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Resumo

Ecologia de metacomunidades ¢ uma 4rea em que o conhecimento sobre padrdes e principalmente seus
processos geradores ainda permanecem um desafio. Atualmente, existem quatro grandes visdes para se
explicar os padroes em metacomunidades, sendo elas: 1) teoria neutra; ii) “filtro de espécies”; iii)
efeitos de massa; e iv) dindmica de manchas. Um sistema importante que incorpora os conflitos
teoricos de metacomunidades sdo os ecossistemas 16ticos. Nestes, os estudos realizados divergem sobre
a importancia das varidveis ambientais e espaciais e ndo abordam os fatores de resisténcia a dispersao
dos organismos. O objetivo deste trabalho ¢ entender os mecanismos determinantes da composi¢ao de
espécies de peixes em metacomunidades de ambientes loticos inferidos com base no grau de
importancia das variaveis ambientais e espaciais. Foi definido custos de dispersdo utilizando medidas
de declividade, diferencas de elevacdo, distancia pela malha de drenagem e de atributos relacionados a
hidrelétricas e barragens. Em adig¢do, foram calculados indices de diversidade beta simétricos e
assimétricos, estes ultimos com a finalidade de verificar o aninhamento entre comunidades rio-acima
(comunidades a montante) com as comunidades rio-abaixo (comunidades a jusante). Um modelo de
dissimilaridade generalizado (gdm) foi empregado para analisar as dissimilaridades simétricas devido a
sua capacidade de calcular o efeito de multiplas varidveis e de considerar taxas ndo constantes de
substitui¢ao ao longo do gradiente de cada variavel preditora. O aninhamento com diversidade beta
assimétrica foi avaliado com o uso de testes de Mantel. As variaveis preditoras explicaram 22,3% da
dissimilaridade composicional no modelo de dissimilaridade generalizado, sendo a elevagao a variavel
de maior importancia para explicar o padrao encontrado. Nao foi detectado aninhamento entre
comunidades rio-acima com aquelas rio-abaixo. Meu estudo refor¢a o reconhecimento da importancia

dos filtros ambientais na estruturagao de metacomunidade de peixes em ambientes 16ticos.



Abstract

Metacommunity Ecology is a field in which the knowledge of patterns and particularly their process
remains a challenge. Nowadays, there are four major concepts to explain metacommunity patterns, they
are: 1) neutral theory, ii) species sorting, iii) mass effects, and iv) patch dynamics. Lotic ecosystems are
important systems that incorporate metacommunity theoretical conflicts. Studies carried out diverge on
the importance of environmental and spatial variables, and they do not include dispersal resistance
factors. The goal of the present work is to understand determinant mechanisms of fish species
composition in lotic metacommunities as well as the degree of importance between environmental and
spatial variables. Dispersals costs were defined using slope, elevation differences, drainage network
distances, and hydroelectric dams. In addition, asymmetric beta diversity was calculated to evaluate
nestedness between upstream and downstream communities. Generalized Dissimilarity Model (gdm)
was applied to analyze symmetric dissimilarities due to its ability to include multiple variables and
because it includes non-constant rate of compositional turnover along gradients. Asymmetric
dissimilarities were analyzed using Mantel tests. The predictor variables in the generalized dissimilarity
model explained 22.26% of compositional dissimilarity and the most important predictor was elevation.
Nestedness between downstream and upstream communities was not detected. The present work

supports the importance of environmental filters in the structure of lotic fish metacommunity.



Introducao

Existem diversas teorias para explicar a diversidade em comunidades bioldgicas e algumas delas sao
conflitantes, o que estd ligado intimamente ao paradoxo histérico da concep¢ao dos mecanismos que
determinam a diversidade em comunidades (Loreau & Mouquet 1999). Historicamente, as
comunidades foram estudadas de forma fechada, abordando somente os seus mecanismos internos sob
a perspectiva da teoria do nicho. Posteriormente, MacArthur & Wilson (1967) introduziram uma nova
visdo ao considerar as comunidades abertas e determinadas por mecanismos espaciais e de dispersao.

Metacomunidade ¢ o termo dado a um conjunto de comunidades locais sujeitas a processos
intrinsecos (interagdes inter-especificas) e extrinsecos (dispersdo e colonizacao) (Leibold et al. 2004).
Esta complexidade de processos e organismos interagindo concomitantemente pode ser compreendida
por quatro grandes abordagens classicas. Cada abordagem possui mecanismos e explicacdes diferentes
para a coexisténcia de espécies na metacomunidade e nas comunidades locais (Logue et al. 2011). Sdo
elas: dinamica de manchas (patch-dynamics), “filtro de espécies” (species sorting), efeitos de massa
(mass effects) e a teoria neutra (neutral theory) (Leibold et al. 2004).

A abordagem da teoria neutra em metacomunidades € controversa, pois assume que as diferentes
espécies possuem equivaléncia de mobilidade e nicho ecologico (Vellend et al. 2014). Segundo esta
perspectiva, metacomunidades sdo colegdes de comunidades locais compostas por organismos
troficamente similares. Sob tais condigdes, os determinantes da composi¢ao nas comunidades locais
sao processos estocasticos de demografia e dispersao (Hubbell 2001).

O filtro de espécies tem seus principios baseados na teoria do nicho e assume que diferentes

espécies possuem diferentes formas de utilizagcdo dos recursos disponiveis. A coexisténcia de espécies



semelhantes ¢ possivel por diversificagdo de nicho (Leibold ef al. 2004). Consequentemente, as
caracteristicas ambientais possuem maior relevancia em selecionar as espécies nas comunidades do que
as caracteristicas de dispersdo das espécies. No entanto, essa maior influéncia ambiental ndo significa
que a dispersao seja totalmente irrelevante.

O efeito de massa considera a dispersdo de individuos entre manchas com caracteristicas
ambientais distintas como principal determinante da composicao de espécies, porém nao exclui as
interacdes ecoldgicas das espécies. A coexisténcia de inumeras espécies fracas competidoras se daria
devido aos individuos emigrantes de outras comunidades para aquelas comunidades onde eles tendem a
ser extintos devido aos efeitos de competicdo e/ou baixa adequabilidade ambiental (Shmida & Wilson
1985).

A teoria da dindmica de manchas assume que o ambiente ¢ homogéneo e a composi¢ao de uma
dada mancha ¢ dada pelo balango entre capacidade de colonizagdo e exclusdo competitiva. As
extingdes das espécies em uma mancha podem ocorrer através de mecanismos deterministicos (e.g.
competi¢do) como também estocasticos (e.g. perturbagdo). Em adicdo, as espécies podem tanto
colonizar manchas vazias como também coexistir com outras espécies em uma mesma mancha através
de mecanismos de balango (trade-off) entre dispersao e dominancia local (Leibold et al. 2004).

Uma interpretacao alternativa das teorias de metacomunidade ¢ a questdo da influéncia da
escala (espacial ou temporal). Conforme a area de estudo aumenta, o padrdo observado pode se
apresentar de diversas formas e gerar interpretacdes tedricas diferentes (Levin 1992). Outro aspecto
importante das teorias de metacomunidade € que as teorias ndo sdo exclusivas, ou seja, o padrao
observado em um estudo que mais se aproxima de uma das interpretacdes de metacomunidades nao ¢
capaz de excluir as demais teorias (Brown ef al. 2017).

As metacomunidades aqudticas (e.g. lagoas, sistemas marinhos, redes de sistemas 16ticos)

podem ser estudadas e explicadas sob o aspecto de diferentes teorias de metacomunidades (Heino et al.
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2015b). Ao tentarmos obter uma compreensao mais profunda sobre metacomunidades de ambientes
l6ticos nos deparamos com inimeras circunstancias importantes como a incapacidade de se obter uma
medida de dispersao e problemas com limites de comunidades locais (Heino et al. 2015a, 2015b). Uma
alternativa para a resolu¢do dos problemas metodoldgicos de natureza espacial seria a de refinar a
realidade dos seus sistemas. Por exemplo, estudos sobre sistemas de rios que se restringem a utilizar
conformagdes espaciais de geometria bidimensional ndo podem ser considerados ideais por nao
expressarem a realidade geométrica destes sistemas (Fagan 2002). A geometria ideal para estes
sistemas deve ser aquela que inclua a natureza geomorfologica e topologica dos rios como uma
estrutura hierarquica, ou seja, uma geometria dendritica (Fagan 2002, Campbell Grant et al. 2007).
Uma estrutura dendritica ¢ um sistema ramificado composto por multiplas bifurcagdes as quais podem
ser estudadas com auxilio de modelos de simulagdes ¢ até mesmo modelos matematicos de fractais ou
grafos (Benda ef al. 2004, Campbell Grant et al. 2007, Brown et al. 2011).

A configuracao do sistema dendritico tem influéncia sobre a conectividade entre as comunidades
aquaticas locais e, portanto, possui influéncia na composi¢do de espécies, o que foi investigado
experimentalmente por Carrara et al. (2012, 2017). Por exemplo, as comunidades em riachos de
cabeceira estdo mais isoladas do que aquelas de rios centrais. Logo, independente dos fatores
ambientais, espaciais, de competi¢do, de disturbio entre outros, comunidades com maior conectividade
possuem maiores chances de receberem organismos do que aquelas comunidades com menor
conectividade. Além do mais, uma maior probabilidade de individuos dispersando em comunidades de
maior conectividade ¢ prevista pela teoria de redes (Newman 2010). Essas caracteristicas afetam a
montagem de metacomunidades aquaticas nas redes dendriticas. De acordo com Brown & Swan (2010),
riachos de cabeceiras expressam padrdes mais influenciados pelo processo de filtro de espécies
enquanto rios principais possuem padrdes mais afetados pelo efeito de massa (i.e. hipotese de

posicionamento de redes).



Uma perspectiva importante para entender a estruturagdo de metacomunidades de peixes em
sistemas de rios e riachos ¢ a abordagem conjunta das varidveis ambientais e espaciais. No entanto,
com raras excegoes, entre os poucos trabalhos que incluiram estas medidas, ndo foram considerados os
fatores de resisténcia de dispersao dos organismos em conjunto com a geometria dendritica dos rios
(Muneepeerakul et al. 2008, Eros et al. 2012, Datry et al. 2016, mas veja Olden ef al. 2001). Os fatores
de resisténcia a dispersdo em uma bacia hidrografica podem ser tanto barreiras naturais, como
cachoeiras ou habitats distintos (e.g. corredeiras para peixes de remanso), como barreiras artificiais,
incluindo barragens, hidrelétricas e manilhas de concreto usadas para fazer pontes.

Hé pouca informagao sobre os efeitos de barreiras naturais sobre metacomunidades de peixes de
ambientes ldticos. Além disso, os trabalhos que abordam os efeitos das barreiras naturais nao
esclarecem o que realmente ¢ uma barreira de dispersao (Rahel 2007, Torrente-Vilara 2011). Esses
trabalhos se limitam em estudar apenas cachoeiras considerando-as como barreiras biogeograficas, nao
abordando a sua propria diversidade morfologica como um fator variavel na dispersao dos organismos,
como também nao incluem outras possiveis formas de barreiras (e.g. habitats distintos). Um exemplo
de barreira ambiental ¢ citado em Winemiller et al. (2008), onde as condigdes ambientais do rio
Casiquiare o tornam uma barreira para organismos que dispersam entre os rios Negro e Orinoco.

O custo ou resisténcia sobre dispersao dos organismos pode ser assimétrica dependendo da
diregdo em que ocorrem as dispersdoes. Caracteristicas assimétricas da paisagem alteram as
propriedades de conectividade entre comunidades e sio denominadas de conectividades funcionais
(Bélisle 2005). Em bacias hidrograficas, em geral, ¢ muito mais facil dispersar rio-abaixo do que rio-
acima. Os atributos assimétricos de lagos conectados por riachos numa bacia hidrografica foram
explorados por Olden et al. (2001) revelando a importancia do arranjo espacial na conectividade entre
comunidades e nos padrdes de composicdo das espécies de peixes. A influéncia da assimetria da

conectividade também foi explorada por Sharma et al. (2011) no intuito de entender os padroes de
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composi¢do de espécies de peixes nativos € nao nativos. Miyazono & Taylor (2013) observaram que as
composigoes de espécies de peixes em riachos de pequena ordem estavam aninhadas dentro daqueles
presentes em rios de maior ordem e constataram a influéncia de espécies de peixes nao nativos na
reducdo do padrao de aninhamento. Consequentemente, as propriedades assimétricas de conectividade
somadas as caracteristicas da rede dendritica dos sistemas loticos propiciam o surgimento de
aninhamento entre comunidades.

Algumas barreiras podem criar um impedimento a dispersdo dos organismos nao somente
fisicamente, mas também afetando outras caracteristicas ambientais. Por exemplo, a construgdo de
barragens e hidrelétricas criam ambientes I€énticos e, a0 mesmo tempo, alteram as caracteristicas fisico-
quimicas da agua, como pH, turbidez e da sedimentacdo no reservatorio (Baxter 1977). Fisicamente, as
barragens atuam impedindo a dispersao dos peixes rio-acima, enquanto o reservatério acima da
barragem gera impedimento de dispersao rio-abaixo (Agostinho ef al. 2007, Pelicice et al. 2015).

Uma consequéncia do efeito das barreiras sobre os padrdes de distribuicdo das espécies ¢ a
superestimacdo ou subestimacdo da importancia relativa das varidveis ambientais ou espaciais
relacionadas a interpretacdo de algumas das abordagens de metacomunidades. Por exemplo, o filtro de
espécies pode ser superestimado em casos onde as barreiras fisicas possuam efeitos importantes, mas
que ndo sejam incluidas no modelo. Neste caso, uma espécie esta ausente nao pelo local possuir
condig¢odes inadequadas, mas simplesmente pelo fato de a espécie nao ter conseguido chegar no local. O
efeito de massa pode ser reduzido em metacomunidades com muitas barreiras de alto valor de
resisténcia a dispersao, pois espécies competidoras fracas dependem da dispersdao para permanecerem
nas comunidades. Portanto, tanto estruturas que atuam como resisténcias para o deslocamento dos
organismos como também a natureza espacial das metacomunidades devem ser consideradas como

fatores importantes em determinar a dissimilaridade de espécies entre comunidades locais.



Objetivos

O objetivo deste trabalho ¢ entender os mecanismos determinantes da dissimilaridade de
espécies de peixes em metacomunidades de ambientes loticos. Adicionalmente, quero saber o grau de
influéncia das varidveis ambientais e dos custos de dispersdo (incluindo a distancia espacial) sobre a
dissimilaridade das comunidades. Especificamente, pretendo saber se existe influéncia dos custos de
dispersdo e o tamanho do seu efeito sobre a composicdo de comunidades locais. Usando o
conhecimento das teorias de metacomunidades, testarei se:

Hipotese 1. A presenca de resisténcias espaciais pela rede de drenagem (e.g. remansos,
cachoeiras, barragens, hidrelétricas e entre outros) sdo custos para dispersdo dos peixes e,
consequentemente, quanto maior o custo de dispersdo, maior sera a dissimilaridade entre comunidades

locais na metacomunidade.

Hipotese 2. O custo de dispersao no sentido rio-acima ¢ maior do que no sentido rio-abaixo, logo,
a assimetria no custo de dispersao cria aninhamentos das comunidades presentes rio-acima dentro das

comunidades rio-abaixo.

Hipotese 3. Os custos de dispersao influenciam a interpretagdo das teorias de metacomunidades.
A importancia relativa das varidveis espaciais pode ser subestimada quando duas comunidades com
fatores ambientais distintos venham a ter composicdo de espécies diferentes, mas que estejam
separadas por barreira. Neste caso, a existéncia de um alto valor de resisténcia a dispersdo ¢

responsavel, pelo menos em parte, pelas diferencas de composicao de espécies.



Métodos

Area de estudo e dados disponiveis em repositérios online

O conjunto de dados utilizados neste trabalho foi obtido no repositério online Dryad
(https://datadryad.org/). Os dados sdo da bacia do Upper Tennessee River (Estados Unidos da América)
(Figura 1) e foram disponibilizados por Keck et al. (2014). Os autores reuniram informagdes
disponibilizados pela Tennessee Valley Authority (TVA) e pelo United States Geological Survey
(USGS), os quais incluem informacdes de presenca das espécies de peixes (total de 131 espécies), a
localidade das coletas (total de 210 pontos de coleta) e varidveis ambientais. Algumas das variaveis
ambientais foram complementadas por Keck et al. (2014) através de ferramentas de Sistema de
Informacdo Geografica (SIG). A escolha dos dados do Upper Tennessee River se justifica pela
disponibilidade de dados fundamentais para realizacdo do presente trabalho, como uma grande
extensdo espacial de amostragem de peixes, a presenga de varidveis ambientais e a inclusdo das

coordenadas geograficas das localidades amostradas.



Legenda

® Localidades Amostradas
Malha de Drenagem
[ Bacia do Upper Tennessee River

Figura 1. Localizacdo da bacia do Upper Tennessee River (Estados Unidos da América) contendo a

representacao da malha hidrografica e as 210 localidades estudadas por Keck et al. (2014).

As variaveis ambientais disponibilizados pelo TVA e USGS foram: a) cobertura vegetal sobre o
rio ou riacho, b) substrato epifaunal, ¢) imersdo do substrato por sedimento fino, d) sedimentos
depositados, e) frequéncia de corredeiras, f) estado do fluxo do canal, g) estabilidade das margens, h)
protecao vegetativa e i) largura da zona vegetativa riparia. O protocolo utilizado ¢ semelhante ao
utilizado pela U. S. Environmetal Protection Agency (EPA), porém com modificagdes. A mensuragao
das variaveis ambientais no protocolo modificado ¢ semi-quantitativa, com valores que variam entre 1
e 4. As variaveis ambientais complementadas por Keck et al. (2014) foram obtidas por SIG usando
Modelos Digitais de Elevagao (MDE) de 10 metros de resolugdo, sendo elas: j) area de drenagem, k)

declividade local, 1) sinuosidade e m) elevacao.
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Dados complementares
Através de dados disponiveis no National Hydrography Dataset e Watershed Boundary Dataset

(USGS) (https://nhd.usgs.gov/) consegui arquivos contendo a) os limites da bacia hidrografica (em

formato shapefile) e o b) modelo de canal de drenagem (em formato raster). Exclui os segmentos da
drenagem que ndo estavam nas rotas de dispersdao entre os locais de coleta (Figura 2) e converti as
células do modelo de canal de drenagem em pontos. A partir de modelos digitais de elevacao de 30 m

de resolugdo disponibilizado pelo USGS (https://earthexplorer.usgs.gov) eu extrai informagdes da

declividade e elevagdo para cada célula convertida em ponto. Cada ponto da malha de drenagem
também recebeu 1) identificacdo do trecho a qual pertencia, i1) identificacdo do vértice de origem do
trecho (pontos de coleta ou confluéncia), iii) identificagdo do vértice final do trecho (pontos de coleta
ou confluéncia). O programa de geoprocessamento empregado para obter as informagodes foi o QGIS

(Quantum GIS Development Team 2018).
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Legenda

® |ocalidades amostradas
—— Malha de drenagem
[l Bacia do Upper Tennessee

Figura 2. Localizacdo da bacia do Upper Tennessee River (Estados Unidos da América) contendo a
representacdo da malha hidrografica onde os segmentos que nao incluem rotas de dispersdo entre

localidades foram excluidos.

As informagdes de espécies de peixes nativas e ndo nativas da bacia do Upper Tennessee River
foram obtidas através de uma lista de espécies do Nonindigenous Aquatic Species Program Database
(NAS USGS; https://www.usgs.gov/ecosystems/invasive-species-program; Fuller & Benson 2016).
Através das informagdes obtidas pela lista de espécies foram criadas duas matrizes, a primeira
incluindo somente as espécies nativas (total de 96 espécies) e a segunda incluindo somente as espécies
ndo nativas (total de 36 espécies). As espécies ndo nativas incluem duas espécies exoticas de outras
regides biogeograficas (Salmo trutta e Cyprinus carpio) e as outras 34 espécies nativas de outras bacias
hidrograficas dos Estados Unidos, porém introduzidas na bacia do Tennessee através da pesca esportiva,

introdugdes acidentais, navegacao e entre outros.
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Construc¢ao do grafo e custos de dispersao

Construi um grafo usando a malha de drenagem (Figura 2) e as informagdes associadas aos pontos
convertidos da malha. As arestas do grafo representam trechos de rio entre as comunidades ou entre
confluéncias, enquanto os vértices representam as confluéncias e as comunidades amostradas (Figura

3). O grafo foi gerado no ambiente R (R Core Team 2018) usando o pacote igraph (Csardi 2018).

e’ ®
8 o0 ¥
#F oo i
* %
s..ﬂﬁ o fi:.ﬂﬁ

e
e @
Figura 3. Modelo de grafo gerado para a bacia hidrografica do Upper Tennessee River. As arestas

representam os trechos da malha hidrografica que conectam os pontos de coleta (vértices na cor verde)

ou os pontos de confluéncias (vértices na cor azul).

O grafo foi utilizado para conseguir as distancias entre os locais de coleta via malha de

drenagem (km). Em adi¢cdo, foram associadas as arestas custos de dispersdo utilizando diferencas de

13



elevacao, declividade e caracteristicas atribuidas as hidrelétricas e barragens. As informagdes das
barragens e hidrelétricas foram obtidas do ScienceBase Catalog pertencente a USGS
(https://www.sciencebase.gov/catalog/). Este catdlogo possui informagdes de todas as hidrelétricas e
barragens dos Estados Unidos em formato shapefile. Portanto, foram selecionadas somente as
hidrelétricas e barragens presentes na malha de drenagem em estudo (total de 30 estruturas).

Os custos de dispersdo atribuidos as hidrelétricas e barragens foram: a) a soma das alturas das
construgdes (em metros), b) a idade da estrutura mais antiga entre trechos (em anos) e ¢) a soma das
4reas de superficie inundada (reservatorio) (em km?). Os custos utilizando as diferencas de elevagio (m)
e de declividade (porcentagem) incluem, para cada um deles: a média, o desvio padrao e o valor
maximo pela malha de drenagem. O custo baseado em desvio padrdo indica trechos com alta variacao
de altitude ou declividade, enquanto o valor méximo indicaria a barreira mais efetiva no trecho. As
diferencas de elevacao foram obtidas entre pontos adjacentes da malha de drenagem sempre
considerando a direcdo do fluxo da correnteza. Em outras palavras, o célculo das diferengas foi sempre
entre o ponto adjacente a jusante com o ponto adjacente a montante. Diferengas de elevagdo com

valores negativos foram substituidas por zero por representarem depressdes presentes nos cursos dos

rios e riachos ou, mais provavelmente, erros de estimativas de altitude.

Modelos de Dissimilaridade Generalizada (gdm) e correlagoes

Estimei correlagdes de Spearman () entre as variaveis ambientais e depois entre os custos de dispersao.
As correlagdes foram estimadas com o intuito de verificar a existéncia de colinearidade entre as
variaveis preditoras. Foram consideradas variaveis colineares aquelas com valores de » maiores que 0,7
ou menores que -0,7. Como critério de exclusdo de uma das varidveis colineares, optei por fazer
analises de gdm (modelo generalizado de dissimilaridade) incluindo cada variavel preditora no modelo

e exclui a variavel com menor poder de explicagdo da varidvel resposta. A escolha do método de
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correlagdo de Spearman se deve a presenca de variaveis quantitativas (custos de dispersao, declividade
local, sinuosidade, elevagdo local e area de drenagem) e semi-quantitativas (substrato epifaunal,
imersdo do substrato por sedimento fino, estado do fluxo do canal, frequéncia de corredeiras,
sedimentos depositados, estabilidade das margens, protecdo vegetativa, largura da zona vegetativa
riparia, cobertura vegetal sobre o rio ou riacho).

O passo seguinte foi a inclusdo de todas as varidveis selecionadas anteriormente em uma analise
de gdm usando permutagdes de matrizes. As permutacdes das matrizes foram empregadas para analisar
a importancia das varidveis preditoras aleatorizando os seus valores e sua ordem de analise no modelo.
O nuamero de permutacdes utilizado foi de 200 aleatorizagdes e as varidveis preditoras com menor
importancia foram excluidas sequencialmente (método de eliminagdo backward). O baixo nimero de
aleatorizacoes deve-se a dificuldades computacionais do método empregado. Tentativas com niimeros
maiores falharam mesmo em maquinas com alta capacidade de computacao (dois processadores Intel
Xeon 12 CPUs de 2.7 Ghz e 12 memorias RAM de 2gb cada). Apos a analise de gdm com permutagdes
de matrizes, realizei trés analises de gdm, a primeira incluindo somente as varidveis ambientais, a
segunda incluindo somente as varidveis de custo de dispersao (que inclui a distancia pelo corredor de
rios) e a ultima incluindo em conjunto as varidveis ambientais e custos de dispersdo. O intuito de
realizar andlises com as variaveis ambientais e custos de dispersao de forma separada foi a de destacar
a importancia relativa de cada uma delas. A medida de dissimilaridade escolhida nas andlises de gdm
foi a de Serensen, os dados das espécies estdo no formato de presenca e auséncia.

O modelo de dissimilaridade generalizado ¢ uma variagdo de um modelo de regressao multipla
capaz de calcular o efeito de multiplas variaveis sobre uma matriz de dissimilaridade (Ferrier et al.
2007). A escolha do gdm se deve a sua capacidade de considerar a taxa de substitui¢do (turnover) nao

constante ao longo do intervalo de cada variavel preditora e a saturagdo de dissimilaridade. A saturacao
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de dissimilaridade ocorre quando o gradiente ambiental se estende até o valor maximo de

dissimilaridade possivel.

(Dup=1-¢

O modelo generalizado de dissimilaridade (p) € baseado em uma relagdo curvilinear, onde a
distancia ecologica predita, denominado de preditor linear (1), inclui o ajuste das funcdes das distancias
ecoldgicas das variaveis preditoras por maxima verossimilhanga. Cada variavel preditora possui uma
funcdo entre distancia ecologica parcial (dissimilaridade) e gradiente. Quando o coeficiente da fungao ¢
zero, significa que a variavel preditora ndo ¢ capaz de explicar a dissimilaridade bioldgica. Em adicdo,
quanto maior for a distdncia ecologica, maior serd o poder de explicagao da variavel preditora e quanto
maior ¢ o coeficiente da fungdo, maior serd a taxa de substituicdo. A analise do gdm foi realizada no

ambiente R (R Core Team 2018), usando o pacote gdm (Manion et al. 2018).

Demonstracio do gdm aplicado a um exemplo

Dados artificiais de presenca e auséncia de espécies de plantas, temperatura e precipitacao foram
analisados com o gdm para melhor demonstracdo do funcionamento do modelo (Tabelas 1 ¢ 2). O
intuito ¢ demonstrar como a dissimilaridade composicional varia conforme a distancia ambiental ¢ a
relagdo de distancia ambiental e o gradiente das variaveis preditoras. Localidades que possuem
menores valores de precipitagdo representam regides de clima desértico ou arido, portanto, possuem
uma menor riqueza de espécies comparado com regidoes onde as precipitacdes sao altas (e.g. regides de
floresta tropical imida). Em adi¢do, regides de clima arido e clima tropical possuem composicao de
espécies distintas e € esperado que quanto maior ¢ a distdncia ambiental (e.g. a diferenca entre os

valores de precipitagdo entre localidades) maior serd a dissimilaridade composicional. Regides
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desérticas e regides tropicais possuem as maiores temperaturas, quando comparados com outros biomas
terrestres, consequentemente, ¢ importante notar que a dissimilaridade composicional aumentara
conforme o aumento do gradiente de temperatura.

A relagdo entre gradiente e a distancia ambiental reflete as substituicdes de espécies nas
comunidades conforme a variagdo do gradiente. Espécies de plantas associadas as localidades aridas
sao substituidas por outras espécies conforme o aumento do gradiente de precipitacdo. A relagdo do
gradiente e da dissimilaridade ndo ¢ constante uma vez que um aumento de 10 mm de precipitacdo em
regides aridas contribui muito mais para mudancas de composi¢dao de espécies do que considerando o
mesmo aumento de precipitacao em regides umidas. Um aumento de 10 mm de precipitacao em regides

umidas pouco influéncia na dissimilaridade de composicao de espécies de plantas.

Tabela 1. Dados de presenga e auséncia das espécies de plantas ficticias nas localidades utilizadas no

exemplo de analise de gdm.

Localidades sp 1 sp2 sp3 sp4  spS sp 6 sp7 sp8 sp9 spl0
1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0
2 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0
3 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0
4 0 0 1 0 1 1 0 0 0 0
5 0 0 1 1 0 0 1 1 0 0
6 0 0 0 1 1 1 1 1 0 0
7 0 0 0 0 1 1 1 1 1 0
8 0 0 0 1 0 1 1 1 1 1
9 0 0 0 1 1 1 1 1 0 1
10 0 0 0 1 1 1 1 0 1 1

Tabela 2. Dados artificiais de precipitacao e temperatura para cada uma das localidades criadas.
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Precipitacio =~ Temperatura

Localidades (mm) (°C)
1 16 35
2 29 30
3 75 19
4 142 18
5 240 15
6 320 20
7 620 21
8 825 24
9 1000 23
10 1400 25

A analise de gdm indicou que a precipitacdo e a temperatura sdo responsaveis por explicar 82,09%
da dissimilaridade composicional de espécies (Figura 4-A). Cada ponto representa a dissimilaridade
entre pares de localidades. O intervalo de 4 a 8 da distancia ecoldgica predita apresenta saturacdo de
dissimilaridade, ou seja, a variacdo da temperatura e precipitacdo além desses valores ndo ocasionara
aumento da dissimilaridade j4 que o valor maximo possivel (1,0 ou 100% de dissimilaridade) ja foi
atingido (Figura 4-A). Os valores de distancia ecologica parcial de cada uma das varidveis compdem a
distancia ecologica predita através de um calculo de ajuste por verossimilhanga. A variavel mais
importante para explicar a dissimilaridade composicional ¢ a temperatura, pois sua distancia parcial ¢ a
que mais contribui para explicacdo da distancia ecoldgica predita (Figura 4-B). As maiores taxas de
substituicdo de espécies sdo representadas pelos maiores coeficientes de inclinagdo das fungdes
(Figuras 4-B e 4-C), ou seja, as maiores taxas de substitui¢do de espécies no gradiente de temperatura
sdo encontradas entre os intervalos de 25°C a 35°C (Figura 4-B) e para varidvel precipitacdo entre 0 a

200 mm (Figura 4-C).
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Figura 4. A) Modelo de dissimilaridade generalizado para os dados artificiais de espécies de plantas
incluindo as varidveis temperatura e precipitacdo. B) Relacdo da distancia ecologica parcial ao longo
do gradiente de temperatura. C) Relacdo da distdncia ecoldgica parcial ao longo do gradiente de

precipitagao.

Deteccao de colinearidade e selecao de variaveis para analise de gdm
As varidveis ambientais ndo apresentaram correlacdes com valores de r maiores que 0,7 ou menores
que -0,7 (Apéndice 1). No entanto, diferentemente das variaveis ambientais, algumas das medidas de
custos de dispersao apresentaram valores de r acima de 0,7 e, portanto, foram consideradas colineares
(Apéndice 2). A correlagdo entre declividade maxima e a diferenga maxima de elevagdo foi de 0,724
(Apéndice 2). A correlagdo entre a média de declividade e a média das diferengas de elevagdo foi de
0,889 (Apéndice 2). A correlagdo entre o desvio padrdo dos valores de declividade e o desvio padrao
dos valores de diferencas de elevagdo foi de 0,821 (Apéndice 2).

Os resultados das analises de gdm incluindo cada uma das variaveis correlacionadas para média

de declividade, desvio padrido das diferencas de elevagdo e desvio padrio da declividade ndo
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explicaram nenhuma porcentagem da dissimilaridade composicional. O modelo generalizado de
dissimilaridade para média das diferencas de elevagdao explicou 0,01% (Figura 5-A), a diferenca
maxima de elevacdo explicou a porcentagem de 3% (Figura 5-B) e a declividade maxima explicou
3,074% (Figura 5-C). Consequentemente, para as demais etapas de andlise de gdm foram incluidas
todas as varidveis ambientais e entre as variaveis de custos de dispersao foram incluidas: a) a soma da
altura das barragens e hidrelétricas, b) a distancia pela malha de drenagem, c) a declividade méaxima, d)

a média das diferengas de elevacao e e) a soma das superficies de area inundada.
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Figura 5. Representacdo grafica dos trés modelos generalizados de dissimilaridade. (A) Modelo
generalizado incluindo exclusivamente a variavel de custo de média das diferencas de elevagdo. (B)
Modelo generalizado incluindo exclusivamente a varidvel de custo de diferenca maxima de elevagao.

(C) Modelo generalizado incluindo exclusivamente a varidvel de custo declividade méxima.

Analise de custos de dispersao assimétricos e aninhamento
Com o intuito de testar o aninhamento gerado pela dispersdo assimétrica, onde mais individuos migram
rio-abaixo do que rio-acima, usei como medida de dissimilaridade assimétrica a medida de anisotropia

Bub presente em Ruggiero et al. (1998). A medida de dissimilaridade assimétrica (2) baseia-se na
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relagdo entre espécies compartilhadas entre as comunidades (a) e espécies exclusivas em uma das
comunidades (c¢). Neste trabalho, considerando duas comunidades A e B, o calculo da variavel “c” para

a dissimilaridade de A — B foi definido como a quantidade de espécies exclusivas em A. No sentido

inverso (de A « B), a varidvel “c” seria a quantidade de espécies exclusivas em B.

(2) Buw = a/(atc)

As dissimilaridades assimétricas foram obtidas entre pares de comunidades rio-acima e rio-
abaixo (A — B) e o inverso entre comunidades de rio-abaixo com as de rio-acima (A «— B). As
comunidades de rio-acima sdo aquelas presentes a montante da malha de drenagem em relacao a
comunidades de rio-abaixo, localizadas a jusante. Pares de comunidades que sdo conectadas por
caminhos onde existe a possibilidade das espécies de peixes dispersarem tanto por trechos rio-acima e
rio-abaixo foram desconsiderados (e.g. pares de comunidades de riachos de pequena ordem localizados
em diferentes ramos). Como forma de contrastar o aninhamento entre comunidades de rio-acima com
as comunidades rio-abaixo, foram obtidas dissimilaridades entre comunidades rio-acima aninhadas
com as de rio-abaixo (A — B) (matriz de distancia triangular), rio-abaixo aninhadas com as de rio-
acima (A <« B) (matriz de distincia triangular), como também considerando em conjunto os
aninhamentos entre comunidades de rio-acima com as de rio-abaixo e o de rio-abaixo com as de rio-
acima (A < B) (matriz quadrada compostas pelas duas matrizes triangulares de A < B e A — B). Os
calculos de aninhamentos foram realizados para espécies nativas, para espécies nao nativas e para todas
as espécies. Apos a obtengdo dos valores de dissimilaridade assimétrica foram realizados testes de

Mantel entre os custos de dispersao e as dissimilaridades assimétricas.
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Resultados

Analises de gdm e importancia das variaveis nos modelos

Os resultados da andlise de gdm para todas as espécies (nativas e ndo nativas) indicou que a variavel
com maior importancia € a elevagdo (22,03%) seguida de area de drenagem (15,08%) (Figura 6-A). As
demais variaveis importantes foram a soma da altura das barragens e hidrelétricas (8,98%), declividade
local (7,62%), imersdo do substrato por sedimento fino (2,93%) e substrato epifaunal (2,65%) (P < 0,05;
Figura 6-A).

Os resultados da andlise de gdm incluindo somente as espécies nativas indicou que a varidvel
com maior importancia foi a elevacdo (22,28%) seguida da area de drenagem (19,67%) (Figura 6-B).
As demais variaveis foram a soma da altura das barragens e hidrelétricas (8,05%), declividade local
(5,56%), imersao do substrato por sedimento fino (3,16%) e substrato epifaunal (2,96%) (P < 0,035;
Figura 6-B).

Os modelos generalizados de dissimilaridades incluindo somente as espécies ndo nativas
indicaram que a variavel de maior importancia no modelo ¢ a declividade local (14,89%) (P = 0,02;
Figura 6-C). A segunda varidvel com maior importancia ¢ a elevacao (4,93%), porém com p-valor igual
a 0,06 (Figura 6-C). As demais varidveis preditoras apresentaram porcentagens de importincia ndo

significativas (p-valores entre 0,06 ¢ 0,99) (Figura 6-C).
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Figura 6. Importancia das varidveis preditoras analisadas no modelo completo incluindo A) espécies
nativas e ndo nativas, B) espécies nativas e C) espécies ndo nativas. A importancia de cada variavel
preditora ¢ a porcentagem explicada pelo modelo completo apés cada ciclo de permutacdo excluindo

uma das variaveis no modelo.
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As variaveis preditoras foram responsaveis por explicar 22,26% da dissimilaridade
composicional observada das espécies nativas e nao nativas (Figura 7-A). As varidveis ambientais
analisadas isoladamente explicaram 18,14%, da dissimilaridade composicional observada (Figura 7-B),
enquanto as variaveis de custo de dispersdo explicaram 6,22% da dissimilaridade composicional
(Figura 7-C).

O modelo completo incluindo varidveis ambientais e de custo de dispersao para espécies nativas
explicou 20,08% da dissimilaridade composicional (Figura 7-D), enquanto as varidveis ambientais e de
custos de dispersdo analisadas isoladamente explicaram, respectivamente, de 16,94% e 4,45% (Figuras
7-E e 7-F). Para espécies nao nativas, o modelo completo incluindo varidveis ambientais e custos de
dispersdo para espécies nao nativas explicou 8,07% (Figura 7-G) da dissimilaridade composicional,
enquanto as varidveis ambientais e custos de dispersdo, analisados isoladamente foram,

respectivamente, de 5,27% e 4,53% (Figuras 7-H e 7-I).
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Figura 7. Modelos de dissimilaridade generalizados para todas as espécies (nativas e ndo nativas) (A,
B e C) sendo (A) modelo incluindo todas as varidveis preditoras (ambientais e custos de dispersao), (B)
incluindo somente as variaveis preditoras ambientais e (C) incluindo somente os custos de dispersao.

As figuras D, E e F representam modelos de dissimilaridade generalizados incluindo somente espécies
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nativas, sendo que (D) representa todas as variaveis preditoras (ambientais e de custo de dispersao), (E)
incluindo somente as variaveis ambientais e (F) incluindo somente os custos de dispersao. As figuras G,
H e I representam modelos de dissimilaridade generalizados incluindo somente espécies nao nativas,
sendo que (G) representa todas as varidveis preditoras (ambientais e de custo de dispersao), (H)

incluindo somente as varidveis ambientais e (I) incluindo somente os custos de dispersao.

Os resultados das maiores taxas de substituicdo ao longo do gradiente para o gdm, incluindo
espécies nativas e nao nativas, foram encontradas para as variaveis de area de drenagem (Figura 8-B),
declividade local (Figura 8-D) e média das diferencas de elevacao (Figura 8-J). O mesmo padrdo se
repete nos resultados da andlise de gdm incluindo somente as espécies nativas (Figuras 9-B, 9-D e 9-J).
Para as espécies ndo nativas as maiores taxas de substituicdo sdo observadas para as variaveis de

declividade local (Figura 10-A) e a média das diferencas de elevacao (Figura 10-B).
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Figura 8. Funcdes da distancia ecoldgica e dos gradientes de cada varidvel preditora no modelo

generalizado de dissimilaridade para espécies nativas e ndo nativas. O coeficiente de inclina¢do de cada

curva representa a taxa de substitui¢do de espécies dentro do gradiente ambiental ou de custo de
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dispersdo. Quanto maior ¢ a distancia ecologica parcial maior ¢ a importancia relativa da variavel

preditora.
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Figura 9. Funcgdes da distdncia ecologica e dos gradientes de cada variavel preditora no modelo
generalizado de dissimilaridade para espécies nativas. O coeficiente de inclinagdo de cada curva
representa a taxa de substituicdo de espécies dentro do gradiente ambiental ou de custo de dispersao.

Quanto maior ¢ a distancia ecologica parcial maior ¢ a importancia relativa da variavel preditora.
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Figura 10. Funcdes da distancia ecoldgica e dos gradientes de cada variavel preditora no modelo
generalizado de dissimilaridade para espécies ndo nativas. O coeficiente de inclinagdo de cada curva
representa a taxa de substituicdo de espécies dentro do gradiente ambiental ou de custo de dispersao.

Quanto maior ¢ a distancia ecologica parcial maior ¢ a importancia relativa da variavel preditora.

Analise de custos de dispersao assimétricos e aninhamento

Os custos de dispersdo e dissimilaridades assimétricas analisados com os testes de Mantel apresentaram
valores de correlagdes baixos (Tabela 3). O maior valor de correlagdo foi detectado para o custo de
dispersdo da idade da barragem ou hidrelétrica mais antiga com a dissimilaridade assimétrica
considerando o aninhamento entre comunidade de rio-abaixo aninhado com a comunidade de rio-acima
(0,577) (Tabela 3). O segundo maior valor de correlagdo foi entre a soma das areas de superficie
inundada e a dissimilaridade assimétrica considerando o aninhamento entre comunidades de rio-acima
com as comunidades de rio-abaixo (0,549) (Tabela 3). As duas correlagdes incluiram na medida de
dissimilaridade assimétrica a presenga de espécies nativas e ndo nativas. Os maiores valores de
correlagdo entre custos de dispersao e dissimilaridade assimétrica incluindo somente espécies nativas
foram os mesmos custos encontrados para espécies nativas € nao nativas (0,547 para nativas e 0,546
para ndo nativas) (Tabela 3). O maior valor de correlagdo encontrado para dissimilaridade assimétrica
de espécies nao nativas foi com o custo de dispersdo da distancia pela malha de drenagem considerando

o aninhamento entre comunidades de rio-acima com as comunidades de rio-abaixo (0,341) (Tabela 3).
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Tabela 3. Resultados dos testes de Mantel entre os custos de dispersao e dissimilaridade assimétrica.

Distancia = Distancia pela malha de drenagem (p = 0,001; excecao para espécies ndo nativas no sentido

A < B onde p = 0,233). Idade = Idade da barragem ou hidrelétrica mais antiga (p = 0,001). Altura =

Soma das alturas das barragens e hidrelétricas (p < 0,002; excecao para espécies ndo nativas no sentido

A — B onde p = 0,097). Superficie = Soma das areas de superficie inundada (p = 0,001; excec¢do para

espécies ndo nativas no sentido A «— B onde p = 0,007). Média elev. = Média das diferengas de

elevacao (p > 0,683). Declividade Méax. = Valor de declividade maxima (p = 0,001; excegdo para

espécies ndo nativas no sentido A < B onde p = 0,526). Os sentidos indicam a dire¢do do custo de

dispersao assimétrico onde A — B indica aninhamento entre comunidades de rio-acima com as de rio-

abaixo, A < B aninhamento entre comunidades de rio-abaixo com as de rio-acima ¢ A < B

considerando ambos sentidos de dispersao como medida de contraste de ndo-aninhamento.

Média  Declividade

Sentido Distancia Idade Altura Superficie elev. Max.

A—>B 0,429 0,372 0,313 0,278 -0,018 0,346

Especies Nativase g 435 0577 0389 0,549 -0,239 0,281
Nao Nativas

A—B 0,394 0,436 0,322 0,382 -0,121 0,285

A—>B 0,344 0,336 0,327 0,18 0,014 0,314

Espécies Nativas A «— B 0,428 0,547 0,364 0,546 -0,227 0,287

A—B 0,367 0,422 0,328 0,351 -0,105 0,284

A—B 0,341 0,171 0,066 0,249 -0,0001 0,209

EspeciesNdo  » g 0167 0,147 0093 0155  -0,057 0,096

Nativas
A—B 0,161 0,147 0,093 0,155 -0,057 0,096

31



Discussao

Neste estudo analisei a importancia relativa das varidveis ambientais e de custos de dispersao
sobre a dissimilaridade de peixes em uma metacomunidade de ambiente 16tico, considerando a sua
natureza espacial dendritica. Os fatores de maior relevancia para os padrdes de dissimilaridades
encontrados foram relacionados ao gradiente ambiental, representados pela elevacdo, area de drenagem,
declividade local, imersdao do substrato por sedimento fino e substrato epifaunal. Os custos de dispersdo
em geral explicaram uma menor porcentagem da dissimilaridade composicional comparado com as
variaveis ambientais. Entre as varidveis de custo de dispersdo, o efeito da altura acumulada das
barragens e hidrelétricas foi a mais importante. Variaveis ambientais e custos de dispersdo associados
foram responsaveis por 22,3% da dissimilaridade composicional observada para todas espécies, sendo
elas nativas ou ndo. O gradiente ambiental explicou melhor a composicao de espécies nativas do que a
composicdo de espécies ndo nativas. Meus resultados ndo indicaram padrdo de aninhamento das
comunidades rio-acima dentro daquelas rio-abaixo.

As maiores taxas de substituicdo de espécies foram detectadas nas menores faixas do gradiente
da area de drenagem, ou seja, entre riachos pequenos. Altas taxas de substitui¢do entre comunidades de
riachos menores podem estar relacionadas ao isolamento dessas comunidades que, em geral, estdo
localizados nas periferias da bacia hidrografica (Brown & Swan 2010, Carrara et al. 2012). A taxa de
substituicdo nas menores faixas do gradiente de elevacdo ¢ constante. Visto que rios de maior ordem
estdo sempre presentes em regides baixas, uma possivel explicagdo para esse padrao seria de que rios
principais s@o mais similares em composi¢do. Todavia, riachos de pequena ordem podem estar em

regides periféricas da bacia ou conectados diretamente aos rios principais (Benda et al. 2004). Logo,
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riachos de pequena ordem conectados diretamente aos rios principais também sdo representados nas
menores faixas do gradiente de elevacdo. Consequentemente, riachos de pequena ordem conectados
diretamente aos rios principais sdo mais similares aos rios principais do que com as demais
comunidades de riachos de pequena ordem localizados em regides altas da bacia (Hitt & Angermeier
2011). Essa similaridade de composi¢do de espécies se da pela influéncia de dispersores de rios
principais em direcdo aos riachos de pequena ordem conectados diretamente a eles (Dala-Corte et al.
2016).

A elevacdo e a area de drenagem sdao variaveis que expressam caracteristicas do hébitat e
possuem consideravel influéncia na composicao das espécies de peixes em ambientes 16ticos. As
caracteristicas ambientais t€ém sido constatadas como os fatores mais importantes para explicacdo dos
padrdes de dissimilaridade em metacomunidade de peixes em sistemas loticos (Datry et al. 2016,
Zbinden & Matthews 2017, Lopez-Delgado et al. 2018). A area de drenagem e a elevagdo também
foram constatadas como fatores importantes para outros organismos em ambientes 16ticos, como por
exemplo efemeropteros, tricopteros e plecopteros (Altermatt et al. 2013). A elevagdo também
influencia fatores locais como a temperatura. O aumento da riqueza de espécies de peixes em
comunidades locais estd associado ao aumento da area de drenagem (Taylor 1997, Matthews &
Robison 1998, Altermatt et al. 2013). A éarea de drenagem, além de ser uma variavel relacionada ao
tamanho do habitat (atributo ambiental), ¢ também um indicador do posicionamento das comunidades
(atributo espacial) (Altermatt et al. 2013, Miranda et al. 2018).

A altura de barragens e hidrelétricas foi o unico fator que atuou como custo de dispersao para as
espécies de peixes. Os efeitos acumulativos das barragens e hidrelétricas além de reduzirem a
conectividade hidrologica alteram as condigdes de sedimentacao e da qualidade da agua (Baxter 1977,
Pringle 2003). Logo, o efeito acumulado dessas estruturas representa nado somente um impedimento

fisico como também ambiental para dispersao. Por conseguinte, a hipotese de que resisténcias espaciais
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pela malha de drenagem representam custos de dispersao se torna valida considerando a importancia e
os efeitos das barragens e hidrelétricas. Diferente de outros trabalhos que se restringiram em utilizar as
distancias pela malha de drenagem como preditor da influéncia espacial na metacomunidade (Datry et
al. 2016, Cilleros et al. 2017, Zbinden & Matthews 2017, Lopez-Delgado et al. 2018), o presente
trabalho incluiu o efeito antropogénico e demonstrou a sua influéncia nos padrdes de metacomunidade.
Os custos de dispersao afetam de forma similar tanto as espécies nativas (4,45%) como também as
espécies ndo nativas (4,53%). Subestimacgdes ou superestimagdes da importancia relativa dos fatores
associados aos custos de dispersao nao foram detectados uma vez que os custos de dispersao pouco
influenciaram nos valores de dissimilaridade composicional.

Os meus resultados sobre a importancia dos fatores ambientais, das taxas de substitui¢ao ao
longo do gradiente e de porcentagem explicada da dissimilaridade composicional sdo diferentes para
peixes nativos e nao nativos. Espécies nativas foram mais influenciadas pelos filtros ecologicos
(20,08%) do que as espécies nao nativas (8,07%). Resultados semelhantes foram detectados em outras
escalas espaciais e regidoes biogeograficas (Olden et al. 2008, Sharma et al. 2011). A reduzida
influéncia dos efeitos ambientais para determinar a composi¢cdo das espécies ndao nativas indica que a
presenca dessas espécies € determinada por fatores humanos (Crossman 1991). Ainda, enquanto a
declividade local foi o principal fator ambiental para explicar a dissimilaridade entre as comunidades
de espécies ndo nativas (14,89%), a eleva¢do foi o principal fator ambiental para explicacdo da
dissimilaridade das espécies nativas (22,28%).

Padroes de aninhamento que poderiam estar associados aos efeitos assimétricos dos custos de
dispersdo ou com algum efeito indireto da estrutura dendritica ndo foram detectados. O padrao nao
aninhado das comunidades rio-acima com as comunidades rio-abaixo esta associado a discontinuidade
do habitat e aos filtros ambientais (Zbinden & Mathews 2017). Embora, as comunidades rio-abaixo

possuam maior riqueza de espécies do que as comunidades rio-acima, as espécies de peixes presentes
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em comunidades rio-acima sao substituidas por outras espécies conforme as mudangas do gradiente
ambiental (Zbinden & Mathews 2017, Miranda et al. 2018). Além disso, padrdes de aninhamento
podem ser reduzidos em metacomunidades expostas a muitos efeitos antropogénicos (Shukla & Bhat
2017). Barragens e hidrelétricas desconectam as comunidades (Agostinho et al. 2007, Pelicice et al.
2015), limitando a dispersao independente se a direcao seja no sentido rio-acima ou rio-abaixo (Perkin
& Gido 2012).

Uma possivel explicacdo para a falta de efeito da maioria dos custos de dispersdao pode estar
relacionada as estratégias de historia de vida de alguns grupos funcionais de peixes. As espécies podem
ser divididas em grupos funcionais conforme as suas caracteristicas relacionadas as estratégias de
histéria de vida, o que inclui atributos relacionados a dispersao (Winemiller 2005, Mims & Olden
2013). Por exemplo, o tamanho corporal geralmente estd relacionado a dispersdo, onde espécies de
maior tamanho corporal possuem maior capacidade dispersao do que espécies menores (De Bie et al.
2012). Os fatores ambientais em conjunto com os fatores histéricos sdo componentes fundamentais na
determina¢do das comunidades (Hoeinghaus ef al. 2007).

Os meus resultados dao suporte a hipdtese do posicionamento de redes, uma vez que a hipdtese
diz que rios principais sao comunidades influenciadas principalmente por efeitos de massa e riachos de
cabeceira sao influenciados principalmente por filtros ambientais. No entanto, existem trabalhos cujo
resultados divergem sobre a deteccdo dos padroes da hipdtese do posicionamento de redes (Schmera et
al. 2018, Henriques-Silva et al. 2019). Entre os fatores que interferem nos padrdes relacionados a
hipdtese esta a heterogeneidade ambiental regional e o atributo espacial de conectividade (Henrique-
Silva et al. 2019). As malhas hidrograficas possuem diversas conformagdes espaciais e
consequentemente variacdes de conectividade. As variagdes de valores de conectividade podem
interferir na interpretacao das teorias de metacomunidade conforme avaliado experimentalmente por Ai

et al. (2013).
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Conclusao

Em metacomunidades de ambientes dendriticos, as relagdes entre teoria, padrdes e processos
ecologicos tém sido complexas, dificeis de estudar e de demonstrar. No presente estudo, as variaveis
ambientais explicaram melhor a dissimilaridade composicional de espécies de peixes em ambientes
loticos do que as varidveis espaciais (representados pelos custos de dispersdo). A elevagdo e a area de
drenagem sdo as varidveis mais importantes para determinar a dissimilaridade composicional, embora
padrdes relacionados as essas varidveis possam expressar tanto efeitos ambientais quanto efeitos
espaciais. Apesar dos meus resultados apresentarem padrdes relacionados a hipotese de posicionamento
de redes, ainda existe muita divergéncia a respeito da generaliza¢do da hipdtese para distintas regides
biogeograficas ou bacias hidrograficas. A dissimilaridade composicional de espécies nativas e nao
nativas sdo influenciados por fatores ambientais distintos. Sendo as espécies nativas mais influenciadas
pelos filtros ambientais do que as espécies ndo nativas. Os efeitos relacionados a altura das barragens e

hidrelétricas representam custos de dispersdo para peixes nas metacomunidades de ambientes 16ticos.
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Apéndice

Apéndice 1 — Valores de correlagdes de Pearson (r) entre as varidveis ambientais com p-valorers menores que 0,01. Decliv = declividade,
Sinuos = sinuosidade, Eleva¢do = elevagdo, AreaDren = drea de drenagem, EstabMar = estabilidade das margens, Vegetal = protegdo
vegetativa, Canal = estado do fluxo do canal, ISPF = imersdo do substrato por sedimento fino, SubEpi = substrato epifaunal, Freq =
frequéncia de corredeiras, CobVeg = cobertura vegetal sobre o rio ou riacho, ZonaRip = largura da zona vegetativa riparia, SedDep =

sedimentos depositados.

Decliv  Sinuo  FElevacdo AreaDren EstabMar Vegetal Canal ISPF SubEpi  Freq CobVeg ZonaRip SedDep
Decliv 1 0.028 0.194 -0.414 0.186 0.147  0.127 0.189 0.121 033 -0.062 0.175  0.206

Sinuos  0.028 1 -0.088 -0.141 -0.087 -0.01 0.077 0.025 0.018 0.038 -0.019 0.066 -0.053
Elevacdo 0.194 -0.088 1 -0.01 0.23 0.166 0.034 0.088 0.271 0293 0.067 -0.12 0.089
AreaDren -0.414 -0.141 -0.01 1 0.283 0.136  0.026 0.252 0.058 -0.095 0.136 0.097 0.168
EstabMar 0.186 -0.087 0.23 0.283 1 0.697 0283 0.504 0.34 0.362  0.201  0.431 0.442

Vegetal 0.147 -0.01 0.166 0.136 0.697 1 0.342 04 0266 0248 0.147 0514  0.295

Canal 0.127 0.077 0.034 0.026 0.283 0.342 1 0.181 0.042 0.15 0.153 0298  0.202

ISPF 0.19  0.025 0.088 0.252 0.504 0.4 0.181 1 0272 0315 0216 0373  0.547

SubEpi  0.121  0.018 0.271 0.058 0.34 0.266  0.042 0.272 1 0.567 0.297  0.133  0.093

Freq 0.33 0.038 0.293 -0.095 0.362 0.248 0.15 0315 0.567 1 0273  0.241 0.206
CobVeg -0.062 -0.019 0.067 0.136 0.201 0.147  0.153 0.215 0.297  0.273 1 0.042  0.039
ZonaRip 0.175 0.066 -0.12 0.097 0.431 0.514 0298 0.373 0.133 0241 0.042 1 0.229
SedDep 0.206 -0.052 0.089 0.168 0.442 0.295 0.202 0.547 0.092  0.206 0.04 0.228 1
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Apéndice 2 — Valores de correlagdes de Pearson (r) entre as variaveis de custos de dispersdo com p-valores menores que 0,01. Altura =
soma da altura das barragens e hidrelétricas, Superficie = soma da area de superficie inundada, Idade = valor maximo da idade de construgao,
ElevMax = valor maximo de diferenca de elevacdo, ElevMédia = média das diferengas de elevacdo, DPElev = desvio padrdo das diferencas
de elevagdo, DecliMax = valor méximo de declividade, DecliMédia = média dos valores de declividade, DPDecli = desvio padrao dos
valores de declividade, Dist = distancia entre locais de coleta pela malha de drenagem. Os valores em vermelho representam correlagdes

maiores que 0,7 ou menores que -0,7.

Altura  Superficie Idade ElevMax ElevMédia  DPElev  DecliMax DecliMédia DPDecli Dist

Altura 1 0,668 0,652 0,65 -0,092 0,201 0,625 0,017 0,099 0,679
Superficie 0,668 1 0,362 0,36 -0,467 -0,279 0,285 -0,381 -0,266 0,678
Idade 0,652 0,362 1 0,466 0,103 0,312 0,594 0,228 0,317 0,411
ElevMax 0,65 0,36 0,466 1 0,135 0,52 0,724 0,244 0,375 0,376
ElevMédia  -0,092 -0,467 0,103 0,135 1 0,792 0,267 0,899 0,793 0,022
DPElev 0,201 -0,279 0,312 0,52 0,792 1 0,584 0,808 0,821 0,009
DecliMax 0,625 0,285 0,594 0,724 0,267 0,584 1 0,4 0,527 0,426
DecliMédia 0,01 -0,381 0,228 0,244 0,899 0,808 0,4 1 0,945 0,076
DPDecli 0,099 -0,266 0,317 0,375 0,793 0,821 0,527 0,945 1 0,117
Dist 0,679 0,678 0,411 0,376 0,022 0,009 0,426 0,076 0,117 |
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