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RESUMO

Esta tese busca entender a estruturagio de comunidades de riachos em paisagens modificadas
enquanto contabiliza possiveis assincronias entre ambas. LLogo, ela questiona os pressupostos de que
(i) é necessario incluir caracteristicas das paisagens passadas para alcancar uma abordagem mais
completa dos fatores estruturadores das comunidades atuais e (ii) alternativamente, de que lapsos
temporais nas respostas das comunidades devem ser considerados para compreender a total magnitude
dos efeitos de uma dada mudanga da paisagem. Além disso, sio explorados condicionantes
relacionados a caracterizagao do histérico da paisagem, ao tipo de descritor da comunidade e a
complexidade do sistema ecolégico. Em seu primeiro manuscrito, esta tese confirma tais pressupostos
enquanto apresenta o primeiro registro de respostas tardias de insetos aquaticos em regido tropical.
Nele, eu demonstro que padroes nas comunidades poderiam ser mais bem compreendidos quando o
histérico é descrito com mais de uma caracteristica (e.g., média histérica e trajetorias de perda e ganho
de cobertura florestal) e que a deteccao de respostas tardias varia de acordo com os descritores de
comunidades estudados. Em seu segundo manuscrito, um modelo teérico foi testado admitindo
multiplas relagoes simultaneas e, predominantemente, indiretas para o sistema de estudo. Neste, além
daqueles pressupostos, foram confirmados caminhos causais pelos quais a cobertura florestal e usos
dos solos estruturam as comunidades. Com os caminhos sao fornecidas evidéncias empiricas de que a
montagem das comunidades de insetos aquaticos é afetada pela quantidade de floresta remanescente
através da regulagao das condi¢des ambientais locais dos riachos e pelo arranjo recente e pretérito dos
fragmentos florestais conforme sua influéncia sobre a conectividade espacial ao longo dos riachos.
Assim, além de acrescentar elementos a ecologia de comunidades e a interpretagao de disturbios
antropogénicos, tais achados abrem uma janela de oportunidade para tomadores de decisao. Pois, de
um lado, eles assinalam a possibilidade para interromper futura perda de espécies decorrente de
modifica¢do recente da paisagem em sistemas fluviais e, de outro, alertam para a influéncia do histérico
das paisagens para o sucesso de atividades de restauragao.

Palavras-chave: conectividade, crédito de imigracao, débito de extingao, equagdes estruturais, filtros
ambientais, insetos aquaticos, lapso temporal, usos do solo



ABSTRACT

This thesis aims to understand the assembly of stream communities in modified landscapes by
accounting for possible asynchronies between the two. In this way, it questions the assumptions that
(i) it 1s necessary to include past landscape characteristics to reach a more complete approach of the
structuring factors of current communities, and that (ii), alternatively, one should consider time lags in
community responses to encompass the magnitude of the effects of a certain landscape change. In
addition, drivers related to the characteristics of landscape history, the type of community descriptor
and the complexity of the ecological system are questioned. In its first manuscript, this thesis confirms
those assumptions and shows the first record of delayed responses of aquatic insects in the tropical
region. In that, I show that patterns in communities could be better understood when landscape history
is described with more than one characteristic (e.g., historical mean and loss and gain trajectories of
forest cover) and that the detection of delayed responses varies according to the community
descriptors. In its second manuscript, a theoretical model was tested admitting multiple simultaneous,
and predominantly, indirect relationships in the study system. Then, in addition to the previous
assumptions, causal pathways by which forest cover and land uses structure communities were
confirmed. With the paths, empirical evidence that aquatic insect community assembling is affected by
the amount of forest remaining via instream condition regulation and by the arrangement of the recent
and past forest fragments according to their influence on the connectivity along the channels were
provided. Thus, in addition to including elements to community ecology and the interpretation of
anthropogenic disturbances, such findings open a window of opportunity for decision makers.
Because, in a way, they indicate the possibility of interrupting future species loss due to recent
landscape modification in river systems and, in another one, they alert to influence of landscape history
on the success of restoration activities.

Keywords: connectivity, immigration credit, extinction debt, structural equation model, environmental
filter, aquatic insect, time lag, land use
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INTRODUCAO GERAL

A histéria da paisagem e as comunidades fluviais

A interagdo entre paisagens modificadas e comunidades de aguas correntes tem um longo
histérico, porém, a influéncia deste histérico nas comunidades ao longo do tempo s6 comegou a ser
investigada muito recentemente — especificamente em 1998 (HAIDVOGL, 2018). No decorrer deste
extenso lapso temporal, muitas ideias, conceitos e ferramentas surgiram e ajudaram a embasar e
impulsionar um crescente interesse pelo que se tem denominado de ‘legado do histérico das paisagens’.

Os primérdios da relagao da modificagao antrépica da paisagem com 0s organismos aquaticos
remontam ao estabelecimento das primeiras civilizacbes nas margens dos rios, como a civilizacao
egipcia no rio Nilo ha mais de 5000 anos (HASSAN, 2011; MAYS, 2008; SCHMUTZ; MOOG, 2018).
Nagquela época, um impacto incipiente sobre a biodiversidade de 4gua doce decorria de fatores locais
ou regionais envolvendo os agudes e desvios dos cursos dos rios (HAIDVOGL, 2018; SCHMUTZ;
MOOG, 2018). A partir de século XVIII, com a revolucdo industrial e, simultaneamente, a expansao
urbana e agricola, houve aceleragao na modificagao das paisagens naturais bem como aumento no grau
e alcance dos impactos (HAIDVOGL, 2018). No entanto, apenas quando esse conjunto de fatores
pOs em risco a saide humana por meio da poluicao dos rios é que aspectos ecoldgicos desses
ecossistemas passaram a ter visibilidade (CAIRNS; PRATT, 1993). Entre os registros mais
emblematicos das condi¢oes dos rios a partir daquele perfodo estao a distribuicao de lengdis
encharcados de vinagre pelo parlamento inglés para amenizar o odor fétido e nauseante do rio Tamisa
(CAIRNS; PRATT, 1993) e a fatidica morte de centenas de milhares de pessoas devido a pandemia de
cblera ao longo do século XIX (SANTOS, 2011).

Em meados do século XIX, as comunidades de agua doce despertariam grande interesse
cientifico fomentado pela busca de indicadores da satde desses sistemas. Os trabalhos dos cientistas
Kolenati (1848) ¢ Cohn (1853) foram precursores desta fase ao registrarem que 0s organismos que
ocorriam nas aguas poluidas diferiam dos de aguas limpas (DE PAUW; VANHOOREN, 1983). A
despeito de ja serem estudados fatores fisicos, quimicos e bacteriologicos para fins agricolas,
domésticos e industriais, Pratt e Coler (1976) argumentavam que a inclusio de comunidades aquaticas
era necessaria quando o valor da agua se estendia para dimensoes estéticas, recreativas e ecoldgicas.
Tal inclusao ja havia sido iniciada na Alemanha com registros de ocorréncia de microrganismos das
comunidades planctonicas e perifiticas (sistema saprébio, Kolkwitz and Marsson 1908).

Posteriormente, métodos com foco na presenca e auséncia de macroinvertebrados surgiram nos
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Estados Unidos e logo se espalharam por quase toda a Europa (METCALFE, 1989). Além de fatores
pragmaticos como abundancia e ubiquidade, o enorme interesse pelos invertebrados visiveis emergiu
das caracteristicas ecoldgicas que também contribufam para seu potencial bioindicador, tais como (2) a
sensibilidade a poluentes de varios tipos; () o habito relativamente sedentirio que os tornam
representativos das condigdes locais; (7z7) a expectativa de vida longa o suficiente para fornecer um
registro da qualidade ambiental e () a reunido de representantes filogeneticamente distantes — o que
significa que a0 menos alguns deles reagem a uma mudanca especifica nas condigoes ambientais (DE
PAUW; VANHOOREN, 1983; METCALFE, 1989; PRATT; COLER, 1976). Além do mais, o fato
de tais invertebrados ocuparem diversos niveis troficos em redes tréficas de riachos sugeria o seu uso
para inferir sobre a base alimentar (algas, folhas) e sobre o status de conservagao de toda a comunidade
aquatica (CAIRNS; PRATT, 1993). Outros fatores que contribuiriam para o entendimento de como a
diversidade dessas comunidades se relacionaria com as mudangas da paisagem terrestre vieram no
século XX.

Avangos tebricos e empiricos sobre interacdes entre componentes bidticos e abidticos dos
riachos estiveram até¢ entdo concentrados na dimensao longitudinal destes sistemas, o que deu suporte
a teoria do rio continuo (VANNOTE et al., 1980). Tal teoria propunha uma mudanga gradual na
estrutura e funcionamento dos ecossistemas fluviais decorrente de processos intrinsecamente ligados
ao aumento da hierarquia dos rios (seguindo sua extensio longitudinal) e as mudangas dos
componentes nas interfaces — por exemplo, o sombreamento e a insolacio. Com o potencial de
elucidar alguns padroes ao longo das redes fluviais, essa teoria ocupou o interesse de muitos
pesquisadores por longo tempo (ELLIS; JONES, 2013; JIANG et al.,, 2011). Esta, no entanto, ja
considerava a importancia da dimensao lateral — a qual incorpora o meio terrestre — para também
explicar estruturas e processos dentro dos canais fluviais. Um primeiro passo nessa dire¢ao foi dado
por Leopold et al. (1964), cujo livro inovava o estudo da geomorfologia ao explicar o desenvolvimento
de formas de relevo com processos associados as aguas correntes. Contudo, a ideia de que os corpos
fluviais sao governados pelos vales que os acompanham foi mesmo primeiramente apresentada por
Hynes (1975). Este nao sé considerou fenomenos fisicos, como a inundagdo, como também a
contribui¢ao do vale com material organico para as redes troficas fluviais. Naquela época ja se esperava
que as relagdes com o meio terrestre tenderiam a ser mais fortes nos rios de cabeceiras considerando
o baixo quociente entre a area do canal e sua respectiva area de drenagem (KARR; SCHLOSSER,
1978). Tais consideracdes também justificavam o uso dos rios e riachos como indicadores apropriados

da satdde ambiental de bacias hidrograficas ( ALLAN; ERICKSON; FAY, 1997).
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A dimensao lateral ampliou as escalas espaciais de observagao dos processos que atuam nos
sistemas de riachos e, por sua vez, também aumentou a escala de tempo necessaria para a compreensao
destes processos (LOTSPEICH; PLATTS, 1982; WARD, 1989). As multiplas escalas espaciais foram,
depois, hierarquizadas considerando que as mais elevadas restringiam a manifestagao das demais
(FRISSELL et al., 1986; LEVIN, 1992). Ao olhar sob diferentes escalas, também ja se observava que
a influéncia de caracteristicas do meio terrestre era mais forte quanto mais proximo estivessem do leito
(ALLAN; ERICKSON; FAY, 1997; KING et al., 2005). Por consequéncia, uma faixa adjacente as
margens dos rios denominada de zona riparia passou a receber especial atencdo nos trabalhos
cientificos. Inicialmente, experimentos de curta duragao indicavam que a remogao da vegetacio nesta
faixa aumentava o volume dos rios uma vez que evitava perda com a evapotranspira¢ao da vegetagao
(DUNFORD; FLETCHER, 1947, HOOVER, 1944). Posteriormente, novos estudos demonstraram
a necessidade de manter a vegetagao riparia por proporcionar (i) a estabilidade do canal e fluxo com
os troncos caidos no leito (HEEDE, 1972), (ii) o controle da temperatura e da produgdao primaria
devido ao sombreamento (HANSMANN; PHINNEY, 1973), (iii) uma fonte de material organico para
detritivoros (FISHER, 1977) e (iv) a filtragem de nutrientes e sedimentos carreados em bacias agricolas
(KARR; SCHLOSSER, 1978; LOWRANCE et al., 1984). Assim, com a adi¢do da dimensao lateral
foram incluidos novos fatores associados a paisagem que poderiam afetar indiretamente comunidades
de riachos. E, paralelamente a ela, outros fatores estavam sendo agregados por meio das contribui¢oes
que a teoria da biogeografia de ilhas deu a ecologia de comunidades e da paisagem.

Até a primeira metade do século XX, a montagem das comunidades bioldgicas era investigada
considerando apenas o processo de selecao de espécies através de filtros ambientais e interagdes entre
elas (VELLEND, 2010). Nesse meio tempo, MacArthur and Wilson (1967) assinalaram — com a
dinamica de colonizacdo e extingao de espécies ao longo de um conjunto de ilhas — a importancia da
dispersao para que populacées de ilhas menores e relativamente proximas fossem mantidas. A ecologia
de comunidades tomou, entio, a dispersao como um processo chave na montagem de comunidades
locais (SHURIN, 2000; WINEGARDNER et al., 2012). Além disso, como a dinamica de uma
comunidade passava a depender da dispersao e do conjunto de comunidades vizinhas, esta passou a
ser estudada sob o conceito de “meta’comunidade (LEIBOLD et al., 2004). A luz da ecologia de
metacomunidades, padroes ecolégicos observados em ambientes antropizados poderiam ser mais bem
compreendidos. Por exemplo, uma improvavel elevada diversidade de insetos em um riacho com
condi¢des ambientais adversas seria, entdo, possivel quando houvesse elevada dispersao de individuos

dos riachos menos impactados do entorno (efeito de massa, Heino 2013). Enquanto isso, no meio
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terrestre, a ecologia da paisagem tomou as relacGes espaciais das ilhas oceanicas como modelo de
estudo para as manchas de vegetacio natural que passavam pelo processo de fragmentagao (FAHRIG,
2013; HAILA, 2002). Tal como nas ilhas, os tamanhos e formas dos fragmentos naturais e a distancia
entre eles (configuracio espacial) deveriam afetar processos ecoldgicos das comunidades terrestres. A
dispersao entre comunidades locais, por exemplo, poderia reduzir com o distanciamento entre
manchas florestais — ou menor conectividade — decorrente da fragmentacio da paisagem
(STRATFORD; STOUFFER, 1999). Adicionalmente, os fragmentos florestais poderiam ser envoltos
por diferentes atividades agricolas que, por sua vez, também afetariam a dispersio de acordo com seu
grau de permeabilidade ao deslocamento das espécies (STAMPS; BUECHNER; KRISHNAN, 1987).
Com a adogio de conceitos da biogeografia de ilhas e a emergéncia de outros novos voltados para o
meio terrestre, houve maior demanda da quantificacio de varios atributos da paisagem.
Oportunamente, novas tecnologias em sensoriamento remoto e ciéncia da computagao passaram a
fornecer imagens e a melhorar o tratamento e analises dos dados de paisagem, respectivamente
(JOHNSON; GAGE, 1997). Desde entio, além das caracteristicas das paisagens contemporaneas,
tornava-se interessante e possivel buscar explicagdes para as estruturas das comunidades atuais nas
caracteristicas das paisagens passadas.

O primeiro registro de que comunidades de riachos respondem a condi¢io da paisagem
passada veio com Harding et al. (1998) ao verificar que a diversidade de macroinvertebrados e peixes
era explicada pela cobertura florestal e atividade agricola de 40 anos antes. Antes, Diamond (1972) ja
havia introduzido o conceito de dilatacdo temporal (#me relaxation) ao se referir ao intervalo de tempo
necessario para que a diversidade de espécies retomasse o valor de equilibrio considerando o novo
tamanho de habitat ap6s sua redugao — atualmente designado como e lag, em inglés. Neste caso, o
numero de espécies que seriam extintas de maneira tardia em decorréncia da perda do habitat formava
o que foi posteriormente denominado por Tilman et al. (1994) de débito de extingao. O oposto deste
foi apresentado por Hanski (2000) como crédito de espécies (ou de imigracao por JACKSON; SAX,
2010), referindo-se ao nimero de espécies que retornariam se medidas fossem tomadas para, neste
caso, aumentar a area de habitat. Ambos, débito de extingao e crédito de imigragao, tém implica¢oes
praticas para a conservacao da biodiversidade (FOSTER et al., 2003). No primeiro, por exemplo, o
numero de espécies efetivamente ameagadas tende a ser subestimado (HANSKI; OVASKAINEN,
2002). Também, a persisténcia das espécies previstas para serem extintas tende a ser um indicativo de

que ainda ha tempo para implementar medidas que evitem futuras extingdes (HANSKI, 2000).
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Em face ao volume de estudos mostrando o risco de extingao de espécies em todo o mundo e
a contribui¢do das mudangas na paisagem para isso — mais frequentemente da perda de habitats
florestais — (ANDREN, 1994; BROOKS et al., 2002; GARDNER et al., 2009; NEWBOLD et al.,
2015), muitos pesquisadores tém olhado para o passado para saber onde é possivel evitar perdas de
espécies e em quais grupos taxonomicos (CHEN; PENG, 2017; HALLEY et al., 2016). Embora haja
mais investigacOes das zonas temperadas (KUUSSAARI et al., 2009), tal interesse tem se estendido
também para as tropicais, principalmente envolvendo sistemas terrestres e grupos de vertebrados. E,
apesar das regioes tropicais serem caracterizadas, de maneira geral, pela maior velocidade com que
processos ecologicos operam (BRUDER et al.,, 2014), respostas tardias foram observadas para aves,
mamiferos, anfibios e peixes (BREJAO et al., 2018; CHEN; PENG, 2017; LIRA et al., 2012;
METZGER et al., 2009). Logo, respostas tardias poderiam também ser encontradas em comunidades
aquaticas tal como em Harding et al. (1998). De outro lado, também se tornou necessario entender o
que faz as comunidades responderem tardiamente, ou, em outras palavras, apresentarem tais legados
(HYLANDER; EHRLEN, 2013). Entre os possiveis motivos, sugere-se que certas caracteristicas das
espécies, especialmente as associadas a longevidade (LINDBORG, 2007), levariam a lapsos temporais,
mas, respostas tardias tém sido encontradas em quase todos os grupos taxonémicos (BOMMARCO
et al., 2014; KUUSSAARI et al,, 2009). Também, a conectividade espacial entre conjuntos de
comunidades e as caracteristicas do proprio distirbio — no que tange ao nivel de fragmentaciao e sua
duragdo — tém sido evidenciadas entre possiveis razoes (SHACKELFORD et al., 20106).

Em suma, dadas as evidéncias de que comunidades ecoldgicas apresentam um legado das
condi¢des passadas da paisagem, novas pesquisas nao poderiam compreender sua estrutura se
olhassem apenas para fatores contemporaneos. No caso das comunidades de riachos, isso implica em
nao s6 incluir dados do historico daquela dimensao lateral — como a composicao das feicdes antropicas
e naturais da paisagem, mas também considerar mais atributos dentre os que emergem na ecologia da
paisagem. Além disso, como todos estes fatores estao fora dos riachos e atuam nas comunidades, em
grande parte, indiretamente, também ¢é preciso desvendar os mecanismos pelos quais eles operam

sobre essas comunidades.

A ecologia de riachos e a modelagem de equagdes estruturais

Investigar mecanismos responsaveis pela montagem de comunidades fluviais com dados

observacionais requer, inevitavelmente, que se avalie a influéncia de diversas variaveis. A maioria dos
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estudos busca solugdes em andlises multivariadas descritivas e exploratorias, como as analises de
agrupamentos e componentes principais, e em algumas passiveis de se estabelecer relages causais
diretas, tal como a MANOVA (do inglés, Multivariate Analysis of Variance) (GRACE, 20006). Entretanto,
grande parte das variaveis em questdo afeta as comunidades fluviais indiretamente — principalmente
quando se inclui aquelas associadas a0 meio terrestre — o que nao é contemplado por tais analises.
Além disso, as diversas relagdes entre os pares de variaveis que emergem de tais analises e que sao
confirmadas experimentalmente se encerram como multiplos pedacos de teorias. Logo, torna-se
evidente a falta de uma reuniao dos pedagos numa teoria unica capaz de explicar as interagdes entre
todos eles e, consequentemente, de explicar o sistema de estudo (GRACE, 2006; SHIPLEY, 2000).
Tais problemas foram inicialmente enfrentados por Wright (1920), que, entdo, desenvolveu um modelo
capaz de lidar com relagdes indiretas: o modelo de caminhos. Este modelo propunha o encadeamento
de efeitos através de uma sequéncia de variaveis, de modo que uma dada variavel (variavel endégena)
que ¢ explicada pela sua predecessora (variavel exégena), também poderia ser preditora da variavel
posterior. Em meio a proeminéncia dos testes estatisticos baseados nas variancias das variaveis, o
relacionamento entre elas, isto é, a covariancia, foi tomado como evidéncia estatistica dos caminhos
(sequéncia) previstos nos modelos hipotéticos. No limite oposto, a independéncia probabilistica de
duas variaveis também poderia ser confirmada quando a covariancia da populagao fosse zero
(SHIPLEY, 2000).

Na area biologica, o modelo de caminhos foi ignorado, e rejeitado, por um longo perfodo em
decorréncia da aten¢ao dada as analises univariadas apds as contribui¢oes de Karl Pearson, tais como
o coeficiente de correlagio, e Robert Fisher, como a randomiza¢iao de amostras e testes de hipoteses
usando a teoria de probabilidades (SHIPLEY, 2000). Enquanto isso, outras areas de estudo adotaram
o modelo de Wright e atualizaram suas técnicas. Utilizando dados da economia e psicologia, Jéreskog
(1970), por exemplo, introduziu a estimagio dos coeficientes dos caminhos por maxima
verossimilhanga. O uso da maxima verossimilhanca permitiu que a sequéncia de equagdes que
descrevia o processo causal hipotético fosse testada em relagio aos dados para verificar se os
condicionantes de tal sequéncia (coeficientes de correlagao parcial e outros) concordavam com as
observagoes. Essa técnica permitiu falsear a estrutura causal hipotetizada (hipotese nula), que antes era
assumida de maneira dedutiva por Wright, possibilitando que esta pudesse ter suas consequéncias
estatisticas testadas JORESKOG, 1970; SHIPLEY, 2000). Da psicometria vieram as varidveis latentes
e a analise fatorial confirmatéria (SPEARMAN, 1904). A primeira se refere a uma variavel que nao

pode ser mensurada diretamente, mas pode ser representada por um vetor cujos valores (como por
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exemplo as variancias das amostras) tém origem em outras variaveis, citadas como ‘indicadores’. Estes
ultimos, por sua vez, foram realmente observadas e contribuirdao com uma dada proporgao (peso/carga
fatorial) na derivacio da variavel latente (SANCHEZ, 2013). Um dos primeiros e mais figurativos
exemplos de variavel latente foi apresentada por Spearman (1904) com o precursor do atual quociente
de inteligéncia (QI). O autor presumia que a propriedade latente da inteligéncia geral existia, mas nao
havia maneira direta de observa-la. Logo, ela s6 poderia ser avaliada indiretamente estimando seus
efeitos. As medidas observadas da inteligéncia das pessoas, obtidas a partir de testes com perguntas
sobre a capacidade verbal, matematica e raciocinio analitico, por exemplo, seriam os indicadores de
uma capacidade intelectual geral latente que variava de pessoa para pessoa. Com essas reformulagoes,
e mais frequentemente alcunhado por modelo de equagoes estruturais (SEM em inglés), o modelo de
caminhos retornou a biologia. Dessa vez, dada a persisténcia de antigas lacunas relacionadas a uma
teoria geral envolvendo a rela¢do indireta e de multiplas variaveis, o SEM disseminou-se por diversos
campos desta area incluindo a ecologia (FAN et al., 2016; GRACE, 20006).

As reformula¢des dos modelos de equagdes estruturais permitiram que eles assumissem
estruturas extremamente complexas. Entretanto, tais modelos podem ser identificados por alguns
componentes basicos. Na figura 1.1 apresentamos um diagrama de um modelo SEM e o conjunto de
equagdes que o descrevem. Como ocorre nesses modelos, as variaveis latentes estao representadas com
uma elipse, as variaveis observadas ou manifestas com retangulos, os erros do modelo com circulos e
as relagdes causais com setas unidirecionais. Também podem ser utilizadas setas bidirecionais para
demonstrar correlagdes quando houver. Neste modelo todas as variaveis observadas sao indicadores
de variaveis latentes, mas elas poderiam compor modelos onde seriam diretamente uma variavel
explanatoria ou resposta. A variavel latente (£) resulta de uma combinagao de possiveis cargas () que
representam a propor¢ao de variagao necessaria para explicar o grau de covariancia entre as variaveis
observadas (equagdao detalhada em Grace). As variaveis latentes sao calculadas com analise fatorial
confirmatoria (em inglés, CFA) e buscam representar as causas subjacentes nao mensuradas da variacao
comum entre as variaveis observadas (SHIPLEY, 2000). A anélise CFA ¢ similar a analise de
componentes principais (PCA, em inglés) quanto ao objetivo de criar preditores que representem as
correlagoes entre as variaveis mensuradas usando um conjunto reduzido de variaveis e quanto ao fato
de ndo apresentarem erro para esses preditores (GRACE, 2006). No entanto, ao contrario da PCA, na
CFA sido admitidos erros para os indicadores e correlagao entre os fatores. Assim, como nao ha
exigéncia de ortogonalidade entre os fatores (variaveis latentes) também nao se usa a rotagao da nuvem

de dados para maximizar a variagdo comum entre todos os indicadores quando estes fatores sio
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extraidos. Além disso, os conjuntos de indicadores sao predeterminados de acordo com relagoes
previstas no modelo teérico, o qual ¢ construido previamente baseado na literatura. Por isso,
posteriormente, o método de maxima verossimilhanca é usado para chegar a pondera¢ées que

satisfagam o modelo e para permitir a avaliagio de expectativas baseadas no modelo teérico.
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Figura 1.1 — Diagrama e equagdes ilustrando as relagdes entre variaveis observadas e latentes em um
modelo de equagoes estruturais (adaptado de Grace et al. 2006, pag.193).

Além das relagdes entre variaveis latentes e seus indicadores, as quais formam blocos
denominados de modelos de mensuracao, também ha as relagoes destas com outras variaveis latentes
que compdem o modelo estrutural. As relagoes entre variaveis latentes podem ser apresentadas com
equagodes lineares onde se descreve uma variavel endégena em funcao de variaveis exégenas e com
uma variavel endégena em fungao de outras endogenas — e assim sucessivamente seguindo a orientacao
das setas nos modelos estruturais. Embora possa ser representada com uma estrutura similar as dos
modelos lineares, a modelagem SEM se baseia em analises de covariancias em vez de observagoes
individuais. Também, todos os coeficientes estruturais (y, ) sdo estimados simultaneamente com o

método de maxima verossimilhanga. De maneira simplista, este método ¢ utilizado para estimar os
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coeficientes (lineares) do modelo tedrico proposto e a partir dele gerar uma matriz de covariancia
esperada que seja tao similar a matriz de covariancias observada que as minimas diferengas encontradas
sejam devido ao processo de amostragem de uma populagio com distribuicdo normal. O
desenvolvimento desta abordagem e dos calculos que lhe dio suporte pode ser acompanhado no
trabalho de Joreskog (1970). Tal como em outros modelos, os valores de parametros individuais ainda
possuem incertezas, as quais estiao associadas aos erros padrao presentes, e podem ser avaliados usando
valores p (GRACE, 20006). O ajuste do modelo também ¢ avaliado com um teste qui-quadrado que
parte da hipétese nula de igualdade entre a matriz de covariancia dos dados e a matriz de covariancia
estimada. Além deste, nos softwares e em pacotes para o ambiente R de programacio (como o lavaan)
sao disponibilizados diversos indices que complementam a avaliacio do ajuste dos modelos (FAN et

al., 2016; ROSSEEL, 2012).

Objetivo geral e estrutura dos manuscritos

Diante das muitas evidéncias de que ha lapsos temporais nas respostas de comunidades aos
distarbios nos sistemas ecoldgicos, esta tese busca compreender padries atuais de biodiversidade de insetos
aquaticos e mecanismos que estruturam essas comunidades sob a influéncia do bistirico de mudancas da paisagem
ribeirinha. Nas proximas duas se¢oes deste documento apresento os manuscritos cujas investigagoes
possibilitam atender a este objetivo.

O primeiro manuscrito focou na identificacao e compreensao de respostas tardias explorando
caracteristicas do histérico da paisagem e descritores da comunidade de insetos aquaticos. O segundo
manuscrito focou na corroboragao de caminhos causais pelos quais a historia da cobertura florestal e

usos dos solos estruturam as comunidades.
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CONCLUSAO

Os achados desta tese corroboraram a necessidade de se investigar influéncias de caracteristicas
passadas das paisagens para compreender padrdes atuais de biodiversidade. N6s mostramos que a
observacio de legados e sua interpretagao depende de como o histérico da paisagem ¢é caracterizado e
varia entre descritores da comunidade. Nés também avancamos no entendimento das multiplas
relagdes que ocorrem simultaneamente nos sistemas fluviais tomando os insetos aquaticos como
modelo de estudo. Neste caso, demonstramos que a cobertura florestal e usos do solo tém efeitos
indiretos na estrutura das comunidades os quais sao mediados pelas condi¢oes ambientais dos riachos
e pela conectividade espacial. Os achados que sustentam tais avangos foram alcangados com a
elaboracao de dois manuscritos.

No primeiro manuscrito, nés modelamos a riqueza de espécies, a abundancia local e o indice
de diversidade de Tsallis em func¢io das propor¢oes de cobertura florestal em 1962, 1972, 1978, 2003
e 2011. Também modelamos o histérico da cobertura florestal caracterizando-o com as trajetorias de
perda e ganho de floresta — considerando as diferencgas de cobertura entre os anos final e inicial — as
quais foram combinadas com valores médios e variagio da propor¢ao de floresta observada nos
diferentes anos e, posteriormente, relativizadas pelo intervalo de tempo entre estes. Pela primeira vez
na literatura, nés confirmamos que insetos aquaticos em regiao tropical apresentam respostas atrasadas
a mudangas na cobertura florestal. Observamos um maior lapso temporal na abundancia local do que
na riqueza rarefeita e nenhum para o indice de diversidade quando consideradas as florestas nos anos
individuais. Mostramos que os padroes de diversidade ao longo dos riachos desmatados sao explicados
nao so pela propor¢ao média de floresta naquele periodo, mas também pela trajetoria. Por exemplo,
nas microbacias com uma menor média de cobertura florestal, encontramos maior riqueza rarefeita
nas microbacias que foram desmatadas do que naquelas onde a cobertura florestal foi mais consistente
a0 longo do tempo. Estes resultados sugerem um padrao tipico de débito de extingao, isto é, espécies
que estdo excedentes e que podem ser perdidas futuramente. Também mostramos que os descritores
de comunidade aumentavam com o ganho florestal nas microbacias que, tomando a média do periodo,
eram as mais florestadas. Com isso sinalizamos que a preservaciao de grandes quantidades de floresta
remanescente sustenta os efeitos positivos de reflorestamento nas comunidades.

No segundo manuscrito, nés construimos um modelo de caminho tedrico a partir de relagdes
previamente descritas para analisar os efeitos diretos e indiretos da histéria do uso e cobertura da terra

observados sob diferentes escalas espaciais e da heterogeneidade topografica nas comunidades
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ribeirinhas. Demonstramos que o histérico de cobertura florestal afeta indiretamente as comunidades
ribeirinhas aumentando a quantidade de serapilheira e fésforo nos riachos, principalmente na escala
de captagio. Também apresentamos evidéncias de que alteragdes na conectividade espacial
relacionadas a zona ribeirinha, devido a usos do solo passados e recentes, afetam fortemente
comunidades de insetos aquaticos. Neste caso, nds inovamos ao mensurar tal conectividade usando o
comprimento de cérregos descobertos pelas florestas. Estes resultados mostram que estudos que
investigam impactos da mudanca da paisagem, como os de bioavaliagio, focando apenas na selecao de
espécies pelas condi¢cdes locais (filtros ambientais) alcancam apenas uma parte dos fatores
estruturadores das comunidades de insetos aquaticos. Também mostram que além da propor¢ao de
floresta nas microbacias, considerar o arranjo espacial de fragmentos florestais é essencial para a
bioavaliagiao de agua doce.

Futuros estudos poderiam complementar tais achados investigando a reducao do lapso
temporal e do crédito de espécies quando realizada a recuperagio de corredores ecologicos para a
dispersdo de insetos aquaticos, ou mesmo considerando outros grupos taxonomicos. Infelizmente, a
compreensao das respostas tardias em virtude de mudangas positivas na paisagem tem persistido como
uma das maiores lacunas desta area de estudo — conforme consta na mais recente revisao sobre ela
(LIRA; LEITE; METZGER, 2019). Paralelamente, uma avaliacio mais rapida e consistente dos efeitos
das mudancas da paisagem também aguarda que futuras investiga¢oes identifiquem caracteristicas que
sejam comuns entre as comunidades que apresentam respostas atrasadas (ou seja, indicadores de delay
ao nivel da comunidade). Até o momento, a grande maioria dos estudos tem focado em atributos que
sao observados ao nivel de espécies e nio de comunidades. Uma recente e pioneira iniciativa nesta
direcao foi tomada por Kitzes e Harte (2015) — os quais buscaram por uma sinalizacio de resposta
tardia em comunidades observando padroes de distribuicao das abundancias nas espécies. Por fim,
ainda necessitamos esclarecer como as assincronias entre as mudangas da paisagem e respostas das
comunidades contribui para a variagao espacial da composicao de comunidades locais (i.e., diversidade
beta) e como ela se relaciona com outros mecanismos que suportam tal variagao. De todo modo, as
dinamicas que explicam a persisténcia das metacomunidades em paisagens modificadas precisam ser
revisitadas sob a perspectiva de tais assincronias, como tem sido feito com outros temas, tais como os

servigos ecossistémicos e as interages ecologicas.
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