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EFEITOS DO ESPAÇO E DO AMBIENTE SOBRE ASSEMBLEIAS DE PEIXES 

DE IGARAPÉS DA AMAZÔNIA ORIENTAL 

 

RESUMO 

 

Os igarapés amazônicos podem apresentar características ambientais rigorosas para 

diversas espécies de peixes devido à sua condição oligotrófica. Apesar disso, estes 

cursos d’água detêm uma ictiofauna rica e diversificada, que ocupa uma grande 

variedade de microhábitats nos igarapés. Em sistemas de lagos de ria, os rios e igarapés 

sofrem um represamento natural e passam a ter baixos valores de correnteza, o que pode 

tornar esses ambientes mais homogêneos, já que a correnteza afeta diversas 

características dos igarapés. Nesse caso, a distância entre os igarapés poderia ser um dos 

principais fatores estruturadores das assembleias de peixes. Este trabalho teve como 

objetivo analisar a influência do espaço e do ambiente sobre a estrutura das assembleias 

de peixes de igarapés afogados em Caxiuanã, na Amazônia Oriental. As coletas de 

peixes foram realizadas durante o período da seca de 2010, abrangendo 34 trechos de 

igarapés. Foram mensurados oito fatores abióticos para testar os efeitos das 

características ambientais locais. Para analisar os efeitos do espaço, foram calculados 

filtros espaciais a partir das coordenadas geográficas, bem como a distância fluvial entre 

os trechos. As análises mostraram que o ambiente foi o único fator a influenciar a 

diversidade beta, refutando a hipótese do espaço enquanto fator estruturador e 

reforçando o papel do nicho ecológico na distribuição das espécies. Apesar disso, os 

fatores abióticos explicaram uma porcentagem baixa da variação na composição das 

espécies de peixe, o que mostra que outras variáveis podem afetar essas assembleias. 

 

Palavras-chave: Lago de ria, β-diversidade, teoria do nicho, teoria neutra, partição de 

variância. 
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EFFECTS OF SPACE AND ENVIRONMENT ON THE FISH ASSEMBLAGES 

IN STREAMS OF THE EASTERN AMAZON 

 

ABSTRACT 

 

The amazon streams have harsh environmental characteristics for several fish species 

due to their oligotrophic conditions. In spite of that, these watercourses possess a rich 

and diversified ichthyofauna, resulting from the various microhabitats found in streams. 

In ria lake systems, the rivers and streams suffer a natural impoundment, which 

provokes a lowering on current velocity values. This could homogenize the 

environment, since current velocity affects many of the streams features. Thereby, 

distance between streams could have its importance emphasized as a structural factor of 

stream fish assemblages. This study aimed to analyze the influence of space and 

environment on the structure of fish assemblages in drowned streams of Caxiuanã, in 

Eastern Amazon. The fishes were caught during the period of drought of 2010, 

including 34 transects of drowned streams. Eight abiotic factors were measured to test 

the effect of the environment. To analyze the effect of the space, space filters were 

calculated based on the geographical coordinates, as well as the distance among the 

streams following the watercourse. The analyses showed that the environment was the 

only factor to influence the beta diversity, refuting the hypothesis of the space as a 

structuring factor and reinforcing the paper of the ecological niche in the distribution of 

species. Nevertheless, the abiotic factors explained a low percentage of the variation in 

the fish composition, what shows that other variables can affect these assemblages. 

 

Key-words: Ria lake, β-diversity, niche theory, neutral theory, variance partitioning. 
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RESUMO 

1. Os igarapés amazônicos podem apresentar características ambientais rigorosas 

para diversas espécies de peixes devido à sua condição oligotrófica. Apesar 

disso, estes cursos d’água detêm uma ictiofauna rica e diversificada, que ocupa 

uma grande variedade de microhábitats nos igarapés.  

2. Em sistemas de lagos de ria, os rios e igarapés sofrem um represamento natural e 

passam a ter baixos valores de correnteza, o que pode tornar esses ambientes 

mais homogêneos, já que a correnteza afeta diversas características dos igarapés. 

Nesse caso, a distância entre os igarapés poderia ser um dos principais fatores 

estruturadores das assembleias de peixes.  

3. Este trabalho teve como objetivo analisar a influência do espaço e do ambiente 

sobre a estrutura das assembleias de peixes de igarapés afogados em Caxiuanã, 

na Amazônia Oriental. As coletas de peixes foram realizadas durante o período 

da seca de 2010, abrangendo 34 trechos de igarapés afogados. Foram 

mensurados oito fatores abióticos para testar o efeito do ambiente. Para analisar 

o efeito do espaço, foram calculados filtros espaciais a partir das coordenadas 

geográficas, bem como a distância fluvial entre os trechos. 

4. As análises mostraram que o ambiente foi o único fator a influenciar a 

diversidade beta, refutando a hipótese do espaço enquanto fator estruturador e 

reforçando o papel do nicho ecológico na distribuição das espécies. Apesar 

disso, os fatores abióticos explicaram uma porcentagem baixa da variação na 

composição das espécies de peixe, o que mostra que outras variáveis podem 

afetar essas assembleias. 
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INTRODUÇÃO 

Um dos principais objetivos da ecologia de comunidades é compreender como 

as espécies estão distribuídas no espaço e quais são os fatores e processos que geram 

esses padrões (Brown, 1984; Cottenie, 2005; Soininen, McDonald & Hillebrand, 2007). 

A variação da abundância dos indivíduos entre as espécies, bem como a variação da 

composição específica ao longo do espaço, constituem medidas importantes para a 

compreensão dos processos que estruturam essa diversidade. Para este fim, a análise da 

diversidade beta (β) (Whittaker, 1960, 1972), que é a variação na composição de 

espécies de um local para outro, permite avaliar a dissimilaridade entre as comunidades 

através da mensuração da taxa de substituição (turnover) de espécies entre duas ou mais 

áreas (Koleff, Gaston & Lennon, 2003; Cardoso, Borges & Veech, 2009). Esse tipo de 

análise possibilita o exame de padrões de distribuição de espécies no espaço, como por 

exemplo, o decaimento da similaridade em função da distância (Qian, Ricklefs & 

White, 2005; Soininen et al., 2007).  

A variação da diversidade beta entre locais pode ser explicada tanto por 

variações nos fatores ambientais locais como por fatores espaciais, sendo estes 

mecanismos não necessariamente exclusivos (Nekola & White, 1999; Thompson & 

Townsend, 2006; Soininen et al., 2007). Pela abordagem ambiental, cada espécie tem 

um conjunto de condições bióticas e abióticas que determinam os limites dentro dos 

quais as espécies podem persistir (Juen & de Marco, 2011). Assim, a distribuição das 

espécies seria determinada pelos fatores abióticos (Hutchinson, 1957); quanto maior a 

heterogeneidade ambiental, maior será a taxa de substituição de espécies e menor será a 

similaridade entre os locais. A abordagem espacial parte do pressuposto de que todos os 

organismos de todas as espécies apresentam aptidões idênticas e, desta forma, teriam a 

mesma probabilidade de acessar e se estabelecer nos ambientes (Nekola & White, 

1999); nesse caso, o principal agente estruturador da similaridade faunística regional em 

uma escala de tempo ecológico seria a dispersão limitada pela distância geográfica entre 

as assembleias (Hubbell, 2001, 2005; Chave, 2004). Desta forma, locais mais próximos 

teriam maiores chances de serem colonizados por indivíduos das mesmas espécies 

existentes nas assembleias circunvizinhas e, consequentemente, locais mais próximos 

teriam maior compartilhamento de espécies (Juen & de Marco, 2011). Mesmo em 

ambientes completamente homogêneos, as assembleias teriam sua dissimilaridade 

aumentada em função da distância devido às limitações espaciais impostas sobre a 

capacidade de dispersão das espécies (Hubbell, 2001; Cassemiro & Padial, 2008).  
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Igarapés são pequenos corpos d’água que formam a maior parte da imensa rede 

de drenagem que constitui a bacia amazônica (Lowe-McConnell, 1999). Na maioria dos 

casos, esses cursos d’água são caracterizados por possuírem leito bem delimitado, baixo 

pH devido à presença de ácidos húmicos e fúlvicos, pobreza de nutrientes dissolvidos e 

baixa produtividade autóctone (Lowe-McConnell, 1999; Mendonça, Magnusson & 

Zuanon, 2005; Espírito-Santo et al., 2009), levando à dependência da entrada de 

material alóctone para manutenção das teias alimentares (Fidelis, Nessimian & Hamada, 

2008; Nin, Ruppenthal & Rodrigues, 2009). Apesar dessas condições extremas, a 

ictiofauna de igarapés amazônicos é bem diversificada e possui altas taxas de 

endemismo, o que mostra que esses ambientes são grandes contribuintes da 

biodiversidade regional (Mendonça et al., 2005; Arbeláez, Duivenvoorden & 

Maldonado-Ocampo, 2008; Montag et al., 2008). Apesar do conhecimento das 

características funcionais dessas assembleias ainda ser limitado, os igarapés amazônicos 

representam uma oportunidade interessante de estudar os processos determinantes da 

diversidade local e da distribuição espacial da diversidade, já que apresentam um padrão 

claro de interconexão e se espalham por uma vasta planície, com características 

ambientais relativamente estáveis (Lowe-McConnell, 1999). 

Uma das principais causas da grande diversidade de peixes em pequenos riachos 

é que estes estão distribuídos em áreas submetidas a diferentes condições geológicas, 

hidrológicas e ambientais, criando uma grande variedade de microhábitats (Jackson, 

Peres-Neto & Olden, 2001; Meyer et al., 2007). Uma condição hidrográfica pouco 

conhecida é encontrada na região do baixo rio Anapu, localizada na Amazônia Oriental. 

Esta área constitui um lago de ria, com formação derivada do afogamento de vales 

durante o Holoceno (Behling & da Costa, 2000; Irion et al., 2009). Esse processo 

resultou no represamento do rio e levou ao ganho de características lacustres, tanto para 

as baías como para seus afluentes de menores ordens. Desta maneira, rios e igarapés 

(nome dado aos riachos amazônicos) passaram a apresentar características de ambientes 

lênticos e são chamados de “afogados” (IBGE, 1991; Behling & da Costa, 2000). Os 

igarapés afogados possuem extensas planícies de inundação que podem ultrapassar os 

dez metros de largura, mesmo em cursos d’água de pequena ordem (Montag et al., 

2009).  

Considerando os igarapés amazônicos e a peculiar hidrografia dos lagos de ria, 

este trabalho tem por objetivo avaliar o efeito do espaço e do ambiente sobre a estrutura 

das assembleias de peixes de igarapés afogados do baixo Rio Anapu, na Amazônia 



 13 

Oriental. Através deste objetivo, busca-se testar as seguintes hipóteses: i) igarapés com 

condições abióticas semelhantes terão uma ictiofauna mais similar independente da 

distância, de acordo com a abordagem ambiental; ii) igarapés mais próximos terão fauna 

mais similar independente dos fatores abióticos, de acordo com a abordagem espacial. 

Como a velocidade de correnteza se mantém em níveis muito baixos, e considerando 

que esta variável determina diversas características dos riachos (Uieda & Castro, 1999), 

espera-se que os fatores abióticos tenham sofrido certa homogeneização, minimizando 

os efeitos do ambiente sobre a ictiofauna e fortalecendo a abordagem espacial.  

 

MATERIAL E MÉTODOS 

Área de estudo 

O estudo foi desenvolvido em 34 trechos de igarapés afogados na região do 

baixo rio Anapu, onde está inserida a Floresta Nacional (FLONA) de Caxiuanã, nos 

municípios de Portel e Melgaço, Estado do Pará, Brasil (Figura 1).  

A FLONA de Caxiuanã possui 85% de sua área coberta por Floresta Ombrófila 

Densa de Terra Firme (Almeida, Lisboa & Silva, 1993). O clima local é do tipo “Am” 

na classificação de Köppen, definido como tropical quente e úmido, com curto período 

de seca e sazonalidade bem definida (Peel, Finlayson & McMahon, 2007). A 

temperatura média é de 26,7 ºC, com mínima de 23 ºC e máxima de 32,7 ºC. A 

pluviosidade média anual alcança 2.000 mm, com a maior incidência de chuvas no mês 

de março (379 mm) e a menor, em outubro (50 mm) (Costa & Moraes, 2002). O nível 

máximo das águas ocorre nos meses de abril e maio, com 180 cm, enquanto a cota mais 

baixa é alcançada nos meses de novembro e dezembro, com 120 cm (Divisão de 

Proteção dos Recursos Naturais, DPRN).  

Os igarapés de Caxiuanã apresentam águas ácidas (pH ≈ 5,5), o leito 

abundantemente recoberto por folhiço e troncos caídos, pouca profundidade (≈ 30 cm) e 

um canal principal associado com uma extensa planície de inundação, que pode atingir 

mais de dez metros (Montag et al., 2009). O sistema hidrográfico de Caxiuanã é um 

ambiente peculiar, pois constitui um “lago de ria” derivado do afogamento de vales do 

rio Anapu durante o Holoceno (Behling & da Costa, 2000). Esse tipo de formação levou 

o rio a perder suas planícies marginais inundáveis, a ter pouca variação entre os ciclos 

de cheia e seca e a ter suas bordas delimitadas por áreas de Terra Firme (IBGE, 1991; 

Costa et al., 2002; Montag et al., 2009), definindo uma condição predominantemente 

lacustre para o sistema.  
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Figura 1. Localização da região do baixo Anapu, com a delimitação da Floresta 

Nacional de Caxiuanã, Pará, Brasil. Os pontos representam os 34 trechos de igarapés 

afogados que tiveram a ictiofauna amostrada durante a seca de 2010. 

 

Variáveis ambientais 

Em cada trecho de igarapé, os fatores abióticos foram mensurados em três 

pontos equidistantes antes da coleta dos peixes. A média dos valores obtidos para cada 

fator em cada trecho foi utilizada nas análises estatísticas.  

Foram mensurados os seguintes fatores abióticos: i) profundidade (m) e ii) 

largura do igarapé (m), iii) velocidade da correnteza (m/s), iv) temperatura da água (
o
C), 

v) pH, vi) condutividade elétrica (µS/cm), vii) oxigênio dissolvido (%) e viii) abertura 

de dossel (%). Estas variáveis são consideradas como algumas das mais representativas 

em estudos de assembleias de peixes de igarapés de terra firme (Rincón, 1999; Jackson 

et al., 2001; Allan & Castillo, 2007).  

A profundidade e largura do igarapé foram medidas com a utilização de trenas. 

O teor de oxigênio dissolvido foi obtido com uso de oxímetro DO-5510 (Lutron 
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Electronic Enterprises, Taipei, Taiwan). O pH, a temperatura e a condutividade foram 

medidos por medidor multiparamétrico PCSTestr 35 (OAKTON, Vernon Hills, IL, 

USA). Para medir a velocidade da correnteza, foi observado o tempo que um objeto 

semi-flutuante levou para percorrer uma distância preestabelecida. A abertura de dossel 

foi determinada a partir de fotos digitais, obtidas com máquina fotográfica SONY DSC-

W110 a 1 m acima da superfície da água. As fotos foram convertidas para escala de 

cinza para que se pudesse calcular a porcentagem de pixels brancos na figura utilizando 

o programa ENVI 4.5 (ITT Visual Information Solutions, Boulder, CO, USA). Como a 

escala de Horton (sensu Welcomme, 1983) não é propícia para essa região em 

consequência do afogamento dos corpos d’água, preferiu-se utilizar a largura para 

classificar os igarapés em duas categorias de tamanho, sendo elas: “pequeno” (< 5 m) e 

“grande” (> 5 m). Esta classificação foi utilizada em algumas análises estatísticas 

descritas a seguir. 

 

Coleta de peixes 

As coletas foram realizadas em novembro de 2010, durante o período da seca. 

Em cada igarapé foi estabelecido um trecho de 50 m de comprimento, com amostragem 

nas duas margens do corpo d’água. A coleta dos exemplares foi realizada com redes de 

mão durante seis horas, sendo que este tempo foi dividido entre três ou quatro coletores. 

Os indivíduos coligidos foram fixados em formol 10% e conservados posteriormente 

em álcool 70%. A identificação dos exemplares foi realizada ao menor nível 

taxonômico possível usando chaves taxonômicas e com consulta a especialistas (Dr. 

David Santana, M. Sc. Guilherme Dutra e mestrando Luiz Peixoto) do Museu Paraense 

Emílio Goeldi (MPEG). Todo o material coletado foi depositado na Coleção Ictiológica 

do MPEG, Belém, Pará (ver números de tombo na Tabela 2). 

 

Variáveis espaciais 

Foram criadas duas matrizes de variáveis espaciais, uma contendo filtros 

espaciais e outra contendo a distância fluvial entre os pares de trechos de igarapé. Para a 

formação da primeira matriz, uma série de variáveis espaciais foi criada com as análises 

de Coordenadas Principais de Matrizes de Vizinhanças (PCNM) (Borcard & Legendre, 

2002; Borcard et al., 2004; Diniz-Filho & Bini, 2005; Dray, Legendre & Peres-Neto, 

2006; Griffith & Peres-Neto, 2006). Nessa análise, as coordenadas geográficas são 

primeiramente usadas para criar uma matriz de distância linear entre os locais 
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amostrados. De acordo com os procedimentos descritos por Griffith & Peres-Neto 

(2006), a variação espacial total é decomposta em um conjunto finito de variáveis 

(filtros ou autovetores) espaciais explanatórias, cada qual correspondendo a uma escala, 

ou estrutura espacial específica (Nabout et al., 2009). Assim, esta decomposição 

possibilita a análise espacial em todas as escalas que podem ser descritas pela 

configuração espacial dos locais de amostragem (Borcard et al., 2004). Todos os 

autovetores com coeficientes I de Moran maiores que 0,1 foram incluídos na matriz de 

preditores espaciais. Esta análise foi realizada utilizando o software Spatial Analysis in 

Macroecology v. 4.0 (SAM, Rangel, Diniz-Filho & Bini, 2010). Os escores dessa 

análise (PCNM), derivados da matriz das coordenadas geográficas, foram utilizados 

para representar as variáveis espaciais nas análises estatísticas e, de acordo com o 

critério acima, cinco filtros espaciais foram selecionados. 

Diferente do ambiente terrestre, o meio aquático não está disposto de maneira 

bidimensional; o mesmo tem a configuração de uma rede dendrítica, formada por uma 

série de segmentos lineares (Ganio, Torgersen & Gresswell, 2005), o que deve ser 

considerado em análises espaciais feitas a partir desses ambientes. Diversas espécies 

associadas ao ambiente aquático, como os peixes, não podem se locomover em linha 

reta entre um ponto e outro, podendo se deslocar unicamente seguindo o curso da água 

(Landeiro et al., 2011). Assim, foi calculada a distância fluvial entre os igarapés 

(distância seguindo o curso d’água), por esta ser mais apropriada para espécies 

aquáticas. Para isso, foi utilizado o programa ArcMap
®
 10 e shapes da drenagem local 

em escalas de 1:100.000. A distância fluvial foi calculada medindo a drenagem trecho a 

trecho entre cada par de igarapés. 

 

Análises estatísticas 

Para determinar quais fatores ambientais foram mais correlacionados com a 

abundância das espécies, foi utilizado o procedimento BioEnv (Clarke & Ainsworth, 

1993), que gera diversas matrizes de distância euclidiana para todos os subconjuntos 

possíveis de fatores abióticos. É selecionado o subconjunto com a melhor correlação do 

rank de Spearman em relação à matriz de abundância das espécies. Os fatores que 

compunham este subconjunto foram utilizados nas demais análises estatísticas. Para esta 

análise, foi elaborada uma matriz de dissimilaridade com o coeficiente de Bray-Curtis, 

sendo os dados de abundância previamente transformados (log (x+1)). Para a matriz de 

dados ambientais, foi feita a padronização através da subtração de cada valor pela média 
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e divisão pelo desvio padrão. A padronização faz com que os fatores abióticos, medidos 

em diferentes unidades, passem a seguir uma escala comum, permitindo comparações 

entre as variáveis (Legendre & Legendre, 1998). 

A variação da composição de espécies entre locais (diversidade beta) foi 

calculada usando o índice de Jaccard quantitativo modificado por Chao et al. (2005). 

Este índice foi escolhido porque leva em consideração tanto a abundância das espécies 

quanto uma estimativa das espécies que possivelmente não foram amostradas. Além 

disso, ele é considerado relativamente independente da riqueza de espécies e mais 

preciso, mesmo para pequenas amostras (Soininen et al., 2007). O índice de Jaccard foi 

estimado par-a-par para todos os locais amostrados. Um índice de dissimilaridade de 

Jaccard maior corresponde a uma composição de espécies mais diferenciada para um 

determinado trecho de igarapé. Os valores de dissimilaridade entre os pares de trechos 

de igarapés foram plotados em função da distância (Condit et al., 2002; Soininen et al., 

2007). 

Para analisar os efeitos do ambiente e do espaço sobre a diversidade beta, foi 

utilizado o teste de Mantel parcial (Legendre & Troussellier, 1988) com aplicação do 

coeficiente de correlação de Pearson. Esta análise computa uma correlação parcial entre 

duas matrizes após controlar o efeito de uma terceira matriz (Legendre & Legendre, 

1998). Para a matriz euclidiana de variáveis espaciais, foi utilizada tanto a matriz de 

filtros espaciais quanto a matriz de distância fluvial. Para a matriz euclidiana de fatores 

ambientais, os fatores abióticos foram padronizados. Foram realizadas duas análises, 

uma para todos os trechos de igarapés, uma para os igarapés “pequenos” e outra para os 

igarapés “grandes”. Foram feitas 10.000 permutações para cada teste. 

Existe um debate acerca do melhor método para analisar a diversidade beta (Bin 

et al., 2010), se seria a utilização dos dados brutos (raw data approach) ou de matrizes 

de distância (distance approach) (Legendre, Borcard & Peres-Neto, 2005; Tuomisto & 

Ruokolainen, 2006). Para este estudo, foi seguida a sugestão dada por Tuomisto & 

Ruokolainen (2006) de utilizar o teste de Mantel parcial, calculado com base em 

matrizes de distância, por ser o que melhor se adéqua à análise dos efeitos previstos pela 

Teoria Neutra (Hubbell, 2001) para a variação na composição das espécies, já que a 

mesma avalia o efeito da distância entre as unidades amostrais. 

Todas as análises estatísticas foram realizadas pelas rotinas do programa R (R 

Development Core Team, 2011), utilizando o pacote vegan (Oksanen et al., 2011). 

 



 18 

RESULTADOS 

Características estruturais e ambientais dos igarapés afogados 

Os igarapés da região do baixo Anapu apresentaram águas ácidas (Média = 6,28; 

± 1,02 DP), baixa condutividade elétrica (18,81 µS/cm; ± 5,60), alta concentração de 

oxigênio dissolvido (7,04 mg/l; ± 2,28) e temperatura elevada (27,24 ºC; ± 1,94). Em 

relação à estrutura, os cursos d’água mostraram-se largos (10,81 m; ± 12,68) e pouco 

profundos (0,73 m; ± 0,36), com correnteza lenta (0,07 m/s; ± 0,05) e dossel pouco 

aberto (27,33 %; ± 4,52) (Tabela 1). 

 

Tabela 1. Valores médios, mínimos, máximos e desvio padrão dos fatores abióticos 

amostrados em 34 trechos de igarapés do Baixo Anapu, PA durante a seca de 2010.  

pH: potencial hidrogeniônico; Cond: condutividade; OD: oxigênio dissolvido; Temp: 

temperatura; Prof: profundidade; Larg: largura; Dossel: abertura de dossel. 

  pH 

Cond. 

(µS/cm) 

OD 

(mg/L) 

Temp. 

(ºC) 

Vel. 

(m/s) 

Prof. 

 (m) 

Larg. 

(m) 

Dossel 

(%) 

Média 6,28 18,81 7,04 27,24 0,07 0,73 10,81 27,33 

Mínimo 4,45 12,50 3,30 24,60 0,00 0,33 2,03 16,60 

Máximo 7,78 40,53 11,60 31,13 0,19 1,43 53,33 37,48 

DP 1,02 5,60 2,28 1,94 0,05 0,36 12,68 4,52 

 

Ictiofauna 

Foram coligidos 12.926 exemplares pertencentes a 55 espécies, 20 famílias e 

seis ordens (Tabela 2). Seis espécies apresentaram abundância relativa maior que 5% do 

total, sendo elas: Copella arnoldi (4.340 indivíduos; 33,58%), Crenuchus spilurus 

(1.850; 14,31%), Hyphessobrycon heterorhabdus (1.618; 12,5%), Hemigrammus sp. 1 

(1.220; 9,43%), Apistogramma sp. 1 (830; 6,42%) e Apistogramma sp. 3 (698; 5,40%) 

(Tabela 3). As ordens mais representativas em termos de abundância foram 

Characiformes (83,3%) e Perciformes (13,5%), seguidas por Cyprinodontiformes 

(1,42%), Siluriformes (0,9%), Gymnotiformes (0,81%) e Synbranchiformes (0,03%). 

As ordens que apresentaram maior riqueza foram Characiformes (40%), Perciformes 

(23,64%) e Siluriformes (16,36%). 
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Tabela 2. Espécies de peixes coligidas em 34 trechos de igarapés afogados amostrados 

durante a seca de 2010 no Baixo Anapu, PA, com o número de tombo (voucher) e 

abundâncias absoluta e relativa (táxons listados em ordem alfabética). 

Táxon/Autoridade Voucher 
Abundância 

absoluta 

Abundância 

relativa (%) 

Characiformes 

 

10.774 83,4% 

   Characidae 

 

3.296 83,4% 

      Characidae gen.1 MPEG 23384 15 0,1% 

      Hemigrammus sp. 1 MPEG 23385 1.220 9,43% 

      Hemigrammus sp. 4 MPEG 23386 152 1,17% 

      Hemigrammus unilineatus (Gill, 1858) MPEG 23387 265 2,1% 

      Heterocharax sp. 1 MPEG 23388 14 0,1% 

      Hyphessobrycon heterorhabdus (Ulrey, 1894) MPEG 23389 1.618 12,5% 

      Iguanodectes sp. 1 MPEG 23390 12 0,1% 

   Crenuchidae 

 

2.171 16,8% 

      Crenuchus spilurus Günther, 1863 MPEG 23391 1.850 14,3% 

      Microcharacidium sp. 1 MPEG 23392 321 2,5% 

   Curimatidae 

 

19 0,1% 

      Cyphocharax spilurus (Günther, 1864) MPEG 23393 19 0,1% 

   Erythrinidae 

 

12 0,1% 

      Erythrinus erythrinus (Bloch & Schneider, 1801) MPEG 23394 1 <0,1% 

      Hoplerythrinus unitaeniatus (Spix & Agassiz, 1829) MPEG 23395 2 <0,1% 

      Hoplias malabaricus (Bloch, 1794) MPEG 23396 9 0,1% 

   Gasteropelecidae 

 

423 3,3% 

      Carnegiella strigata (Günther, 1864) MPEG 23397 423 3,3% 

   Lebiasinidae 

 

4.853 37,5% 

      Copella arnoldi (Regan, 1912) MPEG 23398 4.340 33,6% 

      Copella nigrofasciata (Meinken, 1952) MPEG 23399 471 3,6% 

      Nannostomus eques Steindachner, 1876 MPEG 23400 2 <0,1% 

      Nannostomus trifasciatus Steindachner, 1876 MPEG 23401 30 0,2% 

      Pyrrhulina sp. 1 MPEG 23402 1 <0,1% 

      Pyrrhulina sp. 2 MPEG 23403 2 <0,1% 

      Pyrrhulina sp. 3 MPEG 23404 1 <0,1% 

      Pyrrhulina sp. 4 MPEG 23405 3 <0,1% 

      Pyrrhulina sp. 5 MPEG 23406 3 <0,1% 

Cyprinodontiformes 

 

184 1,4% 

   Rivulidae 

 

184 1,4% 

      Rivulidae gen. 1 MPEG 23407 2 <0,1% 

      Rivulus sp. 1 MPEG 23408 75 0,6% 

      Rivulus sp. 2 MPEG 23409 73 0,6% 

      Rivulus sp. 3 MPEG 23410 1 <0,1% 

      Rivulus sp. 4 MPEG 23411 33 0,3% 

Gymnotiformes 

 

105 0,8% 

   Gymnotidae 

 

10 0,1% 

      Gymnotus coropinae Hoedeman, 1962 MPEG 23412 10 0,1% 

   Hypopomidae 

 

95 0,7% 

      Brachyhypopomus sp. 1 MPEG 23413 84 0,6% 

      Brachyhypopomus sp. 2 MPEG 23414 4 <0,1% 

      Hypopygus lepturus Hoedeman, 1962 MPEG 23415 2 <0,1% 

      Hypopygus sp. 1 MPEG 23416 5 <0,1% 
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Perciformes 

 

1.747 13,5% 

   Cichlidae 

 

1.731 13,4% 

      Acarichthys heckelli (Müller & Troschel, 1849) MPEG 23417 4 <0,1% 

      Acaronia nassa (Heckel, 1840) MPEG 23418 2 <0,1% 

      Aequidens sp. 1 MPEG 23419 11 0,1% 

      Apistogramma sp. 1 MPEG 23420 830 6,4% 

      Apistogramma sp. 2 MPEG 23421 171 1,3% 

      Apistogramma sp. 3 MPEG 23422 698 5,4% 

      Cichlasoma aff. amazonarum Kullander, 1983 MPEG 23423 1 <0,1% 

      Crenicichla inpa Ploeg, 1991 MPEG 23424 2 <0,1% 

      Hypselacara sp. 1 MPEG 23425 1 <0,1% 

      Taeniacara candidi Myers, 1935 MPEG 23426 11 0,1% 

   Eleotridae 

 

4 <0,1% 

      Microphilypnus amazonicus Myers, 1927 MPEG 23427 4 <0,1% 

   Polycentridae 

 

12 0,1% 

      Monocirrhus polyacanthus Heckel, 1840 MPEG 23428 11 0,1% 

      Polycentrus sp. 1 MPEG 23429 1 <0,1% 

Siluriformes 

 

112 0,9% 

   Auchenipteridae 

 

2 <0,1% 

      Tatia caxiuanensis Sarmento-Soares & Martins-Pinheiro, 2008 MPEG 23430 2 <0,1% 

   Cetopsidae 

 

26 0,2% 

      Helogenes marmoratus Günther, 1863 MPEG 23431 26 0,2% 

   Doradidae 

 

45 0,3% 

      Acanthodoras cataphractus (Linnaeus, 1758) MPEG 23432 1 <0,1% 

      Physopyxis ananas Sousa & Rapp Py-Daniel, 2005 MPEG 23433 44 0,3% 

   Heptapteridae 

 

6 <0,1% 

      Gladioglanis machadoi Ferraris & Mago-Leccia, 1989 MPEG 23434 6 <0,1% 

   Loricariidae 

 

2 <0,1% 

      Otocinclus mura Schaefer, 1997 MPEG 23435 2 <0,1% 

   Trichomycteridae 

 

31 0,2% 

      Miuroglanis platycephalus Eigenmann & Eigenmann, 1889 MPEG 23436 3 <0,1% 

      Trichomycterus hasemani (Eigenmann, 1914) MPEG 23437 28 0,2% 

Synbranchiformes 

 

4 <0,1% 

   Synbranchidae 

 

4 <0,1% 

      Synbranchus marmoratus Bloch, 1795 MPEG 23438 4 <0,1% 

Total   12.926 100% 

 

 

Influência do ambiente e do espaço sobre a diversidade beta 

A análise do BioEnv selecionou as variáveis temperatura, oxigênio dissolvido, 

velocidade da correnteza e largura como os quatro fatores abióticos mais importantes 

para a estruturação das assembleias de peixes em igarapés afogados, apresentando uma 

correlação de 0,483 com a matriz biótica (Tabela 3). 
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Tabela 3. Resultado da análise de BioEnv realizada para 34 trechos de igarapés 

afogados amostrados durante a seca de 2010 no Baixo Anapu, PA, com destaque para o 

grupo com a maior correlação em relação à matriz biótica. 

Tamanho Modelo Correlação 

1 Temp 

       

0,354 

2 OD Temp 

      

0,415 

3 OD Temp Larg 

     

0,467 

4 OD Temp Vel Larg 

    

0,483 

5 OD Temp Vel Prof Larg 

   

0,469 

6 pH OD Temp Vel Prof Larg 

  

0,445 

7 pH OD Temp Vel Prof Larg Dossel 

 

0,407 

8 pH Cond OD Temp Vel Prof Larg Dossel 0,324 

 

 A diversidade beta média por igarapé foi baixa, sendo que 90% das amostras 

obtiveram valores abaixo de 0,5, o que mostra que a fauna está distribuída de maneira 

pouco heterogênea (Figura 2). Quando os valores da diversidade beta entre os pares 

amostrais foram plotados em relação à distância (Figura 3), foi possível observar que 

não houve uma resposta da similaridade em relação a essa variável (r = -0,01; p > 0,05), 

pois igarapés muito distantes (> 40 km) apresentaram tanto valores altos quanto baixos 

de dissimilaridade, o mesmo acontecendo entre pares de igarapés próximos (< 5 km), 

Por outro lado, pela análise de Mantel parcial (Tabela 4), a diversidade beta esteve 

significativamente relacionada ao ambiente, mas não com a distância. A mesma análise, 

quando refeita com a matriz contendo a distância fluvial (Tabela 5), reforçou o papel do 

ambiente sobre a ictiofauna, porém houve uma correlação significativa entre os fatores 

abióticos locais e a distância entre os trechos amostrados, exceto para os igarapés 

“grandes”. 
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Figura 2. Resultado da diversidade beta média por trecho de igarapé amostrado durante 

a seca de 2010 no Baixo Anapu, PA. A linha indica as unidades amostrais com 

dissimilaridade média superior a 0,5. 

 

Figura 3. Diagrama da diversidade beta (dissimilaridade) em função da distância linear 

(km) para 34 trechos de igarapés afogados amostrados durante a seca de 2010 na 

FLONA de Caxiuanã, PA. Pontos representam os pares de igarapés. 
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Tabela 4. Resultado do teste de Mantel parcial entre a distância geográfica (linear, com 

filtros espaciais), a diversidade beta e os fatores abióticos para 34 trechos de igarapés 

afogados amostrados durante a seca de 2010 na FLONA de Caxiuanã, PA. 

 

Todos Pequenos Grandes 

 

R p R p R p 

Beta x Ambiente 0,31 0,001 0,28 0,005 0,35 0,008 

Beta x Distância -0,03 0,63 0,1 0,2 -0,04 0,6 

Ambiente x Distância 0,05 0,25 0,17 0,06 -0,12 0,8 

 

 

Tabela 5. Resultado do teste de Mantel parcial entre a distância fluvial, a diversidade 

beta e os fatores abióticos para 34 trechos de igarapés afogados amostrados durante a 

seca de 2010 na FLONA de Caxiuanã, PA. 

 

Todos Pequenos Grandes 

 

R p R p R p 

Beta x Ambiente 0,33 <0,001 0,31 0,002 0,37 0,007 

Beta x Distância -0,15 0,97 -0,09 0,78 -0,08 0,68 

Ambiente x Distância 0,19 0,02 0,47 <0,001 0,1 0,18 
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DISCUSSÃO 

É bem documentada a influência que as características físico-químicas dos 

riachos exercem sobre a ictiofauna (Grossman & Freeman, 1987; Rincón, 1999, Jackson 

et al., 2001). Dentre estas, podemos citar alguns parâmetros como: largura, 

profundidade (Bojsen & Barriga, 2002; Couto & Aquino, 2011), vazão, substrato 

(Angermeier & Karr, 1983; Casatti, 2005; Mendonça et al., 2005), condutividade e 

oxigênio dissolvido (Arbeláez et al., 2008), o que mostra que as espécies estão 

distribuídas de acordo com seu nicho ecológico (Hutchinson, 1957; Chase & Leibold, 

2003). Recentemente, após o desenvolvimento da teoria neutra por Hubbell (2001), o 

espaço vem recebendo uma atenção cada vez maior como possível fator de influência 

sobre a distribuição das espécies, especialmente entre organismos sésseis (Condit et al., 

2002; Duivenvoordeen, Svenning & Wright, 2002; Gilbert & Lechowicz, 2004; 

Dornelas, Connolly & Hughes, 2006), com poucos estudos voltados para espécies 

aquáticas, como macroinvertebrados (Thompson & Townsend, 2006; Juen & De Marco, 

2011) e peixes (Muneepeerakul et al., 2008). Os resultados encontrados neste trabalho 

refutam a hipótese do espaço enquanto fator estruturador importante, confirmando a 

primeira hipótese de que o ambiente é o responsável pela distribuição das espécies, 

independente da distância entre os igarapés. 

Os igarapés estudados possuem águas ácidas, de baixa condutividade e cobertura 

de dossel extensa, similar a outros pequenos cursos d’água da região amazônica (Silva, 

1993; Mendonça et al., 2005; Dias, Magnusson & Zuanon, 2009). Entretanto, a grande 

largura e a baixa velocidade de correnteza dos igarapés de Caxiuanã são muito 

diferentes do relatado em outros igarapés amazônicos (Bürnheim & Cox Fernandes, 

2003; Mendonça et al., 2005) e nos demais riachos da região Neotropical (Casatti, 

2005; Súarez & Petrere Jr, 2007; Lorion & Kennedy, 2009; Teresa & Romero, 2010). 

Considerando o represamento do rio, a alteração desses parâmetros já era esperada, pois 

esse processo fez com que a dinâmica dos igarapés mudasse de ambiente lótico para 

lêntico, além de formar extensas planícies de inundação (IBGE, 1991; Montag et al., 

2009).  

A ictiofauna encontrada foi bastante rica e diversificada, confirmando a grande 

riqueza destes ambientes aquáticos na região Neotropical, assim como o encontrado por 

Burcham (1988, 26 espécies) para riachos da Costa Rica e por Casatti et al. (2006, 50 

spp.) para riachos do sudeste do Brasil, e em especial na Bacia Amazônica, como 

encontrado por Arbeláez et al. (2008, 122 spp.) para a Amazônia colombiana e por 
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Bojsen e Barriga (2002, 48 spp.) para riachos do Equador e por Mendonça et al. (2005, 

49 spp.) e Anjos e Zuanon (2007, 61 spp.) para igarapés da Amazônia Central. 

Considerando que foi utilizado apenas um método de coleta (redes de mão) no presente 

estudo, frente ao uso de metodologias complementares aplicadas pelos autores 

supracitados, é possível que a riqueza total de espécies de peixes de Caxiuanã seja 

maior que a encontrada (55 spp.). Em relação à abundância, foi encontrado um número 

de indivíduos de duas a seis vezes maior que em outras áreas da Amazônia (Mendonça 

et al., 2005; Anjos & Zuanon, 2007; Espírito-Santo et al., 2009), o que pode ter sido 

provocado pela formação de planícies de inundação nos igarapés afogados. Estas 

planícies, de maneira similar à planície inundável de grandes rios, são ricas em material 

alóctone e proporcionam uma grande disponibilidade de alimento (Junk, Bayley & 

Sparks, 1989), além de microhábitats atípicos do canal, como poças laterais e áreas 

rasas (Taylor, 1997; Pazin et al., 2006), possibilitando a coexistência de diversas 

espécies e uma maior abundância de peixes. 

O ambiente foi o único fator a influenciar a variação na composição das 

assembleias de peixes de igarapé, e não houve autocorrelação espacial dos fatores 

abióticos quando se utilizou a matriz de filtros espaciais. A ausência da autocorrelação 

espacial já era esperada nesse caso, pois a criação de filtros espaciais com o PCNM 

retira este efeito da análise (Griffith & Peres-Neto, 2006). Quando se considerou o 

tamanho do igarapé, o mesmo padrão prevaleceu. Quando foi analisada a distância 

fluvial, o ambiente se manteve como o único fator a afetar a ictiofauna, mas o mesmo 

esteve correlacionado com a distância. Grande parte da variação das assembleias não 

pôde ser explicada com as variáveis estudadas e pode estar associadas aos efeitos de 

interações ecológicas, como a predação e a competição (Grossman et al., 1998), e da 

diversidade funcional e filogenética (Gilbert & Lechowicz, 2004; Thompson & 

Townsend, 2006; Cianciaruso, Silva & Batalha, 2009). 

Os riachos podem ser vistos como mosaicos de manchas de hábitat 

interconectadas, nos quais as espécies responderiam de maneira diferenciada às 

características locais (Pringle et al., 1988; Rincón, 1999), evidenciando a importância 

do ambiente para a ictiofauna. Diversos estudos com assembleias de peixes de riachos 

tropicais evidenciam a importância dos fatores abióticos para a ictiofauna (Mendonça et 

al., 2005; Herder & Freyhof, 2006; Súarez & Petrere Jr, 2007). Os dados encontrados 

neste estudo confirmam a importância do ambiente para a ictiofauna de igarapés 
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amazônicos, mas com uma correlação fraca entre os fatores abióticos locais e a estrutura 

das assembleias de peixe. 

Essa relação fraca entre fatores abióticos locais e ictiofauna pode estar 

relacionada aos baixos valores de correnteza. Riachos, de modo geral, são ambientes 

lóticos, com fluxo de água forte e unidirecional (Uieda & Castro, 1999). A correnteza é 

considerada um dos principais fatores a modificar as características ambientais dos 

riachos e a determinar a distribuição espacial da fauna aquática (Welcomme, 1983; 

Allan & Castillo, 2007). Isso ocorre porque a correnteza altera a morfologia do riacho, o 

tamanho e distribuição do substrato, a formação de trechos de corredeira e poções e a 

descarga de sedimentos, além de estar relacionada a variações nos parâmetros químicos, 

tais como o oxigênio dissolvido e a temperatura da água (Jackson et al., 2001; 

Bürnheim & Cox-Fernandes, 2003; Allan & Castillo, 2007). Com a correnteza 

diminuída em consequência do afogamento dos igarapés, a heterogeneidade associada 

ao gradiente longitudinal pode ter sido minimizada, diminuindo o efeito do ambiente 

sobre a distribuição das espécies de peixe. 

A ausência de influência significativa do espaço pode estar relacionada às 

grandes planícies de inundação, que podem aumentar a conectividade entre os cursos 

d’água, especialmente durante os períodos de cheia (Franssen et al., 2006; Macedo-

Soares et al., 2010; Osorio et al., 2011). Considerando que a área estudada detém altas 

taxas de conservação (Lisboa, 1997) e a condição de lago de ria está presente há pelo 

menos sete mil anos (Behling & da Costa, 2000), o ambiente estável (Juen & de Marco, 

2011), juntamente com a conectividade entre os igarapés (Baguette & Dyck, 2007; Hitt 

& Angermeier, 2008; Espírito-Santo et al., 2009), podem ter permitido a distribuição 

gradual dessas espécies ao longo do tempo, diminuindo os efeitos da distância. A 

realização de estudos que investiguem essa possível conectividade podem fornecer 

novas informações a respeito do papel da distância e do ambiente na distribuição das 

espécies de peixes de igarapés.  

Em resumo, a primeira hipótese do trabalho, de que apenas o ambiente exerce 

influência sobre a assembleia de peixes independente da distância, foi a que melhor se 

adequou aos dados encontrados, porém de maneira fraca. Novos estudos que avaliem os 

efeitos da cheia (Macedo-Soares et al., 2010; Osorio et al., 2011) e das interações 

ecológicas (Grossman et al., 1998) sobre a ictiofauna podem ajudar a determinar quais 

fatores são mais importantes para os peixes de igarapés. Quanto aos efeitos do espaço e 

do ambiente, estes podem ser diferenciados em relação aos grupos funcionais e 
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filogenéticos de peixes, de maneira similar à encontrada por Gilbert & Lechowicz 

(2004) e Thompson & Townsend (2006) para plantas de sub-bosque e invertebrados 

aquáticos, respectivamente, nos quais os grupos responderam diferenciadamente em 

relação a esses dois fatores, sendo necessárias investigações futuras para determinar 

como a ictiofauna de igarapés se comporta sob essa ótica. 
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