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RESUMO 

MELLO, J.L.S. Produção secundária de macroinvertebrados aquáticos e fluxos de 

energia em cadeias tróficas de riachos do Cerrado brasileiro. 2019. 90 f. Tese 

(Doutorado) – Escola de Engenharia de São Carlos, Universidade de São Paulo, São 

Carlos, 2019. 

 

A estrutura das comunidades aquáticas e as cadeias tróficas em ambientes lóticos são 

determinadas pelos atributos físicos dos cursos de água, bem como pelas características 

do bioma onde esses ambientes estão localizados. Enquanto estudos das ligações entre os 

aspectos físicos dos cursos de água e as cadeias tróficas são comuns em muitas regiões, 

pouco se sabe a respeito dessas relações para grandes áreas do planeta, incluindo o 

Cerrado brasileiro, que abrange aproximadamente 208 milhões de hectares. Aqui, o 

objetivo foi quantificar a produção secundária de macroinvertebrados aquáticos e os 

fluxos de energia em riachos de Cerrado brasileiro, examinando os fatores que os 

influenciam. Macroinvertebrados aquáticos foram coletados entre os meses de outubro de 

2015 e setembro de 2016 e sua produção foi estimada juntamente da dinâmica dos 

recursos alimentares disponíveis, em três riachos preservados do Cerrado brasileiro, 

adicionalmente foram construídos diagramas de cadeias tróficas de fluxo visando 

descrever os padrões de fluxos de energia nos riachos estudados. A produção secundária 

total variou de 11,0 a 13,5 g AFDM m-2 ano-1 e entre os grupos funcionais de alimentação, 

os indivíduos fragmentadores e predadores foram os maiores contribuidores, variando de 

21-39% e 20-49% da produção total, respectivamente. As vias provenientes de detritos 

foram dominantes nos fluxos de energia nos riachos estudados. Os fragmentadores 

apresentaram as maiores taxas de consumo de recursos entre os grupos funcionais de 

alimentação, porém ingerindo apenas 3,4-8,1% dos recursos alimentares disponíveis, 

sugerindo que sua produção nesses sistemas não é limitada pela disponibilidade de 

recursos. O presente estudo é o primeiro relato de estimativas de produção secundária e 

fluxos de energia em cursos de água do bioma Cerrado brasileiro. O monitoramento 

dessas importantes funções ecossistêmicas auxilia o entendimento dos fatores que 

governam os cursos de água nesse bioma. Avaliar esses processos em outros riachos da 

região, particularmente em mais riachos preservados, poderá auxiliar a determinação de 

condições de referência em cursos de água desse bioma, bem como em outras regiões de 

savanas tropicais. 

 

Palavras chave: Produção secundária; Riachos tropicais; Grupos funcionais de 

alimentação, Matéria orgânica, Recursos alimentares. 

  



 

 

 

  



 

 

ABSTRACT 

MELLO, J.L.S. Secondary production of aquatic macroinvertebrates and energy 

flows in food webs of Brazilian savanna streams. 2019. 90 p. Thesis (Doctorate) – São 

Carlos School of Engineering, University of São Paulo, São Carlos, 2019. 

 

The community structure and aquatic food webs are determined by stream physical 

attributes and in part by the biome in which they are located. While studies of the linkages 

between stream physical attributes and food webs have taken place in many regions, there 

is still little known about these relationships for large areas, including the Brazilian 

savanna, which spans ~208 million hectares. Here, the objective was to quantify 

secondary production and energy flow in Brazilian savanna streams and examine factors 

that influence them. Aquatic macroinvertebrates were sampled and their production was 

estimated along with food resources dynamics from October 2015 to September 2016, in 

three relatively undisturbed Brazilian savanna headwater streams, additionally flow food 

web diagrams were used to describe energy flow patterns in the study streams. Total 

secondary production ranged from 11.0 to 13.5 g AFDM m-2 y-1. The shredder and 

predator functional groups contributed most to production, ranging from 21-39% and 20-

49% of total production, respectively, and detrital pathways accounted for most energy 

flow in all three streams. Shredders had the greatest mean consumption rates among the 

collected functional feeding groups, but still only ingested 3.4 to 8.1% of available food 

resources, suggesting that production in these streams is not limited by resource 

availability. This study provides the first energy flow diagrams and estimates of 

secondary production for streams of the Brazilian savanna biome. The assessment of 

central ecosystem functions facilitates a better understanding of factors that govern 

watercourses in this biome. Assessing these processes in other streams in the area, 

particularly more pristine streams, will help to understand the reference conditions of 

streams in this region, and potentially elsewhere in tropical savannas. 

 

Key words: Secondary production; Tropical streams; Functional feeding groups; Organic 

matter; Food resources. 
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1. INTRODUÇÃO 

Rios e riachos são caracterizados por uma variedade de processos e funções de 

fundamental importância, tanto para o equilíbrio ambiental, como para os serviços 

ecossistêmicos e, consequentemente, para a manutenção da qualidade de vida humana. 

As fontes de carbono que suprem os ambientes aquáticos podem ter origem alóctone 

(material orgânico proveniente da vegetação ripária) ou autóctone (material orgânico 

sintetizado no próprio curso de água). O carbono alóctone abastece a “cadeia trófica 

marrom”, na qual os recursos provenientes de fontes externas ao curso de água servem de 

alimento para organismos heterotróficos. O carbono autóctone produzido pela atividade 

fotossintética supre a “cadeia trófica verde”, que é influenciada pela incidência de luz, 

disponibilidade de nutrientes, que por sua vez são fatores determinantes para o 

metabolismo aquático. O balanço entre a produção primária local (autóctone) e o carbono 

orgânico proveniente de fontes externas (alóctone) define não apenas a estrutura da 

comunidade biológica, como também os fluxos de energia das cadeias tróficas presentes 

nos ambientes aquáticos.  

Os macroinvertebrados aquáticos representam um grupo extremamente diverso em 

termos funcionais e taxonômicos, frequentemente sendo utilizados em processos de 

monitoramento ambiental e avaliação de cursos de água. Concomitantemente, os 

macroinvertebrados aquáticos podem ser considerados como a base fundamental das 

cadeias tróficas aquáticos, desempenhando importante papel como ligação entre os 

recursos alimentares basais e os níveis tróficos superiores. Em paralelo, a produção 

secundária pode ser definida como a formação de biomassa de organismos heterotróficos 

ao longo do tempo e está diretamente relacionada ao balanço entre fontes autóctones e 

alóctones de energia. Nos cursos de água, a produção secundária de macroinvertebrados 

pode ser controlada pelas diferentes fontes de carbono e por fatores como a 

heterogeneidade espacial (diversidade de habitats), temperatura e características químicas 

da água. Em regiões que apresentam regimes térmicos mais estáveis, espera-se que as 

taxas de produção e os estoques de biomassa sejam mais elevados, independentemente da 

estação do ano. O presente estudo teve como principal objetivo avaliar a produção 

secundária de macroinvertebrados aquáticos e as cadeias tróficas presentes em cursos de 

água localizados no bioma Cerrado brasileiro, esperando-se que a estrutura funcional de 

da comunidade de macroinvertebrados seja diretamente controlada pela disponibilidade 

das diferentes fontes de recursos presentes nos ambientes estudados. Ao elucidar fatores 
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relacionados ao fluxo de energia em sistemas aquáticos do Cerrado, essa pesquisa buscou 

contribuir com estratégias de conservação deste bioma e manutenção dos serviços 

ecossistêmicos por ele desempenhados. 
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2. REVISÃO BIBLIOGRÁFICA  

2.1.Ecossistemas aquáticos e vegetação ripária 

Rios e riachos são ambientes caracterizados por uma diversidade de processos que 

contribuem, tanto para o equilíbrio ambiental, como para os serviços ecossistêmicos e, 

consequentemente, para a manutenção da qualidade de vida humana. Entretanto, os 

cursos de água são especialmente vulneráveis aos impactos ocasionados pelas atividades 

antrópicas, particularmente aquelas relacionadas às alterações no uso e ocupação do solo, 

como as promovidas pela intensificação das atividades agrícolas e expansão das áreas 

urbanas (GILLER et al. 2004; WALSH et al. 2005; VÖROSMARTY et al. 2010; REID 

et al. 2018).  

Os cursos de água estão intimamente conectados à vegetação ripária presente no seu 

entorno. A vegetação ripária pode ser considerada como uma interface entre os 

ecossistemas aquáticos e terrestres (NAIMAN et al. 2005), desempenhando importantes 

funções para a integridade ambiental dos cursos de água. A vegetação ripária é 

responsável por proteger o cursos de água da entrada de nutrientes e poluentes 

provenientes de atividades humanas e mitigação de processos erosivos (SWEENEY et al. 

2004; VERHOEVEN et al. 2006), estabilização das margens, aumento da 

heterogeneidade do leito fluvial, e consequente aumento da variedade de habitats para as 

comunidades biológicas (NAIMAN et al. 2005). A cobertura vegetal, por meio do 

sombreamento, também vem a proteger os cursos de água contra significativas flutuações 

de temperaturas (LIMA; ZAKIA 2001). Além disso, a vegetação ripária desempenha uma 

importante função ecológica como corredor para a migração e dispersão da biota terrestre, 

promovendo o aumento da biodiversidade em escalas de paisagem (BECKER et al. 2007; 

LEES; PERES 2008). 

A vegetação ripária é um elemento chave para a manutenção dos serviços 

ecossistêmicos oriundos dos ambientes aquáticos (NAIMAN et al. 2005). A qualidade da 

água está diretamente relacionada à presença de vegetação ripária nas margens dos cursos 

de água (STEWART et al. 2001; NOVAK et al. 2002; ROBERTS et al. 2012). Apesar de 

sua importância para a manutenção do equilíbrio ambiental e integridade dos cursos de 

água, as áreas de vegetação ripária são constantemente impactadas pelo desenvolvimento 

de atividades antrópicas, como urbanização, agricultura e alterações no uso e ocupação 

do solo de bacias hidrográficas (CABEZAS et al. 2009). As alterações dos usos do solo 

no entorno de cursos de água podem representar uma quebra na ligação entre os sistemas 
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aquáticos e terrestres (SNYDER et al. 2003) e podem acarretar diversas consequências, 

não só para a biodiversidade aquática, como para importantes processos ecológicos, como 

a produções primária e secundária, a respiração do ecossistema e a ciclagem de nutrientes 

(SWEENEY et al. 2004; LEPORI et al. 2005). A proteção das áreas de vegetação ripária 

é considerada de extrema importância para a preservação da integridade estrutural e 

funcional dos cursos de água (GREGORY et al. 1991).    

Fundamentalmente, os cursos de água podem ser classificados em duas categorias: 

heterotróficos ou autotróficos (DODDS 2007). As fontes de carbono que abastecem os 

ambientes aquáticos podem ter origem alóctone (matéria orgânica proveniente da 

vegetação terrestre e margens do curso de água) ou autóctone (matéria orgânica 

proveniente do próprio curso de água, advinda da produção de organismos aquáticos 

fotossintetizantes). Em cursos de água com margens florestadas, a entrada de material 

alóctone é a principal fonte de energia para as comunidades biológicas 

(WEIGELHOFER; WARINGER 1994; TREVISAN; HEPP 2007). O sombreamento 

proveniente da cobertura vegetal reduz a incidência de luz, restringindo a produção 

primária nesses sistemas (ABELHO 2001; GRAÇA; CANHOTO 2006; HILL 2017). 

Nesses ambientes, o material autóctone representa uma pequena parcela da energia 

disponível (ABELHO 2001). A medida que a ordem do rio aumenta e/ou a cobertura 

vegetal diminui, a entrada de material alóctone perde importância relativa, transferindo 

para a produção primária a dominância como principal fonte de energia (VANNOTE et 

al. 1980). 

O carbono de origem alóctone supre a denominada “cadeia trófica marrom”, na qual 

partes de material não-vivo de plantas e carbono dissolvido de fontes externas ao curso 

de água servem de alimento para organismos heterotróficos. O carbono autóctone 

produzido pela atividade fotossintética, por sua vez, alimenta a chamada “cadeia trófica 

verde”, que é influenciada principalmente pela incidência de luz e presença de nutrientes. 

Esse balanço entre a produção primária local (autóctone) e o carbono orgânico 

proveniente de fontes externas (alóctone) define a estrutura fundamental e os fluxos de 

energia das cadeias tróficas nos ambientes aquáticos (BAXTER et al. 2005; KASPARI; 

YANOVIAK, 2009; MARCARELLI et al. 2011). As funções ecológicas, como a 

produtividade primária e secundária, dinâmica de matéria orgânica, fluxos de energia e 

nutrientes, são consideradas como a espinha dorsal dos serviços ecossistêmicos 
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(CARDINALE et al. 2012; VON SCHILLER et al. 2017) e seu entendimento é de 

fundamental importância para o manejo e gerenciamento dos ambientes aquáticos. 

 

2.2. Produção secundária e cadeias tróficas aquáticas 

Raymond Lindeman (1942) em seu estudo “The Trophic Dynamic Aspect of Ecology” 

inicialmente propôs a quantificação de um amplo espectro de interações entre diferentes 

componentes biológicos, sumarizando-as em uma medida dinâmica comum 

correspondente ao fluxo de energia. Ainda no mesmo estudo, o autor sugeriu que o 

“sucesso” de um organismo vivo pode ser compreendido em função de sua capacidade de 

obter e armazenar energia (LINDEMAN 1942). Esses conceitos foram aprimorados por 

Odum (1969; 1971) e atualmente vêm sendo utilizados para investigar as estruturas e 

funções básicas dos ecossistemas aquáticos, bem como, para compreender as implicações 

das atividades antropogênicas sobre esses ambientes e suas interfaces (DODDS; 

WHILES 2010). Esses importantes conceitos estão diretamente relacionados à produção 

secundária, que por sua vez representa, de maneira quantitativa e dinâmica, uma ligação 

entre os organismos heterotróficos e os fluxos de energia, compreendendo componentes 

da comunidade biológica e do ambiente onde se encontram (GARVEY; WHILES 2016). 

A produção secundária pode ser definida como a formação de biomassa de uma 

população ou grupo heterotrófico ao longo do tempo e espaço (BENKE; HURYN 2017) 

e é considerada como o equivalente heterotrófico da produção primária promovida pelos 

organismos autotróficos (BENKE 2010). A produção secundária é uma variável dinâmica 

e robusta, podendo ser definida como uma taxa, geralmente expressada em unidades de 

massa por unidades de área por unidades de tempo (usualmente g m-2 ano-1) (BENKE 

1984; BENKE 1993; BENKE; WHILES 2011; BENKE; HURYN 2017). 

Frequentemente, a produção secundária é referenciada como a variável dinâmica mais 

completa utilizada em estudos de ecologia de ecossistemas, por integrar variáveis 

populacionais estáticas, como abundância, densidade, biomassa, fecundidade, 

mortalidade, crescimento, duração do ciclo de vida e sobrevivência (BENKE, 1993), com 

importantes aspectos ambientais como quantidade e qualidade de recursos, temperatura e 

interações biológicas (competição, predação, etc.) (Figura 1) (BENKE 1993; BAXTER 

et al. 2005; MARCARELLI et al. 2011; VON SCHILLER et al. 2017). Estudos que 

abordam a produção secundária se baseiam nas interações entre a biologia de uma 
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população ou nível trófico (dinâmica populacional e fatores que a afetam) e a ecologia de 

ecossistemas (fluxos de energia e ciclagem de nutrientes) (BENKE; WHILES 2011; 

DOLBETH et al. 2012). 

 

 

Figura 1. Variáveis ecológicas (bióticas e abióticas) e características populacionais que 

influenciam ou contribuem para a produção secundária. A produção secundária (P) é o 

produto da taxa de crescimento (g) pela biomassa (B), a biomassa é o produto da 

densidade (N) pela massa individual média (M) (Modificado de BENKE 2010). 

 

Inicialmente, a maioria dos métodos clássicos utilizados para estimar a produção 

secundária eram diretamente dependentes do estabelecimento de coortes (ciclos de vida 

sincronizados) e de medidas do crescimento individual médio ao longo do tempo, ambos 

aspectos obtidos por meio de amostragens de campo (WATERS 1977; BENKE; HURYN 

2010). Historicamente, as primeiras estimativas da produção secundária utilizaram o 

método do incremento-soma para obtenção das taxas de produção anual, dando lugar em 

seguida para o método de frequência de tamanhos, desenvolvido por Hynes e Coleman 

(1968) (WATERS, 1977; DOWNING 1984). O método de frequência de tamanhos, 

juntamente ao método de crescimento instantâneo consistem em abordagens “não-coorte” 
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que permitem estimar a produção sem a necessidade do estabelecimento de uma coorte 

fixa ao longo do período de amostragem. Enquanto, inicialmente, esses métodos 

necessitaram de correções e ajustes (HAMILTON 1969; BENKE 1979), seu 

desenvolvimento e aplicação permitiram a sintetizar inúmeras estimativas da produção 

secundária de diferentes populações em publicações únicas (WALLACE et al. 1999). 

Para comunidades aquáticas, as estimativas da produção secundária têm sido 

utilizadas para quantificar o consumo de recursos e os efeitos de cascatas tróficas 

(HURYN 1996; HURYN 1998), e também como indicador da importância das interações 

entre recursos e consumidores, bem como presas e predadores, visando o melhor 

entendimento do funcionamento desses ecossistemas (WATERS 1977; DOWNING 

1984; BENKE 2018). Essencialmente, a produção de determinado nível trófico limita a 

produtividade dos níveis tróficos mais elevados, bem como controla as taxas de consumo 

de recursos provenientes de níveis tróficos inferiores (HURYN; WALLACE 2000; 

GARVEY; WHILES 2016).  

Em ambientes como rios e riachos, a produção secundária pode ser controlada pela 

magnitude e qualidade dos diferentes recursos alimentares disponíveis (STAGLIANO; 

WHILES 2002; MARCARELLI et al. 2011; SUBALUSKY; POST 2018) e sofrer 

influência de fatores como a heterogeneidade espacial, temperatura e características 

químicas da água (BRAND; MISERENDINO 2012). As estimativas da produção 

secundária possuem papel essencial no entendimento da dinâmica dos ecossistemas 

aquáticos e de suas cadeias tróficas, uma vez que a produção é uma das principais vias do 

fluxo de energia nesses ambientes.   

Comumente, as cadeias tróficas descritas em estudos de ecologia de ecossistemas são 

construídas baseadas na conectividade e interações entre seus componentes (BENKE 

2010). Abordagens baseadas apenas na conectividade entre espécies, frequentemente 

sugerem ampla complexidade, dificultando assim sua interpretação, devido 

principalmente às limitações associadas à ausência de quantificação da importância e 

contribuição relativa de cada espécie ou nível trófico para cada interação observada 

(WOODWARD et al. 2005). Dessa maneira, torna-se imprescindível para uma mais 

completa e confiável compreensão das cadeias tróficas, a utilização de abordagens que 

quantifiquem os diferentes atributos de cada interação, como sua intensidade, 
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complexidade, estrutura e diversidade funcional de indivíduos presentes nas cadeias 

tróficas (BENKE; WALLACE 1980; BERLOW et al. 2004; WOODWARD et al. 2005). 

Em termos de produção secundária, a determinação da produção de espécies chaves 

ou grupos funcionais de alimentação pode resultar em estimativas confiáveis dos fluxos 

de energia ou matéria entre os diferentes níveis das cadeias tróficas (BENKE; 

WALLACE 1997). Quando comparadas às cadeias tróficas baseadas meramente em 

conectividade, as cadeias tróficas baseadas em fluxos representam um importante avanço 

nos estudos de ecologia de ecossistemas e ecologia trófica (GARVEY; WHILES 2016). 

De maneira semelhante às estimativas da produção secundária, as unidades utilizadas nas 

cadeias tróficas baseadas em fluxos são tipicamente expressadas em unidades de massa 

por unidades de área por unidades de tempo, elucidando taxas de consumo de recursos ou 

presas (BENKE; WALLACE 1997; BENKE; HURYN 2017). 

Nas últimas décadas, a produção secundária tem sido frequentemente utilizada para a 

construção de cadeias tróficas baseadas em fluxos (BENKE 1984; CUSSON; BOURGET 

2005; BENKE; HURYN 2010). Em ambientes lóticos, numerosos estudos determinaram 

com sucesso as taxas de produção secundária de comunidades aquáticas inteiras e 

variados níveis tróficos (BENKE 1984; WALLACE et al. 1999; HALL et al. 2000). A 

partir da combinação entre estimativas produção secundária e informações referentes ao 

consumo de recursos e eficiência com que os mesmos são assimilados, torna-se possível 

determinar as bases de produção nas cadeias tróficas aquáticas. (BENKE; WALLACE 

1980). A base de produção, por sua vez, é capaz de determinar quantitativamente como 

cada diferente fonte de recursos alimentares influencia a produção de cada grupo 

funcional de alimentação e de cada nível trófico (HALL et al. 2000). 

 

2.3. Macroinvertebrados aquáticos 

Rios e riachos são ambientes que abrigam uma elevada diversidade de 

macroinvertebrados aquáticos (HAUER; RESH 2017). Na maioria dos cursos de água, a 

comunidade de macroinvertebrados aquáticos consiste em centenas de espécies 

pertencentes a numerosos filos (KONRAD et al. 2008; RESH 2008), formando um grupo 

extremamente diverso, tanto taxonomicamente, como funcionalmente, constituindo o 

grupo mais frequente e abundante em amostras de ambientes aquáticos de processos de 

monitoramento e avaliação ambiental (HAUER; RESH 2017). Os macroinvertebrados 
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aquáticos podem ser considerados como a base fundamental das cadeias tróficas 

aquáticos, desempenhando importante papel como ligação os recursos alimentares basais 

(e.g. folhas, algas e detritos) para os níveis tróficos superiores (HYNES 1970; 1975). Os 

macroinvertebrados aquáticos desempenham um importante papel nos fluxos de energia 

das cadeias tróficas presentes nos cursos de água (SCHOENLEY et al. 1992; 

WALLACE; WEBSTER 1996). Paralelamente, devido à sua alta diversidade e 

capacidade de dispersão presentes em todos os biomas do planeta, a comunidade de 

macroinvertebrados aquáticos têm sido objeto de estudo (CUMMINS 1974; ALLAN 

1995) e continuará como parte imprescindível em pesquisas relacionadas à ecologia de 

ambientes aquáticos (BOYERO; BAILEY 2001; LAMOUROX et al. 2004). 

Em estudos de monitoramento ambiental, a comunidade de macroinvertebrados 

aquáticos tem sido frequentemente utilizada (BONADA et al. 2006) buscando avaliar 

respostas estruturais, taxonômicas e alterações nos índices bióticos (WALLACE et al. 

1996) frente a perturbações decorrentes de atividades antrópicas, bem como para elucidar 

fatores relacionados ao funcionamento dos ambientes aquáticos em estado de preservação 

(CARTER et al. 2017). Adicionalmente às análises estruturais da comunidade, 

abordagens funcionais, como a utilização de grupos funcionais de alimentação têm sido 

comumente utilizadas no monitoramento dos ambientes aquáticos (STATZNER et al. 

2005; BONADA et al. 2006). 

Inicialmente, a classificação da comunidade de macroinvertebrados aquáticos em 

diferentes grupos funcionais de alimentação foi proposta por Cummins, em 1973. Essa 

classificação é baseada na correspondência entre os recursos nutricionais presentes no 

ambiente e as populações de macroinvertebrados aquáticos com diferentes adaptações 

para consumir determinados tipos de alimento (RAMÍREZ; GUTIÉRREZ-FONSECA 

2014; MERRIT et al. 2017). Estudos realizados em regiões de clima temperado indicaram 

que a comunidade de macroinvertebrados é capaz de rastrear as fontes de energia 

dominantes no ambiente. Consequentemente, os cursos de água podem ser alocados entre 

as categorias de riachos autotróficos ou heterotróficos (CROSS et al. 2006; WHITING et 

al. 2011). 

O sistema de classificação em grupos funcionais de alimentação funciona por meio 

da categorização dos organismos de acordo com os diferentes mecanismos morfológicos 

e comportamentais para a aquisição e captura de fontes de alimento (Tabela 1). Os 
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mecanismos de alimentação determinam em quais categorias os organismos se 

enquadram de acordo com sua fonte de alimentação primária: (a) os Fragmentadores –  

“Shredders”, se alimentam de matéria orgânica particulada grossa (“CPOM”, partículas 

maiores que 1mm), incluindo folhas, cascas de árvores, galhos e outras partes de plantas 

terrestres; (b) os Coletores – “Collectors”, se alimentam de matéria orgânica particulada 

fina (“FPOM”, partículas entre 0,25 e 1mm), geralmente composta por materiais 

detríticos provenientes das reduções física e biológica da CPOM; (c) os Raspadores – 

“Scrapers”, consomem perífiton; e (d) os Predadores – “Predators”, que ingerem outros 

invertebrados menores (MERRIT et al. 2017). 

 

Tabela 1. Critérios para a classificação de macroinvertebrados aquáticos em diferentes 

grupos funcionais de alimentação (FFG)¹. 

Grupo 

Funcional 

Fonte de 

alimento 

dominante 

Comportamento e 

Mecanismo de 

alimentação 

Exemplos de Táxons 

(Ordem: Famílias) 

Fragmentadores 

"Shredders" 

Tecidos de plantas 

vasculares em 

decomposição - 

matéria orgânica 

particulada grossa 

(CPOM) 

Detritívoros - aparelhos 

bucais mastigadores, 

furadores de madeira, e 

cortadores 

Diptera: Tipulidae         

Trichoptera:            

Leptoceridae, 

Calamoceratidae 

Coletores                      

"Collectors" 

Matéria orgânica 

particulada fina 

(FPOM) 

Detritívoros - aparelhos 

filtradores de materiais em 

suspensão 

Trichoptera: Hydropsychidae 

Diptera: Simuliidae 

Detritívoros - 

forrageadores de alimento 

no sedimento e/ou 

superfície 

Ephemeroptera: 

Leptophlebiidae                  

Diptera: Chironomidae 

Raspadores                      

"Scrapers" 
Perífiton 

Herbívoros - pastadores 

das superfícies minerais e 

orgânicas 

Trichoptera: 

Glossosomatidae  

Coleoptera: Psephenidae 

Ephemeroptera: 

Heptageniidae 

Predadores              

"Predators" 

Tecidos animais 

vivos 

Carnívoros - presas, partes 

de tecidos e células 

Hemiptera:                 

Belostomatidae, Naucoridae 

Carnívoros - ingerem 

animais inteiros 

Odonata e Megaloptera 

Plecoptera: Perlidae  
1 Modificado de MERRIT et al. 2017 
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2.4. Isótopos estáveis 

A utilização de análises de abundância natural de isótopos estáveis como indicadores 

das fontes de alimentação de macroinvertebrados aquáticos vem ganhando espaço em 

estudos ecológicos de rios e riachos. Isótopos estáveis de carbono (13C) e nitrogênio (15N) 

são considerados de grande utilidade para a compreensão das transferências de carbono e 

nitrogênio presentes em diferentes recursos alimentares para os consumidores primários 

e secundários da cadeia trófica (PETERSON; FRY 1987). Esse tipo de análise consiste 

na quantificação da abundância de isótopos estáveis de carbono e nitrogênio nos tecidos 

desses organismos.  

Ao longo dos níveis das cadeias tróficas, conforme um consumidor se alimenta de 

uma fonte de alimento de nível trófico inferior, seu organismo (i.e. tecidos) tende a 

apresentar maior abundância de isótopos de nitrogênio e carbono do que sua fonte de 

alimento (DENIRO; EPSTEIN 1981). Esse processo ocorre de forma mais pronunciada 

e em maior proporção para o nitrogênio do que para o carbono (EHLERINGER et al. 

1986). O 15N é frequentemente utilizado no delineamento dos níveis tróficos, indivíduos 

com valores mais elevados de δ15N ocupam níveis superiores na cadeia trófica, enquanto 

o 13C é utilizado para determinar as fontes de alimentos disponíveis para os consumidores 

(MINAGAWA; WADA, 1984). Por meio das razões isotópicas desses elementos entre 

os níveis tróficos pode-se inferir os hábitos alimentares dos consumidores primários e 

secundários presentes nos ambientes aquáticos (HERSHEY et al. 2017). 

A abundância natural de isótopos estáveis de carbono e nitrogênio é medida com 

auxílio de espectrômetro de massa. Esse instrumento mede a razão entre isótopos “leves” 

e “pesados”. Esse tipo de análise determina a razão isotópica de cada elemento por meio 

de combustão em gás de uma amostra ambiental, comparando o resultado com um padrão 

pré-determinado para cada elemento. Esse método apresenta grande confiabilidade na 

determinação das fontes de alimento dos macroinvertebrados (POST 2002).  
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3.  HIPÓTESES 

Em regiões de clima temperado, os padrões estruturais, temporais e espaciais da 

produção secundária de macroinvertebrados, de certa forma, já foram caracterizados 

(POFF; HURYN 1998; HUTTUNEN et al. 2014). Já em riachos tropicais, alguns estudos 

destacaram a influência que diferentes porcentagens de cobertura de vegetação ripária, 

bem como as formas de uso e ocupação da bacia hidrográfica possuem sobre a 

organização funcional dos macroinvertebrados (MASESE et al. 2014).  

Presume-se que a mata ciliar de riachos localizados em regiões tropicais pode 

controlar a estrutura da comunidade de macroinvertebrados aquáticos, mantendo as taxas 

de produção e biomassa de seus grupos funcionais mais elevadas e estáveis ao longo do 

ano, em detrimento aos cursos de água localizados em regiões temperadas, onde as 

flutuações sazonais de temperatura são mais pronunciadas. Nesses últimos ambientes, em 

decorrência da maior influência da sazonalidade, são frequentes maiores variações na 

produção secundária de macroinvertebrados (BENKE; HURYN 2017). 

O conceito do Contínuo Fluvial (“The River Continuum Concept”) prevê que os 

atributos físicos dos cursos de água, como tamanho do canal, cobertura vegetal e gradiente 

longitudinal, determinam a estrutura da comunidade biológica, e consequentemente os 

padrões de fluxos de energia e estado trófico desses sistemas (VANNOTE et al. 1980). 

Recentemente, o conceito do Gradiente Fluvial entre Biomas (“The Stream Biome 

Gradient Concept”) sugeriu que as funções ecossistêmicas dos cursos de água são 

governadas em parte pelo bioma onde esses ambientes estão localizados e também pelas 

interações com a hidrologia local e com os ecossistemas adjacentes (DODDS et al. 2015). 

Enquanto estudos sobre as ligações entre os atributos fisicos e padrões de fluxo de energia 

têm se tornado frequentes em várias regiões, pouco se sabe sobre essas relações em 

grandes áreas do planeta, incluindo o Cerrado brasileiro, que compreende 

aproximadamente 208 milhões de hectares entre a região central e sudeste do Brasil 

(SANO et al. 2008). 

O Cerrado brasileiro é um bioma considerado especialmente heterogêneo em termos 

relativos à biodiversidade e fitofisionomias, apresentando estações chuvosas entre os 

meses outubro e março e secas de abril a setembro (CIANCIARUSO et al. 2005; 

OLIVEIRA-FILHO; RATTER 2002). Sua vegetação consiste em um complexo mosaico, 
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que inclui florestas, bosques, savanas e pastagens naturais com alta riqueza de espécies 

(RATTER et al. 2006; SANO et al. 2010).  

A principal hipótese do presente estudo foi baseada na previsão de que as estimativas 

anuais de produção secundária e biomassa de macroinvertebrados aquáticos deveriam ser 

mais estáveis e elevadas quando comparadas às estimativas observadas para ambientes 

temperados. Esperou-se observar esse padrão durante todo o período de estudo devido a 

fatores como temperaturas constantes e alta disponibilidade de recursos provenientes do 

material orgânico alóctone. Em relação aos recursos alimentareis basais dominantes nas 

cadeias tróficas estudadas, também foi previsto que os riachos estudados apresentariam 

características majoritariamente heterotróficas e que o material orgânico alóctone deveria 

dominar tanto a base de produção, como os fluxos de energia nas cadeias tróficas 

aquáticas estudadas, devido à alta contribuição de recursos provenientes da vegetação 

ripária. Da mesma forma, foi previsto que a comunidade de macroinvertebrados aquáticos 

seria majoritariamente composta por consumidores primários associados às fontes de 

recursos dominantes nos cursos de água estudados.  
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4. OBJETIVOS 

4.1. Objetivo Geral 

O presente estudo teve como principal objetivo avaliar a produção secundária de 

macroinvertebrados aquáticos e as cadeias tróficas presentes em cursos de água 

localizados no bioma Cerrado brasileiro. Em especial, buscou-se compreender o 

funcionamento dos processos ecológicos estudados, bem como a dinâmica das 

comunidades biológicas frente à variação dos estoques de recursos alimentares 

disponíveis ao longo do período de um ano de estudo. 

 

4.2. Objetivos Específicos 

▪ Estimar, com auxílio de coletas mensais, experimentos de crescimento in situ e 

aplicação de métodos não-coortes, as taxas da produção secundária da 

comunidade de macroinvertebrados aquáticos presente em riachos preservados, 

localizados no bioma Cerrado brasileiro, durante o período de um ano. 

 

▪ Quantificar os recursos alimentares disponíveis para os consumidores primários e 

secundários, relacionando a disponibilidade de recursos com as taxas de 

produtividade secundária estimadas, por meio da construção de diagramas de 

cadeias tróficas de fluxos para cada riacho estudado.  

 

▪ Identificar os grupos funcionais de alimentação (“FFG”) e utilizar análises de 

abundância natural de isótopos estáveis de carbono (13C) e nitrogênio (15N) como 

indicadores complementares das diferentes fontes de alimentos utilizadas pelos 

consumidores, visando compreender estrutura e organização funcional dos 

macroinvertebrados.  
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5. MATERIAIS E MÉTODOS 

5.1.Área de Estudo 

Foram selecionados três riachos de primeira ordem: Espraiado (ES), Broa (BR), e 

Canchim (EM), todos localizados em áreas distintas do bioma Cerrado brasileiro, 

próximas aos municípios de São Carlos e Brotas, no Estado de São Paulo, Brasil (Figura 

2). Os cursos de água selecionados são preservados e suas margens são 

predominantemente compostas por vegetação nativa. A seleção de cursos de água com 

baixos níveis de perturbação em suas condições naturais, visou evitar a interferência de 

fatores estressores sobre os processos estudados, como a poluição por nutrientes, 

sedimentos ou compostos tóxicos. A região de estudo é caracterizada por uma 

precipitação anual média de aproximadamente 1.500 mm, com a temperatura média do 

ar variando entre 17 e 23°C. Os riachos estudados são sombreados na maior parte do ano, 

com disponibilidade de luz estável ao longo das diferentes estações do ano 

(SALTARELLI et al. 2018). 

Figura 2. Localização e coordenadas geográficas dos riachos estudados. BR: Riacho Broa, ES: Riacho 

Espraiado, e EM: Riacho Canchim. 
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Para a caracterização e avaliação dos riachos, foram monitoradas características 

hidrogeomorfológicas básicas dos cursos de água, como largura, profundidade, área do 

leito, vazão, granulometria, bem como as porcentagens de cobertura da vegetação ripária 

e disponibilidade de habitats nos locais de amostragem. Foi realizado, ainda, o 

monitoramento das variáveis físicas e químicas da água. Parâmetros como pH, 

condutividade elétrica, oxigênio dissolvido e temperatura da água, foram monitorados 

com auxílio de uma sonda multiparamétrica modelo Hanna HI9829. 

 

5.2.Macroinvertebrados aquáticos 

Para o monitoramento da comunidade de macroinvertebrados aquáticos, foram 

coletadas mensalmente, cinco amostras, no decorrer do período de um ano, em cada um 

dos três riachos (15 amostras mensais, 180 amostras ao longo do período de estudo). As 

coletas foram realizadas com o auxílio de amostrador tipo core (0,03 m² de área). As 

amostras coletadas foram levadas ao laboratório e lavadas em peneiras (0,25 mm). Para 

a triagem das amostras, foram utilizadas bandejas translúcidas de polietileno inseridas 

sobre fontes luminosas. Posteriormente à triagem, as amostras foram armazenadas em 

álcool 80%. Os indivíduos foram cuidadosamente separados e quantificados para cada 

táxon coletado. Cada indivíduo foi identificado até a menor resolução taxonômica 

possível (objetivando atingir o nível de gênero) e medido (comprimento corporal total). 

A identificação taxonômica se baseou em informações publicadas na literatura e seguiu 

os procedimentos descritos por Merrit et al. (2008) e Hamada et al. (2018). A partir das 

medições dos indivíduos foi estimada a biomassa de cada táxon coletado com base em 

regressões de comprimento-massa (Equação 1) desenvolvidas por Benke et al. (1999).  

 

M = a × Lb (1) 

 

Onde M é a massa individual (em mg), L é a medida do comprimento individual total 

(em mm), a e b são constantes pré-determinadas para cada gênero ou família coletados 

(BENKE et al. 1999). Foram determinadas as características da fauna de 

macroinvertebrados dos riachos estudados, por meio da quantificação dos indivíduos de 

cada grupo taxonômico, bem como dos grupos funcionais de alimentação, presentes nas 
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amostras. A determinação dos grupos funcionais de alimentação seguiu as informações e 

procedimentos descritos por Ramírez e Gutiérrez-Fonseca (2014). 

Para cada riacho, foram calculadas as seguintes métricas comunitárias: Número total 

de táxons e indivíduos, Dominância, índice de diversidade de Shannon-Wiener (H’), 

Riqueza de Margalef, Equitabilidade, e Diversidade de Simpson. Seguindo os 

procedimentos descritos em Merrit et al. (2017), foram avaliados atributos ecossistêmicos 

dos riachos estudados, determinando parâmetros referentes aos grupos funcionais de 

alimentação coletados (Tabela 2). Os cálculos dos índices de diversidade e métricas da 

comunidade de macroinvertebrados aquáticos foram realizados com auxílio do programa 

computacional PAST: Paleontological statistics – versão 3.14 (HAMMER et al. 2001).  

 

Tabela 2. Parâmetros de Grupos Funcionais de Alimentação (“FFG”) como indicadores 

de atributos ecossistêmicos utilizados na avaliação dos riachos estudados.¹ 

Parâmetro Símbolo Razão Critério 

Índice de 

Autotrofia 

P

R
 

Raspadores

(Fragmentadores + Coletores)
 

> 0,75                      

evidência de autotrofia 

Índice de 

Matéria 

orgânica 

CPOM

FPOM
 

Fragmentadores

(Filtradores + Coletores)
 

> 0,25 

forte associação entre 

o riacho e as margens 

Transporte e 

sedimentação 

de matéria 

orgânica 

TFPOM

BFPOM
 

Filtradores

Coletores
 

> 0,50               

transporte de matéria 

orgânica particulada 

maior que a sua 

sedimentação 

Estabilidade 

do canal 
EC 

(Raspadores + Filtradores)

(Fragmentadores + Coletores)
 

> 0,50                   

substratos estáveis em 

abundância 

Controle    

top-down por 

predadores 

TDC 
Predadores

(Soma de todos outros grupos)
 

0,1 a 0,2                       

balanço normal entre 

predadores e presas 

1 Modificado de MERRIT et al. 2017 

 

5.3.Produção secundária 

A produção secundária dos macroinvertebrados aquáticos foi estimada de acordo com 

as informações e métodos disponíveis na literatura para cada táxon coletado, bem como, 
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de acordo com suas respectivas frequências durante o período de amostragem. Para os 

grupos taxonômicos mais abundantes e frequentes, a produção secundária foi estimada 

por meio do método de frequência de tamanhos (Tabela 3) (GARVEY; WHILES 2016; 

BENKE; HURYN 2017) corrigido pelos valores do intervalo de produção coorte (CPI, 

i.e. duração do ciclo de vida) provenientes em Jackson e Sweeney (1995) e Jacobsen et 

al. (2008).  

 

Tabela 3. Exemplo da aplicação do método de frequência de tamanhos para o cálculo da 

produção secundária anual de indivíduos do gênero Triplectides spp. (Trichoptera: 

Leptoceridae) do riacho do Broa (BR). 

Comprimento 

médio 

 (mm) 

Densidade 

(indivíduos/m²) 

Massa             

individual 

média                 

(g) 

Mortalidade 

(Indivíduos/m²) 

Biomassa                  

(g/m²) 

Massa 

individual                      

média                                              

(g) 

Biomassa                                   

perdida                                     

(g/m²) 

Biomassa      

perdida  

×  

Classes                  

de               

tamanhos 

 N W ΔN N × W �̅�  =
𝐖𝟏 + 𝐖𝟐

𝟐
 �̅�ΔN �̅�ΔN×10 

3,25 0,433 0,001 0,000 0,001    

          0,004 0,000 -0,001 

5,75 0,467 0,009 -0,003 0,004    

          0,017 -0,005 -0,042 

8,25 0,783 0,030 0,000 0,023    

          0,046 0,002 0,018 

10,75 0,733 0,070 0,003 0,051    

          0,098 0,024 0,196 

13,25 0,483 0,137 0,002 0,066    

          0,181 0,036 0,289 

15,75 0,283 0,238 0,001 0,068    

          0,302 0,035 0,282 

18,25 0,167 0,383 0,001 0,064    

          0,470 0,071 0,564 

20,75 0,017 0,578 0,000 0,010    

          0,694 0,012 0,092 

   Biomassa                           

(em g/m²) 
= 0,287  Produção*                     

(em g/m²) 
 = 1,399 

      *Não corrigida  

   P/B Coorte = 4,9  CPI                         

(em meses) 
= 6,8 

   P/B anual = 8,6  Produção anual               

(em g m-2 ano-1) 
= 2,468 
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Para os grupos taxonômicos com ciclos de vida mais curtos, que dificultam a 

estimativa adequada por meio do método de frequência de tamanhos, foram utilizadas 

câmaras de criação aderidas ao leito dos cursos de água, com o objetivo de estimar a 

produção por meio do método de crescimento instantâneo (HURYN; WALLACE 1986; 

GARVEY; WHILES 2016; BENKE; HURYN 2017). Grupos de indivíduos pré-medidos 

das famílias Baetidae, Leptophlebiidae e Caenidae da ordem Ephemeroptera, bem como 

larvas de Chironomidae (excetuando indivíduos da subfamília Tanypodinae) da ordem 

Diptera, foram inseridos bimestralmente em câmaras nos riachos e medidos novamente a 

cada 7 dias, estimando assim suas taxas de crescimento (Equação 2). As taxas de 

crescimento de indivíduos de família Simuliidae da ordem Diptera foram estimadas por 

meio da utilização do modelo (Equação 3) desenvolvido por Hauer e Benke (1987). As 

taxas de crescimento obtidas foram então multiplicadas pela biomassa média entre cada 

intervalo amostral e pela duração em dias de cada intervalo, estimando assim a produção 

(Equação 4 e Tabela 4) (WALTHER et al. 2006).  

 

g =
ln (Wt+∆t / Wt )

∆t
 (2) 

 

g = 0,016 × T − 0,161 (3) 

 

P = g × ∆t × B̅ (4) 

 

Onde g é a taxa de crescimento instantânea, Wt é a massa individual média (em mg) 

no início do experimento, Wt+Δt é a massa individual média (em mg) no final do 

experimento, Δt é a duração do ensaio (em dias), T a temperatura média da água (em °C), 

B̅ é a biomassa populacional média entre duas coletas consecutivas (em g/m²) e P é a 

produção (em g m-2 intervalo-1).  
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Tabela 4. Exemplo da aplicação do método de crescimento instantâneo para o cálculo da 

produção secundária anual de indivíduos da família Chironomidae* (Diptera) do riacho 

do Broa (BR). *Excetuando indivíduos da subfamília Tanypodinae. 

Mês 
Intervalo 

(dias) 
g 

Biomassa 

média                   

(g/m²) 

Produção                 

amostral                                               

(g m-2 intervalo-1) 

Produção                  

diária                                            

(g m-2 dia-1) 

Produção                      

anual                                        

(g m-2 ano-1) 

Out 29 0,019 0,0108 0,0059 0,0002 0,0747 

Nov 29 0,019 0,0151 0,0083 0,0003 0,1046 

Dez 33 0,060 0,0091 0,0181 0,0005 0,1997 

Jan 37 0,060 0,0045 0,0100 0,0003 0,0983 

Fev 56 0,180 0,0012 0,0116 0,0002 0,0756 

Mar 32 0,180 0,0007 0,0043 0,0001 0,0492 

Abr 37 0,086 0,0007 0,0024 0,0001 0,0234 

Mai 35 0,086 0,0007 0,0021 0,0001 0,0221 

Jun 27 0,081 0,0219 0,0479 0,0018 0,6479 

Jul 39 0,081 0,0253 0,0799 0,0020 0,7479 

Ago 40 0,132 0,0048 0,0253 0,0006 0,2311 

Set 28 0,132 0,0012 0,0044 0,0002 0,0573 
       

 Biomassa anual = 0,096  Produção anual = 2,332 
 (em g/m²)   (em g m-2 ano-1)  

       

     P/B anual = 24,3 

 

Para os táxons raramente coletados nas amostras (frequência inferior a 1%), a 

produção foi estimada por meio da aplicação do modelo (Equação 5) desenvolvido por 

Benke (1993). O presente modelo estima a razão produção-biomassa a partir de relações 

entre as massas individuais e a temperatura da água.  

 

log  P: B  = a +  c × T +  d × log Wmax (5) 

 

Onde P é a produção anual média (em g m-2 ano-1), B é a biomassa anual média 

(em g/m²), T a temperatura média anual da água (em °C), Wmax a massa individual 

máxima entre os indivíduos coletados (em g), e a, c e d são constantes determinadas para 

diferentes ordem de insetos (BENKE 1993). A determinação do método utilizado para 

estimar a produção secundária de cada táxon seguiu os critérios conforme o fluxograma 
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abaixo (Figura 3). Para o cálculo dos valores de produção dos indivíduos de Oligochaeta 

foi adotado o valor de razão P:B fixo equivalente a 10 (WALTHER; WHILES 2011). 

 

Ciclo de vida

Frequência
Método de crescimento 

instantâneo 

Razão 

Produção-Biomassa 

Método de frequência de 

tamanhos 

> 28 dias< 28 dias

< 1%> 1%

 

Figura 3. Fluxograma para a seleção do método de estimativa de produção secundária 

utilizado para cada táxon coletado. 

 

5.4.Recursos alimentares 

Paralelamente à amostragem de macroinvertebrados aquáticos, foi realizada a 

caracterização dos diferentes recursos alimentares presentes nos riachos estudados. 

Foram coletadas amostras do substrato com o intuito de quantificar os estoques de 

material orgânico alóctone (em g/m²) disponíveis ao longo do período de estudo. O 

material coletado foi dividido em três principais frações: CPOM (“Coarse Particulate 

Organic Matter”), partículas maiores que 1mm, fração subdivida em madeira, folhas, 

peças reprodutivas, raízes e miscelânea; FPOM (“Fine Particulate Organic Matter”), 

partículas inferiores a 1mm e maiores que 0,25mm; e VFPOM (“Very Fine Particulate 

Organic Matter”), partículas inferiores a 0,25 mm e maiores que 0,04 mm. As amostras 

foram armazenadas a 60 °C durante 48 h e posteriormente incineradas em forno mufla, a 

500 °C por 4 h, obtendo assim os estoques de massa seca livre de cinzas. As amostras de 

VFPOM foram processadas por meio de microfiltração e o processamento seguiu os 

métodos descritos por Hutchens et al. (2017).  Adicionalmente foram estimadas taxas 

anuais de material orgânico particulado em suspensão (em g m-2 ano-1) SPOM: 
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(“Suspended Particulate Organic Matter”) a partir da razão entre o produto das 

concentrações de sólidos suspensos orgânicos totais (em g.L-1) e a vazão (em L.s-1) pela 

área do leito de cada riacho (em m²) (WHITING et al. 2011).  

A estimativa dos recursos alimentares disponíveis para os indivíduos raspadores foi 

realizada a partir de dados referentes às taxas diárias de produção primária bruta de cada 

riacho, e foram obtidos no estudo de Saltarelli et al. (2018). Os valores de produção 

primária bruta (“GPP”), em gO2 m
-2 dia-1, foram convertidos em valores de gC m-2 dia-1 

pela aplicação do fator de conversão de 1,2 (HILL 2017).  Em seguida, os valores diários 

de GPP foram convertidos em valores diários de produção primária líquida (“NPP”) 

utilizando o fator de conversão de 0,7 (DODDS et al. 2000). Os dados resultantes foram 

então multiplicados por 365, obtendo as taxas anuais de produção primária líquida (em 

gC m-2 ano-1), que por sua vez, foram convertidos em valores de massa seca livre de cinzas 

pela aplicação do fator de conversão de 0,53 (STEINMAN; DUHAMEL 2017). Todo o 

procedimento para obtenção das taxas anuais de produção primária líquida disponíveis 

como recursos alimentares, em gramas de massa seca livre de cinzas, está descrito na 

Equação 6. 

 

GPP g02 dia
−1

1,2
→ GPP gC dia−1

0,7
→ NPP gC dia−1

365
→ NPP gC ano−1

0,53
→   NPP gAFDM ano−1  (6) 

 

 

5.5.Cadeias tróficas  

Foram construídos diagramas de cadeias tróficas de fluxos para cada riacho. As taxas 

de consumo de recursos alimentares foram calculadas a partir da razão entre a produção 

secundária anual de cada grupo funcional de alimentação pela sua eficiência de produção 

bruta (“GPE”) seguindo os procedimentos descritos por Benke e Wallace (1980). Os 

valores de GPE e da eficiência de assimilação (“AE”) para cada grupo funcional de 

alimentação estão descritos na Tabela 5. Adicionalmente, as taxas de excreção de cada 

grupo funcional de alimentação foram determinadas pelo produto das taxas de consumo 

de recursos pelo inverso da eficiência de assimilação (1 – AE).  
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Tabela 5. Valores de eficiência bruta de produção (“GPE”) e eficiência de assimilação 

(“AE”) utilizados para cada grupo funcional de alimentação, com suas respectivas 

referências. 

FFG GPE AE Referência 

Fragmentadores 0,049 0,13 Perry et al. (1987) 

Coletores 0,033 0,10 Benke e Wallace (1980) 

Filtradores 0,050 0,10 Benke e Wallace (1980) 

Raspadores 0,150 0,30 Benke e Wallace (1980) 

Predadores 0,350 0,70 Lawton (1970) 

 

 

5.6.Isótopos estáveis 

Semestralmente, foram coletadas amostras dos recursos alimentares e consumidores 

de cada riacho para a análise da abundância natural de isótopos estáveis de carbono (13C) 

e nitrogênio (15N) como indicadores complementares das fontes de alimentos utilizadas 

pelos consumidores. Em laboratório, os indivíduos coletados foram segregados e, ainda 

vivos, inseridos em potes plásticos preenchidos com água limpa durante um período de 

12 horas a 4 °C. Esse procedimento permitiu que os tratos digestivos dos indivíduos 

coletados fossem limpos, minimizando erros na assinatura isotópica obtida pelas análises 

(DODDS et al. 2000). Posteriormente, as amostras foram congeladas, liofilizadas e 

armazenadas até o momento da análise.  

A abundância natural de isótopos estáveis de carbono e nitrogênio foi estimada com 

auxílio de espectrômetro de massa. Os padrões utilizados para a determinação foram o 

carbono do PDB (i.e. Pee Dee Belemnite, fóssil crustáceo com alta razão de 13C:12C) e o 

gás nitrogênio presente no ar (HERSHEY et al. 2017). Os resultados foram expressos em 

valores de δ (que se refere ao desvio) em partes por mil (‰) referentes à diferença entre 

a razão da amostra (Ramostra) e a razão do padrão do elemento analisado (Rpadrão), dividida 

pela razão do padrão (Equação 7). 

 

  δ13C ou δ15N =
Ramostra− Rpadrão

Rpadrão
 × 1000 (7) 
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5.7.Análise estatística dos dados  

Todos os dados foram normalizados, excetuando os valores da variável pH, utilizando 

ln(x + 1). Diferenças estatísticas relacionadas às características físicas e químicas da água 

foram avaliadas por meio da aplicação de análises de variância de dois fatores (Two-way 

ANOVA, α = 0,05), utilizando riachos e estações (Seca, de abril a setembro e Chuvosa, 

de outubro a março) como fatores da análise. Para avaliar diferenças entre os riachos em 

termos de produção primária e estoques de material orgânico alóctone foram aplicadas 

análises de variância de um fator (One-way ANOVA, α = 0,05), ambas utilizando os 

riachos como fator da análise. Todas as análises de variância foram seguidas por testes 

post-hoc de Tukey, permitindo assim comparações múltiplas entre seus respectivos 

fatores. As diferenças entre os riachos em termos de produção secundária anual média e 

biomassa anual média de cada grupo funcional de alimentação foram avaliadas por meio 

da construção de intervalos de confiança de 90% utilizando a técnica de “bootstrap” 

assumindo um número de reamostragem randômica equivalente a 1.000 (EFRON; 

TIBSHIRANI, 1993; WOOD 2004), analisando assim as diferenças a partir da 

comparação do grau de sobreposição de cada intervalo de confiança obtido (BENKE; 

HURYN, 2017).   
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6. RESULTADOS 

6.1.Variáveis físicas, químicas e hidrogeomorfológicas dos riachos 

As variáveis hidrogeomorfológicas, físicas e químicas monitoradas nos três riachos 

estão listadas de maneira sintética na Tabela 6. Entre as variáveis hidrogeomorfológicas, 

o riacho EM apresentou particularidades tanto em sua maior área de leito, como na 

composição do substrato inorgânico, com elevada presença de pedregulhos e rochas. 

Entretanto, foi o riacho que apresentou menores níveis de profundidade entre os três.  

 

Tabela 6. Valores médios das características hidrogeomorfológicas, físicas e químicas 

dos riachos do Espraiado (ES), Broa (BR) e Canchim (EM). 

Característica  ES BR EM 

Largura (m) 0,57 0,84 1,16 

Profundidade (m) 0,47 0,43 0,08 

Área do leito (m²) 62,70 57,10 81,20 

Cobertura da vegetação ripária (%) 72,00 66,00 77,00 

Composição do substrato inorgânico (%) 
   

Pedregulhos 
  

53,33 

Areia 59,90 60,80 28,33 

Silte 40,10 39,20 18,33 

Sólidos suspensos orgânicos (mg.L-1) 2,55 0,85 3,70 

Temperatura (°C) 18,00 19,00 19,40 

Oxigênio dissolvido (mg.L-1) 
   

Estação seca Max 6,90 8,20 8.50 
 

Min 6,50 7,80 8.10 

Estação chuvosa Max 5,90 6,70 7.10 
 

Min 5,40 6,50 6.60 

Condutividade elétrica (µS.cm-1) 14,00 8,00 29,0 

pH 5,56 4,60 6,40 

Vazão (L.s-1) 10,50 18,80 4,00 

Velocidade da água (m.s-1) 0,05 0,05 0,08 
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Os valores sazonais das características temperatura e oxigênio dissolvido variaram de 

17,3 a 18,5 °C (Seca) e 18,8 a 20,2 °C (Chuvosa), e de 5,9 a 7,4 mg.L-1 (Seca) e 5,1 a 6,0 

mg.L-1 (Chuvosa), respectivamente entre os riachos estudados. Essas características não 

apresentaram diferenças estatisticamente significativas para ambos os fatores da análise. 

Entretanto, as características condutividade elétrica e pH foram estatisticamente 

diferentes entre os riachos estudados (p < 0,001, Two-way ANOVA), com valores 

sazonais médios variando de 7,3 a 29,3 µS.cm-1 (Seca) e 8,0 a 28,5 µS.cm-1 (Chuvosa), e 

4,6 a 6,4 (Chuvosa) e 4,7 a 6,4 (Seca), respectivamente. Nenhuma das variáveis fisicas 

ou químicas apresentaram diferenças estatististicas significativas para o fator estação 

(Tabela 7).  

 

Tabela 7.  Valores sazonais médios (± 1 SE) das características físicas e químicas dos 

riachos estudados, Espraiado (ES), Broa (BR), Canchim (EM). Temperatura (°C), 

Oxigênio dissolvido (mg.L-1), Condutividade elétrica (µS.cm-1), e pH. a-c denotam 

diferenças (α = 0.05) usando o teste de Tukey para multiplas comparações; valores com 

letras iguais não apresentaram diferenças estatísticas significativas. 

Riacho ES BR EM p 

Característica Estação Média (± 1 SE) Média (± 1 SE) Média (± 1 SE) Riacho Estação 

Temperatura                                    

(°C) 

Chuvosa 18,8a (1,5) 19,9a (1,3) 20,2a (0,5) 
0,616 0,213 

Seca 17,3a (0,7) 18,2a (0,8) 18,5a (0,8) 

Oxigênio dissolvido                    

(mg.L-1) 

Chuvosa 5,1a (0,5) 6,0a (0,3) 5,7a (0,3) 
0,333 0,135 

Seca 5,9a (0,5) 6,7a (0,8) 7,4a (0,5) 

Condutividade elétrica                         

(µS.cm-1) 

Chuvosa 11,7a (2,2) 8,0b (1,5) 28,5c (1,3) 
<0,001 0,391 

Seca 16,8a (2,4) 7,3b (0,5) 29,3c (1,6) 

pH 
Chuvosa 5,7a (<0,1) 4,6b (0,1) 6,4c (0,0) 

<0,001 0,532 
Seca 5,4a (<0,1) 4,7b (0,2) 6,4c (0,1) 

 

 

As variáveis temperatura da água e oxigênio dissolvido apresentaram distribuições 

semelhantes entre os riachos estudados, esses resultados sugerem e reforçam a existência 

de relação de dependência entre essas duas variáveis. Entre os riachos estudados, o riacho 

EM apresentou valores mais elevados para as variáveis condutividade elétrica e pH. O 

riacho do BR, por sua vez, apresentou os menores valores para as variáveis condutividade 
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elétrica e pH. As maiores concentrações de oxigênio dissolvido na água foram observadas 

nos riachos EM e BR.  

 

6.2.Recursos alimentares 

As estimativas das taxas metabólicas utilizadas para o cálculo dos recursos 

alimentares disponíveis para os indivíduos raspadores indicaram condições de 

heterotróficas nos três riachos estudados. As taxas médias diárias de GPP e respiração 

ecossistêmica (ER) variaram de 0,07 a 0,23 e 3,97 a 23,77 gO2 m
-2 d-1, respectivamente. 

As taxas de ER e NPP apresentaram diferenças estatísticas significativas devido as baixas 

taxas de produção primária no riacho EM (Figura 4). Os recursos disponíveis para os 

indivíduos raspadores variaram de 8,1 a 35,8 gAFDM m-2 ano-1 (Tabela 8).  

Entre os riachos, o riacho ES apresentou o valor mais elevado do estoque total (CPOM 

+ FPOM + VFPOM) de material orgânico bentônico (1.750,6 gAFDM m-2), seguido pelos 

riachos EM (1.485,9 gAFDM m-2) e BR (1.428,1 gAFDM m-2) (Tabela 8). O material 

orgânico bentônico foi composto de 81,1 a 94,9% da fração CPOM e 5,1 a 10,8 das 

frações VFPOM + FPOM. As subfrações correspondentes à miscelânea e madeira foram 

os principais contribuidoras para o estoque total de CPOM em todos os riachos, variando 

de 32,8 a 46,7% e 31,1 a 46,2%, respectivamente. Folhas (11,8%), peças reprodutivas 

(18,6%) e raízes (2,2%) foram abundantes nos riachos BR, EM e ES, respectivamente. 

Diferenças estatísticas significativas foram observadas apenas para os valores da fração 

VFPOM + FPOM, entre os riachos ES e EM (p < 0.05, One-way ANOVA) (Figura 5). 
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Tabela 8. Valores anuais médios dos recursos alimentares disponíveis para os 

consumidores primários nos riachos Espraiado (ES), Broa (BR), Canchim (EM). NPP = 

produção primária líquida; AFDM = massa livre de cinzas; CPOM = material orgânico 

particulado grosseiro (>1 mm); FPOM = material orgânico particulado fino (0,25 mm a 

1 mm); VPFOM = material orgânico particulado muito fino (0,04 mm a 0,25 mm); SPOM 

= material orgânico particulado em suspensão. 

Recurso alimentar ES BR EM 

NPP (gAFDM m-2 ano -1) 35,8 34,1 8,1 

Material orgânico (gAFDM m-2) 
   

CPOM total 1661,2 1293,0 1324,4 

Madeira 768,0 444,1 411,8 

Folhas 71,1 152,9 40,8 

Peças reprodutivas 240,2 50,9 247,4 

Raízes 36,7 69,4 4,9 

Miscelânea 545,2 575,7 619,5 

VFPOM + FPOM (gAFDM m-2) 89,3 135,1 161,5 

SPOM (gAFDM m-2 ano-1) 13458,1 8828,3 5745,3 
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Figura 4. Valores diários médios (± 1 SE) da produção primária bruta (GPP), respiração 

ecossistêmica (ER) e produção primária líquida (NPP) (em gO m-2 d-1) nos riachos 

Espraiado (ES), Broa (BR), Canchim (EM) a-b denotam diferenças (α = 0.05) usando o 

teste de Tukey para múltiplas comparações; valores com letras iguais não apresentaram 

diferenças estatísticas significativas. (Modificado de Saltarelli et al. 2018). 
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Figura 5. Valores anuais médios (± 1 SE) dos estoques de materiais orgânicos particulados 

grosseiro (CPOM), fino e muito fino (FPOM + VFPOM) em (gAFDM m-2) e em 

suspensão (gAFDM L-1) nos riachos Espraiado (ES), Broa (BR), Canchim (EM) a-b 

denotam diferenças (α = 0.05) usando o teste de Tukey para múltiplas comparações; 

valores com letras iguais não apresentaram diferenças estatísticas significativas. 
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6.3.Produção secundária de macroinvertebrados aquáticos 

Durante o período de estudo foram coletados e identificados 4.692 indivíduos da 

comunidade de macroinvertebrados aquáticos (1.322 no riacho ES, 996 no riacho BR e 

2.374 no riacho EM). Os indivíduos dos grupos funcionais de alimentação coletores, 

fragmentadores e predadores foram responsáveis por substanciais participações nas 

estimativas de biomassa e produção em todos os riachos. Não foram coletados indivíduos 

raspadores no riacho BR. Indivíduos da família Chironomidae (Diptera) e do gênero 

Triplectides (Trichoptera: Leptoceridae) foram os principais contribuidores para as taxas 

de produção nos três riachos, variando de 14,1 a 20,8% e 25,1 a 35,7% das estimativas, 

respectivamente. As contribuições (em porcentagem) de cada grupo funcional de 

alimentação coletado para os valores de abundância de indivíduos, biomassa anual e 

produção anual estão descritas na Figura 6.  

Entre os grupos funcionais de alimentação, os indivíduos coletores e fragmentadores 

apresentaram altas taxas de produtividade nos três riachos, com valores de 1,19 a 4,12 e 

2,79 a 5,28 gAFDM m-2 ano-1, respectivamente. Os filtradores foram representados 

majoritariamente por indivíduos da família Simuliidae (Diptera) e do gênero Smicridea 

(Trichoptera: Hydropsychidae), com valores de produção variando de 0,05 a 1,02 

gAFDM m-2 ano-1. Os indivíduos raspadores apresentaram valores relativamente baixos 

de produção em detrimento aos outros grupos coletados, variando de 0,46 a 0,75 gAFDM 

m-2 ano-1, enquanto indivíduos predadores apresentaram notáveis taxas de produção, 

variando de 2,68 a 5,64 gAFDM m-2 ano-1 (Tabela 9). Os resultados da análise de 

bootstrap não demonstraram diferenças estatísticas significativas para os valores totais 

de produção entre os riachos estudados, porém foram observadas diferenças para os 

valores totais de biomassa entre os riachos BR e EM (Tabela 9). 
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Figura 6. Contribuição (em %) de cada grupo funcional de alimentação coletado nos 

riachos do Espraiado (ES), Broa (BR) e Canchim (EM), para os valores de Abundância 

de indivíduos, biomassa (gAFDM m-2) e produção (gAFDM m-2 ano-1). Coletores (CO), 

Fragmentadores (FR), Filtradores (FI), Raspadores (RA), e Predadores (PR). 



59 

  

 

 

 

Tabela 9.  Valores anuais médios de biomassa (gAFDM m-2), produção (gAFDM m-2 

ano-1), e razão produção-biomassa (P:B) para cada grupo funcional de alimentação 

coletado nos riachos Espraiado (ES), Broa (BR), Canchim (EM). Coletores (CO), 

Fragmentadores (FR), Filtradores (FI), Raspadores (RA), e Predadores (PR). Os valores 

entre parênteses abaixo das médias são os intervalos de confiança (90%). a-b denotam 

diferenças entre os riachos para os valores de biomassa; x-y denotam diferenças entre os 

riachos para os valores de produção; valores com letras iguais não apresentaram 

diferenças estatísticas significativas. 

 ES BR EM 

FFG Biomassa Produção P:B Biomassa Produção P:B Biomassa Produção P:B 

CO 
0,24a 2,84xy 

11,8 
0,16a 1,19x 

7,3 
0,54b 4,12y 

7,6 
(0,18 - 0,31) (1,78 - 4,38) (0,11 - 0,23) (0,57 - 1,93) (0,34 - 0,79) (2,27 - 6,58) 

FR 
0,38a 2,79x 

7,4 
0,49a 4,42y 

8,9 
0,51a 5,28xy 

10,3 
(0,27 - 0,50) (2,01 - 3,61) (0,41 - 0,58) (3,74 - 5,16) (0,33 - 0,70) (3,60 - 7,05) 

FI 
0,19a 1,01x 

5,4 
0,01b 0,05y 

4,1 
0,12a 1,02x 

8,4 
(0,07 - 0,33) (0,23 - 2,10) (0,00 - 0,04) (0,00 - 0,17) (0,07 - 0,17) (0,61 - 1,57) 

RA 
0,06a 0,76x 

12,6 
- - 

- 
0,24a 0,44x 

1,9 
(0,01 - 0,12) (0,21 - 1,37) - - (0,08 - 0,39) (0,18 - 0,73) 

PR 
0,68a 5,64x 

8,3 
0,33a 5,36x 

16,4 
0,32a 2,68y 

8,2 
(0,31 - 1,09) (3,89 - 7,51) (0,17 - 0,50) (3,55 - 7,44) (0,23 - 0,42) (2,13 - 3,30) 

Total 
1,55ab 13,05x 

8,4 
1,00a 11,03x 

11,0 
1,74b 13,56x 

7,8 
(1,12 - 2,01) (10,49 - 15,79) (0,81 - 1,22) (8,93 - 13,26) (1,40 - 2,12) (10,92 - 16,78) 

 

 

Em relação às métricas comunitárias e os parâmetros ecossistêmicos calculados, os 

três riachos apresentaram simultaneamente valores baixos e elevados em relação às 

métricas Dominância e Equitabilidade, respectivamente, sugerindo participações 

equilibradas entre os táxons coletados (Tabela 10). As métricas relacionadas à 

heterogeneidade da comunidade, Diversidade de Simpson e Diversidade de Shannon-

Wiener, apresentaram valores altos, evidenciando alta diversidade e heterogeneidade nos 

riachos estudados. Os valores da métrica Riqueza de Margalef, sugeriu elevada riqueza 

de táxons em todos os riachos estudados (Tabela 10). Quanto aos parâmetros 

ecossistêmicos determinados pelos índices dos grupos funcionais de alimentação 

coletados: os três riachos apresentaram baixos valores do Índice de autotrofia, decorrente 

da baixa participação de indivíduos raspadores em suas comunidades (Tabela 10). 



60 

 

Antagonicamente, o Índice de matéria orgânica foi elevado em todos os riachos, 

sugerindo forte e estreita associação entre o material alóctone e a comunidade de 

macroinvertebrados aquáticos estudada (Tabela 10). Em todos os riachos, a sedimentação 

do material orgânico foi maior do que seu transporte, paralelamente, foram observados 

baixos valores para o Índice de estabilidade do canal (Tabela 10). Isso se deve à ausência 

de substratos estáveis, de forma que os canais dos riachos estudados são compostos por 

materiais pequenos e mais leves, como silte e areia. Em todos os riachos foram 

observados altos valores do Índice de controle top-down exercido por indivíduos 

predadores (Tabela 10). 

 

Tabela 10. Métricas comunitárias e parâmetros ecossistêmicos determinados para os riachos do 

Espraiado (ES), Broa (BR) e Canchim (EM). 

Métrica ou Parâmetro ES BR EM 

Número de táxons 31 27 38 

Número de indivíduos 1322 996 2374 

Dominância 0,19 0,16 0,20 

Diversidade de Simpson 0,81 0,84 0,80 

Diversidade de Shannon-Wiener (H') 2,21 2,19 2,24 

Riqueza de Margalef 4,17 3,77 4,76 

Equitabilidade 0,64 0,66 0,62 

Índice de Autotrofia 0,01 0,00 0,01 

Índice de Matéria orgânica 0,20 0,77 0,46 

Transporte e sedimentação de matéria orgânica 0,13 0,00 0,13 

Estabilidade do canal 0,12 0,00 0,10 

Controle top-down por predadores 0,24 0,24 0,27 

 

 

6.4.Cadeias tróficas 

Os indivíduos coletores e predadores consumiram porções substanciais de suas fontes 

de recursos alimentares, enquanto os outros grupos funcionais de alimentação não 

aparentaram ser limitados pela disponibilidade de recursos (Tabela 11). Os coletores 

consumiram 96,6% do estoque disponível de VFPOM + FPOM no riacho ES, 26,8% no 

riacho BR e 77,3% no riacho EM. Por sua vez, os indivíduos predadores ingeriram 

123,5% da produção total de macroinvertebrados no riacho ES, 138,8% no riacho BR e 

56,5% no riacho EM. As taxas de consumo de recursos dos indivíduos fragmentadores 

variaram entre 3,4 e 8,1% do estoque de CPOM disponíveis nos riachos, enquanto as 
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taxas de consumo dos indivíduos filtradores variaram entre <0.1 a 0,3% da taxa de SPOM 

anual disponível nos três riachos. O consumo por raspadores variou entre 14,1 a 38,3% 

da produção primária disponível. Os diagramas de cadeias tróficas construídos 

demonstraram que as vias dominantes nos riachos estudados foram aquelas provenientes 

de recursos alóctones (Figura 7). As vias correspondentes aos recursos alóctones (CPOM 

e VFPOM + FPOM) representaram majoritariamente os fluxos de energia para os 

consumidores primários em todos os riachos, variando de 56,9 a 107,8 a 36,2 a 124,9 

gAFDM m-2 ano-1, respectivamente.  
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Tabela 11. Produção, consumo e excreção (gAFDM m-2 ano-1) pra cada grupo funcional de alimentação coletado nos riachos do Espraiado (ES), 

Broa (BR) e Canchim (EM). Coletores (CO), Fragmentadores (FR), Filtradores (FI), Raspadores (RA), e Predadores (PR). Recursos disponíveis 

para os indivíduos coletores e fragmentadores são estoques anuais médios (VFPOM + FPOM e CPOM) (gAFDM m-2). Todos os outros recursos 

são taxas anuais médias (gAFDM m-2 ano-1) de material orgânico em suspensão (Filtradores), produção primária líquida (Raspadores) e produção 

total (Predadores). 

Riacho e 

FFG 
Produção GPE AE Consumo Recurso disponível % consumida Excreção 

ES FR 2,79 0,049 0,13 56,98 CPOM 1661,20 3,43 49,57 

  CO 2,84 0,033 0,10 86,33 VFPOM + FPOM 89,30 96,68 77,70 

  FI 1,01 0,050 0,10 20,18 SPOM 13458,10 0,15 18,16 

  RA 0,76 0,150 0,30 5,05 NEP 35,80 14,10 3,53 

  PR 5,64 0,350 0,70 16,11 Produção Total  13,05 123,51 4,83 

BR FR 4,42 0,049 0,13 90,18 CPOM 1293,00 6,97 78,46 

  CO 1,20 0,033 0,10 36,27 VFPOM + FPOM 135,10 26,85 32,65 

  FI 0,06 0,050 0,10 1,12 SPOM 8828,30 0,01 1,01 

  RA - 0,150 0,30 - NEP 34,10 - - 

  PR 5,36 0,350 0,70 15,32 Produção Total  11,03 138,83 4,60 

EM FR 5,29 0,049 0,13 107,86 CPOM 1324,40 8,14 93,84 

  CO 4,12 0,033 0,10 124,97 VFPOM + FPOM 161,50 77,38 112,47 

  FI 1,02 0,050 0,10 20,44 SPOM 5745,30 0,36 18,40 

  RA 0,47 0,150 0,30 3,11 NEP 8,10 38,35 2,17 

  PR 2,69 0,350 0,70 7,67 Produção Total  13,58 56,50 2,30 
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Figura 7. Diagramas de cadeias tróficas e fluxos (em gAFDM m-2 ano-1) nos riachos 

Espraiado (ES), Broa (BR) e Canchim (EM). Setas entrando = consumo; Setas saindo = 

excreção; Setas pontilhadas e sem valores não foram quantificadas. 
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6.5.Isótopos estáveis 

Os resultados das análises complementares de abundância natural de isótopos estáveis 

de carbono (13C) e nitrogênio (15N) reforçaram que em todos os riachos estudados, a 

contribuição majoritária para os consumidores foi proveniente de recursos provenientes 

do material orgânico alóctone (Figura 8). De acordo com o diagrama construído, os 

consumidores dos riachos ES e EM apresentaram alta dependência dos recursos 

provenientes do material alóctone, enquanto no riacho BR, os consumidores 

aparentemente fazem uso dos recursos de ambas as fontes (autóctone e alóctone). Esse 

fato pode ser decorrente da ausência de indivíduos raspadores, acarretando maior 

disponibilidade de recursos autóctones nesse riacho. Indivíduos predadores não foram 

analisados no riacho BR, enquanto indivíduos raspadores não foram analisados em 

nenhum dos riachos estudados, devido à baixa biomassa coletada desses grupos nas 

amostras destinadas às análises da abundância natural de isótopos estáveis. 
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Figura 8. Diagramas de δ13C e δ15N de recursos alimentares e consumidores nos riachos 

Espraiado (ES), Broa (BR) e Canchim (EM). Material orgânico (om), algas (al), 

Chironomidae (CH), Triplectides (TR), Notalina (NO), Barypenthus (BA), Neocordulia 

(NE), e Kempnyia (KE). 
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7. DISCUSSÃO 

O cerrado brasileiro é uma região relativamente pouco explorada pela literatura 

científica, a que necessita de melhores práticas de manejo, visando sua preservação e 

conservação (KLINK; MACHADO 2005).  os resultados aqui apresentados consistem 

nos primeiros diagramas de fluxos de energia, juntamente com estimativas de produção 

primária e secundária, em cadeias tróficas aquáticas presentes em riachos desse bioma. O 

monitoramento de importantes funções ecossistêmicas (como metabolismo dos cursos de 

água, dinâmica do material orgânico alóctone e produção secundária de 

macroinvertebrados aquáticos) permitiu o melhor entendimento dos processos que 

governam os cursos de água localizados nesse bioma (MARTINS et al. 2018). A 

avaliação desses processos em outros cursos de água, particularmente em ambientes 

pristinos, pode auxiliar o entendimento das características ecológicas básicas e condições 

de referência dos cursos de água dessa região, bem como, potencialmente auxiliar na 

compreensão de ambientes localizados em outras áreas de savanas tropicais. 

Durante o período de estudo, foi observada alta disponibilidade de estoques de 

material orgânico alóctone para os consumidores primários em todos os riachos 

estudados. Os três riachos são bem sombreados e a cobertura do dossel não variou 

significativamente ao longo das estações seca e chuvosa, dessa maneira, as quantidades 

altas de material orgânico alóctone presentes aparentam ser a principal fonte de energia 

para os consumidores primários, de maneira similar aos sistemas florestais presentes em 

outras regiões (CUMMINS et al. 1989; CUFFNEY et al. 1990). Entretanto, apesar da 

rigorosa metodologia de amostragem utilizada, as frações menores (FPOM e VFPOM) 

dos estoques de material orgânico disponíveis, aparentaram ter sido subestimadas durante 

o estudo.  

As taxas de consumo dos indivíduos coletores nos riachos ES e EM quase excederam 

a disponibilidade desse recurso, enquanto as taxas de consumo dos indivíduos predadores 

foram maiores que a disponibilidade de presas em todos os riachos estudados, e esse 

padrão tem sido registrado na literatura em estudos similares (STAGLIANO; WHILES 

2002; FISHER; GRAY 1983). Enquanto esse padrão pode ser relacionado a cenários 

semelhantes ao paradoxo de Allen (HURYN 1996), é importante levar em consideração 

que alguns dos recursos alimentares aqui estimados são medidas de estoques e não taxas. 

Estoques são comumente utilizados como valores guias para os recursos disponíveis aos 
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consumidores primários, entretanto, em alguns estudos como o de Colón-Gaud et al. 

(2008) as taxas de entradas verticais e horizontais de detritos alóctones foram utilizadas 

no lugar dos estoques, evitando esse problema ao comparar taxas de consumo com 

estoques de recursos disponíveis. 

Como apontado por Dodds et al. (2017), as relações entre a vegetação ripária e os 

cursos de água podem atuar de inúmeras maneiras, indo além do suporte de material 

orgânico alóctone, sombreamento e/ou proteção contra poluentes provenientes das 

atividades humanas. Dodds et al. (2017) apontaram a influência significativa das raízes 

provenientes da vegetação ripária sobre o metabolismo dos cursos de água, bem como na 

flutuação do nível da água em alguns riachos do Cerrado brasileiro, incluindo no riacho 

ES aqui estudado. Como o presente estudo foi conduzido durante o dia, quando o nível 

da água é menor, devido às altas taxas de evapotranspiração, os estoques de material 

orgânico podem ter sido subestimados devido a menor sessão do canal observada durante 

o período de coleta.  Em paralelo, as taxas metabólicas estimadas demonstraram que os 

três riachos estudados apresentaram condições heterotróficas, com taxas elevadas de 

respiração ecossistêmica e baixas taxas de produção primária bruta. A vegetação ripária 

desempenhou um papel significativo nas taxas de metabolismo, contribuindo com 

grandes quantidades de material orgânico alóctone e sombreamento do canal, elevando 

assim a respiração microbiana e reduzindo a produtividade primária devido à limitação 

da entrada de luz (SALTARELLI et al. 2018). Entretanto, mesmo as taxas limitadas de 

produção primária foram suficientes para sustentar os níveis produção secundária 

estimados dos indivíduos raspadores. 

As estimativas de produção secundária encontradas foram altas para riachos de 

cabeceira. Sistemas aquáticos tropicais tendem a apresentar maior estabilidade ao longo 

das diferentes estações do ano, sendo capazes de suportar maiores taxas metabólicas e de 

ciclagem de nutrientes (TROMBONI et al. 2017), e esse fator pode acarretar um aumento 

nas taxas de produção secundária de diferentes grupos funcionais de alimentação 

(BOULTON et al. 2008). Entre os grupos funcionais de alimentação, os maiores 

contribuidores para as taxas de produção foram os indivíduos fragmentadores, coletores 

e predadores. Altas taxas de produção e biomassa desses grupos foram encontradas em 

todos os três riachos estudados, independentemente da estação do ano. Avaliar as taxas 

de produtividade secundária por meio da aplicação dos métodos não-coortes, como o de 
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frequência de tamanhos e crescimento instantâneo para os indivíduos fragmentadores e 

coletores, respectivamente, resultou em estimativas robustas e confiáveis dessa 

importante função ecossistêmica. A aplicação desses métodos é confiável, especialmente 

em regiões tropicais, onde a temperatura da água é maior e relativamente estável, e onde 

diversos táxons com tempos de desenvolvimento curtos e coortes sobrepostas estão 

presentes independentemente da estação do ano (BENKE 1993; BENKE; HURYN 2017). 

Durante o período de estudo, as estimativas de produção secundária foram relativamente 

altas quando comparadas a outros cursos de água de cabeceira em diferentes regiões e 

biomas, superando os valores observados por Colón-Gaud et al. (2009) em riachos de 

floresta tropical fluvial no Panama (3,1 a 4,4 gAFDM m-2 ano-1), e também os valores 

obtidos por Entrekin et al. (2007) em riachos de floresta decídua nos Estados Unidos (1,2 

a 3,3 gAFDM m-2 ano-1).  

Em relação as taxas de consumo entre os grupos funcionais de alimentação coletados, 

apesar de suas altas taxas de produtividade os indivíduos fragmentadores apresentaram 

baixas taxas de consumo, processando quantidades baixas do estoque de CPOM 

disponível semelhante às taxas encontradas por Whiting et al. (2011) em riachos de 

pastagem em regiões centrais dos Estados Unidos. Esse fator sugere que esse grupo não 

é limitado pela disponibilidade de recursos em alguns sistemas, tanto em regiões 

temperadas, como tropicais. Enquanto os indivíduos fragmentadores apresentaram altas 

taxas de produtividade e baixas taxas de consumo de recursos, os indivíduos coletores, 

por sua vez, apresentaram elevadas contribuições para as estimativas totais de produção 

nos riachos estudados com altas taxas de consumo de seus recursos. As taxas de consumo 

dos indivíduos coletores variaram de 27 a 97% dos recursos disponíveis, também de 

maneira similar aos valores encontrados por Whiting et al. (2011). As contribuições 

relacionadas aos indivíduos filtradores não foram elevadas nos riachos estudados. A baixa 

abundância desse grupo pode estar associada à ausência de substratos estáveis, como 

rochas e pedregulhos nos cursos de água da região. Concomitantemente, foi encontrada 

uma grande diversidade de táxons predadores nos riachos estudados e isso aparenta ter 

elevado as taxas de produção, bem como as taxas de consumo desse grupo, sugerindo a 

presença de controle top-down por predadores nas cadeias tróficas estudadas. Esse 

resultado também pode estar relacionado com a presença de táxons que apresentam curto 

tempo de desenvolvimento, como indivíduos da subfamília Tanypodinae (Diptera: 

Chironomidae) e da família Ceratopogonidae (Diptera). 
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A baixa abundância (ausência no caso do riacho BR), biomassa e produção de 

indivíduos raspadores consistiram em um resultado interessante. Comumente esse fator 

pode ser atribuído à densa cobertura vegetacional que vêm a limitar a penetração de luz 

e, consequentemente, a produção primária. Outros estudos em regiões tropicais também 

registraram baixas taxas de produtividade primária (COLÓN-GAUD et al. 2009), porém 

nessas regiões estudadas esse padrão é mais comum, por se tratarem de riachos 

localizados em riachos de florestas tropicais fluviais. Apesar disso, Colón-Gaud et al. 

(2009) observaram taxas de produção de raspadores (0,3 a 0,6 gAFDM m-2 ano-1) 

similares às aqui apresentadas. As baixas taxas de produção de indivíduos raspadores 

observadas nos riachos estudados, podem também estar relacionadas à ausência de 

substratos estáveis, como rochas, que permitem o desenvolvimento do biofilme de algas. 

Outro interessante resultado observado se dá pela presença de indivíduos raspadores no 

riacho EM, onde foram encontrados substratos estáveis e as taxas de produção primária e 

metabolismo ecossistêmico estimadas sugerem o maior nível de heterotrofia entre os 

riachos estudados. Uma justificativa para a ocorrência e manutenção dos táxons 

raspadores nesse riacho se dá pela presença de girinos que se alimentam do biofilme de 

algas exercendo pressão top-down sobre esse recurso (diminuindo sua disponibilidade), 

porém facilitando o acesso dos macroinvertebrados aquáticos raspadores à camadas mais 

jovens do biofilme de algas (devido à remoção de sedimentos e células senescentes) como 

documentado pelos estudos de Ranvestel et al. (2004) e Colón-Gaud et al. (2010). 

Entre os consumidores primários coletados durante o período de estudo, os táxons 

mais abundantes e produtivos foram os das famílias Chironomidae (Diptera) e 

Leptophlebiidae (Ephemeroptera), ambos táxons coletores, juntamente com o gênero 

Triplectides (Trichoptera: Leptoceridae), um táxon fragmentador. Os resultados obtidos 

pelas análises complementares da abundância natural de isótopos estáveis foram 

semelhantes aos observados no estudo de Neres-Lima et al. (2016) que documentou que 

indivíduos da família Leptophlebiidae e do gênero Triplectides apresentam altas taxas de 

assimilação de carbono proveniente de fontes terrestres em cursos de água localizados na 

mata atlântica, enquanto Aguiar et al. (2018) classificou os indivíduos da família 

Leotophlebiidae como fragmentadores, devido à sua alta dependência de recursos 

alóctones (acima de 70%) e seu papel desempenhado na decomposição do material 

orgânico bentônico (ANDRADE et al. 2017). Por outro lado, esses estudos 

documentaram uma elevada dependência de recursos provenientes de algas para os 
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indivíduos da família Chironomidae (NERES-LIMA et al. 2017), e esse fato pode estar 

relacionado às algas aderidas ao material orgânico particulado ingerido por esse táxon 

(VADEBONCOEUR; POWER 2017) e às análises realizadas ao nível de família, que 

podem não apresentar detalhamento ecológico confiável para indivíduos de níveis 

taxonômicos mais elevados (MUELLER et al. 2013). 

Os resultados aqui apresentados corroboram com as predições do Conceito do 

Contínuo Fluvial (VANNOTE et al. 1980) e contribuem para o melhor entendimento do 

conceito do Gradiente Fluvial entre Biomas (DODDS et al. 2015), ao elucidar fatores que 

influenciem a estrutura e o funcionamento de cursos de água de um bioma relativamente 

pouco explorado. As fontes alimentares responsáveis pela maior parte dos fluxos de 

energia ao longo das cadeias tróficas aquáticas construídas foram as provenientes do 

material orgânico alóctone, refletindo a dominância de características associadas às 

cadeias tróficas aquáticas marrons (KASPARI; YANOVIAK 2009), que predominam os 

sistemas aquáticos heterotróficos. Entretanto, a abundância de um recurso não reflete 

necessariamente sua real importância para a produção secundária e cadeias tróficas 

aquáticas (BRETT et al. 2017).  

Alguns estudos sugerem que a produção de consumidores primários e secundários em 

pequenos riachos tropicais é governada por fontes de alimento provenientes de recursos 

de algas (LAU et al 2009; NERES-LIMA et al. 2017; BRETT et al. 2017). 

Concomitantemente, evidências de onivoria, obtenção de recursos em diferentes níveis 

tróficos (GARVEY; WHILES 2016), são comuns em variados táxons de 

macroinvertebrados aquáticos encontrados em regiões tropicais (FRAUENDORF et al. 

2013). Enquanto nosso estudo promove uma base quantitativa para o melhor 

entendimento das estruturas e funções ecossistêmicas de riachos localizados no Cerrado 

brasileiro, estudos futuros nessa região ou em outras regiões tropicais pouco investigadas 

devem incluir métodos traçadores, como abordagens mais amplas e completas utilizando 

análises de abundância natural de isótopos estáveis, experimentos de adições de nutrientes 

para avaliar a estequiometria ambiental e os desequilíbrios estequiométricos entre 

recursos e consumidores (CROSS et al. 2005), e até o mesmo o uso de espectros de ácidos 

graxos (NIELSEN et al. 2017), visando melhor detalhar os fluxos de energia das cadeias 

tróficas presentes nesses sistemas. 
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Enquanto a maioria dos planos de monitoramento de cursos de água em território 

brasileiro são baseados estritamente em características comunitárias estáticas, como 

abundância e biomassa, a utilização de métricas funcionais é fundamental para o melhor 

entendimento dos processos que governam, interferem e impactam esses ambientes. 

Estressores ambientais podem afetar tanto as estruturas, como as funções ecossistêmicas 

de maneiras variadas e por vezes contrastantes (SANDIN; SOLIMINI 2009). As funções 

ecossistêmicas, como a produção secundária e os fluxos de energia e nutrientes, são 

consideradas como base fundamental dos serviços ecossistêmicos (MILLENIUM 

ECOSYSTEM ASSESSMENT 2005), que por sua vez podem ser traduzidos em 

benefícios econômicos, encorajando assim a incorporação dessas métricas funcionais em 

processos de monitoramento, conservação, restauração e mitigação de impactos 

(VERMAAT et al. 2015). 
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8. CONCLUSÕES 

Ao estimar as taxas de produção secundária de macroinvertebrados aquáticos, 

juntamente com estimativas da produção primária e dinâmica de material orgânico 

alóctone, bem como, elucidando fatores relacionados aos fluxos de energia presentes nas 

cadeias tróficas aquáticas em riachos de Cerrado brasileiro, o desenvolvimento da 

presente pesquisa permitiu o estabelecimento das seguintes conclusões: 

 

I. Em relação às estimativas da produção secundária observadas, as taxas de produção 

foram relativamente altas, em detrimento a valores observados tanto em regiões 

temperadas, como em outras regiões tropicais. Os riachos estudados do bioma 

Cerrado brasileiro apresentam pronunciada estabilidade ao longo das estações do 

ano, suportando assim maiores taxas de produtividade secundária e 

consequentemente maiores taxas de ciclagem de nutrientes. Entre os grupos 

funcionais de alimentação dos macroinvertebrados aquáticos coletados, os 

indivíduos coletores e fragmentadores tiveram maior contribuição para as estimativas 

de produção secundária entre os consumidores primários, sugerindo a presença 

características associadas às cadeias tróficas marrons nas bases de produção dos 

riachos estudados. Para os consumidores secundários foram observadas as maiores 

taxas de produção secundária estimadas, sugerindo que as cadeias tróficas nos 

sistemas estudados são controladas pela presença desses indivíduos predadores, no 

lugar da disponibilidade de recursos de basais. A composição e estrutura da 

comunidade de macroinvertebrados aquáticos coletados durante o estudo corroboram 

com as predições apresentados pelo conceito do Contínuo Fluvial (VANNOTE et al. 

1980), onde riachos de cabeceira, particularmente sombreados, possuem a 

comunidade formada majoritariamente por predadores e indivíduos especializados 

em se alimentar de material orgânico alóctone proveniente das margens. 

 

II. A produção secundária se demonstrou uma variável dinâmica confiável que pode ser 

utilizada para mensurar importantes aspectos ecossistêmicos em cursos de água. As 

metodologias de amostragem e avaliação utilizadas pelo presente estudo para a 

estimativa da produtividade secundária foram adequadas para a determinação dos 

níveis dessa função ecossistêmica. A comunidade de macroinvertebrados aquáticos 

nos riachos estudados foi composta por táxons com ciclos de vida curtos e coortes 
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sobrepostas, ambas características decorrentes de fatores como alta disponibilidade 

de recursos e temperaturas relativamente estáveis e elevadas. A utilização dos 

métodos de frequência de tamanhos e de crescimento instantâneo é indicada na 

avaliação da produção secundária nesses sistemas, resultando em dados e 

informações representativos sobre riachos preservados de um importante bioma 

tropical. 

 

III. Em relação às bases de produção e às cadeias tróficas aquáticas estudadas, os 

recursos provenientes do material orgânico alóctone foram observados de forma 

abundante e contribuíram notavelmente para os fluxos de energia nas cadeias tróficas 

de fluxo construídas, refletindo características predominantemente heterotróficas, 

novamente associadas às cadeias tróficas marrons. Adicionalmente, a composição 

dos grupos dos grupos funcionais de alimentação, suas estimativas de produção 

secundária e análise de abundância natural de isótopos estáveis confirmaram a 

hipótese de que os curso de água estudados apresentariam características 

majoritariamente heterotróficas e que o material orgânico alóctone deveria dominar 

tanto a base de produção, como os fluxos de energia nas cadeias tróficas aquáticas 

estudadas. 

 

IV. O maior questionamento levantado pela presente pesquisa reside no fato de que um 

recurso alimentar encontrado de forma abundante, não necessariamente pode ser 

interpretado como um recurso de alta qualidade. As cadeias tróficas aquáticas 

estudadas foram construídas a partir do consumo proveniente da eficiência de 

assimilação de cada grupo funcional de alimentação e essa metodologia estima 

estritamente a quantidade de recursos necessária para sustentar níveis tróficos 

superiores, quantificados pelas estimativas da produção secundária. Entretanto, a 

presente metodologia não aborda as diferentes demandas nutricionais de cada grupo 

funcional de alimentação. Futuro estudos em cursos de água tropicais, preservados 

ou não, devem abordar essas questões a partir da estimativa da produção secundária, 

juntamente com abordagens relacionadas à estequiometria ambiental ou espectros de 

ácidos graxos. 

 

V. Rios e riachos são ambientes onde inúmeras estruturas e processos ecossistêmicos 

ocorrem simultaneamente, sendo diretamente influenciados pela presença da 
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vegetação ripária em seus entornos. A compreensão clara e melhor entendimento de 

como esses processos ocorrem em ambientes preservados é de fundamental 

importância para sua preservação e manutenção dos serviços ecossistêmicos 

promovidos por esses sistemas. Os planos de monitoramento brasileiros são 

limitados à utilização de métricas comunitárias estáticas, tornando a inclusão de 

funções ecossistêmicas em processos de avaliação fundamental para o melhor 

manejo e preservação desses ambientes. A principal vantagem da incorporação de 

métricas funcionais se dá pela sua capacidade de conversão em benefícios 

econômicos, podendo assim encorajar sua utilização. 
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