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RESUMO 
 
Por sua alta capacidade de dispersão, a comunidade fitoplanctônica não era 

considerada como uma comunidade que poderia ser estudada em diferentes escalas, 

sendo seus estudos no semiárido priorizados amostragem em escala local (dentro dos 

reservatórios) e, muito raramente, considerando-a como uma metacomunidade que 

com efeito da precipitação são realizados nesses ambientes. Nosso objetivo foi avaliar 

a influência da variação espaço-temporal da precipitação sobre a diversidade beta e 

seus componentes (substituição e diferença de riqueza) da comunidade 

fitoplanctônica dos reservatórios do semiárido em diferentes escalas espaciais. 

Nossas hipóteses são (i) que a resposta da comunidade fitoplanctônica à precipitação 

varia com a escala espacial estudada, de forma que, em escala local (dentro dos 

reservatórios), a diversidade beta aumenta com a precipitação e é explicada 

majoritariamente pelo componente substituição de espécies. Enquanto, em escala 

regional (entre reservatórios e entre mesorregiões), há redução da diversidade beta e 

a diferença de riqueza é prevalente; (ii) que a precipitação reduz importância relativa 

dos fatores espaciais na estruturação da comunidade fitoplanctônica nas escalas mais 

amplas estudadas. Para isso, investigamos quatorze reservatórios distribuídos no 

Planalto da Borborema em duas mesorregiões climáticas (Borborema úmida e 

Borborema seca), nas estações chuvosa e seca. Para avaliar a diversidade 

particionada foi elaborado um esquema hierárquico, cujos α representa a diversidade 

das unidades amostrais, β1 a diversidade entre as unidades amostrais (sites), β2 a 

diversidade entre os reservatórios em cada mesorregião e β3 a diversidade entre as 

mesorregiões. Observamos que a precipitação causou efeitos significativos sobre a 

diversidade beta da comunidade fitoplanctônica e que esses efeitos variaram com a 

escala espacial estudada, entretanto, com maior diversidade beta em escala local na 

estação seca. Além disso, confirmamos que a precipitação atuou aumentando a 

substituição de espécies em escala local. Também observamos que a precipitação 

reduziu a importância dos fatores espaciais na estruturação da comunidade 

fitoplanctônica na escala Borborema seca, porém, a importância foi maior à nível de 

Planalto da Borborema e Borborema úmida durante a estação chuvosa. Concluímos 

que a presença de cianobactéria não é capaz de reduzir a diversidade em escala local 

na estação seca no nosso estudo e fatores espaciais auxiliaram na dispersão no 

período chuvosa em larga escala sendo a comunidade regida pelos efeitos de massa.  



 
 

 

Palavras-Chave: Cianobactérias, Fatores locais e espaciais, Heterogeneidade 

ambiental, Metacomunidade, Semiárido 

 
ABSTRACT 

 

Due to its high dispersal capacity, the phytoplankton community was not considered a 

community that could be studied at different scales, and its studies in the semiarid 

region prioritized sampling at a local scale (within the reservoirs) and, very rarely, 

considering it as a metacommunity. that, as a result of precipitation, are carried out in 

these environments. Our objective was to evaluate the influence of spatial-temporal 

variation of precipitation on beta diversity and its components (substitution and 

difference in richness) of the phytoplankton community of semiarid reservoirs at 

different spatial scales. Our hypotheses are (i) that the response of the phytoplankton 

community to precipitation varies with the spatial scale studied, so that, at the local 

scale (within the reservoirs), beta diversity increases with precipitation and is mainly 

explained by the species substitution component . While, on a regional scale (between 

reservoirs and between mesoregions), there is a reduction in beta diversity and the 

difference in richness is prevalent; (ii) that precipitation reduces the relative importance 

of spatial factors in the structuring of the phytoplankton community on the broader 

scales studied. For this, we investigated fourteen reservoirs distributed in the Planalto 

da Borborema in two climatic mesoregions (Borborema humid and Borborema seca), 

in the rainy and dry seasons. To evaluate the partitioned diversity, a hierarchical 

scheme was elaborated, whose α represents the diversity of the sampling units, β1 the 

diversity between the sampling units (sites), β2 the diversity between the reservoirs in 

each mesoregion and β3 the diversity between the mesoregions. We observed that 

precipitation caused significant effects on the beta diversity of the phytoplankton 

community and that these effects varied with the spatial scale studied, however, with 

greater beta diversity at the local scale in the dry season. In addition, we confirmed 

that precipitation acted by increasing species replacement on a local scale. We also 

observed that precipitation reduced the importance of spatial factors in the structuring 

of the phytoplankton community in the dry Borborema scale, however, the importance 

was greater at the Borborema Plateau and wet Borborema levels during the rainy 

season. We conclude that the presence of cyanobacteria is not able to reduce the 



 
 

diversity at a local scale in the dry season in our study and spatial factors helped in the 

dispersion in the rainy season on a large scale, with the community governed by mass 

effects.  

 

Keywords: Cyanobacteria, Local and spatial factors, Environmental heterogeneity, 

Metacommunity, Semiarid 
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1 INTRODUÇÃO GERAL 

 

Há um imenso interesse da ecologia na metacomunidades de compreender o 

padrão de distribuição das espécies ao longo do tempo e no espaço (Leibold et al., 

2004). Metacomunidades podem ser explicadas como um conjunto de comunidades 

locais de determinadas áreas geográficas, as quais podem estar interconectadas por 

meio da dispersão onde as espécies estão interagindo (Wilson, 1992; Leibold et 

al. 2004; Holyoak et al. 2005). Mostraram-se duas visões opostas sobre a montagem 

das metacamunidades: a teoria de nicho e a teoria neutra. 

Na teoria de nicho, a influência que os fatores ambientais locais e as interações 

bióticas têm sobre a organização das metacomunidades é bastante enfatizada 

(Leibold et al., 2004, Logue et al., 2011). Em que as condições bióticas e abióticas são 

limitantes das espécies, assim os indivíduos da população se estabelecem em 

ambientes que apresentem condições propícias para a sobrevivência e reprodução 

das espécies, desta forma as características ambientais determinam o padrão da 

composição das espécies (Hutchinson, 1957). Enquanto para a teoria neutra os 

indivíduos possuem as mesmas possibilidades de reprodução, mortalidade ou 

migração (Hubbell, 2005). Para essa teoria, a composição das espécies está 

relacionada à capacidade que os indivíduos têm em se dispersar (Mcgill et al., 2006). 

Em vista disso, comunidades próximas tendem a ser mais semelhantes que as 

distantes (Gaston; Chown, 2005). 

Ao estudar tais teorias à luz da metacomunidade, levou a modelos que testam 

hipóteses perante diferentes abordagens que podem ser complementares: os 

modelos mecanísticos e os modelos baseados em padrões (Leibold et al., 2002; Braga 

et al., 2017). Os modelos baseados em padrões são exclusivamente inseridos dentro 

da teoria de nicho em que as características das espécies são agrupadas e 

distribuídas ao longo de gradientes ambientais (Cottenie 2005, Logue et al. 2011). 

Enquanto modelos mecanísticos avaliam e quantificam a estrutura da 

metacomunidade que estão alocadas em quatro paradigmas (alocação de espécies, 

dinâmica de manchas, efeito de massa e modelos nulos), os quais percorrem entre a 

teoria de nicho e teoria neutra, o que faz dos mesmos não serem mutuamente 

excludentes (Cottenie 2005, Logue et al. 2011). 
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A dispersão é um fator importante para a compreensão da organização das 

metacomunidades, pois a variação da composição de espécies (diversidade beta) 

entre habitats pode estar tanto associada à mobilidade dos organismos bem como 

pelos filtros ambientais (Leibold et al., 2004). Sendo assim, os padrões de diversidade 

beta dependem dos filtros que estão agindo dentro de cada escala (local versus 

regional) (Leibold et al., 2004). Uma forma de estudar essas variações em diferentes 

escalas é utilizando a partição aditiva da diversidade. Nesse método, a diversidade é 

particionada de forma hierárquica de modo que a diversidade alfa representa as 

escalas locais, já a diversidade beta consiste na diferença entre os componentes 

locais, enquanto que diversidade gama define a diversidade total da escala regional.  

Para mais, a β-diversidade pode ser analisada nos componentes de 

substituição de espécies   pendem a substituir-se ao longo de gradientes ecológicose. 

Essas substituições podem ocorrer devido ao histórico (colonização e especialização), 

seleção ambiental, ou limitações espaciais (Baselga, 2010; Podani & Schmera, 2011).  

Enquanto, a  diferença de riqueza compreende quando as espécies de locais menos 

diversos são fazem parte de locais mais diversos, o que torna locais mais pobres 

subconjuntos de locais mais ricos (PodanI & Schmera, 2011; Legendre, 2014; 

Schmera et al., 2020). Isto devido à existência de qualquer fator que possa está 

promovendo consequências que leve a perda de espécies (Baselga, 2010). Nesse 

contexto, a dispersão é um fator importante para a compreensão da organização das 

metacomunidades, pois a diversidade beta pode estar tanto associada à mobilidade 

dos organismos quanto aos filtros ambientais (Leibold et al., 2004). 

Quando os organismos são seres microscópicos, maior é seu potencial de 

dispersão, sendo suas comunidades, principalmente, estruturadas por fatores 

ambientais locais (Jenkins et al., 2007). O fitoplâncton, por exemplo, é formado por 

seres fotossintetizantes com escala de tamanho entre 2 a 200 µm (Field et al., 1998) 

e estudos mostram que quanto menor forem, maior a capacidade de atingir largas 

distâncias com auxílio de vetores de dispersão (e.g. peixes, pássaros, correntes de 

ar), possibilitando que as espécies cheguem em ambientes potencialmente 

adequados, explicando a vasta distribuição em vários táxons (Leibold et al., 2004; 

Santos et al., 2016). Beisner et al., (2006) ao realizarem um estudo comparando vários 

grupos tróficos do mesmo conjunto de reservatórios, verificaram que os peixes e o 

zooplâncton são mais limitados pela dispersão, operando melhor como 

metacomunidade que o fitoplâncton e as bactérias. 
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Como as espécies de fitoplâncton se dispersam bem, os fatores ambientais são 

os principais preditores estruturais dessas comunidades (Padial et al., 2014). Contudo, 

estudos recentes mostram que os fatores espaciais também podem contribuir para a 

estrutura da comunidade, considerando a grande capacidade de dispersão desses 

organismos (Vanormelingen et al., 2008). Assim, bons dispersores tendem a ser 

tolerantes ou intolerantes às variações ambientais locais (Beisner et al., 2006). 

Portanto, fatores ambientais e espaciais contribuem para distribuição da composição 

do fitoplâncton, podendo variar com o tempo (Bortolini et al., 2017). Outros fatores que 

podem influenciar nas regras de montagem são a variação temporal e espacial da 

precipitação, sendo estes de grande importância, pois a precipitação influencia no 

desempenho da capacidade hídrica, especialmente em regiões semiáridas em que o 

clima é regente na dinâmica ambiental (Silva et al., 2010).  

Em reservatórios, durante períodos chuvosos ocorre diluição dos nutrientes 

possibilitando a homogeneização das comunidades, bem como condições ambientais 

locais e entre locais (Brasil et al., 2016; Melo Lins et al., 2017). Entretanto, nos 

períodos secos há maior concentração de nutrientes devido à alta evaporação, 

permitindo que comunidades locais tenham características próprias, desta forma 

levando a heterogeneidade desses ambientes (Jeppesen et al., 2015; Da Costa et 

al., 2016; Brasil et al., 2020). Brasil et al., (2020) observaram que, durante períodos 

chuvosos, os processos ambientais locais foram mais importantes para organização 

das comunidades fitoplanctônicas, ao passo que nos períodos de seca tanto os 

processos locais como espaciais regularam as variações de composição de espécies 

de fitoplâncton. Além disso, o período chuvoso levou a homogeneização dos habitats 

(reservatórios) e facilitou a dispersão do fitoplâncton, reduzindo assim a diversidade 

beta do fitoplâncton entre reservatórios.  

No presente estudo, avaliamos a diversidade beta do fitoplâncton considerando 

múltiplas escalas, uma abordagem ainda pouco considerada em reservatórios do 

semiárido. Acreditamos que a diversidade em estudo pode mudar tanto na escala 

quanto com a variação da precipitação, bem como a contribuição dos componentes 

da diversidade beta (isto é, substituição e diferença de riqueza). Mesmo lidando com 

área de estudo relativamente pequenas para o alto poder de capacidade dispersivo 

do grupo estudado, como é característica da região semiárida, a área é composta por 

precipitações espacialmente distintas que podem interferir na estrutura da 
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metacomunidade aquática, sobretudo em sistemas como os reservatórios com 

especificidades próprias. 

 

ESTRUTURA GERAL DA DISSERTAÇÃO 

O presente estudo está organizado em um capítulo redigidos no formato de 

manuscrito com objetivo principal de avaliar a influência da variação espaço-temporal 

da precipitação sobre a diversidade beta da comunidade fitoplanctônica dos 

reservatórios do semiárido em diferentes escalas espaciais (dentro do reservatório, 

entre reservatórios e entre mesorregiões climáticas), bem como sobre a importância 

relativa dos fatores ambientais locais e espaciais. O manuscrito está intitulado 

“Partição dos componentes da diversidade beta do fitoplâncton de reservatórios 

tropicais: efeitos da precipitação em diferentes escalas espaciais  e será submetido 

ao periódico Freshwater Biology. 
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Artigo I - Capitulo I 
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1 Introdução 

 
A compreensão da diversidade biológica baseada na identificação dos fatores 

que determinam a estruturação das comunidades em diferentes escalas espaciais e 

temporais é uma consideração fundamental nos esforços atuais de conservação da 

biodiversidade (Heino et al., 2004; Da Silva et al., 2021). Na perspectiva da abordagem 

espacial hierárquica (isto é, de uma escala local para regional), os estudos são 

focados na determinação da importância relativa dos fatores ambientais locais (por 

exemplo, heterogeneidade ambiental) e espaciais (por exemplo, limitação de 

dispersão) para explicar a dissimilaridade na composição das espécies entre sites, a 

chamada diversidade beta (Pires et al., 2016), bem como na avaliação do quanto 

dessa dissimilaridade é regida pelos componentes substituição de espécies e 

diferença de riqueza (Gianuca et al. 2017). Tais questões são abordadas na teoria de 

metacomunidades, a qual é explicada como um conjunto de comunidades locais 

conectadas pela dispersão de espécies que potencialmente interagem (Wilson, 1992). 

Quatro modelos são propostos para caracterizar processos mecanísticos que 

atuam em metacomunidades - alocação de espécies, efeito de massa,  
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dinâmica de manchas e modelo neutro, os quais percorrem entre as teorias de 

nicho e neutra (Leibold et al. 2004), não sendo mutuamente excludentes 

(Cottenie 2005; Logue et al. 2011). A alocação de espécies e o efeito de massa são 

ditos os principais mecanismos que explicam a dinâmica de metacomunidades de 

microrganismos, tais como o fitoplâncton, a parcela do plâncton capaz de realizar 

fotossíntese (Naselli-Flores et al., 2016; De Bie et al., 2012; Padial et al., 2014; Ng et 

al., 2009). Ou seja, para esses organismos, a diferença observada na diversidade beta 

entre os sites é prevista ser causada predominantemente pelos fatores ambientais 

locais. Essa afirmação é baseada no argumento que microrganismos têm alta taxa de 

dispersão, não sendo, assim, limitados por barreiras de dispersão (Martiny et al. 

2006). Adicionasse a isto, o fato das espécies possuírem ciclo de vida curto e resposta 

rápida às variações nas condições ambientais locais (por exemplo, luz, nutrientes e 

herbivoria), o que as fazem ser altamente sensíveis às mudanças nessas condições 

(Pineda, 2020).  

Ao particionar a diversidade beta em seus componentes (isto é, substituição e 

diferença de riqueza), o destaque para a comunidade fitoplanctônica é a substituição 

de espécies, uma vez que esta reflete em sua essência a  pelos fatores ambientais 

locais ou espaciais (Soininen et al. 2018). A substituição de espécies ocorre pela 

mudança na identidade das espécies entre os sites, sem que haja perda de espécies, 

enquanto na diferença de riqueza, há ganho ou perda de espécies, ou seja, há 

diferença no número de espécies entre os sites (a chamada diversidade alfa) 

(Legendre, 2014). A diferença de riqueza está relacionada a dinâmica não aleatória 

de extinção-colonização, que frequentemente está ligada a processos determinísticos 

de filtragem ambiental (Si et al. 2016; Soininen et al. 2018).  

Apesar dessas constatações, estudos recentes têm mostrado que os fatores 

espaciais também são importantes na estruturação da comunidade fitoplanctônica 

bem como que a diferença de riqueza pode exercer um papel tão importante quanto 

à substituição de espécies na geração dos padrões de diversidade beta (Hillebrand et 

al., 2001; Soininen et al., 2007; Ptacnik et al., 2010; Soninen et al., 2011; Ribeiro et al. 

2018). Tem sido observado, por exemplo, que, assim como ocorre com 

macrorganismos como animais e plantas, há decaimento da similaridade na 

composição de espécies (isto é, aumento da diversidade beta) do fitoplâncton com a 

distância geográfica (Wetzel et al. 2012; Zorzal-Almeida et al. 2017). Outros estudos 

têm destacado que a importância relativa dos fatores espaciais para o fitoplâncton tem 
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relação com a conectividade hidrológica (isto é, com os diferentes graus de 

conectividade entre os corpos d’água) (Angeler et al. 2010; Rojo et al. 2016; Zhang et 

al. 2019; Brasil et al. 2020), de forma que a diversidade beta aumenta 

significativamente quando a conectividade é baixa.  

A redução da conectividade entre os corpos d’água funciona como um processo 

de isolamento geográfico e, como este, influencia na diversidade beta e seus 

componentes porque limita a dispersão das espécies e aumenta a heterogeneidade 

ambiental. A heterogeneidade ambiental é resultado da diferença nas condições 

ambientais e aumenta a diversidade beta porque oferece mais oportunidades de nicho 

(Heino et al., 2015), permitindo a colonização de diferentes combinações de espécies 

com diferentes requerimentos ambientais (Veech & Crist, 2007; Maloufi et al., 2016). 

A contribuição do componente diferença de riqueza é prevista aumentar sob essas 

condições, uma vez que as extinções são mais evidentes com o aumento do 

isolamento dos habitats (Gianuca et al. 2017).  

Os padrões espaço-temporais de precipitação determinam a dinâmica de 

(des)conectividade dos corpos aquáticos (Soininen 2010; Brasil et al., 2020). Isto é 

particularmente importante na região semiárida, a qual é marcada pela baixa umidade 

e irregularidade de chuvas, com longos períodos de escassez pluviométrica – que 

podem chegar a oito ou nove meses (Barbosa et al. 2012). A variabilidade espacial da 

precipitação é marcada pela formação de gradientes que se estendem de áreas mais 

secas à mais úmidas (Augustine, 2010), constituindo diferentes mesorregiões 

climáticas dentro do semiárido.  

Foi observado que, em nível de paisagem, a precipitação levou a 

homogeneização dos habitats e facilitou a dispersão do fitoplâncton em reservatórios 

do semiárido tropical, com consequente efeito de redução da diversidade beta (Brasil 

et al. 2020). Nessa condição, fatores ambientais locais foram mais importantes na 

estruturação da comunidade, ao passo que sob condições de menor precipitação, 

durante a estação seca, tanto os fatores locais quanto os espaciais foram importantes 

(Brasil et al. 2020). Esses resultados, no entanto, contrapõem-se a diversos estudos 

que mostram a condição de seca ser a promotora da homogeneização biótica e 

ambiental na água doce que atua reduzindo o pool de espécies regional. Isto ocorre, 

em grande parte, porque a seca favorece a eutrofização e a formação de intensas 

florações de cianobactérias, as quais são amplamente reconhecidas como uma das 

grandes ameaças à biodiversidade aquática. Espécies fitoplanctônicas são eliminadas 
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durantes as florações porque as cianobactérias são melhores competidoras pelos 

recursos luz e nutrientes, além de serem pouco palatáveis para os herbívoros 

(Severiano et al. 2018; Vanderley et al., 2021). 

A resposta de redução da diversidade do fitoplâncton à seca tem sido 

observada em reservatórios do semiárido, particularmente, em estudos cuja 

amostragem considera apenas a avaliação “dentro” dos reservatórios, ou seja, em 

uma escala local. No entanto, não há efetivamente estudos que mostrem a resposta 

da comunidade fitoplanctônica à precipitação considerando múltiplas escalas 

espaciais, desde uma escala local (entre locais dentro do reservatório) até escalas 

mais amplas (entre reservatórios dentro de uma ecorregião ou entre ecorregiões). A 

contribuição dos componentes substituição de espécies e diferença de riqueza para 

os padrões de diversidade beta gerados também são negligenciados.  

Diante do exposto, o objetivo do nosso estudo é avaliar a influência da variação 

espaço-temporal da precipitação sobre a diversidade beta da comunidade 

fitoplanctônica dos reservatórios do semiárido em diferentes escalas espaciais (dentro 

do reservatório, entre reservatórios e entre mesorregiões climáticas), bem como sobre 

a importância relativa dos fatores ambientais locais e espaciais. Temos como 

hipóteses que a resposta da comunidade fitoplanctônica à precipitação varia com a 

escala espacial estudada, de forma que, em escala local (dentro dos reservatórios), a 

diversidade beta aumenta com a precipitação e é explicada majoritariamente pelo 

componente substituição de espécies. Enquanto, em escala regional (entre 

reservatórios e entre mesorregiões), há redução da diversidade beta e a diferença de 

riqueza é prevalente. Por último, hipotetizamos que a precipitação reduz importância 

relativa dos fatores espaciais na estruturação da comunidade fitoplanctônica nas 

escalas mais amplas estudadas. 

2. Material e Métodos 

 

2.1 Área de Estudo  

A área de estudo compreende o Planalto da Borborema (entre 06º e 08º de 

latitude sul e 35º e 36º de longitude oeste), o qual é considerado a principal unidade 

do relevo do setor oriental da região Nordeste do Brasil. Esse Planalto tem uma área 

de ~900 km comprimento e ~600 km de largura e atinge altitudes superiores a 600 m 
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(máxima de 1.197 m), que funcionam como uma barreira orográfica semelhante à um 

Mar de cordilheiras (Salgado et al. 2019; Maia e Bezerra, 2020).  

A porção do Planalto da Paraíba estudado está inserida especificamente no 

estado da Paraíba, a qual compreende uma área total de drenagem de 26.908,1 Km2 

e é banhado pelas bacias hidrográficas dos rios Curimataú, Mamanguape e Paraíba 

(AESA, 2019). Atualmente, contempla 40 reservatórios utilizados, principalmente, no 

abastecimento da população e dessedentação animal, além de atividades de 

irrigação, pesca e lazer (AESA, 2019).  

O clima na região é tipicamente semiárido (BSh’ de acordo com a classificação 

de Köppen), mas pode exibir grande variação em resposta à topografia e altitude. 

Essa variação permite a distinção de duas mesorregiões climáticas, aqui 

denominadas de Borborema úmida e Borborema seca. A Borborema úmida está 

localizada à vertente do barlavento (leste) e apresenta clima mais úmido, em 

decorrência das chuvas orográficas abundantes na região (~1200 mm/ano), e mais 

frio, com média térmica em torno de 22ºC. Escarpas orientais dessa mesorregião são 

influenciadas pelas precipitações pluviométricas elevadas, solos mais profundos e 

formações florestais úmidas associadas aos ventos úmidos reconhecidas como Brejos 

de Altitude. A Borborema seca é localizada à vertente do sotavento (oeste), apresenta 

clima mais seco (~500 mm/ano) e mais quente, com média térmica anual em torno 

dos 25ºC (IBGE, 1985). A vertente norte-ocidental dessa mesorregião é caracterizada 

por solos mais rasos e vegetação xerófila. 

 

Figura 1. Localização dos reservatórios estudados nas mesorregiões Borborema úmida e Borborema 

seca, localizadas no Planalto da Borborema, estado da Paraíba, Brasil. 
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Fonte: Autor. 

2.2 Delineamento amostral 

 
As amostragens foram realizadas em 14 reservatórios no Planalto da 

Borborema, sendo sete em cada mesorregião (isto é, Borborema úmida e Borborema 

seca) (Figura 1; Tabela 1), durante as estações de chuva (maio a julho de 2018) e 

seca (janeiro de 2020). Em cada reservatório, selecionamos aleatoriamente sete 

locais na região litorânea para coleta de água na subsuperfície da coluna d’água (0,5 

m) para análise das variáveis físicas e químicas da água e da comunidade 

fitoplanctônica. Também obtivemos dados relativos à profundidade nos pontos 

amostrados, ocupação por macrófitas aquáticas (presença/ausência) e de o uso e 

cobertura da terra. Todos os pontos foram georreferenciados utilizando o Global 

Positioning System (GPS). 

Os dados relativos as variáveis físicas e químicas da água, profundidade, 

ocupação por macrófita e uso e cobertura da terra foram utilizados para estimar a 

heterogeneidade ambiental dos reservatórios, a medida utilizada em nosso estudo 

para determinar a importância dos fatores ambientais locais. Enquanto as 
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coordenadas geográficas (latitude e longitude) foram utilizadas como variáveis 

espaciais para mensurar a importância dos fatores espaciais.  

 

Tabela 1. Coordenadas geográficas (latitude e longitude), altitude, área, volume máximo acumulado e 

profundidade máxima nos reservatórios estudados nas mesorregiões Borborema úmida e Borborema 

seca, localizadas no Planalto da Borborema, estado da Paraíba, Brasil. -, dado não disponível 

 

Mesorregião/ 

Reservatórios 
Latitude Longitude 

Altitude 

(m) 

Precipitaçã

o (mm ano-

1) 

Temperatur

a do ar (°C) 

Área  

(m2) 

Volume 

máximo 

acumulado 

(m3) 

Profundidad

e máxima 

(m) 

Borborema úmida         

Saulo Maia 6°55’36.8” 35°40’38.4” 442,82 1300 22,1 991.902,92 9.833.615 31,0 

Camará 7°53’19.0” 36°50’30.0” 447,18 1240 22,1 1.631.552 26.500.000 44,0 

Lagoa de 

Remígio 
6°58’03.5” 35°47’38.5” 531,40 

1114 

21,7 
- - - 

Pitombeira 6°59’30.8” 35°38’57.0” 359,81 1037 24,5 267.000,00 2.955.820 20,0 

Massaranduba 7°09’9.35” 35°43’52.3” 357,47 
1023 

23,3 

86400.00 

 
604.390 24,0 

Lagoa do Matias  6°44’7.56” 35°34’46.3” 446,44 
1002 

23,7 

273440.00 

 
1.239.883 21,0 

Chupadouro II 7°11’32.8” 35°40’49.7” 455,09 
992 

23,5 

119000.00 

 
634.620 16,0 

Borborema seca         

Gavião 7°21’34.2” 35°46’51.8” 481,00 761 24,0 170.240,00 1.450.840 21,0 

Galante 7°19’12.2” 35°47’18.7” 308,00 715 24,0 - 22.332.348 - 

Milhã 7°08’54.7” 35°57’45.1” 654,00 635 21,7 186.941,00 802.684 13,0 

Poções 7°53’40.0” 37°00’33.0” 568,00 
592 

22,9 

7744125.00 

 
29.861.562 13,5 

Sumé  7°40’13.0”  36°54’32.0” 532,00 
553 

22,9 

8518250.00 

 
44.864.100 

15,8 

 

Camalaú 7°53’19.0” 36°50’30.0” 533,00 
545 

23,0 

7.894.320,0

0 
48.107.240 22,0 

Algodão 6°54’36.0” 36°00’17.0” 459,00 507 22,7 409.850,00  1.025.425 8,0  

Fonte: Autor. 

2.2.1. Análise quali-quantitativa da comunidade fitoplanctônica 

 As amostras para análise da comunidade fitoplanctônica foram obtidas 

diretamente da água dos reservatórios, armazenadas em recipientes plásticos de 100 

mL e fixadas com solução de Lugol acético 1%.  

A identificação das espécies foi realizada a partir da confecção de lâminas 

semi-permanentes e posterior observação em microscópio óptico Zeiss Axioskop 40 

(Carl Zeiss, Jena, Alemanha), utilizando bibliografia especializada (Komarek; 

Agnostidis, 1986; Baker, 1991, 1992; Bicudo; Menezes, 2005). A análise quantitativa 

foi realizada utilizando o método de sedimentação de Utermöhl (1958), em 

microscópio invertido Zeiss, modelo Axiovert10, com aumento de 400x. O tempo de 
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sedimentação foi de pelo menos três horas para cada centímetro de altura da câmara 

(Margalef 1983). Um transecto da câmara foi contado para cada amostra e a 

densidade (célula mL-1) foi mensurada utilizando a fórmula descrita por Ross (1979): 

([n x 1000]/ s x h x c), onde n= número de células contadas, s= área do campo, h= 

altura da câmara de sedimentação, c= número de campos contados. O biovolume 

(mm3 L-1) foi estimado multiplicando a densidade celular pela média do volume das 

células (~30 indivíduos) calculado a partir de modelos geométricos aproximados às 

formas das células, conforme descrito por Hillebrand et al. (1999). Por fim, cada mm3 

L-1 do biovolume celular foi convertido em mg L-1 de biomassa (Wetzel e Liquens, 

2000).     

 

2.2.2. Variáveis físicas e químicas da água 
 

Foram mensurados in situ as variáveis temperatura da água (°C), pH, 

condutividade elétrica (µS cm-1), potencial redox ORP (ppm) e profundidade (m) com 

a sonda multiparâmetro HORIBA (modelo U-22, Kioto, Japão). A transparência da 

água (cm) foi medida com a utilização do disco de Secchi.  

Amostras de água para análise do nitrogênio total (NT; µg L-1), fósforo total (PT; 

µg L-1), carbono orgânico total (COT; mg L-1) e sólidos suspensos totais (SST; mg L-1) 

foram armazenadas em garrafas de polietileno, acondicionadas em caixa térmica e 

conduzidas ao laboratório. As amostras para NT e PT foram congeladas até o 

momento da análise, enquanto que para análise de COT foram preservadas por 

acidificação (H2PO4). As concentrações de NT e PT foram analisadas pelo método 

colorimétrico do ácido ascórbico, posterior à oxidação com persulfato de potássio 

(Valderrama, 1981). A razão NT:PT foi calculada, tomando-se as frações totais de 

nitrogênio e fósforo para cada amostra, sendo calculada usando a mesma média 

ponderada utilizada para o balanço de massa (Bittencourt-Oliveira, 2001). As 

concentrações de SST foram determinadas após a filtração do material particulado 

em filtros de fibra de vidro Whatman GF/C que foram previamente secos e pesados 

(APHA, 1998).   

Para os sólidos voláteis (orgânico e inorgânico), os filtros GF/F Whatman foram 

enxaguados em água destilada, depois incinerados a 500ºC por 60 minutos, e levados 

ao dissecador. Após secos, foram pesados (peso A) e guardados em envelope de 

alumínio identificado. Em campo, a água foi filtrada com auxílio de uma bomba a vácuo 
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e os filtros foram armazenados no frio e escuro. Em laboratório, os filtros foram secos 

a 105 ºC por 12 horas, depois levados para o dissecador, pesados até atingir um peso 

constante (Peso B). Os filtros foram incinerados a 500ºC por 3h e pesados novamente 

(peso C). Os valores dos sólidos voláteis foram a diferença do peso B e o peso C 

(APHA, 2005). 

 

2.2.3. Ocorrência de macrófitas aquáticas 

 A ocorrência de macrófitas aquáticas foi determinada através da observação 

da presença (1) e ausência (0) delas em cada local de amostragem dos reservatórios. 

Para cada local foi considerado um diâmetro de cinquenta metros ao redor do ponto. 

 

2.2.4. Uso e cobertura da terra 

O uso e cobertura da terra foi aferido usando imagens de 4800 x 2912 de 

resolução, máxima resolução permitida pelo Google Earth Pro. Essas imagens foram 

georreferenciadas e, posteriormente, classificadas com auxílio de um arquivo de 

assinatura. Como auxílio à classificação, especialmente em reservatórios onde a 

imagem georreferenciada apresentava nuvem e sombra, utilizou-se o índice de 

vegetação por diferença normalizada (NDVI) calculado a partir de imagens do satélite 

Sentinel-2, Level-1C, Sensor MSI (Multispectral Instrument), de resolução espacial 10 

m nas bandas VNIR (vermelho e infravermelho próximo), com data de passagem em 

5 de julho de 2018 e 24 de novembro de 2019. Para tal, transformaram-se as bandas 

4 (vermelho) e 8 (infravermelho próximo) em valores de reflectância pela equação 

REF = ND / 10.000 (ND – número digital). Posteriormente, computou-se o NDVI 

(Rouse et al., 1974), sendo ρ a reflectância das bandas do infravermelho próximo 

(IVP) e do vermelho (V).  

As classes isoladas foram as seguintes: 1. Formação florestal-arbórea: tipos de 

vegetação de grande porte com predomínio de dossel contínuo; 2. Formação arbórea-

arbustiva: tipos de vegetação maioritariamente de médio porte com presença de 

elementos arbóreos e predomínio de espécies de dossel semi-contínuo; 3. Formação 

arbustiva: formação de um estrato herbáceo contínuo em associação com um estrato 

arbustivo-arbóreo descontínuo.; 4. Pastagem: áreas de pastagens naturais ou 

plantadas, vinculadas a atividade agropecuária; 5. Infraestruturas: inclui as zonas 

urbanas e outras de uso intensivo, estruturas por edificações e sistema viário; 7. 

Afloramentos naturais: rocha exposta devido à ação de processos naturais.  
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As áreas de influência (buffers) foram de 50 m, 100 m e 500 m no entorno dos 

reservatórios (Soininen e Luoto, 2012) e foram delimitadas através da ferramenta 

geoespacial buffer. Para densidade de biomassa lenhosa viva acima do solo, os dados 

de biomassa lenhosa (above ground biomass – AGB) foram obtidos a partir de uma 

raster de 30 m de resolução disponível em www.globalforestwatch.org (Zarin et al., 

2016), grade 00N-040W. Através de uma estatística zonal, obteve-se a média dos 

pixels presentes em cada um dos buffers, em cada um dos reservatórios. 

 A seleção da escala de buffer (50 m, 100 m ou 500 m) mais adequada para 

representar o uso e cobertura da terra em nosso trabalho foi realizada utilizando a 

Análise de Correspondência Destendenciada (DCA), conforme descrito por Peng et 

al. (2021). Nessa análise, as escalas de buffer foram avaliadas individualmente como 

variáveis explicativas das variáveis físicas e químicas da água (variáveis resposta). O 

uso e cobertura do solo no buffer de 50 m mostrou a maior interpretação das variáveis 

físicas e químicas da água (Variância total explicada igual a 57,47%; Apêndice 1) e, 

assim, foi selecionado para as análises subsequentes. 

2.3 Análise de dados 

2.3.1. Heterogeneidade ambiental  

 A heterogeneidade ambiental foi estimada para resumir a variabilidade no 

conjunto de dados relativos às variáveis físicas e químicas da água, ocorrência de 

macrófitas e uso e ocupação da terra. Realizamos essa avaliação considerando as 

escalas espaciais estudadas (no Planalto da Borborema, entre as mesorregiões, entre 

os reservatórios em cada mesorregião e dentro dos reservatórios) nas estações de 

chuva e seca. Para isso, utilizamos o método de homogeneidade multivariada de 

dispersão de grupos (PERMDISP; Anderson, 2006), com base em distância 

Euclidiana (Legendre e Legendre, 1998). 

 O PERMDISP mensura a heterogeneidade ambiental pelo cálculo da distância 

de cada amostra ao centroide do seu grupo (em nosso caso, cada reservatório para a 

escala Planalto da Borborema, cada mesorregião na escala entre as mesorregiões, 

cada reservatório na escala dentro das mesorregiões e entre cada site na escala 

dentro dos reservatórios) em um espaço multidimensional obtido em uma Análise de 

Coordenadas Principais (PCoA). Sendo, dessa forma, interpretado que quanto maior 

a distância média dos reservatórios/sites amostrados ao centróide do grupo, maior é 

a heterogeneidade ambiental. Avaliamos a existência de diferença significativa na 
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heterogeneidade ambiental considerando as estações climáticas, as escalas 

espaciais estudadas e a interação entre esses fatores utilizando o Modelo Linear 

Generalizado (GLM), com o erro de distribuição Gaussiana e o link “identidade” como 

função.  Diferenças significativas entre as médias foram determinadas utilizando o 

teste de comparação múltipla post hoc de Tukey. 

Para resumir a informação sobre uso e cobertura da terra do buffer de 50 m e 

utilizarmos na estimativa da heterogeneidade ambiental, nós realizados uma Análise 

de Componentes Principais (PCA; Legendre e Legendre 1998). Para isto, nós 

utilizamos uma transformação do arco seno nos dados de proporção de uso e 

cobertura da terra (Crawley 2007). De acordo com o critério Broken-Stick (Jackson 

1993), apenas o primeiro componente principal de cada PCA precisa ser mantido.  

As variáveis utilizadas na PERMDISP foram logaritimizadas (log [x+1]) e o nível 

de significância considerado foi de 5% (p <0,05). A PERMDISP foi realizada utilizando 

a função “betadisper” e a PCA a função “decostand”, ambas no pacote “vegan” 

(Oksanen et al. 2020), no software R 4.0.4 (R Development Core Team, 2021). 

 

2.2.1. Estrutura da comunidade fitoplanctônica  

A similaridade na estrutura da comunidade fitoplanctônica entre as 

mesorregiões nas estações de chuva e seca quanto a abundância relativa dos grupos 

taxonômicos foi avaliada através da análise de agrupamento (Cluster Analysis). A 

matriz de similaridade foi baseada no coeficiente de similaridade de Bray-Curtis e a 

análise foi realizada no software PRIMER® 6.  

A significância dos grupos formados na análise de agrupamento foi avaliada 

com a Análise Permutacional Multivariada de Variância (PERMANOVA) (com 9999 

permutações), aplicada no designer de dois fatores: mesorregião (dois fatores fixos: 

mesorregião Borborema úmida e mesorregião Borborema seca) e estação (dois 

fatores fixos: chuva e seca) (Anderson et al., 2008). Essa análise foi realizada no 

software R 4.0.4, utilizando a função “adonis” no pacote “vegan”. 

 

2.2.2. Partição aditiva da diversidade e decomposição da diversidade beta total 

em substituição e diferença de riqueza 

Para avaliar a diversidade beta nas diferentes escalas espaciais estudadas, 

nós utilizamos a análise de partição aditiva da diversidade. O particionamento de 

diversidade aditiva tem a vantagem de permitir que a diversidade beta nas diferentes 
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escalas espaciais seja diretamente comparada quantitativamente entre si e com as 

diversidades alfa e gama (Steven, 2011).  

A riqueza de espécies foi particionada de forma aditiva, com γ = α + β1+ β2 + β3 

(Lande 1996), onde α refere-se à diversidade dentro das unidades amostrais (sites), 

gama refere-se à diversidade total no planalto da Borborema, e β1, β2 e β3 referem-se 

à diversidade beta em cada uma das escalas espaciais estudadas: β1, diversidade 

entre os sites em cada reservatório; β2, diversidade entre os reservatórios em cada 

mesorregião; e β3, diversidade entre as mesorregiões (Figura 2).  

 

Figura 2. Esquema do particionamento aditivo da diversidade realizado em nosso estudo nos 
reservatórios do Planalto da Borborema. α, unidades amostrais (sites); β1, entre sites dentro do 
reservatório; β2, entre reservatórios em cada mesorregião; β3, entre mesorregiões. 
 

 
Fonte: Autor. 

 

A análise do significado da contribuição de cada nível hierárquico foi realizada 

por meio da distribuição aleatória dos indivíduos entre as amostras e dentro delas. O 

processo de randomização foi repetido 999 vezes para obter distribuições nulas α e β 

em cada nível hierárquico (Crist et al., 2003). Com este método, testamos se os 

valores observados foram maiores ou menores do que esperado ao acaso, sendo 

adotado um nível de significância de 5% (p <0.05) para inferir que a diversidade 

observada era significativamente diferente do esperado pelo modelo nulo.  

A decomposição da diversidade beta total (βtotal) em substituição (βrep) e 

diferença de riqueza (βrich) foi realizada de acordo com Podani & Schmera (2011). O 

valor de βtotal varia entre 0 e 1 e corresponde a soma da βrep e βrich (βtotal = βrep 



28 
 

+ βrich). Quanto mais próximo aos valores de βtotal, maior é a contribuição da 

substituição ou diferença de riqueza para a diversidade β. Todas as análises 

estatísticas foram realizadas no software R 4.0.4, usando as funções “betamulti”, 

“adipart” e “BUT” nos pacotes “betapart” (Baselga et al. 2021), pacote “vegan”, função 

“beta.div”. 

 

2.2.3. Importância relativa dos processos ambientais locais e espaciais na 

diversidade fitoplanctônica 

Para determinar a importância relativa dos fatores ambientais locais (isto é, 

heterogeneidade ambiental) e espaciais (isto é, distância geográfica) na determinação 

da diversidade do fitoplâncton nas escalas espaciais mais amplas estudadas (Planalto 

da Borborema e mesorregiões Borborema úmida e Borborema seca) foi realizada uma 

Análise de Redundância Parcial (pRDA; Legendre e Legendre, 1998). Para a 

realização dessa análise, foram utilizadas três matrizes: (1) uma matriz com os dados 

da comunidade fitoplanctônica transformada em Hellinger; (2) uma matriz com os 

dados da heterogeneidade ambiental; e (3) uma matriz de distância geográfica 

submetida às Coordenadas Principais de Matrizes Vizinhas (PCNM), utilizando as 

coordenadas geográficas de cada reservatório, nas quais os eixos gerados 

(autovetores) foram utilizados como variáveis espaciais explicativas.  

Foi realizado um procedimento forward selection nos dados espaciais para 

identificar o eixo da PCNM explicativo que seria incluída na análise (BLANCHET et 

al., 2008). Os resultados da pRDA foram baseados em valores ajustados de R2, e a 

significância da variação espacial pura e de heterogeneidade pura (p <0,05) foi 

determinada usando testes de Monte Carlo com 999 randomizações (Peres-Neto et 

al., 2006). A análise pRDA foi representada pelo diagrama de Venn. Todas as análises 

foram realizadas no software R 4.0.4, sendo a transformação da matriz da 

comunidade fitoplanctônica em Hellinger realizada utilizando a função “decostand”, a 

PCNM a função “pcnm” e a pRDA a função “varpart”, todas no pacote “vegan”. 

 

3. Resultados 

3.1. Heterogeneidade ambiental 
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Observamos diferença significativa na heterogeneidade ambiental entre as 

estações climáticas (F1= 24,80; p <0,001), as escalas espaciais estudas (F3= 129,75; 

p <0,001) e na interação entre esses fatores (F3= 2,39; p= 0,042). A heterogeneidade 

ambiental foi significativamente maior na estação seca nas escalas planalto da 

Borborema e entre as mesorregiões (Figura 3). No entanto, não foi observada 

diferença significativa entre essas escalas espaciais quando comparadas nas 

estações de chuva e seca. Entre reservatórios em cada mesorregião e dentro dos 

reservatórios, não observamos diferença significativa na heterogeneidade ambiental 

entre as estações de chuva e seca e quando comparados entre si (Figura 3). 

 

Figura 3. Heterogeneidade ambiental nas estações chuvosa e seca no Planalto da Borborema, entre 
as mesorregiões, entre os reservatórios em cada mesorregião e dentro dos reservatórios, localizados 
no estado da Paraíba, Brasil. As extremidades inferior e superior dos box-plots são o primeiro e o 
terceiro quartis, respectivamente, e a linha central representa a média aritmética. Os círculos ( ) 
representam os outliers. Box-plots com a mesma letra não diferem significativamente (p <0,05). 
 

 

Fonte: Autor. 

3.2. Estrutura da comunidade fitoplanctônica  

Identificadas 120 espécies fitoplanctônicas no Planalto da Borborema, 

pertencentes aos grupos taxonômicos Chlorophyceae (44 espécies), Cyanobacteria 

(23 espécies), Bacillariophyceae (20 espécies), Euglenophyceae (16 espécies), 
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Zygnemaphyceae (10 espécies), Dinophyceae (3 espécies), Cryptophyceae (2 

espécies), Chysophyceae (1 espécie) e Ulvophyceae (1 espécie). 

Observamos diferença significativa na estrutura da comunidade fitoplanctônica 

entre as estações chuvosa e seca (PseudoF= 0.017; p= 0.0071), entre as 

mesorregiões (PseudoF= 0.04; p= 0.0001) e dentro de cada mesorregião nas 

estações chuvosa e seca (PseudoF= 0.011; p= 0.04) (Figura 4).  Na Borborema úmida, 

as Chlorophyceae (62,02±14,59%) foram as mais abundantes na estação chuvosa, 

seguidas das Cyanobacteria (13,82±3,26%) (Figura 4). Na seca, a abundância das 

Chlorophyceae reduziu significativamente enquanto das Cyanobacteria aumentou 

(Figura 4). Apesar disso, o padrão de abundância observado na chuva foi mantido, ou 

seja, as Chlorophyceae continuaram as mais abundantes (49,11±11,13%), seguidas 

das Cyanobacteria (28,11±8,58%). A clorofícea Monoraphidium irregulare (G.M. 

Smith) Komárková-Legnerová 1969 foi a espécie mais abundante tanto na estação 

chuvosa (92,60%) quanto na seca (72,39%) na Borborema úmida (Apêndice 2). 

Na Borborema seca, as Cyanobacteria foram as mais abundantes na estação 

chuvosa (42,66±11,36%), seguidas de Cryptophyceae (27,28±36,05%), enquanto na 

estação seca as Cyanobacteria (45,68±8,48%) foram mais abundantes, seguidas das 

Chlorophyceae (27,07± 2,37%) (Figura 4). A cianobactéria Raphidiopsis raciborskii foi 

a espécie mais abundante tanto na estação chuvosa (52,29%) quanto na seca 

(39,05%) (Apêndice 2). 

 

Figura 4. Análise de agrupamento com a abundância dos grupos taxonômicos da comunidade 
fitoplanctônica nas estações de chuva e seca das mesorregiões Borborema úmida e Borborema seca, 
localizadas no Planalto da Borborema, estado da Paraíba, Brasil. 
 

 
Fonte: Autor. 
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3.3. Partição aditiva da diversidade e decomposição da diversidade beta total 

em substituição e diferença de riqueza  

A partição aditiva da diversidade mostrou haver maior diversidade dentro dos 

sites (α= 19,20%), entre os sites (β1= 44,03%) e entre reservatórios (β2= 21,10%), 

sendo significativamente maior na estação seca (Prop esp<obs=0,0001 em ambos). 

Em contrapartida, a diversidade entre as mesorregiões (β3= 27,18%) foi 

significativamente maior na estação chuvosa (Prop esp<obs=0,0001) (Figura 5). 

 

Figura 5. Diversidade observada e esperada da partição de diversidade aditiva para a riqueza de 
espécies da comunidade fitoplanctônica no Planalto da Borborema, estado da Paraíba, Brasil. α, 
diversidade nas unidades amostrais (sites); β1, diversidade entre sites dentro do reservatório; β2, 
diversidade entre reservatórios em cada mesorregião; β3, diversidade entre mesorregiões; e γ, 
diversidade total (Planalto da Borborema). 

 
Fonte: Autor. 

Ao decompor a diversidade beta em seus componentes (isto é, substituição e 

diferença de riqueza) (Figura 6), observamos que a substituição de espécies mostrou 

maior contribuição na escala dentro dos reservatórios (contribuição > 50% em ambas 

as estações), especialmente na estação chuvosa (64%). Entre reservatórios em cada 

mesorregião, a substituição de espécies mostrou maior contribuição na estação seca 

(51%), enquanto na chuva foi a diferença de riqueza (53%). A diferença de riqueza 

também mostrou maior contribuição na diversidade beta,  dessa vez, tanto na estação 

chuvosa quanto na seca,  nas escalas Planalto da Borborema (chuva: 59%; seca: 
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52%) e entre as mesorregiões (chuva: 58%; seca: 54%), apesar da contribuição desse 

componente ser maior na estação chuvosa quanto comparado à seca(Figura 6).  

 

Figura 6. Contribuição dos componentes substituição de espécies e diferença de riqueza para a 
diversidade beta da comunidade fitoplanctônica nas estações chuvosa e seca no Planalto da 
Borborema, entre as mesorregiões, entre os reservatórios em cada mesorregião e dentro dos 
reservatórios, localizados no estado da Paraíba, Brasil. 

 

Fonte: Autor. 

3.3. Importância dos fatores ambientais locais e espaciais na diversidade 

fitoplanctônica 

A análise de Redundância Parcial (pRDA) mostrou a importância relativa da 

heterogeneidade ambiental e do espaço na diversidade da comunidade fitoplanctônica 

no Planalto da Borborema e dentro das mesorregiões Borborema úmida e Borborema 

seca (Fig. 7). Independente da estação climática, a diversidade da comunidade 

fitoplanctônica foi explicada predominantemente pelos fatores espaciais puros, 

especialmente na Borborema úmida. Nesta mesorregião, foi a importância da 

heterogeneidade ambiental e espaço foi maior na estação seca, enquanto no Planalto 

da Borborema e na Borborema úmida isso foi observado na estação chuvosa (Figura 

7). 
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Figura 7. Análise de Redundância Parcial (pRDA) representada pelo diagrama de Venn com a 
importância relativa (%) da heterogeneidade ambiental (Het) e do espaço (Esp) na diversidade da 
comunidade fitoplanctônica no Planalto da Borborema e dentro das mesorregiões Borborema úmida e 
Borborema seca, estado da Paraíba, Brasil. 
 

Fonte: Autor. 

4. Discussão  

 

Nosso estudo avaliou os efeitos da precipitação sobre a diversidade beta da 

comunidade fitoplanctônica de reservatórios do semiárido em diferentes escalas 

espaciais, bem como sobre a importância relativa dos fatores ambientais locais e 

espaciais na estruturação dessa comunidade. Conforme hipotetizamos, a precipitação 
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causou efeitos significativos sobre a diversidade beta da comunidade fitoplanctônica 

e esses efeitos variaram com a escala espacial estudada. 

 Esse resultado também contraria diversos estudos que mostram a seca sendo 

um fator de homogeneização biótica que atua como um filtro ambiental, selecionando 

apenas as espécies que toleram tais condições (Veech & Crist, 2007; Heino et al., 

2015; Maloufi et al., 2016). Dentre essas condições estão o aumento na concentração 

de nutrientes, na salinidade, no pH e a intensificação das florações de cianobactérias 

(Angeler et al., 2010; Rojo et al., 2012; Jeppesen et al., 2005). Assim como previsto 

nesses estudos, nós observamos que a seca favorece o crescimento das 

cianobactérias, uma vez que as maiores abundâncias desses organismos foram 

registradas na estação seca do local mais seco (isto é, na Borborema seca). Isto indica 

que as florações de cianobactérias não são um fator promotor da perda da diversidade 

da comunidade fitoplanctônica em nosso estudo.  Na seca, os corpos d’agua se 

tornam mais isolados, o que limita a dispersão e contribui para a heterogeneidade 

ambiental, resultando no aumento da diversidade beta (Melo Lins et al., 2017; Brasil 

et al. 2020). O aumento da heterogeneidade ambiental atua aumentando a 

diversidade porque oferece mais oportunidades de nicho (Heino et al., 2015), 

permitindo a colonização de diferentes combinações de espécies com diferentes 

requerimentos ecológicos (Veech & Crist, 2007; Maloufi et al., 2016). 

Também foi na estação seca que observamos a maior a diversidade beta na 

escala entre reservatórios em cada mesorregião, o que confirma nossa hipótese do 

papel da precipitação na homogeneização biótica. No entanto, entre mesorregiões, o 

mesmo não foi observado, uma vez que registramos a maior diversidade beta na 

estação chuvosa.  Apesar de algumas espécies terem requisitos de nicho muito 

diferentes e baixa aptidão em alguns reservatórios, na estação chuvosa há o aumento 

do volume de águas o que possibilita a conexão e facilita a dispersão passiva, 

mantendo suprimentos dos novos colonizadores (Rocha et al., 2020). 

Confirmamos a hipótese que a diversidade beta em escala local é explicada 

majoritariamente pela substituição de espécies e que a precipitação atuou 

aumentando a contribuição relativa desse componente nessa escala. A diferença de 

riqueza prevaleceu nas demais escalas estudadas (Planalto da Borborema, entre 

mesorregiões e entre reservatórios em cada mesorregião), especialmente na estação 

chuvosa, o que confirma a hipótese da precipitação aumentar a importância relativa 

desse componente com o aumento da escala espacial estudada. Tal ocorrido pode ter 
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acontecido, pois a contribuição da substituição e diferença de riqueza está relacionada 

com o tipo de dispersão das espécies  nos ecossistemas de água doce (Gianuca et 

al., 2017) e a heterogeneidade ambiental do habitat analisado (Moloufi et al., 2016), 

na qual táxons que se dispensam passivamente são propensos a substituição de 

espécies em comunidades locais (Paripatyadar et al., 2019).  

Quanto a hipótese que a precipitação reduziria a importância dos fatores 

espaciais na estruturação da comunidade fitoplanctônica nas escalas mais amplas 

estudas, confirmamos na Borborema seca. No entanto, na Borborema úmida e no 

Planalto da Borborema a importância do espaço foi maior na estação chuvosa. Este 

achado contrasta com a literatura sobre comunidade microscópicas, como o 

fitoplâncton, que regularmente evidenciam a heterogeneidade essencial para a 

estrutura dessas comunidades na estação seca (Wojciechowski et al ., 2017; Brasil et 

al., 2020), confirmando parcialmente nossa hipótese de que os processos  espaciais 

na formação das comunidades fitoplanctônicas são mais importantes na estação seca 

do que na chuvosa nas escalas mais amplas estudadas. 

Estudos anteriores também mostram que por serem planctônicos fatores 

espaciais foram mais importantes para explicar a estrutura de comunidades em 

ambientes conectados e que a alta capacidade dispersiva dessas espécies pode 

esclarecer a baixa intervenção dos fatores ambientais sobre a composição dessas 

metacomunidades (Heino et al. 2015; Rocha et al., 2020). Durante a estação chuvosa, 

eventos de altos fluxos podem permitir que esses organismos alcancem locais 

conectados, influencie na estrutura da comunidade, reduzindo a limitação da 

dispersão (Vanschoenwenkel et al., 2008; Zhão et al., 2017), assim, a imigração e 

emigração de indivíduos entre manchas são fortalecidas pelo alto fluxo desses 

organismos que excede o impacto dos fatores ambientais na estação chuvosa 

(Vanschoenwinkel et al., 2007; Guélat et al., 2008). Entretanto, Brasil et al. (2020) 

destacou que a conectividade hidrológica não efetua função clara na estrutura da 

metacomunidade planctônica em reservatórios do semiárido tropical. Considerando 

que agentes de transmissores passivos são auxiliadores na dispersão, como o vento, 

ações humanas e aves migratórias (Vanschoenwinkel et al., 2008).  

5.Conclusão 

 
Com nosso estudo concluímos que, em escala local, há maior heterogeneidade 

biótica na estação seca em decorrência ao aumento da heterogeneidade ambiental 
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possibilitando maiores oportunidades de nicho. Tais condições propiciam à 

colonização de espécies distintas, bem como à floração de cianobactérias, que em 

nosso estudo não foi suficiente para promover homogeneização biótica. Em escala 

regional, a dispersão é facilitada pelas as conexões, suprindo os novos colonizadores, 

aumentando diversidade beta na estação chuvosa. As contribuições dos componentes 

da diversidade beta (substituição e diferença de riqueza) nas escalas estudadas foram 

associadas à dispersão passiva em ecossistemas de água doce e heterogeneidade 

ambiental analisada. Enquanto que a importância do espaço foi maior na estação 

chuvosa, onde a imigração e emigração é facilitada com a conectividade 

ultrapassando os fatores ambientais na estação. A precipitação diminui a importância 

dos fatores espaciais na Borborema seca em que a heterogeneidade é essencial para 

estruturar a comunidade onde habitat possui baixa precipitação espacial. 
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APÊNDICE A – MATERIAL SUPLEMENTAR 

 

Apêndice 1. Autovalores dos eixos e variância total explicada da Análise de 

Correspondência Destendenciada (DCA) da relação entre as escalas de buffers 50 

m, 100 m e 1000 m de uso e cobertura da terra e as variáveis físicas e químicas da 

água. 

Escalas de 

buffer 

Eixo

s 
Autovalores 

Porcentagem cumulativa da 

correlação do uso e cobertura do 

solo e variáveis físicas e químicas 

da água (%) 

Variância total 

explicada (%) 

50 m 1 0,29 28,79 57,47 

 2 0,17 45,48  

 3 0,07 52,84   

 4 0,05 57,47   

100 m 1 0,30 28,79 51,08 

 2 0,11 40,16  

 3 0,06 46,22   

 4 0,05 51,08   

1000 m 1 0,28 28,79 49,69 

 2 0,11 39,48   

  3 0,06 45,71   

  4 0,04 49,69   

Fonte: Autor. 
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Apêndice 2. Abundância relativa (%) das espécies fitoplanctônicas identificadas nas estações chuvosa e seca das mesorregiões 

Borborema úmida e Borborema seca, localizadas no Planalto da Borborema, estado da Paraíba, Brasil. -, ausência da espécie 

Espécies Estação chuvosa Estação seca  

  
Borborema 

úmida 

Borborema 

 seca 

Borborema 

úmida 

Borborema 

seca 

Cyanobacteria     

     

Coelomoron microcystoides Komárek 1989 8,25±0,52 - -  

Dolichospermum solitarium (Klebahn) Wacklin, L.Hoffmann & Komárek 

2009 
- 

- - 1,97±0,09 

Planktothrix agardhii (Gomont) Anagnostidis & Komárek 1988 - 18,73±0,80  8,96±0,50 

Pseudanabaena catenata Lauterborn 1915 8,99±0,51 9,73±0,49 23,60±0,98 6,32±0,26 

Pseudanabaena galeata Böcher 1949 - - 3,15±0,12 - 

Raphidiopsis raciborskii (Woloszynska) Aguilera & al. 2018 11,46±0,43 51,91±2,73 35,56±1,05 39,06±1,97 

Zygnemaphyceae     

Closterium parvulum Nägeli 1849 - 4,05±0,21 - - 

Cosmarium contractum O.Kirchner 1878 - - 11,2±0,41 - 

Micrasterias furcata C.Agardh ex Ralfs 1848 27,71±2,71 - - - 

Mougeotia sp. - 9,59±0,53 - - 

Dinophyceae     

Ceratium furcoides (Levander) Langhans 1925  - 6,54±0,39 9,05±0,96 - 

Gymnodinium sp.  - 3,59±0,15  - 

Peridinium sp. -  3,81±0,25 - 

Euglenophyceae     

Trachelomonas volvocinopsis Svirenko 1914  - - - 2,65±0,17 

Bacillariophyceae     

Cyclotella meneghiniana Kützing 1844  - 6,85±0,36 - - 

Navicula sp.   - - - 4,83±0,17 

Pinnularia sp.  - 4,46±0,43 - - 

Synedra sp.  - - 3,22±0,18 - 
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Ulnaria ulna (Nitzsch) Compère 2001   5,08±0,22 - 10,81±0,42 - 

Chlorophyceae     

Botryococcus sp.  19,08±0,81 - 10,48±0,57 - 

Chlorella vulgaris Beijerinck 1890  - - 6,29±0,13 - 

Coelastrum indicum W.B.Turner 1892  - - - 11,05±0,74 

Coelastrum reticulatum (P.A.Dangeard) Senn 1899  26,64±1,56 - - - 

Monoraphidium irregulare (G.M.Smith) Komárková-Legnerová 1969  92,61±4,76 - 72,4±1,97 - 

Tetraedron caudatum (Corda) Hansgirg 1888   - 4,63±0,22 - 

Tetraedron minimum (A.Braun) Hansgirg 1889  - 2,9± 0,09 15,65±0,68 5,76±0,32 

Cryptophyceae     

Rhodomonas lacustris Pascher & Ruttner in Pascher 1913 124 15,23±0,50 52,29±1,89 -  15,57±0,33 

Fonte: Autor. 

 

 

 

 

 

 


