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Influência da heterogeneidade ambiental em padrões de diversidade 

alfa e beta de insetos aquáticos em riachos amazônicos 

 

RESUMO 

A heterogeneidade ambiental é um dos principais fatores responsáveis pela estruturação 

das assembleias biológicas em diferentes escalas espaciais. O objetivo geral dessa tese é 

compreender como a heterogeneidade ambiental influencia na distribuição da 

diversidade de insetos aquáticos em riachos amazônicos, tanto em seus componentes 

locais (diversidade alfa), quanto na diferença de composição entre locais (diversidade 

beta). Nesse intuito, essa tese foi estruturada em duas sessões: Na primeira sessão, 

tivemos como objetivo avançar no entendimento da relação entre heterogeneidade 

ambiental e a diversidade beta de insetos aquáticos em diferentes escalas espaciais 

(dentro dos riachos e entre riachos), utilizando diferentes medidas de dissimilaridade 

biológica e modos de selecionar variáveis ambientais. Na segunda sessão, o nosso 

objetivo foi avaliar a congruência entre o estágio larval (aquático) e adultos (aéreo) de 

Trichoptera em termos de estrutura e composição das assembleias, e identificar os 

principais descritores ambientais que estão relacionados à estruturação das assembleias 

na escala local (diversidade alfa) em cada estágio de vida desses organismos. Os 

resultados obtidos nas duas sessões denotam, em primeiro lugar, a importância das 

características ambientais na estruturação de assembleias aquáticas, tanto em seu 

componente local (alfa), quanto em relação à dissimilaridade entre locais (diversidade 

beta). Em segundo lugar, nossos resultados enfatizam o impacto de decisões 

metodológicas e estatísticas na descrição desses padrões (p.ex., escolha da escala 

espacial de análise, escolha da medida de dissimilaridade biológica, escolha das 

métricas ambientais, e também o estágio de vida sendo considerado). Desvendar o papel 

da heterogeneidade ambiental em gerar e manter diversidade em diferentes escalas 

espaciais é essencial no atual cenário de alteração e homogeneização da paisagem 

promovida por atividades antrópicas. 

Palavras-chave: Entomofauna aquática, heterogeneidade ambiental, congruência, 

variáveis ambientais, ambiente lótico. 

 

 



 

 

 

Influence of environmental heterogeneity on patterns of alpha & beta 

diversity of aquatic insects in Amazonian streams 

 

ABSTRACT 

Environmental heterogeneity is one of the main factors responsible for structuring 

biological assemblages at different spatial scales. The main objective of this thesis was 

to understand how environmental heterogeneity influences the distribution of the 

diversity of aquatic insects in Amazonian streams, both in their local components (alpha 

diversity) & in the difference in taxonomic composition between locations (beta 

diversity). To that end, this thesis was structured in two sessions: In the first session, we 

aimed to advance in the understanding of the relationship between environmental 

heterogeneity & the beta diversity of aquatic insects at different spatial scales (within 

streams & between streams), using different biological dissimilarity measures & ways 

to select environmental variables. In the second session, our objective was to assess the 

congruence between the larval (aquatic) & adult (aerial) stages of Trichoptera in terms 

of the structure & composition of the assemblages, & to identify the main 

environmental descriptors that are related to the structuring  of local assemblages (alpha 

diversity) at each life stage of these organisms. The results obtained by the two chapters 

denote, in the first place, the importance of environmental characteristics structuring 

aquatic assemblages, both in their local (alpha) component, as in relation to the 

dissimilarity between locations (beta diversity). Second, our results emphasize the 

impact of methodological & statistical decisions in describing these patterns (eg, choice 

of the spatial scale of analysis, choice of the measure of biological dissimilarity, choice 

of the environmental metrics, & also the life stage being considered). Unraveling the 

role of environmental heterogeneity in generating & maintaining biodiversity at 

different spatial scales is essential in the current scenario of alteration & 

homogenization of the landscape promoted by anthropic activities. 

Key-words: Aquatic entomofauna, environmental heterogeneity, congruence, 

environmental variables, beta diversity, lotic ecosystem. 
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1.INTRODUÇÃO GERAL 

 

A descrição de qualquer padrão ou processo em estudos ecológicos, incluindo a 

descrição de padrões de distribuição espacial de assembleias, é dependente da escala 

espacial avaliada (Levin 1992). A escala espacial compreende o “grão”, que se refere ao 

tamanho da unidade de amostragem, e a “extensão”, que é o tamanho da região que 

engloba todas as unidades de amostragem de um estudo (Wiens 1989). Não existe uma 

única escala que seja a “correta” ou “única” para relatar padrões de distribuição, e esta 

precisa ser definida segundo os objetivos dos estudos, o interesse dos pesquisadores e 

sua utilidade em responder a questionamentos teóricos e a demandas aplicadas. A 

definição da escala de estudo é essencial, pois padrões em diferentes escalas são 

explicados por processos/mecanismos distintos (Levin 1992, Wu & Loucks 1995). 

Questões relacionadas à escala espacial são onipresentes em estudos de assembleias 

aquáticas de riachos. Ecossistemas lóticos são estruturados em redes dendríticas 

hierarquizadas em níveis espaciais aninhados, compreendendo de microhabitats a bacias 

hidrográficas (Frissell et al. 1986, Wiens 2002), apresentando alta heterogeneidade 

ambiental e diversidade biológica em todos esses níveis (Heino et al. 2014). 

Desde Whittaker (1960), os estudos ecológicos dissociam a diversidade 

biológica em três componentes básicos: a diversidade alfa (α), compreendido como a 

diversidade local de espécies (p.ex. riqueza de espécies); a diversidade beta (β), como a 

variação na composição de espécies entre dois ou mais locais ou ao longo de algum 

gradiente ambiental; e a diversidade gama (γ), que é a diversidade regional, 

compreendendo o pool de espécies de um conjunto de comunidades (Heino et al. 2013, 

Astorga et al. 2014). Várias abordagens vêm sendo utilizadas para o estudo da 

diversidade beta que no seu sentido amplo, é descrito como a variação nas identidades 

das espécies de um local para outro (Anderson 2006, Anderson et al. 2011).  

Muitos estudos buscaram avaliar os fatores que determinam a diversidade beta 

de assembleias aquáticas (Veech & Crist 2007, Siqueira et al. 2012, Astorga et al. 2014, 

Bini et al. 2014, Heino et al. 2014), e identificaram a heterogeneidade ambiental (dada 

como a variabilidade espaço-temporal nas condições, estruturas e recursos dos habitats 

aquáticos) como um dos principais agentes geradores de variação biológica entre locais. 

Heterogeneidade ambiental influencia muitos padrões e processos ecológicos, afetando 

a distribuição de espécies, resistência e resiliência dos ecossistemas, relações 
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interespecíficas, coexistência de espécies e estruturação de comunidades (Hewitt et al. 

2005, Heino 2013). Condições mais heterogêneas possibilitam o fornecimento de abrigo 

e refúgios a condições ambientais adversas, além de oferecerem oportunidades para a 

coexistência de espécies com diferentes requerimentos ambientais (nicho ecológico), 

promovendo assim a persistência de uma alta diversidade de espécies (Stein et al. 2014). 

Assim, espera-se que uma maior heterogeneidade ambiental proporcione uma maior 

variação na composição de espécies (maior diversidade beta) (Heino et al. 2013). 

A relação entre heterogeneidade ambiental e diversidade alfa de assembleias 

biológicas tem sido descrita há muitas décadas, e remonta de estudos do início do século 

XX. Stein et al. (2014) fizeram uma meta-análise com 192 estudos avaliando a relação 

entre heterogeneidade ambiental e riqueza taxonômica para vários grupos de 

organismos (plantas, vertebrados e invertebrados) e em largas escalas espaciais 

(tamanhos de grão entre 1 m2 e 500 km2, e extensão entre 10 km2 e global). Observou-

se que na grande maioria dos estudos foi observado efeito positivo da heterogeneidade 

ambiental sobre a riqueza taxonômica. Ortega et al. (2018) também fizeram uma meta-

análise, dessa vez apenas com estudos experimentais, manipulativos, realizados em 

pequenas escalas espaciais. Também nesse caso foi observado um grande efeito positivo 

da heterogeneidade ambiental sobre a riqueza taxonômica. De fato, a relação entre 

heterogeneidade ambiental e riqueza taxonômica já se faz evidente nas publicações 

científicas há mais de duas décadas (Ortega et al. 2018). Ou seja, essa relação se 

mantém relevante em diferentes escalas espaciais, das menores às maiores, sendo um 

padrão geral para diferentes grupos taxonômicos e formas de se medir a 

heterogeneidade ambiental. 

Em ecossistema aquáticos o interesse da relação entre heterogeneidade 

ambiental e diversidade alfa de macroinvertebrados bentônicos (que são organismos 

aquáticos de hábito bentônico, isto é, que habitam o fundo de rios e lagos, em sua 

maioria sendo sensível a mudança ambiental) também é antigo. August Thienemann 

(1954) preconizava que a riqueza de espécies de locais ou regiões aumentava com a 

diversidade de condições ambientais no interior dos locais/regiões.  Boyero (2003) 

estudou a relação da heterogeneidade de substratos com diversidade alfa de 

macroinvertebrados bentônicos, e encontrou uma associação entre elas na escala de 

microhabitat (plots de 225 cm2). Vinson & Hawkins (1998) elencam uma lista de 

estudos com esse objetivo, e muitos acabam apresentando resultados contraditórios em 
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função da ausência de padronização nos desenhos amostrais, métodos de coleta, 

decisões estatísticas e particularidades locais dos ecossistemas investigados. 

Assim, a heterogeneidade ambiental tem se mostrado importante para o aumento 

da diversidade local (alfa) e regional (gama) em uma grande variedade de grupos 

taxonômicos, tipos de ecossistemas e escalas espaciais, sendo um padrão geral. No 

entanto, menos atenção tem sido dada à relação entre heterogeneidade ambiental e 

diversidade beta (Heino et al. 2013). Diversidade beta é um conceito importante em 

ecologia, informando sobre como as características do ambiente natural, bem como as 

ações antrópicas, podem afetar a dissimilaridade entre os locais e, consequentemente, 

influenciar a diversidade regional (gama) (Socolar et al. 2016). Nos últimos 20 anos 

observa-se um maior interesse dos ecólogos em investigar a diversidade beta (Anderson 

et al. 2011), o que está relacionado ao advento e ascensão da teoria de metacomunidades 

ao longo do mesmo período (Leibold et al. 2004). Esta busca relacionar padrões de 

comunidades locais não só com aspectos locais de características dos habitats e 

interações biológicas, mas também com o contexto regional, enfatizando a importância 

da dispersão, do distúrbio e da heterogeneidade ambiental na estruturação das 

comunidades (Winemiller et al. 2010, Vellend 2010, Heino et al. 2013, 2015b). 

Apesar de importantes na investigação de questões ecológicas teóricas e 

aplicadas, heterogeneidade ambiental e diversidade podem ser abordados e calculados 

em inúmeras maneiras. Por exemplo, uma questão a ser consideradas ao se estudar 

padrões de diversidade beta é a ponderação entre mudanças na composição de espécies 

e a abundância relativa das espécies. Diferentes medidas de dissimilaridade são usadas 

para se mensurar a diversidade beta entre locais (por exemplo, Jaccard, Gower, Bray-

Curtis), e cada uma pesa os componentes das assembleias de maneira diferente 

(Siqueira et al. 2012). Assim, os padrões de diversidade beta são dependentes também 

das medidas de dissimilaridade que são utilizadas (Anderson 2006, Heino et al. 2014). 

De forma análoga, não se tem uma padronização de quantas e quais variáveis 

ambientais devem entrar na mensuração da heterogeneidade ambiental em riachos, está 

podendo abranger variáveis físico-químicas da água, de estrutura de habitats físicos e 

até mesmo climáticas (Heino et al. 2015a). Para deixar a situação mais complexa, 

normalmente se observa alta heterogeneidade entre locais independente das medidas 

ambientais utilizadas e a escala espacial analisada (Heino et al. 2014). Desse modo, a 

questão principal não é se existe heterogeneidade ambiental entre locais, mas sim quais 
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descritores ambientais geram medidas de heterogeneidade que realmente são 

importantes para as assembleias em questão, e em qual escala espacial essa relação é 

mais evidente. 

As duas sessões da presente tese buscam investigar o papel da heterogeneidade 

ambiental na estruturação da diversidade beta (primeira seção) e alfa (segunda seção) de 

insetos aquáticos de riachos amazônicos. A Amazônia é um mosaico de distintas áreas 

de endemismo separadas pelos principais rios, cada uma contendo uma biota 

característica e relações evolutivas particulares (Da Silva et al. 2005). Seus riachos são 

também os mais ricos em biodiversidade do mundo (Peres et al. 2010), fazendo parte da 

regulação dos regimes hidrológicos regionais e continentais, e no armazenamento de 

carbono aquático e terrestre (Castello et al. 2013). Dessa forma, o estudo dos padrões e 

dos fatores que mantém essa grande e importante biodiversidade faz-se urgente tendo 

em vista o recente e intenso avanço de diversas atividades humanas na região, então a 

manutenção dessa biodiversidade como também os serviços ecossistêmicos faz-se 

necessário (de Faria et al. 2017, Mendes et al. 2017, Levy et al. 2018, Prudente et al. 

2018, Cardoso et al. 2018). Assim, os objetivos específicos de cada sessão são: 

1° sessão  

Na primeira sessão, tivemos como objetivo avançar no entendimento da relação 

entre heterogeneidade ambiental e a diversidade beta de insetos aquáticos em diferentes 

escalas espaciais (dentro dos riachos e entre riachos), utilizando nesse intento diferentes 

medidas de dissimilaridade biológica e modos de selecionar variáveis ambientais. Nós 

testamos a hipótese de que quanto maior o nível espacial e o grão amostral avaliado, 

mais forte é a relação entre heterogeneidade ambiental (HA) e diversidade beta (DB), 

visto que menor tende a ser a influência de efeitos de massa entre as assembleias e 

maior tende a ser a força da seleção de espécies pelo ambiente. 

2° sessão 

Na segunda sessão, o nosso objetivo foi avaliar a congruência entre o estágio 

larval (aquático) e adultos (aéreo) de Trichoptera em termos de estrutura e composição 

das assembleias, e identificar os principais descritores ambientais que estão 

relacionados à estruturação local (diversidade alfa) das assembleias de cada estágio de 

vida desses organismos. Esperamos encontrar respostas diferentes dos dois estágios de 

vida com relação às variáveis ambientais, visto que esses insetos apresentam 

requerimentos ambientais distintos ao longo do seu ciclo de vida. 
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A primeira sessão desta Tese foi elaborada e 

formatada conforme as normas da publicação 

científica Freshwater Science (IF= 2.344), 

disponível em: 

https://www.journals.uchicago.edu/journals/fw

s/instruct 
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2.1. RESUMO 

 

Estudos de ecologia de comunidades mais recentemente deslocou seu interesse para a 

investigação dos padrões de dissimilaridade entre locais (diversidade beta - DB) e como 

processos ambientais e espaciais influenciam a distribuição das espécies. Em 

assembleias aquáticas, a heterogeneidade ambiental (HA) é considerada um dos 

principais fatores que modulam a DB entre conjuntos de locais. O objetivo desse estudo 

foi avançar no entendimento da relação entre HA e a DB de insetos aquáticos das 

ordens Ephemeroptera e Trichoptera (ET), considerando diferentes níveis espaciais e 

tamanhos de grão amostral. Foram amostrados 15 riachos em uma microbacia 

amazônica, e calculadas a HA e a DB entre riachos e também dentro dos riachos. As 

variáveis ambientais utilizadas foram selecionadas por julgamento do especialista (o que 

consideramos como importante para estruturar as assembleias) e também por vias 

estatísticas (análise BioEnv). A DB também foi mensurada utilizando diferentes 

medidas de dissimilaridade, dando pesos diversos à informação de abundância de 

indivíduos. Os resultados mostraram que, de forma geral, os grãos amostrais mais 

grosseiros identificaram mais fortemente a relação entre HA e DB de assembleias de 

insetos aquáticos dentro de riachos, porém essa relação foi menos evidente quando 

considerada a escala entre riachos. Em todos os casos, questões metodológicas 

relacionadas à mensuração da HA e da DB também se mostraram importantes na 

investigação desses padrões. O uso de descritores ambientais selecionados por métodos 

estatísticos e o uso de medidas de dissimilaridade biológicas que dão menos 

importância à informação de abundância de indivíduos geraram os padrões mais 

evidentes de relação entre HA e DB. Assim, nosso estudo avançou na investigação dos 

efeitos de aspectos metodológicos e relacionados à escala espacial de análise na 

determinação dos fatores que geram e mantém a diversidade, tópico cada vez mais 

importante no atual contexto de modificações ambientais e homogeneização das 

paisagens naturais pelas atividades antrópicas.   

 

Palavras-chave: Riachos tropicais, medidas de dissimilaridade, variáveis ambientais, 

métodos de seleção, Ephemeroptera, Trichoptera.  
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2.2 INTRODUÇÃO 

Um dos principais desafios da ecologia de comunidades é entender os padrões 

de distribuição das assembleias e os mecanismos e processos que o geram, em 

diferentes escalas espaciais e temporais (Logue et al. 2011). Isso apresenta-se ainda 

mais urgente no contexto atual de perda de biodiversidade em nível global, em 

ecossistemas terrestres, marinhos e, especialmente, de águas continentais, onde acredita-

se que o ritmo de extinções de espécies seja mais alto (Dudgeon et al. 2006, Thrush et 

al. 2006, Beketov et al. 2013). 

A ecologia “clássica”, praticada ao longo da maior parte do século XX, focava 

na análise de como fatores ambientais e interações biológicas afetavam atributos de 

comunidades locais (Chase & Leibold 2003, Leibold et al. 2004). Em outras palavras, 

os cientistas estavam mais interessados na avaliação e explicação da diversidade alfa 

(sensu Whittaker 1960). Mais recentemente o interesse deslocou-se para os padrões de 

dissimilaridade entre locais (diversidade beta - DB) e como processos ambientais e 

espaciais influenciam a distribuição das espécies em diferentes escalas espaciais e 

temporais (Bini et al. 2014). A DB tem sido um conceito de fundamental importância 

para uma ampla variedade de questões teóricas e aplicadas de ecologia de comunidades 

e ecologia da conservação (Barton et al. 2013, Astorga et al. 2014, Socolar et al. 2016). 

Em assembleias aquáticas, a heterogeneidade ambiental (HA) é considerada um 

dos principais fatores que governam a DB entre conjuntos de locais. Como HA entende-

se a variação espaço-temporal nas condições, estruturas e recursos dos habitats 

aquáticos (Kolasa & Pickett 1991). Trata-se de uma característica intrínseca dos 

sistemas naturais, sendo gerada por processos atuando em diferentes escalas espaciais 

(Yang et al. 2015). Assim, a relação positiva esperada entre HA e DB se baseia em 

teoria de nicho (Chase & Leibold 2003), uma vez que quanto maior a oferta de 

condições de habitat e recursos distintos, maior a possibilidade de coexistirem espécies 

com diferentes requerimentos ambientais (Stein et al. 2014, Yang et al. 2015). Dessa 

forma, quanto maior a diferença de condições ambientais entre locais, maior tende a ser 

a dissimilaridade de espécies entre eles. 

Em ambientes lóticos, insetos aquáticos têm sido utilizados como organismos 

modelo para se testar diversas teorias ecológicas, incluindo a relação entre HA e DB. 

Anderson et al. (2006) propuseram uma nova abordagem para se mensurar 
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quantitativamente a HA e a DB entre locais de uma região. Por essa abordagem, 

primeiramente é realizada uma análise de coordenadas principais (PCoA) com dados 

ambientais ou biológicos, e a distância (dispersão) média das amostras para o centroide 

de cada grupo é utilizada como uma medida de HA ou DB, respectivamente. A 

dispersão entre grupos também pode ser comparada estatisticamente, por meio do teste 

de homogeneidade de dispersões multivariadas (PERMDISP) (Anderson 2006). A 

PERMIDISP pode ser calculada a partir de quaisquer medidas de dissimilaridade de 

comparações entre pares de locais, que formam a base das análises multivariadas 

(Anderson et al. 2006). Essa análise tem sido adotada em vários estudos que propõem 

estudar a relação entre a HA de ambientes lóticos e a DB de macroinvertebrados, em 

diferentes escalas espaciais. Os resultados desses estudos têm sido conflitantes, e em 

muitos casos não se observa influência da HA sobre a DB (p.ex. Astorga et al. 2014, 

Bini et al. 2014), contrariando as expectativas da teoria de nicho. Vários fatores têm 

sido utilizados para explicar esses resultados discrepantes, sendo o principal deles, 

relacionado à escala espacial de análise (Heino et al. 2015a). Em extensões espaciais 

muito pequenas ou muito grandes, processos espaciais relacionados à dispersão dos 

indivíduos podem diminuir a importância da HA. Em escalas muito pequenas é mais 

frequente a ocorrência de efeitos de massa (mass effects), que homogeneízam as 

assembleias de unidades amostrais muito próximas umas das outras (p.ex., localizadas 

no mesmo trecho de rio) (Heino et al. 2013). Por outro lado, em escalas muito grandes 

(p.ex. entre riachos de uma extensa ecorregião) a limitação de dispersão dos indivíduos 

torna-se mais evidente, o que tende a aumentar a DB entre locais muito distantes 

independente da HA (Bini et al. 2014). Com isso, assume-se que a relação entre HA e 

DB seja mais perceptível em escalas espaciais intermediárias (p.ex., entre riachos de 

uma mesma bacia; Heino et al. 2015c). 

Apesar das considerações teóricas levantadas para a explicação dos padrões de 

relação entre HA e DB em ecossistemas lóticos, poucos estudos até o momento 

dedicaram-se a investigar experimentalmente essa relação (ver referências 

supracitadas). Mais ainda, pelo nosso conhecimento nenhum estudo avaliou, até o 

momento, a relação HA e DB considerando simultaneamente diferentes níveis espaciais 

e tamanhos de grão amostral, utilizando o mesmo conjunto de dados. Assim, nosso 

objetivo foi avançar no entendimento da relação entre HA e a DB de insetos aquáticos 

em uma bacia amazônica avaliando dois níveis espaciais (dentro de riachos e entre 

riachos), sendo três tamanhos de grão amostral no nível de dentro do riacho. Nossa 
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hipótese é que quanto maior o nível espacial e o grão amostral avaliado, mais forte é a 

relação entre HA e DB, visto que menor tende a ser a influência de efeitos de massa 

entre as assembleias e maior tende a ser a força da seleção de espécies (species sorting) 

pelo ambiente. Nossas expectativas são de a relação entre HA e DB será mais forte entre 

riachos do que quando avaliada dentro dos riachos, e que, na escala dentro dos riachos, 

quanto maior o grão amostral maior a força da relação. Como decisões metodológicas e 

estatísticas também tem potencial de afetar resultados relacionados à mensuração da HA 

e da DB (Anderson et al. 2011, Heino et al. 2015a), também consideramos essas 

questões, utilizando diferentes medidas de dissimilaridade biológica e métodos de 

seleção de variáveis ambientais. 

2.3 MATERIAIS E MÉTODOS 

2.3.1 Área de Estudo 

As coletas foram realizadas em 15 riachos (Figura 1) da região sul da Floresta 

Nacional (FLONA) de Caxiuanã, localizada entre os municípios de Portel e Melgaço, 

estado do Pará, região Norte do Brasil. O clima na região está classificado como tropical 

quente e úmido e subtipo climático “Am” de acordo com a classificação de Köppen. A 

estação chuvosa da região ocorre de dezembro a maio, com precipitação pluviométrica 

média é de 2.000 mm/ano, já a estação de estiagem é de junho a novembro, com 

precipitação pluviométrica média de 1.000 mm/ano, e umidade relativa do ar com média 

de 92% (Costa et al. 2014). Os riachos foram amostrados entre setembro e outubro de 

2017, durante o período de estiagem.  

A FLONA de Caxiuanã possui uma área de aproximadamente 300.000 ha, sendo 

pouco povoada, mantendo a maior parte das suas florestas primárias e as secundárias 

restritas a pequenas manchas (Behling & Costa 2000, ICMBIO 2019). Seu relevo é 

plano, compreendendo as áreas de igapó (rios e riachos), de várzea (regiões das baías) e 

as áreas de solos arenosos recobertos por vegetação com pouca variação topográfica. A 

rede de drenagem é bastante ramificada e seus rios são caracterizados como sistemas de 

baixa energia e velocidade de correnteza, com pouca carga suspensa transportada 

semelhante, sendo denominados “lagos de ria” (Carvalho et al. 2018) (Anexo 1). Essas 

características aconteceram devido a mudanças ambientais ocorridas no Holoceno, tais 

como: alterações no nível de água no Atlântico, bloqueio no sistema de rio, atividade 
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neotectônica e mudanças climáticas, o que resultou em um ambiente bastante peculiar 

(Behling & Costa 2000). 

2.3.2 Caracterização das variáveis ambientais 

Para caracterizar a heterogeneidade ambiental de cada trecho de riacho foi 

aplicado o protocolo da Agência de Proteção Ambiental dos Estados Unidos (US-EPA) 

descrito por Peck et al. (2006) e adaptado por Callisto et al. (2014) (Anexo 3). 

 Em cada riacho amostrado foi definido um trecho longitudinal de 150 metros. 

Dentro de cada trecho foram demarcadas 11 transecções transversais ao eixo 

longitudinal dos riachos, equidistantes uma da outra em 15 metros, definindo, assim, 10 

seções inter-transectos de mesmo comprimento. Em cada transecto, e ao longo das 

seções, foram mensuradas sistematicamente diversas características dos habitats físicos 

fluviais, como: tipo e granulometria do substrato de fundo, tipo de fluxo d’água 

superficial, estrutura da zona ripária (p.ex., cobertura do dossel, densidade vegetal) e 

número de pedaços de madeira no leito. A caracterização dos habitats físicos gerou 226 

métricas calculadas de acordo com Kaufmann et al. (1999). As métricas foram 

separadas em blocos, a grosso modo representando diferentes compartimentos do 

ecossistema aquático, sendo eles: i) características de substrato, ii) características de 

fluxo da água, iii) cobertura da vegetação ripária, iv) peças de madeira no interior do 

canal e v) abrigos para a fauna. 
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Figura 1. Localização geográfica dos 15 riachos (pontos pretos) amostrados na Floresta 

Nacional de Caxiuanã, estado do Pará, região Norte do Brasil. 

2.3.3 Coleta de insetos aquáticos 

Para a coleta dos insetos aquáticos, as seções longitudinais de 15 metros foram 

subdivididas em três seguimentos de cinco metros cada. A amostragem foi realizada nos 

dois primeiros segmentos de cada seção, sendo o terceiro usado apenas para obter 

acesso aos próximos segmentos, com isso, evita perturbação dos segmentos 

subsequente, totalizando 20 amostras coletadas por trecho de riacho. Para a coleta dos 

indivíduos foram extraídas duas porções de sedimento (compondo uma única amostra 

composta) em cada um dos segmentos, utilizando um amostrador rapiché de 18 cm de 

diâmetro e malha de 250 μm. Em campo, o material foi triado com auxílio de bandejas 

brancas e pinças, conservado em álcool a 90% e alocado em tubos falcon de 15 ml 

(Anexo 2). Em laboratório, as larvas de Ephemeroptera e Trichoptera (ET) foram 

identificadas ao nível de gênero, através de estereomicroscópio ZEISS®, baseando em 

chaves dicotômicas de Pes et al. (2005), Dominguez et al. (2009), Salles (2006) e Salles 

& Dominguez (2012).Os indivíduos foram posteriormente depositados na coleção 

entomológica do Laboratório de Ecologia e Conservação da Universidade Federal do 

Pará (SISBIO/ICMBIO: N° de solicitação: 61722). 

2.4 ANÁLISE DE DADOS 

2.4.1 Seleção das variáveis ambientais 

 Primeiramente foram identificadas as métricas de habitats físicos consideradas 

de maior importância para a descrição da heterogeneidade ambiental nos locais 

estudados (chamadas daqui em diante de seleção por julgamento do especialista). Das 

métricas geradas pelo protocolo de Peck et al. (2006) realizamos os seguintes passos de 

seleção: i) retiramos as métricas com >60% de valores igual a zero nos 15 riachos; ii) 

métricas com coeficiente de variação inferior a 30% foram excluídas; iii) foram feitas 

correlações de Pearson dentro de cada bloco de métricas e aquelas |r| > 0,7 foram 

excluídas para retirar aquelas matematicamente redundantes. Foram mantidas as 

métricas com melhor potencial de explicar a distribuição das assembleias de insetos 

aquáticos; iv) foram feitas Análises de Componentes Principais (PCA) em cada bloco 

de métricas, possibilitando selecionar as métricas com maior dispersão no espaço 

multivariado, ou seja, que mais diferenciaram os riachos. Nesse passo foi feito a seleção 
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das métricas apontadas como mais importantes para as assembleias de insetos aquáticos, 

com base na literatura vigente compreendendo riachos amazônicos ou tropicais (Brasil 

et al. 2016, de Faria et al. 2017, Castro et al. 2017, 2018). Ao final, um total 5 métricas 

foram selecionadas via julgamento do especialista (Tabela 1). 

Além da seleção por julgamento do especialista, utilizamos a análise BioEnv 

(Clarke & Ainsworth 1993) para selecionar as métricas de habitats físicos que mais se 

relacionaram estatisticamente com as variações entre as assembleias, calculadas por 

diferentes medidas de dissimilaridade. Essa análise seleciona o subconjunto de variáveis 

ambientais que gera a matriz de variação ambiental que melhor se correlaciona com a 

matriz de dissimilaridade biológica. As matrizes de dissimilaridade biológica entre os 

riachos foram geradas usando quatro medidas de dissimilaridade: i) o índice de Jaccard 

(d J), utilizando apenas dados de presença/ausência dos gêneros; ii) a versão quantitativa 

do índice de Jaccard, conhecido também como índice de Ruzicka (d R) (Ruzicka, 1958), 

com os dados de abundância transformados em log(x+1); iii) a distância de Gower 

modificada por Anderson et al. (2006), usando as abundâncias dos gêneros de ET 

transformadas em log base 10 (d MG10); iv) a mesma distância de Gower modificada, 

porém usando as abundâncias transformadas em log base 2 (d MG2). Essas quatro 

medidas de dissimilaridade são todas variações da dissimilaridade de Jaccard, 

incorporando em diferentes níveis a informação de abundância dos gêneros. O índice de 

Jaccard considera apenas a incidência dos gêneros nas amostras, não dando importância 

para as informações de abundância. Dessa forma, ele dá mais peso para as espécies raras 

(Legendre & Legendre 2012). Os índices em sequência dão cada vez mais peso para a 

importância dos dados de abundância. Assim, com as quatro medidas adotadas temos 

um gradiente que considera desde medidas que dão mais peso para as diferenças de 

incidência dos gêneros a medidas que dão mais peso para as diferenças de abundância 

dos gêneros, na seguinte sequência: d J  > d R  > d MG10  > d MG2 (conforme demonstrado 

por Anderson et al. 2006). Uma vez que todas essas medidas são variações matemáticas 

do mesmo índice (Jaccard), elas são úteis na investigação da influência das abundâncias 

dos gêneros nos padrões de diversidade beta (Anderson et al. 2006, 2011).  

Na rotina da BioEnv, a relação entre cada matriz de dissimilaridade biológica 

gerada pelos índices distintos e as dissimilaridades ambientais foi avaliada através do 

teste de Mantel (usando a correlação de Spearman). Desta forma, foram selecionadas as 

variáveis ambientais que melhor se relacionaram com as diferentes matrizes de 
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dissimilaridade biológica (Tabela 1). As variáveis selecionadas para Jaccard a para 

Gower na base 10 foram as mesmas. 

2.4.2 Efeito da heterogeneidade ambiental sobre a diversidade beta entre riachos 

Com as métricas ambientais selecionadas em cada abordagem (julgamento do 

especialista (totalizando 1 PCoA) e BioEnv (4 PCoAs)) foram realizadas análises de 

coordenadas principais (PCoA) no intuito de separar os 15 riachos em dois grupos 

(Mais Heterogêneos e Menos Heterogêneos). Os dados ambientais foram primeiramente 

padronizados (todas as métricas com média=0, desvio-padrão=1) e posteriormente foi 

utilizada a distância Euclidiana como medida de dissimilaridade. Assim, a metade do 

total de riachos com maior distância ao centroide multivariado da análise compôs o 

grupo de riachos mais heterogêneos, e a outra metade dos riachos, apresentando menor 

distância ao centroide, constituíram o grupo de riachos menos heterogêneos, conforme 

método utilizado em Heino (2013). Foram realizados testes de homogeneidade de 

dispersão (PERMDISP, Anderson et al. 2006), com 10.000 permutações, para verificar 

estatisticamente a diferença de heterogeneidade ambiental entre os dois grupos 

formados. 

Para comparar as diferenças de diversidade beta entre os grupos de riachos mais 

e menos heterogêneos também foram realizadas PERMDISPs, utilizando as quatro 

medidas de dissimilaridade biológica explicadas anteriormente, também aplicando 

10.000 permutações. 

Tabela 1. Variáveis ambientais selecionadas pelo método do julgamento do especialista e pelo 

BioEnv, usando quatro medidas de dissimilaridade: Índice de Jaccard (d J), o índice de Ruzicka 

(dados de abundância transformados em log(x+1) (d R), a distância de Gower modificada com 

dados de abundância transformados em log base 10 (d MG10), e a distância de Gower modificada 

com dados de abundância transformados em log base 2 (d MG2).  

Medidas de dissimilaridade biológica 

utilizadas 

Métricas utilizadas para 

descrever a heterogeneidade 

ambiental (seleção por 

julgamento do especialista) 

Siglas 

Jaccard, Ruzicka, Gower (base 10), % Imersão do substrato em XEMBED 
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Gower (base 2) material fino 

Média de cobertura do 

subbosque lenhoso da 

vegetação ripária 

XMW 

Média de cobertura total da 

vegetação ripária 
XCMG 

Número total de peças de 

madeira no leito 
XC1W_150 

Média de abrigo total para a 

biota 
XFC_ATAM 

Medidas de dissimilaridade biológica 

utilizadas 

Métricas utilizadas para 

descrever a heterogeneidade 

ambiental (seleção estatística 

por BioEnv) Siglas 

Percentual de sedimentos 

finos no talvegue 
XRSED 

 

 

Jaccard e Gower (base 10) 

 

Média de cobertura do 

subbosque herbácio da 

vegetação ripária 

XMH 

Média de cobertura do 

subbosque lenhoso da 

vegetação ripária 

XMW 

Número total de peças de 

madeira no leito 
XC1W_150 

Número de peças de madeira 

grandes no leito  
XC3W_150 

Volume total de peças de 

madeira no leito 
XV1W_150 
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Percentual de sedimentos 

finos no talvegue 
XRSED 

Média de cobertura do 

subbosque herbácio da 

vegetação ripária 

XMH 

Ruzicka 
Número total de peças de 

madeira no leito 
XC1W_150 

Número de peças de madeira 

grandes no leito  
XC3W_150 

 

Média de abrigos grandes para 

a biota (que inclui peças 

grandes de madeira, margem 

escavada, e presença de 

matacões e estruturas 

artificiais)  

XFC_ABG 

 

 

Gower (base 2) 

Média de cobertura do 

subbosque herbácio da 

vegetação ripária 

XMH 

Média de cobertura do 

subbosque lenhoso da 

vegetação ripária 

XMW 

Número total de peças de 

madeira no leito 

 

XC1W_150 

 
Volume total de peças de 

madeira no leito 
XV1W_150 
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2.4.3 Efeito da heterogeneidade ambiental sobre a diversidade beta de dentro de cada 

riacho 

No intuito de avaliar a influência da heterogeneidade ambiental observada 

dentro de cada riacho sobre a diversidade beta também de dentro de cada riacho, foram 

calculados Índices de Heterogeneidade Interna (IHI) para cada riacho. Eles foram 

gerados utilizando as métricas ambientais selecionadas pelo julgamento do especialista 

e também com as métricas selecionadas pelo BioEnv para as quatro medidas de 

dissimilaridade avaliadas (conforme consta na Tabela 1). Para o cálculo do IHI seguiu-

se os seguintes passos: i) foram calculados os coeficientes de variação (CV, desvio 

padrão/média) de cada métrica ambiental em cada riacho, representando assim o quanto 

cada característica ambiental variou dentro de cada riacho; ii) os CV das métricas 

selecionadas foram então somados em cada riacho, o que nos permitiu ter uma medida 

padronizada da dispersão geral das métricas ambientais dentro de cada riacho.  

A diversidade beta das assembleias de ET dentro dos riachos foi calculada 

considerando três tamanhos de grão espacial (tamanho da unidade amostral); cada 

segmento de coleta (20 por riacho), cada seção longitudinal (10 por riacho, abrangendo 

dois segmentos cada) e cada dupla de seções (5 por riacho, abrangendo 4 segmentos 

cada). Em cada caso foram feitas análises PCoA utilizando as quatro medidas de 

dissimilaridade supracitadas e a distância média das unidades amostrais para o centroide 

representou a diversidade beta em cada riacho.  

Posteriormente, os valores de IHI dos riachos foram relacionados com a 

diversidade beta de dentro dos riachos através de regressões lineares simples. Foram 

testadas sempre os IHI e as diversidades beta geradas pelas mesmas medidas de 

dissimilaridade. Como exemplo, os IHI calculados com as métricas ambientais 

selecionadas pela BioEnv feita com o índice de Jaccard só foram relacionados com as 

diversidades beta calculadas pelo índice de Jaccard. Os IHI calculados com as métricas 

ambientais selecionadas pelo julgamento do especialista foram testados com os valores 

de diversidades beta gerados pelas quatro medidas de dissimilaridade.  

Todas as análises foram realizadas no programa software R (R Core Team, 

2019), utilizando o pacote vegan (Oksanen et al., 2018). 
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2.5 RESULTADOS 

 Nos 15 riachos amostrados foram coletados 1.397 indivíduos das ordens 

Ephemeroptera (distribuídos 4 famílias e 11 gêneros) e Trichoptera (com 4 família e 7 

gêneros) (Tabela 2). A ordem Ephemeroptera contribuiu com 68,08% dos indivíduos 

amostrados. A família mais abundante dessa ordem foi Leptophlebiidae (n=876), sendo 

o gênero Miroculis (n=844) o mais representativo. Já a ordem Trichoptera (31,92% do 

total), as famílias mais abundantes dessa ordem foram Polycentropodidae (n=192), 

Calamoceratidae (n=113) e Hydropsychidae (n=90), sendo os gêneros mais 

representativos Cernotina (n=192), Phylloicus (n=113) e Macronema (n=89). 

 

Tabela 2. Gêneros de Ephemeroptera e Trichoptera (ET) coletados em 15 riachos amostrados 

durante o período de estiagem em 2017, na Floresta Nacional de Caxiuanã, estado do Pará, 

Norte do Brasil. 

Táxon Abundância   

Ephemeroptera 

Baetidae   

  

Aturbina Lugo-Ortiz & McCafferty, 1996 14   

             Zelusia Lugo-Ortiz & McCafferty, 1998 1   

             Callibaetis Eaton, 1881 5   

Caenidae 

 

  

             Brasilocaenis Puthz, 1975 38   

Euthyplociidae 

 

  

           Campylocia Needham & Murphy, 1924 17   

Leptophlebiidae 

 

  

              Farrodes Peters, 1971 13   
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             Homothraulus Demoulin, 1955 3   

             Microphlebia Savage & Peters, 1983 10   

             Miroculis Edmunds, 1963 844   

             Simothraulopsis Demoulin, 1966 5   

             Ulmeritoides Traver, 1959 1   

Trichoptera   

Calamoceratidae 

 

  

         Phylloicus Muller, 1880 113   

Hydropsychidae 

 

  

        Macronema Pictet, 1836 89   

        Smicridea McLachlan, 1871 1   

Leptoceridae 

 

  

        Nectopsyche Muller, 1879 3   

        Oecetis McLachlan, 1877 22   

       Triplectides Kolenati, 1859 26   

Polycentropodidae 

 

  

       Cernotina Ross, 1938 192   

 

2.5.1 Heterogeneidade de habitats entre riachos 

A diferença de dispersão ambiental entre riachos categorizados como mais e 

menos heterogêneos foi significativa tanto considerando as métricas ambientais 

selecionadas por julgamento do especialista (F = 5,1; p = 0,042), como para métricas 

selecionadas pela BioEnv, considerando as diferentes medidas de dissimilaridade: d J e 

d MG10 (F = 16,046; p = 0,001), essas duas medidas compartilharam os mesmos 

resultados uma vez que as métricas ambientais selecionadas foram as mesmas (Tabela 



31 

 

1); d R (F = 20,1; p = 0,001) e d MG2 (F = 10,8; p = 0,008) (Apêndice 1). As 

significâncias estatísticas e os altos valores de F observados indicam que, em todos os 

casos, foi possível determinar dois conjuntos de riachos claramente distintos quanto à 

heterogeneidade ambiental.  

2.5.2 Heterogeneidade ambiental entre riachos vs diversidade beta entre riachos 

Os dois grupos de riachos (mais heterogêneos e menos heterogêneos) formados 

considerando as variáveis ambientais selecionadas por julgamento do especialista não 

mostraram diferenças de DB, considerando todas as medidas de dissimilaridade 

trabalhadas (Tabela 3). Apesar da ausência de significância estatística, em todos os 

casos a distância média dos riachos para o centroide do grupo foi maior entre os riachos 

mais heterogêneos.  

Da mesma forma, os riachos mais e menos heterogêneos definidos pelas 

variáveis ambientais selecionadas pelo BioEnv não apresentaram diferença significativa 

de DB na maioria dos casos (Tabela 4). Porém, quando considerado o índice de 

Ruzicka, os riachos mais heterogêneos apresentando maior diversidade beta (Figura 2). 

Novamente, em todos os casos a distância média dos riachos para o centroide do grupo 

foi maior entre os riachos mais heterogêneos. 

Tabela 3. Testes para homogeneidade de dispersões multivariadas entre os riachos mais 

heterogêneos e menos heterogêneos definidos pelas métricas ambientais selecionadas pelo 

método do julgamento do especialista, considerando as diferentes medidas de dissimilaridades: 

Índice de Jaccard (d J), Ruzicka usando abundâncias transformadas em log (X+1) (d R), Gower 

modificado usando transformação das abundâncias em log base 10 (d MG10), Gower modificado 

usando transformação em log base 2 (d MG2). 

Medida de   

dissimilaridade  

Distância média ao centroide 

(riachos mais heterogêneos)  

Distância média ao centroide 

(riachos menos heterogêneos)  
valor p 

d J 0,4027 0,3262 0,1828 

d R 0,3659 0,2664 0,1819 

d MG10 0,7239 0,6034 0,1760 

d MG2 1,4550 1,2430 0,3711 
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Tabela 4. Testes para homogeneidade de dispersões multivariadas entre os riachos mais 

heterogêneos e menos heterogêneos definidos pelas métricas ambientais selecionadas pelo 

BioEnv, considerando as diferentes medidas de dissimilaridade; Índice de Jaccard (d J), Ruzicka 

usando abundâncias transformadas (log X+1) (d R), Gower modificado usando transformação 

das abundâncias em log base 10 (d MG10), Gower modificado usando transformação em log base 

2 (d MG2). 

Medida de 

Dissimiraridade 

Distância média ao 

centroide (riachos mais 

heterogêneos) 

Distância média ao 

centroide (riachos menos 

heterogêneos) 

p-value 

    d J  0,3616 0,3221 0,5805 

d R 0,3677 0,2437 0,0196 

d MG10  0,7415 0,5619 0,1285 

d MG2  1,5690 1,1490 0,1383 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 2. Dois primeiros eixos da análise de coordenadas principais (PCoA) apresentando a 

dispersão das composições das assembleias de insetos aquáticos dos riachos mais heterogêneos 

(triângulos abertos) e menos heterogêneos (triângulos pretos), a partir da matriz de 

dissimilaridade de Ruzicka, com abundâncias transformadas em log(X+1). Está sendo indicada 

a distância de cada riacho em relação ao centroide de seu respectivo grupo. 
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2.5.3 Heterogeneidade Interna dos riachos vs diversidade beta de dentro dos riachos 

O índice de Heterogeneidade Interna (IHI) construído com base nas métricas 

ambientais da seleção por julgamento do especialista explicou significativamente a DB 

de insetos aquáticos de dentro dos riachos principalmente quando considerados grãos 

amostrais mais grosseiros (seções e duplas de seções) e quando utilizadas as matrizes de 

dissimilaridade de Jaccard, Ruzicka e distância de Gower modificada com 

transformação em base 10 (Tabela 5). Por outro lado, os IHI construídos com as 

métricas ambientais selecionadas pelas análises BioEnv explicaram a DB dentro dos 

riachos principalmente nos grãos amostrais mais finos (segmentos) e também nos mais 

grosseiros (duplas de seções) (Tabela 5). Da mesma forma, os valores de DB calculados 

com as medidas de dissimilaridade que dão menos peso para as abundâncias (d J, d R, 

d MG10) foram melhor explicadas pelo IHI. Em nenhum caso os valores de diversidades 

beta calculados com a distância de Gower modificada com transformação em base 2 

(d MG2) tiveram relação significativa com o IHI (Tabela 5). 

Tabela 5. Regressões lineares simples entre o índice de heterogeneidade interna (IHI) e a 

diversidade beta de dentro de cada riacho, essa última calculada como a distância média das 

unidades amostrais em relação ao centroide de cada riacho em uma PCoA, considerando 

diferentes tamanhos de grão amostral (segmentos, seções e duplas de seções). Relações 

estatisticamente significativas (α = 0.05) estão em negrito. 

Índice de 

Heterogeneidade 

Interna (IHI) 

Grão 

amostral* 

Medida de 

dissimilaridade** 

R2 

Ajustado F(1.14) p 

 

 

 

 

 

Variáveis 

ambientais 

selecionadas 

 

 

   Segmento Jaccard -0,0650 0,1455 0,7090 

Segmento Ruzicka 0,0046 1,0649 0,3209 

Segmento Gower (base 10) 0,0319 1,4615 0,2482 

Segmento Gower (base 2) 0,1394 3,2674 0,0939 

Seção Jaccard 0,2104 4,7301 0,0487 

Seção Ruzicka 0,0079 1,1120 0,3109 
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pelo 

julgamento 

do 

especialista 

Seção  Gower (base 10) -0,0731 0,0469 0,8320 

Seção  Gower (base 2) 0,0417 1,6099 0,2268 

Dupla seção Jaccard 0,4079 10,6461 0,0062 

Dupla seção Ruzicka 0,2569 5,8411 0,0311 

Dupla seção Gower (base 10) 0,2790 6,4171 0,0250 

Dupla seção Gower (base 2) -0,0763 0,0072 0,9335 

BioEnv (d J) Segmento  Jaccard 0,2865 6,6227 0,0231 

BioEnv (d R) Segmento  Ruzicka 0,5000 15,0007 0,0019 

BioEnv (d MG10) Segmento  Gower (base 10) 0,3692 9,1924 0,0096 

BioEnv (d MG2) Segmento Gower (base 2) -0,0736 0,0408 0,8430 

BioEnv (d J) Seção  Jaccard -0,0711 0,0711 0,7939 

BioEnv (d R) Seção  Ruzicka -0,0538 0,2854 0,6022 

BioEnv (d MG10) Seção  Gower (base 10) 0,0625 1,9336 0,1877 

BioEnv (d MG2) Seção  Gower (base 2) -0,0665 0,1265 0,7278 

BioEnv (d J) Dupla seção  Jaccard 0,3115 7,3336 0,0179 

BioEnv (d R) Dupla seção  Ruzicka 0,2305 5,1941 0,0402 

BioEnv (d MG10) Dupla seção  Gower (base 10) 0,1856 4,1908 0,0614 

BioEnv (d MG2) Dupla seção  Gower (base 2) -0,0769 0,0002 0,9880 

 

* Utilizado para cálculo da Diversidade β de dentro dos riachos. 

** Utilizada para calcular a Diversidade β de dentro dos riachos.  
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2.6 DISCUSSÃO  

Nesse estudo verificamos a relação entre a HA de ecossistemas lóticos e a DB de 

assembleias de insetos aquáticos em diferentes níveis espaciais e tamanhos de grão 

amostral. A descrição de qualquer padrão em ecologia depende da escala espacial de 

análise (Levin 1992). Um dos princípios de teoria de hierarquia ecológica é que 

conclusões obtidas para uma dada escala não necessariamente se aplicam em outras 

escalas (Winemiller et al. 2010), e o tamanho do grão amostral e da extensão espacial 

analisada podem influenciar os padrões encontrados em um estudo (Heino et al. 2015a). 

Assim, apesar da HA ser amplamente considerada importante para o aumento da 

diversidade, a natureza e magnitude da relação entre HA e DB depende da escala de 

observação (Hewitt et al. 2005), como de fato encontramos em nossos resultados. 

Em concordância com a nossa hipótese inicial, em parte encontramos relações 

mais fortes entre a HA e a DB dentro dos riachos em grãos amostrais mais grosseiros 

(entre duplas de seções). Em grãos espaciais menores é esperada uma maior 

estocasticidade na ocupância das espécies, incluindo uma maior incidência de efeitos de 

massa, dessa forma diminuindo a relação entre a HA e a DB (Barton et al. 2013, Heino 

et al. 2015b). Assim, em grãos amostrais maiores teoricamente seria mais evidente a 

atuação da seleção de espécies pelos filtros ambientais. No entanto, nossos resultados 

mostraram que grãos amostrais menores (segmentos de 5 m) também revelaram 

relações significativas entre HA e DB quando considerada a seleção de variáveis 

ambientais pela análise BioEnv. Isso, de certa forma, vai contra as expectativas da nossa 

hipótese, e gera o interessante questionamento se a falta de padrão normalmente 

observada em grãos amostrais menores é uma questão de maior força de processos 

estocásticos e espaciais, ou simplesmente uma maior dificuldade de se identificar os 

atributos ambientais realmente importantes em microescala. 

Contrário à nossa hipótese inicial, também não podemos dizer que a relação 

entre HA e DB foi mais expressiva entre riachos do que dentro dos riachos. No nosso 

estudo, os riachos ambientalmente mais heterogêneos só tiveram DB significativamente 

maiores que os riachos menos heterogêneos quando considerado o índice de Ruzicka, 

com a seleção das variáveis ambientais feita pelo BioEnv. O índice de Ruzicka é uma 

versão quantitativa do índice de Jaccard (assim como o Bray-Curtis é uma versão 

quantitativa do índice de Sorensen), mas cujos padrões normalmente não se afastam 

grandemente dos padrões obtidos pelo índice de Jaccard, utilizando apenas dados de 
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incidência dos taxa (Anderson et al. 2006). Em todas as demais comparações feitas 

entre riachos mais e menos heterogêneos as relações entre HA e DB não foram 

significativas, incluindo todas as comparações feitas utilizando a seleção de variáveis 

ambientais por julgamento do especialista. Esses resultados indicam que a força da 

relação entre HA e DB não necessariamente aumenta com o aumento do nível espacial 

de análise.     

Diversidade beta é considerada um conceito chave em ecologia há décadas, mas 

que pode significar coisas distintas entre os trabalhos científicos uma vez que, ao longo 

do tempo, inúmeras foram as formas de entende-la e calculá-la (Tuomisto 2010a, 

Anderson et al. 2011). O próprio Whittaker (1960), em seu trabalho seminal, concebeu 

pelo menos três maneiras de se abordar e mensurar a DB, deixando o conceito em 

aberto. Assim, é impossível dissociar os resultados obtidos pelos diferentes estudos das 

escolhas estatísticas feitas para se calcular a DB (Tuomisto 2010b), incluindo a forma 

de transformação de dados e as medidas de dissimilaridade utilizadas. Nós observamos 

que os valores de DB gerados pelas medidas de dissimilaridade que dão mais peso para 

a informação de abundância de indivíduos (especialmente a d MG2) obtiveram as 

relações mais fracas com as medidas de HA. Ou seja, nossos resultados sugerem que a 

HA influencia principalmente na variação de composição taxonômica entre as unidades 

amostrais, e que medidas que dão muito peso para a abundância de indivíduos tendem a 

não captar a natureza dessa relação. Isso faz sentido à luz da teoria de nicho, uma vez 

que a oferta de diferentes condições ambientais possibilita o estabelecimento de 

espécies exibindo diferentes posições de nicho, ou seja, que apresentam requerimentos 

de habitat distintos (Chase & Leibold 2003, Heino 2013). As diferenças de abundância 

de indivíduos conforme sintetizadas pelas medidas de dissimilaridade não foram bem 

explicadas pela HA, o que indica que outros fatores podem estar mais relacionados à 

variação de abundância nas assembleias como, por exemplo, a produtividade e a 

estabilidade dos ecossistemas (Rosenzweig 1995). 

Um outro empecilho metodológico que dificulta generalizações acerca da 

relação entre HA e DB é a discrepância nas mensurações da HA. Diferenças entre 

estudos na forma como cada um entende e mensura a HA dificulta a comparação entre 

eles (Vinson & Hawkins 1998). A maioria dos estudos calcula a HA baseada na 

mensuração de variáveis ambientais previamente definidas, ou seja, os pesquisadores já 

vão a campo sabendo exatamente as variáveis que irão compor a medida de HA. No 



37 

 

presente estudo nós decidimos verificar a validade dessa abordagem, medindo em 

campo uma grande variedade de medidas ambientais, de diferentes compartimentos do 

ecossistema aquático, conforme permitido pelo extenso protocolo amostral utilizado 

(Peck et al. 2006). Assim, pudemos selecionar as variáveis ambientais com base no 

nosso julgamento sobre aquelas com maior potencial de influenciar as assembleias de 

insetos aquáticos, mimetizando a forma como essa seleção é realizada na maioria dos 

estudos ecológicos, e também utilizando critérios estatísticos (análise BioEnv) que 

buscaram reter as variáveis mais relacionadas com a variação das assembleias. Essas 

duas abordagens geraram conjuntos de descritores ambientais bastante distintos, que por 

sua vez geraram medidas de HA também incongruentes. Nossos resultados mostraram 

que a seleção de métricas por julgamento do especialista no geral obteve resultados 

menos expressivos, se relacionando mais fracamente com as variações de DB entre 

unidades amostrais. Ou seja, ambas abordagens de seleção de variáveis mostraram 

“heterogeneidade” entre os ambientes, mas nem toda medida de heterogeneidade foi 

igualmente importante para a estruturação das assembleias biológicas. Isso remete ao 

senso comum de que é necessário buscar por medidas de heterogeneidade que sejam 

realmente relevantes para os organismos estudados (Heino et al. 2015a), o que no 

passado foi chamado de “heterogeneidade funcional” (Kolasa & Pickett 1991). Uma 

dificuldade em se mensurar HA é que o julgamento dos pesquisadores sobre as 

variáveis importantes muitas vezes não reflete a forma como os organismos percebem o 

ambiente onde vivem, o que é dependente do contexto de cada local (Vinson & 

Hawkins 1998). Assim, sugerimos que futuros trabalhos que almejem mensurar HA 

busquem por formas estatísticas de buscar pelas variáveis ambientais mais relevantes 

para os organismos em questão, não confiando apenas no julgamento dos próprios 

pesquisadores. 

Concluindo, nesse estudo mostramos que, de forma geral, grãos amostrais mais 

grosseiros identificaram mais fortemente a relação entre HA e DB de assembleias de 

insetos aquáticos de dentro de riachos, essa relação sendo menos evidente quando 

considerada a escala entre riachos. Questões metodológicas relacionadas à mensuração 

da HA e da DB também se mostraram importantes na investigação desses padrões. O 

uso de descritores ambientais selecionados por métodos estatísticos e o uso de medidas 

de dissimilaridade biológicas que dão menos importância à informação de abundância 

de indivíduos geraram os padrões mais evidentes. Ou seja, a investigação do basal 

questionamento sobre a importância da HA para o aumento da diversidade passa 
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necessária e inevitavelmente pelo crivo de aspectos metodológicos e estatísticos 

adotados pelo estudo. Esse tipo de questionamento continuará sendo relevante para a 

ecologia, uma vez que a significância do efeito da heterogeneidade ambiental sobre a 

diversidade biológica indica a importância do processo de homogeneização de habitats 

na perda de diversidade em nível global (Ortega et al. 2018). Cada vez mais, a perda de 

heterogeneidade ambiental na paisagem constitui um dos mais sérios problemas para a 

diversidade de comunidades naturais, processo que em muitos casos é resultante das 

diversas atividades antrópicas (Yoshimura 2012, Cardoso et al. 2018, Carvalho et al. 

2018). Assim, é de suma importância que futuros estudos aprofundem na investigação 

dos efeitos de aspectos metodológicos e relacionados à escala espacial de análise na 

determinação dos fatores que geram e mantém a diversidade em paisagens aquáticas. 
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2.9 APÊNDICE 

 

Apêndice 1. Dispersão ambiental entre os riachos mais heterogêneos e os riachos menos 

heterogêneos, conforme mostrado pelos dois primeiros eixos da PCoA, definidos por diferentes 

critérios de seleção de variáveis ambientais. Os triângulos preenchidos representam os riachos 

classificados como menos heterogêneos e os triângulos vazios representam os riachos 

classificados como mais heterogêneos. 
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3.1 RESUMO  

 

Os comportamentos e requerimentos ambientais distintos da fase larval e adulta de 

Trichoptera podem levar a assembleias com estruturas e composições distintas. No 

entanto, há carência de conhecimento acerca da congruência entre esses dois estágios de 

vida em trechos de riachos. Assim, nosso objetivo foi avaliar a congruência entre o 

estágio larval (aquático) e adultos (aéreo) de Trichoptera em termos de riqueza e 

composição das assembleias em riachos amazônicos e, adicionalmente, identificar os 

principais descritores ambientais relacionados a cada estágio de vida. Foram amostradas 

larvas e adultos em 12 riachos na Floresta Nacional de Caxiuanã, Pará, Brasil. 

Utilizamos curvas de acumulação de espécies baseadas em amostras e indivíduos para 

verificar se a amostragem da diversidade foi similar entre larvas e adultos. Em seguida, 

fizemos um teste t pareado para avaliar se a riqueza taxonômica e a abundância de 

indivíduos diferiram entre os estágios de vida. Testamos a congruência na composição 

de gêneros entre os diferentes estágios de vida através da análise de Procrustes. 

Avaliamos também a relação entre a riqueza e composição de larvas e adultos e as 

variáveis ambientais usando modelos lineares generalizados. Nossos resultados 

mostraram que as curvas de coletor indicaram que assíntotas não foram atingidas em 

nenhum dos casos. Tanto a riqueza como a abundância foram maiores na amostragem 

dos adultos, o que pode estar relacionado com uma maior eficiência das armadilhas 

luminosas noturnas utilizadas para a amostragem dos adultos. Verificamos que a 

composição de larvas e adultos de Trichoptera não foram congruentes. As variáveis 

ambientais explicaram 46% da variação da riqueza e 32% da variação na composição de 

larvas, e explicou 44% da variação da riqueza e 21% da variação da composição de 

adultos. Essa complementaridade na coleta de larvas e adultos deve ser considerada em 

levantamentos da diversidade aquática. Novos estudos devem focar na aplicabilidade de 

cada fase de vida em estudos de biomonitoramento da integridade ecológica de riachos. 

 

Palavras-chave:  Organismos substitutos, insetos aquáticos, concordância entre 

assembleias. 
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3.2 INTRODUÇÃO 

A perda da diversidade em ecossistemas aquáticos vem crescendo nos últimos 

anos (Azrina et al., 2006; Firmiano et al., 2017; Calvão et al., 2018; Juen & Feest, 

2019), desafiando os pesquisadores a encontrar estratégias para simplificar os 

programas de monitoramento e ao mesmo tempo torna-los mais eficientes. A principal 

tarefa dos estudos de avaliação ecológica é a busca por organismos bioindicadores cuja 

presença, abundância e/ou comportamento reflita o efeito de um estressor (ou conjunto 

de estressores) (Bonada et al., 2006; Firmiano et al., 2017). A capacidade desses estudos 

de capturarem padrões gerais de diversidade passa também pelo uso de organismos 

bioindicadores que são também “substitutos” (surrogates), isto é, apresentam alta 

congruência com uma ampla gama de grupos de organismos (Heino & Soininen, 2007; 

Heino et al., 2009). Comunidades congruentes são aquelas caracterizadas por 

apresentarem respostas similares a um gradiente ambiental ou espacial (Mendes et al., 

2017). 

Assim, quando existe forte congruência, as respostas ambientais e padrões de 

distribuição obtidos para um táxon ou grupo de organismos podem ser extrapolados 

para outros grupos, o que possibilita redução de gastos e acelera o processo de 

implementação de programas de biomonitoramento e a tomada de decisão no âmbito da 

conservação (Lários et al., 2017). Estudos de congruência muitas vezes verificam 

associações de correspondência entre níveis taxonômicos (p. ex. família e gênero) 

(Heino, 2008; Heino & Soininen, 2007; Godoy et al., 2019), a similaridade nos padrões 

de distribuição espacial em diferentes grupos biológicos (Heino et al., 2005; Juen et al., 

2013; Milošević et al., 2017; Carneiro et al., 2019), as respostas a perturbações 

antrópicas sobre o grau de concordância entre diferentes assembleias (Rooney & 

Bayley, 2012), como também analisam a congruência entre estágios de vida de um 

determinado taxa em relação a respostas a fatores ambientais (Valente-Neto et al., 2015; 

Mendes et al., 2017).  

Os insetos aquáticos, particularmente os insetos da ordem Trichoptera, 

possuem características que favorecem seu uso como indicador biológico (p.ex., são 

sensíveis a alterações ambientais, são relativamente fáceis de identificar e são ubíquos e 

abundantes em ecossistemas aquáticos) (Oliveira & Bispo, 2001). Vários estudos têm 

empregado os Trichoptera no biomonitoramento de ecossistemas aquáticos continentais 

(Buss et al., 2016; Chen et al., 2017) e para descrever os efeitos de atividades antrópicas 
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na integridade ecológica de riachos tropicais (Ligeiro et al., 2013; de Faria et al., 2017; 

Luiza-Andrade et al., 2017). No entanto, a utilização desses organismos na fase adulta 

em estudos de monitoramento ainda é incipiente (Houghton et al., 2011). 

Tanto as larvas quanto os adultos de Trichoptera são potenciais bioindicadores 

em estudos de avaliação ambiental de ecossistemas aquáticos, apesar dos organismos 

nas duas fases de vida diferirem em várias características de hábitos de vida e 

requerimentos ecológicos (Houghton, 2006). As técnicas de coleta de larvas são 

trabalhosas e difíceis de padronizar, uma vez que a distribuição dos indivíduos é 

frequentemente agregada em microescala, sendo difícil representar fielmente a fauna 

local (Oliveira & Pes, 2014). Por outro lado, os adultos são facilmente coletados por 

armadilhas luminosas (Calor & Mariano, 2012). Muitas larvas não são identificáveis ao 

nível de espécie, o que causa alguma perda de informação (Godoy et al., 2019). Por 

outro lado, os adultos em sua maioria, são identificáveis ao nível de espécie, gerando 

resultados mais precisos (Houghton, 2006). As larvas se dispersam pelo processo de 

deriva (drift) no sentido montante-jusante, principalmente durante eventos hidrológicos 

de cheias, uma vez que esse tipo de dispersão depende da força da coluna d’água 

(Landeiro et al., 2012). Os adultos, por sua vez, se dispersam por voo no sentido 

jusante-montante, paralelo ao riacho, de modo que se espera que a maioria dos adultos 

permaneça perto do trecho de rio em que emergiram (Petersen et al., 1999). Dessa 

forma, é possível que a avaliação ecológica de riachos usando Trichoptera adultos possa 

ser tão ou mais eficiente que a avaliação realizada com larvas (Houghton, 2006; 

Houghton et al., 2011). No entanto, ao nosso conhecimento nenhum outro estudo se 

propôs a investigar a congruência entre esses dois estágios de vida em relação à 

composição das assembleias e às respostas das mesmas às características dos habitats. 

Nesse contexto, o objetivo do presente estudo foi avaliar a congruência entre o 

estágio larval (aquático) e adultos (aéreo) de Trichoptera em termos de riqueza e 

composição das assembleias em riachos amazônicos e, adicionalmente, identificar os 

principais descritores ambientais relacionados a cada estágio de vida. Esperamos 

encontrar respostas distintas entre os dois estágios de vida analisados (larvas e adultos) 

e suas relações com as características dos habitats aquáticos, uma vez que esses insetos 

ocupam nichos diferentes em cada fase do ciclo de vida e, portanto, apresentam 

requerimentos ambientais distintos, respondendo desigualmente ao gradiente ambiental. 

 

https://www.sciencedirect.com/topics/earth-and-planetary-sciences/aquatic-ecosystem
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3.3 MATERIAL E MÉTODOS 

3.3.1 Área de Estudo 

O estudo foi realizado em 12 riachos na Floresta Nacional (FLONA) de 

Caxiuanã (Figura 1), localizada nos municípios de Portel e Melgaço, Pará, Brasil 

(Figura 1). O clima na região é tropical quente e úmido do subtipo climático "Am" 

segundo a classificação de Köppen (De Oliveira et al., 2008). A precipitação 

pluviométrica média anual é de aproximadamente 2.000 mm e umidade relativa do ar 

em torno de 92% (Costa et al., 2014). O período chuvoso ocorre entre dezembro a maio 

e estiagem de junho a novembro. Neste estudo, as amostragens foram realizadas entre 

setembro e outubro de 2017, durante o período de estiagem. 

A FLONA tem aproximadamente de 320.000 ha, sendo pouco povoada (cerca de 

2.500 habitantes), mantendo a maior parte das suas florestas primárias, sendo as 

secundárias restritas a pequenas manchas (Behling & Costa, 2000; ICMBIO, 2019). 

Possui áreas com Mata de Igapó e Mata de Várzea, sendo as áreas de solos arenosos 

recobertos por vegetação ombrófila densa. A rede hídrica é bastante ramificada, com 

rios e riachos de fluxo lento, pouca carga suspensa transportada, sendo chamados “lagos 

de ria” (Carvalho et al. 2018) (Anexo 1). Essas características originam de mudanças 

ambientais ocorridas no Holoceno, tais como alterações no nível de água no Atlântico, 

bloqueio no sistema de rio, atividade neotectônica e mudanças climáticas, que 

“afogaram” os sistemas lóticos dessa bacia (Behling & Costa, 2000). A drenagem 

principal da região é composta pelo Rio Anapu e pela baía de Caxiuanã (ICMBIO, 

2019). 
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Figura 1. Distribuição dos 12 riachos amostrados na Floresta Nacional de Caxiuanã, Pará, 

Brasil. 

 

3.3.2 Caracterização do habitat físico 

A estrutura dos habitats físicos de cada riacho foi avaliada em um trecho 

contínuo de 150 m, subdividido em 10 seções longitudinais (15 m cada) por 11 

transecções, seguindo orientações de Peck et al. (2006) e Callisto et al. (2014) (Figura 

2) (Anexo 3). As variáveis ambientais mensuradas foram: imersão do substrato em 

sedimento fino, proporção de matéria orgânica no canal, sedimento pequeno (< 

cascalho) na parte profunda do canal (talvegue), cobertura da vegetação ripária, número 

de fragmentos de madeira no canal, vegetação pendurada (≤ 1 m da superfície da água), 

peças de madeira grande (diâmetro > 10 cm) no canal, abrigo para organismos aquático 

– algas e macrófitas (inclui: algas filamentosas, plantas aquáticas, madeira grande, 

madeira pequena, árvores vivas ou raízes, banco de folhas, vegetação pendurada, 

margem escavada, matacão e estruturas artificiais) e abrigos para organismos aquáticos 

– abrigos grandes (inclui: madeira grande, margem escavada, matacão e estruturas 

artificiais). Todas essas métricas foram mensuradas em campo e calculadas segundo 

Kaufmann et al. (1999). Acreditamos que essas variáveis ambientais (sumarizadas na 

Tabela 1) são relevantes para a estruturação da fauna de Trichoptera, tanto de larvas 

quanto de adultos (Feio et al., 2005a, 2005b).    
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Figura 2. Metodologia para aplicação do protocolo de caracterização física no trecho do riacho, 

como também para coleta das larvas de Trichoptera. (Fonte: Bastos, R. C.) 
 

Tabela 1. Variáveis ambientais mensuradas em cada riacho, com informação da sigla utilizada, 

média e desvio padrão (DP), na Floresta Nacional de Caxiuanã, região Norte do Brasil. 

Variáveis ambientais Siglas Média DP 

        Imersão do substrato em sedimento fino ISSF 33,93 20,76 

Proporção de matéria orgânica particulada fina no 

canal 
MOPF 29,87 16,83 

Sedimento pequeno (< cascalho) na parte profunda 

do canal (Talvegue) 
SPT 0,56 0,4 

Cobertura da vegetação ripária CVR 145,17 55,86 

Número de fragmentos de madeira no canal NFM 101,22 39,31 

Vegetação pendurada (≤ 1 m da superfície da água) VP 8,95 3,82 

Abrigo para organismos aquáticos (Algas e 

Macrófitas) 
AOA_AM 131,25 43,33 

Abrigo para organismos aquáticos (Abrigo Grande) AOA_AG 9,75 4,14 

Peças de madeira grande (diâmetro > 10 cm) no 

canal 
PMG 11,9 17,17 

Banco de Folhas no canal BF 35,3 19,68 
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3.3.3 Amostragem de Trichoptera 

Para a coleta das larvas de Trichoptera, as seções longitudinais de 15 m foram 

subdividas em três segmentos de 5 m cada. A coleta dos indivíduos foi realizada nos 

dois primeiros segmentos de cada seção, totalizando 20 subamostras por riacho (Figura 

2). Foram extraídas duas porções de substratos (compondo uma única amostra 

compostas) em cada segmento, utilizando um amostrador rapiché de 18 cm de diâmetro 

e malha de 250 μm (Figura 3a). Os indivíduos foram separados do substrato em campo 

e conservados em etanol 92% (Anexo 2). Os Trichoptera adultos foram coletados 

usando armadilhas luminosas com lâmpada fluorescente (branca e ultravioleta) sobre 

uma bandeja branca contendo álcool 92%, ligadas a baterias 12V (Calor & Mariano, 

2012). Foram armadas três armadilhas equidistantes em cada riacho ao longo do trecho 

longitudinal de 150 m aproximadamente às 18:00 h (Figura 3b) e retiradas 

aproximadamente às 6:00 h (Figura 3c), caracterizando a fauna de adultos em todo o 

trecho de cada riacho. Todos os indivíduos depositados na bandeja foram colocados em 

potes com etanol 92%. Os indivíduos de larvas e adultos foram identificados em 

laboratório até resolução taxonômica de gênero usando descrições taxonômicas de Pes 

et al. (2014), Dominguez & Fernandez (2009). Todos os indivíduos foram 

posteriormente depositados na coleção entomológica do Laboratório de Ecologia e 

Conservação (LABECO) do ICB/Universidade Federal do Pará (SISBIO/ICMBIO: N° 

de solicitação: 61722). 
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Figura 3. Métodos de coleta de Trichoptera: a) larvas com rede rapiché; b) armadilha luminosa 

para coleta de adultos armada no final da tarde, e c) armadilha luminosa no inicio da manhã 

seguinte (captação dos insetos que cairam durante a noite). 

 

3.3.4 Análise de dados 

Para verificar se a amostragem da riqueza foi similar entre larvas e adultos de 

Trichoptera, foram feitas curvas de acumulação de espécies baseadas em amostras e 

indivíduos (Gotelli & Colwell, 2001). As curvas foram realizadas no software R (R 

Core Team, 2019), utilizando o pacote vegan (Oksanen et al., 2018). O teste t pareado 

foi usado para avaliar se a riqueza taxonômica e abundância de indivíduos diferiram 

entre os estágios de vida. Essa análise foi realizada no software R (R Core Team, 2019), 

utilizando o pacote stats (básico). 

Para verificar a congruência na composição de gêneros entre os diferentes 

estágios de vida foi realizada uma análise de Procrustes (Figura 4). Os dados de 
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abundância foram transformados em (log (x + 1)) para minimizar o efeito de 

abundâncias discrepantes, e o índice de dissimilaridade de Bray-Curtis foi utilizado 

como medida de dissimilaridade entre as amostras. Realizamos a Análise de 

Coordenadas Principais (PCoA) para cada uma das matrizes biológica (larvas e 

adultos), para ordenar as amostras com base na similaridade das assembleias. A 

análise Procrustes minimiza a soma das distâncias (squared distances) entre os 

pontos correspondentes de duas matrizes através de um algoritmo de ajuste 

rotacional, resultando na estatística m2 (mean squared distances), da qual é derivada 

a estatística de correlação r (Peres-Neto et al., 2003). A significância estatística foi 

testada utilizando 10.000 permutações (Jackson, 1995). Essa análise foi realizada no 

software R (R Core Team, 2019), usando o pacote vegan (Oksanen et al., 2018). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 4. Diagrama de fluxo mostrando as etapas da análise de Procrustes. 

 

Nós avaliamos a relação entre a riqueza e composição de larvas e adultos de 

Trichoptera e as variáveis ambientais usando Modelos Lineares Generalizados (GLMs) 

(Zuur et al., 2009), selecionando os melhores modelos pelo Critério de Informação de 

Akaike (AIC) (Akaike, 1981). A família de distribuição utilizada na análise foi a 
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gaussiana (Zuur et al., 2009). A composição de gêneros foi representada pelo primeiro 

eixo das PCoAs feitas para os respectivos grupos. 

3.4 RESULTADOS 

3.4.1 Composição das assembleias 

Um total de 2.271 indivíduos de Trichoptera foram coletados, dos quais 446 

foram larvas (19,64% do total) e 1.825 adultos (80,36% do total) (Tabela 2). As larvas 

foram representadas por 4 famílias e 7 gêneros, sendo Polycentropodidae (192 

indivíduos) e Calamoceratidae (113) as famílias mais abundantes e Cernotina o gênero 

com maior número de indivíduos (192), seguida por Phylloicus (113) e Macronema 

(89). Os adultos foram representados por 4 famílias e 12 gêneros, sendo 

Hydropsychidae (890 indivíduos), Leptoceridae (654) e Polycentropodidae (260) as 

famílias mais abundantes (Tabela 2). O gênero Macronema foi o mais abundante (887 

indivíduos), seguido por Oecetis (457), Nyctiophylax (175) e Nectopsyche (132). 

A riqueza de larvas foi menor em comparação com os adultos (t = -3,4; df = 11; 

p = 0,005), com 3,4 ± 1,3 (média ± desvio padrão) gêneros amostrados por riacho para 

larvas e 5,3 ± 2,1 gêneros amostrados por riacho para adultos. A abundância de larvas 

também foi menor, quando comparada a abundância de adultos (t = -5,5; df = 11; p < 

0,001), com 27,0 ± 31,9 indivíduos coletados para larvas e 152,0 ± 66,1 indivíduos 

coletados para adultos. As curvas de coletor, estimadas tanto em função do número de 

amostras como em função do número de indivíduos, indicaram que assíntotas não foram 

atingidas em nenhum dos casos. No entanto, as curvas para larvas mostraram maior 

tendência à estabilização (Figura 5). 

 

Tabela 2. Gêneros de larvas e adultos de Trichoptera coletados em 12 riachos amostrados 

durante o período de estiagem no ano de 2017 na Floresta Nacional de Caxiuanã, Pará, região 

Norte do Brasil. Colunas preenchidas com * Gêneros não encontrados. 

Táxon Adultos Larvas 

Abundância 

(larvas + adultos) 

  Calamoceratidae Ulmer, 1905 

   Phylloicus Muller, 1880 * 113 113 

          Helicopsychedae Ulmer 1906 
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Helicopsyche Siebold, 1856 21 * 21 

           Hydropsychidae John Curtis, 1835 

   Macronema Pictet, 1836 890 89 979 

Smicridea McLachlan, 1871 * 1 1 

         Leptoceridae Leach, 1815 

   Achoropsyche Holzenthal, 1984 2 * 2 

Nectopsyche Muller, 1879 132 3 135 

Oecetis McLachlan, 1877 457 22 479 

Triplectides Kolenati, 1859 * 26 26 

         Polycentropodidae Ulmer, 1903 

   Cernotina Ross, 1938 7 192 199 

Cyrnellus Banks, 1913 125 * 125 

Nyctiophylax Brauer, 1865 175 * 175 

Polycentropus Curtis, 1835 14 * 14 

Polyplectropus Ulmer, 1903 2 * 2 

Total 1825 446 2271 

 

A composição de larvas e adultos de Trichoptera não foi congruente (Procrustes 

m2 = 0,83, correlação rotacional = 0,41, p = 0,291). Os modelos de melhor ajuste para 

riqueza e composição de gêneros de larvas/adultos incluíram cinco variáveis ambientais 

(Tabela 3). O primeiro eixo da PCoA feita com a composição de gêneros das larvas 

explicou 53,7% da variação das assembleias, enquanto que no caso dos adultos a 

explicação foi de 60,0%. O modelo linear generalizado explicou 46% da variação na 

riqueza de gêneros (AIC = 37,7) e 32% da variação na composição de larvas (AIC = 

113). A riqueza de larvas foi positivamente relacionada com a imersão do substrato em 

sedimento fino e vegetação pendurada no canal (≤ 1 m da superfície) e a composição de 

gêneros com o número de fragmentos de madeira no canal. Para adultos de Trichoptera, 

o modelo explicou 44% da variação da riqueza (AIC = 50,5) e 21% da variação na 

composição de gêneros (AIC = 106). A riqueza de gêneros de Trichoptera adultos foi 

positivamente relacionada com a proporção de matéria orgânica particulada fina no 

canal e negativamente relacionada com abrigo para organismos aquáticos (algas e 

macrófitas). A composição de gêneros de adultos foi negativamente relacionada com 

abrigo para organismos aquáticos (algas e macrófitas). 
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         a) 

 

                      b) 

 
 

Figura 5. Curvas de acumulação de gêneros de Trichoptera (larvas e adultos) em relação ao 

esforço amostral com base (a) no número de amostras, e (b) no número de indivíduos. 
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Tabela 3. Resultados dos Modelos Lineares Generalizados (GLMs) entre riqueza e composição 

de gêneros de larvas e adultos de Trichoptera e variáveis de habitats de riachos. Os valores em 

negrito destacam as variáveis significativamente correlacionadas.  

Diversidade 

de 

Trichoptera 

Variáveis  Estimativa SE t p 

Riqueza de 

Larvas 

     
Intercepto 0,27 0,98 0,27 0,79 

     
Imersão do substrato em sedimento fino 0,04 0,01 2,56 0,03 

     Vegetação pendurada (≤ 1 m da 

superfície da água) 
0,21 0,08 2,72 0,02 

      

Riqueza de 

Adultos 

Intercepto 8,32 1,73 4,82 <0,01 

     Proporção de matéria orgânica no canal 0,05 0,03 1,67 0,13 

     Abrigos para organismos aquáticos 

(Algas e Macrófitas) 
-0,03 0,01 -2,95 0,02 

      

Composição 

de Larvas 

     Intercepto -44,51 18,96 -2,35 0,04 

     Número de fragmentos de madeira no 

canal 
0,44 0,18 2,51 0,03 

     

      

Composição 

de Adultos 

Intercepto 31,16 16,41 1,90 0,09 

     Abrigos para organismos aquáticos 

(Algas e Macrófitas) 
-0,24 0,12 -1,99 0,07 

 

 

3.5 DISCUSSÃO 

Nossos resultados mostraram que trechos de riachos adequados para larvas não 

coincidem com trechos favoráveis para os adultos. Isso era esperado uma vez que cada 

estágio de vida responde a fatores ambientais específicos (Winterbourn & Crowe, 

2001). A coleta de larvas obteve uma baixa riqueza de gêneros, sendo que alguns deles 

foram encontrados exclusivamente nesse estágio, como Smicridea, Phylloicus e 

Triplectides. Esses dois últimos gêneros são comumente associados a ambientes com 

grandes quantidades de matéria orgânica, fluxo lento ou poças (Prather, 2003; Hamada 
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et al., 2014), o que explica suas ocorrências em habitats caracterizados pela 

predominância de fluxos lentos, como os riachos da região estudada. A ausência desses 

gêneros no estágio adulto pode estar relacionada ao modo de vida desses organismos. 

Por exemplo, Phylloicus são ativos durante o dia, ao contrário da maioria dos 

Trichoptera, assim sua captura por armadilhas luminosas noturnas se torna mais difícil 

(Prather, 2003). 

A ocorrência de alguns gêneros que só apareceram como larvas ou como adultos 

enfatiza a importância de amostrar os dois estágios de vida em estudos de avaliação 

ambiental mais abrangentes e detalhados. Larvas de Trichoptera, assim como os 

macroinvertebrados bentônicos de forma geral, possuem distribuição espacial altamente 

agregada em microescala (Feio et al., 2005b), refletindo variações sutis nas condições 

de substrato, recursos alimentares e regimes de fluxo (Feio et al., 2005a). Assim, é 

pouco provável que amostragens sistemáticas ou aleatórias feitas ao longo de trechos de 

riachos consigam caracterizar satisfatoriamente a composição da fauna local. Em função 

disso, acreditamos que a aparente estabilização mostrada pelas curvas do coletor feitas 

com as amostragens de larvas não seja reflexo de uma amostragem eficaz, mas sim da 

dificuldade de se encontrar as espécies mais raras, razão pela qual curvas de acumulação 

de espécies precisam ser interpretadas com cautela (Gotelli & Cowell, 2001).  

Além das diferenças observas na riqueza de gêneros e abundância de indivíduos, 

não houve congruência entre a composição de gêneros de larvas e adultos de 

Trichoptera, corroborando nossas expectativas iniciais. Essa ausência de congruência 

pode estar relacionada aos diferentes nichos que esses organismos ocupam. Apesar 

deles serem da mesma ordem, em seus diferentes estágios de vida os indivíduos 

exploram habitats diferentes (Tockner et al., 2010; Mazzucco et al., 2015). A fase 

imatura foi relacionada à vegetação pendurada no canal (≤ 1 m da superfície). As larvas 

usam esses locais para construção de abrigos. Por exemplo, as larvas de Smicridea 

constroem abrigos nesse tipo de vegetação (Mosquera-Murillo, 2019), para fugirem de 

predadores e se alimentarem (Pes et al., 2014). A imersão de substrato e número de 

fragmentos de madeira presente no canal são variáveis que podem estar relacionadas aos 

recursos (matéria prima e substrato) necessários para a construção de abrigos, hábito 

característico das larvas de Trichoptera (Gonçalves-Júnior et al., 2014; Pes et al., 2014). 

Tanto a quantidade de matéria orgânica particulada fina como a disponibilidade de 

abrigo para organismos aquáticos (algas e macrófitas) foram as variáveis que 
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explicaram a riqueza e composição dos adultos. A maioria das fêmeas desse grupo 

ovipositam seus ovos envoltos por uma massa gelatinosa em ambientes aquáticos e 

terrestres, fixando-os em folhas da vegetação marginal, plantas aquáticas, madeira e 

substratos presentes em áreas de correnteza ou remanso (Pes et al. 2014; Lancaster et 

al., 2019). 

Como não houve congruência entre os dois estágios de vida faz-se necessário 

considerar essas duas assembleias separadamente, ou seja, uma não representa a 

condição da outra. Nossos resultados mostraram que a distribuição de larvas e adultos 

de Trichoptera são governados por componentes distintos do habitat, de modo que os 

mesmos trechos de riacho apresentam fauna com composição e riqueza distintas. Assim, 

podemos deduzir que os indivíduos adultos de Trichoptera não permanecem nos 

mesmos locais em que eclodiram, e sim dispersam para outros trechos, normalmente à 

jusante do mesmo riacho (Kovats et al., 1996; Lancaster et al., 2019) com características 

ambientais mais propícias. A distribuição espacial de recursos essenciais, como locais 

de oviposição, já foram relatadas como um fator determinante da distribuição de adultos 

de várias espécies dessa ordem (Lancaster et al., 2010; Lancaster & Downes, 2018). 

Concluímos que, apesar das claras vantagens logísticas de se utilizar organismos 

adultos na avaliação de condições ecológicas de riachos, acreditamos que a 

incongruência ecológica observada entre as fases de vida possa dificultar a promoção 

dessa prática. Uma vez que as amostragens de larvas e adultos se mostraram 

complementares nos trechos de riacho estudados, aconselhamos que levantamentos de 

diversidade de Trichoptera considerem múltiplos aparatos de coleta, que abranjam 

ambas as fases de vida desses organismos. Incentivamos também que futuros estudos 

avaliem os tipos de impactos antrópicos e alterações do habitat que são melhores 

detectadas por cada fase de vida, desse modo maximizando a eficiência dos Trichoptera 

como bioindicadores.  
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4. CONCLUSÃO GERAL 

 

Os resultados obtidos nessa pesquisa denotam, em primeiro lugar, a importância 

das características ambientais na estruturação de assembleias aquáticas, tanto em seus 

componentes locais (alfa), quanto em relação à dissimilaridade entre locais (diversidade 

beta). Em segundo lugar, nossos resultados enfatizam o impacto de decisões 

metodológicas e estatísticas na descrição desses padrões (p.ex., escolha da escala 

espacial de análise, escolha da medida de dissimilaridade biológica, escolha das 

métricas ambientais, estágio de vida sendo considerado).  

Na primeira sessão mostramos a importância da inclusão de métricas ambientais 

que são realmente importantes para os organismos estudados na identificação da relação 

entre heterogeneidade ambiental e diversidade beta de insetos aquáticos (ordens 

Ephemeroptera e Trichoptera - ET). Além disso, medidas de dissimilaridade que dão 

muito peso à informação de abundância de indivíduos não foram fortemente 

influenciadas pela heterogeneidade ambiental, mostrando que essa influência é mais 

evidente quando se considera apenas a incidência das espécies. Na segunda sessão, 

observamos que os estágios de vida larval e adulto de Trichoptera não mostraram 

congruência na resposta das assembleias locais em relação à variação ambiental. Assim, 

apesar das claras vantagens logísticas de se utilizar organismos adultos na avaliação de 

condições ecológicas de riachos, acreditamos que uma possível incongruência ecológica 

entre essas fases de vida possa dificultar a promoção dessa prática. 

Dessa forma, avançamos no conhecimento acerca da estruturação de assembleias 

aquáticas em riachos amazônicos, e estimulamos que futuros estudos se aprofundem na 

investigação da indissociável relação entre os padrões de estruturação e distribuição das 

assembleias e fatores relacionados à escala de análise e também a decisões 

metodológicas e estatísticas.   
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6. ANEXO 1: Riachos da Flona Nacional de Caxiuanã-Pa. 

        

     

 

7. ANEXO 2: Triagem do material biológico em campo. 

   

 

 

 

 

 

 

 



74 

 

8. ANEXO 3: Protocolo de caracterização de habitat fisico aplicado na pesquisa. 

 



75 

 

 

 

 

 



76 

 

 

 


