os pontos indicam a média de tamanho de efeito observado para cada escala espacia, pontos fechados
indicam os valores médias cujo IC ndo inclui zero e as barras sobre os pontos indicam o IC ao nivel de
95%.

Tabela A1l — Registros de ocorréncia, nimero total de géneros, nimero de géneros com os atributos
publicados (Poff et a. 2006) e numero de locais (Sitios) para para cada ordem de insetos usados nas
andlises.

Conjunto Ordem Registros Géneros Atributos Sitios
Ephemeroptera 9.539 40 33 1.647
US-GBIE M gcoptera 21.423 86 73 4.713
Trichoptera 29.234 148 80 4.280
Total 60.196 274 186 8.550

Bibliografia
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CAPITULO I

RESPOSTA DA DIVERSIDADE BETA A VARIAVEISFiISICASE QUIMICASEM COM UNIDADES DE
INSETOSAQUATICOS:. A ESCALA ESPACIAL TEM EFEITO SOBRE O PODER PREDITIVO DESTAS

VARIAVEIS?
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RESUMO

Diversidade beta pode ser definida como a variacdo na composi¢ao de espécies entre duas ou
mais comunidades e a heterogeneidade ambiental pode ser um processo que gera diversidade
beta entre locais. No entanto a heterogenei dade ambiental pode variar em funcéo das variaveis
utilizadas como medida de heterogeneidade ambiental e da escala na qual as variavels foram
medidas. Neste sentido, testel como a variacdo na composicdo da comunidade de insetos
aquéticos é explicada por dois grupos de variaveis ambientais: i) varidveis fisicas e ii)
variaveis quimicas e ainda, como o poder de explicacdo de cada grupo de varidveis muda em
funcdo da escala espacial de estudo. Devido ao fato destas variaveis terem comportamentos
distintos em diferentes escalas espaciais, testel se: i) a proporcéo de variagdo na composi ¢ao
da comunidade explicada pelas variavels quimicas deve ser pequena em escala local pois as
variaveis quimicas apresentam baixa variabilidade em escalas locais, no entanto, seu efeito
apresentard relacdo positiva com aumento da escala de estudo. Isto € esperado porque as
variaveis quimicas variam pouco em escala local e sua variabilidade aumenta com o aumento
da escala espacial. ii) Para as variaveis fisicas, que supostamente devem apresentar ata
variabilidade em escala local, a proporcdo de variacdo na composicdo da comunidade
explicada por este grupo de variaveis sera grande em escalas menores, mas seu efeito
apresentara relacéo negativa com o aumento da escala espacial. Como resultado, observel que
ambos os grupos de variaveis ndo foram importantes para explicar aa variagdo ha composi Gao
da comunidade, deste modo, nenhuma das hipdéteses iniciais foram corroboradas. A partir dos
resultados observados, sugiro que outras variaveis podem ter maior importancia para explicar
a variagdo na composi¢ao das comunidades nas escalas estudadas. Uma possibilidade € que

nestas escalas, as varidveis ambientais podem ter o efeito tamponado pela habilidade de
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dispersdo das espécies. Ainda, sugere-se que o efeito de massa ou atributos dos téxons que
aumentam sua chance de ocupar novos locais sgjam mais importantes nas escalas agui

estudadas.

INTRODUCAO
Diversidade beta pode ser definida como a variacdo na composicao de espécies entre duas ou
mais comunidades (Anderson et a. 2011). Entretanto, este conceito possui vérias outras
interpretacbes (Tuomisto 2010a, 2010b; Anderson et a. 2011; Melo et al. 2011). A
diversidade beta pode ser gerada a partir de respostas das espécies que compdem a
comunidade a variaveis e processos ligados ao nicho (Melo et a. 2009; Chase 2010; Shimano
et a. 2013), alimitacdo de dispersio das espécies que compdem as comunidades (Steinitz et
al. 2006), ou por ambos (Thompson & Townsend 2006). Em comunidades compostas por
espécies gue apresentam requerimentos ecoldgicos similares, a simples limitagdo na
habilidade de dispersdo das espécies que compdem a comunidade pode levar ao aumento da
diversidade beta entre os locais (Steinitz et al. 2006). Por outro lado, em comunidades onde as
espécies respondem ao ambiente, pode haver alta diversidade beta em resposta a variaco nas
caracteristicas ambientais entre os locais, mesmo se a dispersdo ndo for um fator limitante
(Melo et a. 2009; Chase 2010; Shimano et a. 2013).

Sistemas de riachos sdo altamente heterogéneos em relagcdo a caracteristicas abioticas
(i.e. velocidade do fluxo, vazéo, tipo de substrato, pH, condutividade) e sua fauna demonstra
responder de forma muito acentuada a essas variaveis (Siqueira et al. 2009; Shimano et al.
2013). No entanto, dependendo do grupo de varidveis ambientais (i.e., fisicas ou quimicas)

utilizadas como medida de heterogeneidade ambiental entre locais, pode-se obter valores de
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heterogeneidade ambiental bastante distintos entre locais, devido a forma com que as
diferentes varidveis variam ao longo do espaco (Allan 1995; Vinson & Hawkins 2003). Por
exemplo, pode-se obter altos valores de dissimilaridade ambiental entre dois locais em um
mesmo riacho quando utiliza-se variaveis fisicas (i.e., tipo de substrato, velocidade de fluxo)
como medida de heterogeneidade ambiental. Isto acontece pois em uma escala de alguns
poucos metros podemos ter ambientes de corredeira e remanso em um mesmo riacho com tipo
de substrato e velocidade de fluxo bastante distintos entre si. Por outro lado, pode-se
encontrar apenas diferencas sutis ou nenhuma diferenca entre esses dois ambientes, se as
variaveis quimicas (i.e, pH e condutividade) forem utilizadas como medida de
heterogeneidade ambiental. Isso ocorre, pois em uma escala pequena as variaveis quimicas
variam em uma magnitude quase imperceptivel (Allan 1995) e muitas delas podem apresentar
alta auto correlacdo espacial (Peterson et al. 2006). Deste modo espera-se que em escalalocal,
as variaveis fisicas devem ser mais importantes para a distribui¢éo da fauna de riachos do que
as variaveis quimicas.

Por outro lado, as mesmas variaveis apresentam comportamentos bem distintos em
escalaregional. As variaveis fisicas podem apresentar alta variagdo em escalaloca (entre dois
trechos em um mesmo riacho), entretanto, esta mesma estrutura de variagcdo se mantém entre
riachos de bacias hidrogréficas distintas ou entre riachos em quaisquer regides do planeta
(Allan 1995; Vinson & Hawkins 2003). Deste modo em escalas maiores, a heterogene dade
ambiental entre dois riachos pode apresentar valores muito similares entre si quando se utiliza
variaveis fisicas como medida da heterogeneidade ambiental. Ao contr&rio das variaveis
fisicas, as varidvels quimicas variam enormemente entre bacias, em diferentes elevacdes ou

ao longo do espago geogréfico (Macan 1974; Allan 1995; Peterson et a. 2006). Isto por que
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as varidveis quimicas sdo estritamente relacionadas com a geologia, varidvels climéticas,
precipitacéo, temperatura entre outros (Macan 1974; Allan 1995) e é possivel que em escalas
regionais a distribuicdo das espécies estgja mais relacionada as variavels quimicas do que as
varidveisfisicas,

Atuamente, pouco se conhece sobre a importancia relativa de cada grupo de
variaveis (Quimicas vs. Fisicas) para explicar a variagdo na composi¢cao das comunidades de
riachos em diferentes escalas espaciais. No entanto, isto pode ser importante para que
possamos entender como as comunidades respondem aos gradientes ambientais em multiplas
escalas espaciais, pois, baseando-se em um Unico tamanho de escala espacial, existe umaforte
chance de generalizacOes infundadas. A explicacdo paraisto € que em funcdo da mudanca da
escala espacial a intensidade da relacéo entre a variavel resposta e as preditoras podem variar
(Rahbek & Graves 2001; Guisan & Thuiller 2005). Neste sentido, existem varias formas de se
quantificar a importancia exclusiva de cada grupo de variaveis para explicar a variacdo nas
comunidades. Um exemplo sdo as andlises multivariadas de dados “brutos” (raw data
approach) (Legendre et al. 2005; Tuomisto & Ruokolainen 2006). As quais permitem testar e
particionar a importancia relativa de grupos de variaveis preditoras sobre a variacdo das
variavels resposta, como por exemplo, particionar a importancia relativa das variaveis fisicas
e das quimicas, para a estruturagdo da comunidade.

O objetivo deste trabalho foi investigar como a variagdo na composicdo das
comunidades de Ephemeroptera, Plecoptera e Trichoptera esta relacionada & dois grupos de
variaveis ambientais. i) varidvels fisicas e ii) variaveis quimicas, em diferentes escalas
espaciais. De forma complementar, testei como o poder de explicagdo de cada grupo de

varidveis muda em funcéo do tamanho da escala de estudo. Tendo em vistas as escalas de
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variagao dos dois grupos de varidveis, espero que:

i) a proporcdo da diversidade beta explicada pelas variaveis fisicas sera grande em
escalalocal, mas diminuird com o aumento da escala espacial. Esta relacéo é esperada devido
as variaveis fisicas apresentarem alta variacdo em escala local, e esta mesma estrutura de
variacdo se repete entre locais em escalas maiores.

ii) aproporcéo da diversidade beta explicada por variaveis quimicas sera pequena em
escala local, no entanto aumentard com o aumento da escala. Isto deve ocorrer, por que as
variaveis quimicas variam mais em escalas mais amplas sendo assim, estdo sdo mais

importantes em escal as maiores.

MATERIAL E METODOS

Conjunto de dados

Utilizel um conjunto de dados em escada continental, coletado pela United Sates
Environmental Protection Agency (US-EPA), disponivel em
http://water.epa.gov/type/rd/monitoring/streamsurvey/index.cfm. O conjunto de dados foi
coletado nos anos de 2004 e 2005 em 1.392 riachos distribuidos por todo o territério dos
Estados Unidos. Este conjunto de dados consiste em registros de abundancia para os mais
diversos grupos de invertebrados aguaticos, bem como registros das variaveis fisicas e

guimicas de todos os riachos col etados.

I nsetos aquéticos

Em todos os riachos utilizou-se 0 mesmo método de coleta, que consiste em dividir um trecho
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do riacho em 11 transectos e em cada transecto amostrar uma érea de aproximadamente 0,09
m2 durante 30 segundos utilizando-se uma rede “Kick” com 0,5 mm de malha. Os transectos
foram divididos no riacho de modo que todos os ambientes (i.e., corredeiras e remansos) e
gue o maior numero de taxons fossem amostrados. Em cada riacho, aproximadamente 500
individuos dos mais variados grupos taxonémicos foram separados e identificados quando
possivel ao nivel de género. No entanto, para este trabalho utilizei apenas os individuos das
ordens Ephemeroptera, Plecoptera e Trichoptera (EPT). O conjunto de dados completo, bem
como informacBes adicionais sobre métodos de coleta e identificagdo encontram-se

disponiveis em: http://water.epa.gov/type/rsl/monitoring/streamsurvey/index.cfm.

Variaveis ambientais

Selecionel 10 variaveis ambientais para cada riacho, sendo cinco variaves fisicas. area da
bacia (km?), cobertura por agas filamentosas ao longo do trecho amostrado (média de classes
0 - 4), cobertura por pedras ao longo do trecho amostrado (média de classes O - 4), cobertura
por detritos vegetais ao longo do trecho amostrado (espessura > 0,3 mm, média de classes O -
4) e cobertura vegetal sobre o leito no trecho amostrado (utilizando densiémetro esférico, O -
17); e cinco varidveis quimicas: condutividade (uS cm™ aos 25 °C), turbidez (NTU), H" a
partir de PHSTVL (ug L™), fésforo total (ug L™) e nitrogénio total (ng L™). Para obter
informacOes adicionais sobre os métodos e medidas utilizados para obter estas variaveis veja
em http://water.epa.gov/type/rd/monitoring/streamsurvey/index.cfm. Estas variavels foram
selecionadas por influenciar na estruturacdo de comunidades de insetos aquéticos (Macan

1974; Williams & Feltmate 1992; Allan 1995; Boyero & Bosch 2004; Astorga et al. 2012).
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Analises estatisticas

Neste estudo utilizel 20 escalas espaciais. Dividi o conjunto de dados em 20 grades com
quadriculas variando de 50 km de lado até 1000 km de lado, com intervalos de 50 km. Foram
excluidas das andlises as quadriculas com menos de 12 riachos coletados e com cinco ou
menos taxons presentes.

Para cada quadricula, gerei uma matriz de composicdo de comunidades utilizando a
abundancia de cada género por riachos (Y), uma matriz com as cinco variaveis fisicas (X1) e
uma matriz com as cinco variaveis quimicas (X2). Devido a matriz Y apresentar um grande
nimero de zeros, esta foi transformada utilizando o método de Hellinger (Legendre &
Gallagher 2001). As matrizes X1 e X2 ndo sofreram nenhuma transformacéo prévia. Usei um
modelo baseado na Andlise de Redundancia parcia (pRDA) (Legendre et a. 2005; Tuomisto
& Ruokolainen 2006; Legendre & Legendre 2012) para testar a influéncia de cada conjunto
de varidveis abientais sobre variagdo na composi¢do da comunidade. Para cada quadricula
obtive a proporcdo da variacdo na composicdo da comunidade Y: [a explicada
exclusivamente pela matriz X1 (variaveis fisicas); [b] proporcéo de explicacéo compartilhada
entre X1 e X2 (variaveis fisicas e quimicas); [c] explicada exclusivamente pela matriz X2
(variavelis quimicas); e [d] a proporcdo de variacdo ndo explicada. Cada proporcdo de
variagao explicada ([a], [b] e [c]) é medida a partir do coeficiente de determinagdo gjustado
(rzajj) do modelo. O mesmo procedimento foi repetido para todas as escalas gerando valores
de[a, [b], [c] e[d] paracada uma das quadriculas.

Utilizel um modelo linear ponderado para avaliar se a proporcéo de explicagéo de
cada grupo de variaveis muda em funcdo do tamanho da escala espacial, conforme a predicéo

inicial. Diferentemente do modelo linear comum, o modelo linear ponderado usa pesos
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associados as observagdes, de acordo com alguma variavel de interesse, Por exemplo, o peso
pode ser usado para indicar o quédo precisa € cada observacdo. Em outras palavras 0 modelo
linear ponderado permite que o0s pesos associados as observacdes contribuam de forma
diferente para a estimativa dos parametros.

O modelo de regressdo, portanto, consistiu de proporcdo de variacdo explicada
(variavel resposta), escala espacia (variavel explanatoria) e nimero de riachos amostrados na
quadricula (ponderador). O nimero de riachos amostrados na quadricula foi utilizado como
ponderador pois quadriculas com maior nimero de coletas apresentam uma estimativa mais
acurada e confiavel (Fig. 1A-D). Todas as rotinas e andlises estatisticas foram desenvolvidas

em ambiente de programacéo R (R Core Team 2012).

RESULTADOS

Um total de 235 géneros das ordens EPT coletados em 1335 riachos foram incluidos nas
anaises. Ao todo 459 guadriculas de todos os tamanhos cumpriram os pressupostos iniciais
(mais de 11 riachos coletados e mais de cinco géneros presentes). As quantidades de
quadriculas em cada escala estudada variaram entre trés e 43 quadriculas (Fig. 2A).

Valores de rzad,- discrepantes (fora do intervalo 0-1) estiveram associados a
guadriculas com baixo nimero de riachos amostrados (Fig. 1A-D), justificando assim 0 uso
do ndmero de riachos como ponderador do modelo de rzad,- modelado em fungdo do tamanho
da quadricula. Adicionamente, valores discrepantes de rzad,- também estiveram associados a
quadriculas de 100-600 km de lado (Fig. 1E-H).

Devido as discrepancias observadas nos valores de rzad,- (Fig. 1A-D) refiz as andlises

excluindo as quadriculas com menos de 21 riachos amostrados (Fig. 11-L). Este critério foi
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utilizado pois quadriculas com menos de 21 riachos amostrados apresentam a maior parte dos
valores de rzad,- discrepantes (valores de rzadj fora do intervalo 0-1; Fig. 1A-D). A quantidade
de quadricul as restantes em cada classe de tamanho apds excluir as quadriculas com menos de
21 riachos amostrados variou entre duas e 28 quadriculas (Fig. 2B).

A proporcdo da variagdo na comunidade explicada exclusivamente pelas variaveis
fisicas [a] foi peguena e apresentou decaimento fraco com o aumento da escala de estudo para
as andlises sem (Fig. 1E; r> = 0,027; n = 459; p < 0,001) e com exclusdo das quadriculas com
menos de 21 riachos(Fig. 1I; r* = 0,063; n = 313; p < 0,001). J4 a variagdo da comunidade
explicada de de forma compartilhada entre varidveis fisicas e quimicas [b] ndo apresentou
relagdo com a mudanca da escala de estudo sem exclusdo (Fig. 1F; r> = 0,005; n = 459; p =
0,940) e com exclusdo das quadriculas com menos de 21 riachos (Fig. 1J; r* = 0,001; n = 313;
p = 0,57). A proporcdo da vari¢cdo na comunidade explicada exclusivamente pelas varidveis
quimicas [c] foi peguena e seu efeito decaiu, de forma sutil, com 0 aumento da escala de
estudo para as andlises sem (Fig. 1G; r? = 0,028; n = 459; p < 0,001) e com exclusdo das
quadriculas com menos de 21 riachos (Fig. 1K; r> = 0,035; n = 313; p < 0,001). E por fim, a
proporcdo de variagdo ndo explicada [d] foi grande e apresentou relacdo positiva com o
aumento da escala espacial para as andlises sem (Fig. 1H; r* = 0,081; n = 459; p < 0,001) e
com exclusdo das quadriculas com menos de 21 riachos (Fig. 1L; r* = 0,118; n = 313; p <
0,001). De modo geral, a exclusdo de gquadriculas com menos de 21 riachos (intervalo que
contem amaior variagao no valor de rzad,-) n&o mudou os resultados gerais, apenas melhorou o

gjuste darelacdo entre proporcgao de variagcdo na comunidade explicada e a escala de estudo.
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Figura 1 - Proporcéo da diversidade beta explicada exclusivamente pelas variaveis Fisicas [d],
compartilhada entre varidveis Fisicas e Quimicas [b], explicada exclusivamente pelas variaveis
Quimicas [c] e a proporcéo de variagdo ndo explicada[d]. Os valores de proporc¢éo de diversidade beta
explicada so expressos em termos de rzadj, obtidos a partir da pRDA. As linhas pontilhadas
representam os valores minimos e méaximos esperados para 0 ;. Os gréficos A-D demonstram a
relacdo entre os valores de rzad,- e 0 nimero de riachos dentro das quadriculas, a linha continua na
vertical indica o ponto de corte de 21 riachos. Os gréficos E-L demonstram a relagdo entre os valores
de rzad,- e tamanho da quadricula (linha continua). Os graficos E-H apresentam os resultados para todas
as quadriculas com 12 ou mais riachos amostrados. Os graficos I-L apresentam resultados com
guadriculas com 21 ou mais riachos amostrados.
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amostrados.
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DISCUSSAO

De modo gera, a proporcdo da diversidade beta explicada exclusivamente pelas variavels
fisicas e exclusivamente pelas variavels quimicas foi baixa e apresentou uma leve relacéo
negativa com o aumento da escala de estudo. Mesmo que os resultados exibiram um p-valor
significativo, estes apresentam um baixissimo poder explicativo. Deste modo, as hipoteses
propostas originalmente foram refutadas e, portanto, outros mecanismos podem ser mais
relevantes para explicar a variagdo na composi¢ao das comunidades de insetos aguéticos para
as escal as estudadas.

Sabe-se que a variabilidade nas caracteristicas ambientais pode explicar a variagéo na
composicdo de comunidades governadas por processos relacionados ao nicho , ou sga, a
variacdo na composicdo da comunidade pode estar estritamente relacionada com a
heterogeneidade ou variabilidade nas caracteristicas ambientais (Heino & Mykra 2008).
Entretanto, esta suposicdo ndo parece ser vaida para os grupos taxondmicos, nas escalas
estudadas neste trabalho. Sabe-se que em sistemas de riachos a distribuicdo dos taxons é
fortemente influenciada por caracteristicas do ambiente, onde a distribuicdo de invertebrados,
por exemplo,pode estar limitada por caracteristicas ambientais na escala de alguns poucos
centimetros, ao nivel de uma pedra (Downes et a. 2000). No entanto, € provavel que para as
escalas utilizadas neste trabalho as caracteristicas ambientais ndo apresentem mais efeito
sobre a estrutura das comunidades de insetos aguaticos. Neste sentido, tem se observado que
as caracteristicas fisicas do ambiente apresentam pouca importancia para explicar a
diversidade beta entre locais (Heino et a. 2013) para escalas acima do nivel de riacho,

especiamente em clima boreal.
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Em cada riacho, os insetos foram coletados em 11 transectos ao longo do trecho
amostrado. Assim como os insetos, algumas variavels também foram medidas em cada um
dos transectos, como, por exemplo, as variaveis fisicas (i.e., cobertura por algas, pedras,
detritos vegetais e cobertura vegetal sobre o leito no trecho amostrado), no entanto para este
estudo utilizei apenas o valor médio (do 11 transectos) de cada varidvel para o riacho. Agora,
pensando em uma espécie virtual, que sd sobrevive em velocidade da dgua menor ou igual a
01 cm-s*, coletamos espécie em um determinado transecto do riacho e nele registramos a
velocidade da &gua que esta dentro do limite tolerado pela espécie. No entanto, coletamos
mais 10 transectos com velocidade variando de 01 até 20 cm:-s™e nosso valor de velocidade
para o riacho ficou em torno de 10 cm:s™, ou segja, de acordo com essa média a espécie ndo
responde ao limite de tolerancia de velocidade citado anteriormente. Deste modo, pode ser
gue alguns valores das variaveis ndo caracterizam o ambiente de forma correta.

Alternativamente, é sugerido que outros atributos dos taxons apresentem maior
importancia para a distribuicéo dos géneros. Por exemplo, dependendo da escala de estudo, a
habilidade de dispersdo pode mascarar o efeito que a heterogeneidade ambiental tem sobre a
diversidade beta (Heino et a. 2013). De modo gera em um ambiente homogéneo, a simples
limitacdo na habilidade de dispersdo pode levar a diversidade beta entre locais (Nekola &
White 1999). Entretanto € sugerido também que o aumento da habilidade de disperséo das
espécies faz com que as espécies aumentem o nimero de sitios ocupados (Hoffsten 2004) e
inclusive ocorram em locais "sub-6timos’, tamponando assm o efeito das varidveis
ambientais. Este fendbmeno é conhecido como efeito de massa (mass effect) (Shmida &

Wilson 1985) e pode apresentar efeito nas escal as sel ecionadas para este estudo.
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O aumento na habilidade de dispersdo pode estar relacionado a atributos da espécie
gue aumentam a chance da espécie colonizar mais locais e dentre estes atributos esta a
abundancia média local (Gaston 2000). A abundancia média local foi utilizada, para este
mesmo conjunto de dados, como preditora da proporcdo de locais ocupados pel os géneros de
EPT. Os resultados sdo bastante consistentes e demonstram que a distribuicéo dos géneros de
EPT sdo fortemente influenciados pela abundancia média local em todas as escalas espaciais
(dados ndo publicados).

Neste trabalho pode-se concluir que o efeito das variavels ambientais ndo é
importante para explicar a diversidade beta nas escalas estudadas. Complementarmente, €
possivel que a habilidade de dispersdo apresente um efeito mais importante que as
caracteristicas ambientais para explicar a diversidade beta nas escalas estudadas.
Adicionalmente, também € possivel que a menor escala utilizada para este estudo pode ser
muito grande para detectar variacdo na composicdo da comunidade influenciada pela

heterogenei dade ambiental .
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CONCLUSAO GERAL

Conclui que a proporcéo de locais ocupados pelos géneros de todas as ordens € influenciada
pela abundancia média local e pela ocorréncia das larvas na deriva (DRIFT) em todas as
escalas espacials estudadas. Estes atributos aparentemente aumentam a chance dos taxons
ocupar mais locais e em gera o efeito destes atributos aumenta com o aumento da escala. Os
demais atributos diretamente relacionados a dispersdo ndo apresentam uma relacdo tdo clara
com a propor¢do de locais que os taxons ocupam, pois seus efeitos foram bastante variados
entre 0s grupos taxondmicos. Entretanto, a partir dos resultados observados pode-se concluir
gue que quando um atributo apresenta efeito positivo sobre a proporcdo de ocupacdo, em
geral, este efeito positivo tende a aumentar com o aumento da escala de estudo. Ou sgja, a
importancia da dispersdo dos tdxons se torna cada vez mais importante conforme aumenta-se
aescalaespacial.

As caracteristicas ambientais ndo explicaram a variacdo na estrutura da comunidade
dos insetos aquéaticos nas escalas avaliadas. Aparentemente este resultado observado pode ser
resultado da escala selecionada, pois as variaveis ambientais como um todo podem ser mais
importantes em escalas menores. Alternativamente, € sugerido que nas escalas estudadas a
habilidade de dispersdo apresente um efeito tampéo sobre arelacéo entre diversidade beta e as
caracteristicas ambientais. Portanto concluo que a melhor abordagem seria 0 uso da
habilidade de disperséo para explicar a diversidade beta, assim como pode ser relevante usar

caracteristicas ambientai s para explicar a proporcéo de locais ocupados dos géneros.



