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RESUMO 
 

Esta dissertação investiga a relação entre complexidade e estabilidade em redes 
tróficas de ecossistemas de água doce, estruturando-se em dois capítulos 
principais. O primeiro capítulo apresenta uma revisão dos conceitos-chave 
necessários para compreender a estrutura, a estabilidade e a complexidade das 
redes tróficas, acompanhada de uma análise das tendências recentes na literatura. 
Nele, realizamos uma quantificação geral dos estudos que abordam esses temas 
em ecossistemas de água doce e, em seguida, uma investigação mais aprofundada 
sobre as tendências publicadas nos últimos cinco anos. Os resultados destacaram 
os países, temas e ecossistemas mais estudados, além de elucidar as direções 
atuais do debate sobre estabilidade e complexidade. Essa revisão evidenciou 
também o avanço de abordagens multivariadas, refletindo a importância de métodos 
integrativos para compreender processos moldados por múltiplos fatores. O 
segundo capítulo traz um estudo empírico sobre a estabilidade das redes tróficas e 
sua relação com a complexidade em comunidades de riachos tropicais e 
temperados, avaliando as diferenças na dissimilaridade dessas comunidades ao 
longo do espaço e do tempo. Foram testadas hipóteses relacionadas a: (i) 
diferenças estruturais entre redes tropicais e temperadas; e (ii) fatores que 
favorecem a estabilidade nesses sistemas. O estudo revelou diferenças marcantes 
entre as estruturas das redes e padrões divergentes de diversidade em sua 
composição. Observou-se apenas uma fraca correlação entre parâmetros de 
complexidade e estabilidade, sugerindo maior instabilidade em redes tropicais e 
maior estabilidade em temperadas. Esses resultados ressaltam a necessidade de 
aprimorar modelos preditivos de interações e métricas de estabilidade, bem como 
de avançar em estudos que relacionem aspectos estruturais das redes à sua 
resiliência. De forma geral, este trabalho busca oferecer uma visão integrada sobre 
a complexidade e a estabilidade das redes tróficas, revisando conceitos, destacando 
tendências de pesquisa e apresentando um estudo de caso empírico. Os resultados 
reforçam a natureza multifatorial e multivariada desses processos, além da 
relevância de continuar investigando o tema para aprimorar a conservação de 
espécies, o manejo de serviços ecossistêmicos e a compreensão mais ampla dos 
processos ecológicos. 

 
Palavras-chave: Complexidade. Ecossistemas de água doce. Estabilidade. Redes 
Tróficas. 

 
 
 
 
 



ABSTRACT 
 

This thesis investigates the relationship between complexity and stability in food 
webs of freshwater ecosystems, and is structured into two main chapters. The first 
chapter presents a review of the key concepts necessary to understand food web 
structure, stability, and complexity, together with an analysis of recent trends in the 
literature. In this chapter, we provide a general quantification of studies addressing 
these topics in freshwater ecosystems, followed by a more in-depth examination of 
research published in the last five years. The results highlighted the most frequently 
studied countries, themes, and ecosystems, while also elucidating current directions 
in the debate on stability and complexity. This review further revealed the growing 
use of multivariate approaches, reflecting the importance of integrative methods to 
better understand processes shaped by multiple factors. The second chapter 
presents an empirical study on the stability of food webs and its relationship with 
complexity in tropical and temperate stream communities, assessing differences in 
community dissimilarity across space and time. We tested hypotheses related to: (i) 
structural differences between tropical and temperate food webs; and (ii) factors that 
enhance stability in these systems. The study revealed clear differences between the 
structures of tropical and temperate webs, as well as divergent patterns of diversity 
in their composition. Only a weak correlation was found between complexity 
parameters and stability, suggesting increase in instability in tropical webs and 
increase in stability in temperate ones. These results underscore the need to 
improve predictive models of interactions and stability metrics, as well as to advance 
studies that link structural aspects of food webs to their resilience. Overall, this work 
seeks to provide an integrated perspective on food web complexity and stability by 
reviewing concepts, highlighting current research trends, and presenting an empirical 
case study. The findings reinforce the multifactorial and multivariate nature of these 
processes, while also emphasizing the importance of continued research to enhance 
species conservation, the management of ecosystem services, and the broader 
understanding of ecological processes. 

 

Keywords: Complexity. Freshwater ecosystems. Stability. Trophic networks. 
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1. APRESENTAÇÃO DO TRABALHO 
 
​ Este trabalho foi elaborado conforme as diretrizes do Regimento Interno 

(2023) do Programa de Pós-Graduação em Ecologia e Recursos Naturais da 

Universidade Federal de São Carlos.  

A dissertação tem como objetivo investigar eixos centrais da ecologia: as 

interações entre espécies e processos e dinâmicas emergentes dessas interações. 

O foco recai sobre ecossistemas aquáticos continentais, notáveis por sua rica 

biodiversidade, provisão de serviços ecossistêmicos e elevada complexidade. Como 

objeto de estudo principal, comunidades de macroinvertebrados aquáticos, 

organismos tão diversos e intrigantes quanto o ecossistema que os abriga. 

Diante do crítico cenário ambiental que ameaça esses sistemas — 

especialmente os efeitos das mudanças climáticas —, nesta dissertação busca 

explorar um aspecto fundamental das redes tróficas: os mecanismos que moldam 

sua estabilidade. Mais especificamente, é analisada a clássica relação entre 

complexidade e estabilidade nessas redes. 

O trabalho, após uma breve Introdução Geral, está estruturado em dois 

capítulos independentes, cada um com Introdução, Metodologia, Resultados, 

Discussão e Considerações Finais, mas ambos dedicados à mesma temática. O 

primeiro capítulo consiste em uma revisão bibliográfica, com ênfase nas tendências 

dos últimos cinco anos de pesquisas investigando a estrutura, estabilidade e 

complexidade de redes tróficas em ecossistemas de água doce. O segundo 

apresenta um estudo de caso com dados empíricos, comparando a estrutura, 

complexidade e estabilidade de redes tróficas em ecossistemas tropicais (Brasil) e 

temperados (Estados Unidos). 

É importante destacar que este trabalho, especialmente o segundo capítulo, 

só foi possível graças a um grande esforço colaborativo. Sou privilegiado e 

profundamente grato por ter contado com o apoio de pesquisadores, brasileiros e 

estrangeiros, dedicados e movidos pela mesma curiosidade científica. De forma 

especial, agradeço ao meu orientador, professor Victor, pela parceria, incentivo e 

paciência constantes ao longo desses dois anos, um período de grande evolução 

pessoal e profissional. 
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2. INTRODUÇÃO GERAL 
 
​ Um dos pilares da ecologia se dá por um melhor entendimento dos processos 

que moldam a biodiversidade - a variedade da vida, do nível ecossistêmico ao 

genético (Chivian, 2002), elemento fundamental para a viabilidade dos 

ecossistemas, preservação das espécies e provisão de serviços ecossistêmicos, 

socioculturais e econômicos (Daly, Baetens & De Baets, 2018; Sayer et al., 2025). 

Eventos como as mudanças climáticas, desmatamento e o avanço descontrolado da 

urbanização têm provocado perdas alarmantes da biodiversidade em ritmo 

acelerado, gerando uma preocupação urgente com o futuro da vida no planeta 

(Forester & Machlis, 1996; McDonald, Kareiva & Forman, 2008;  Dawson et al., 

2011; Barlow et al., 2016;  Sayer et al., 2025).  

​ Nesse cenário, os ecossistemas de água doce se destacam por 

concentrarem uma alta diversidade de espécies, mesmo ocupando uma fração 

ínfima do planeta, apenas 0,8% da superfície terrestre e menos de 0,01% da água 

disponível na Terra (Irfan & Alatawi, 2019). Apesar de sua vasta riqueza e de 

fornecer diversos serviços à sociedade (Morales et al., 2023), encontram-se sob 

nível alarmante de ameaça à sua biodiversidade, que superam os ambientes 

terrestres mais degradados (Dudgeon et al., 2006), onde se estima que 25% de sua 

fauna esteja sob risco de extinção (Sayer et al., 2025). 

​ Nos últimos anos, as mudanças climáticas tornaram-se um tema central de 

preocupação e investigação científica (Dillon, Wang & Huey, 2010; Gilman et al., 

2010; Beaumont et al., 2011). Além dos efeitos diretos do clima sobre a 

biodiversidade, os estudos também têm se concentrado no aprimoramento da 

capacidade preditiva quanto aos riscos potenciais e aos processos ecológicos 

associados às transformações climáticas (Bellard et al., 2012). Visando um 

enfrentamento holístico desse desafio e a formulação de medidas de conservação 

mais eficazes, é também fundamental aprofundar o nosso entendimento dos 

mecanismos que operam nas comunidades biológicas — tanto no que tange a 

relação das espécies com o ambiente quanto em um processo ecológico 

fundamental e complexo: as interações entre as próprias espécies. 

​ As interações entre espécies moldam a organização da vida, influenciando a 

distribuição, riqueza e comportamento dos organismos (de Ruiter et al., 2005) e o 

fluxo de energia ao longo dos ecossistemas, onde dentre as formas de se estudar 
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essas propriedades nas comunidades ecológicas, as redes tróficas (food webs) 

tornaram-se uma ferramenta valiosa de análise. Compreender os processos que 

modulam a estabilidade dessas redes — isto é, a capacidade de manterem sua 

estrutura ou retornarem ao estado original após sofrerem perturbações (Kratina et 

al., 2012) — é fundamental para a biologia da conservação diante das mudanças 

climáticas, visto que a sobrevivência das espécies tende a depender fortemente da 

maneira como elas respondem a essas transformações em escala global (Lurgi et 

al., 2012). 
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4. CAPÍTULO I: A ESTRUTURA DAS REDES TRÓFICAS E O DEBATE 
ENTRE COMPLEXIDADE E ESTABILIDADE: TENDÊNCIAS 
EMERGENTES EM ECOSSISTEMAS DE ÁGUA DOCE 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 



 

4.1 RESUMO 

Neste capítulo, revisamos conceitos-chave e os avanços recentes na compreensão 
da estrutura, estabilidade e complexidade de redes ecológicas em ecossistemas de 
água doce, com foco em comunidades de peixes e macroinvertebrados. Foi 
realizada uma revisão bibliográfica em duas etapas: uma análise ampla de estudos 
publicados entre 1975 e 2024 e uma revisão focada nas pesquisas divulgadas entre 
2020 e 2024. Utilizando operadores booleanos, foram consultadas as bases Google 
Scholar, Scopus e Web of Science com os termos “ecological networks”, “trophic 
networks”, “food webs”, “freshwater ecosystems”, “structure”, “complexity” e 
“stability”. A revisão de longo prazo revelou um crescimento exponencial nas 
publicações, evidenciando o crescente interesse por abordagens ecológicas 
baseadas em redes. No período mais recente de cinco anos, foram recuperados 
2.094 artigos, dos quais 93 atenderam aos critérios estabelecidos para análise 
detalhada. A estrutura das redes tróficas emergiu como o tema mais estudado, 
seguida pela estabilidade e pela complexidade. China e Estados Unidos lideraram 
em volume de publicações. Os estudos foram distribuídos de forma equilibrada 
entre comunidades de peixes e de macroinvertebrados, sendo os riachos o tipo de 
ecossistema mais frequentemente investigado. As pesquisas sobre estabilidade 
geralmente relacionaram a resiliência à variação de temperatura, refletindo 
preocupações ligadas às mudanças climáticas, enquanto os estudos sobre 
complexidade destacaram a heterogeneidade do habitat como fator impulsionador 
da complexidade das redes tróficas. Observamos que a maioria dos estudos apoiou 
uma relação positiva entre a complexidade das redes tróficas e a estabilidade dos 
ecossistemas, contribuindo para o antigo debate sobre esse tema. Além disso, 
estudos que integraram fatores bióticos e abióticos em diferentes escalas espaciais 
e temporais ofereceram entendimentos valiosos sobre os mecanismos que moldam 
a dinâmica das redes em ambientes de água doce. Em síntese, destaca-se a 
crescente relevância dos arcabouços de redes ecológicas nas pesquisas em 
ecossistemas dulcícolas e reforça a necessidade de abordagens cada vez mais 
integrativas. Compreender as propriedades estruturais e funcionais dessas redes é 
essencial para o desenvolvimento de estratégias eficazes de conservação e manejo 
que promovam a manutenção da biodiversidade e da resiliência ecológica diante 
das mudanças ambientais. 

Palavras-chave: Complexidade. Estabilidade. Mudanças Climáticas. Predação. 
Redes Ecológicas. Redes Tróficas. 
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4.2 INTRODUÇÃO 
​  
​ As redes tróficas (food webs) descrevem como a energia e a matéria se 

movimentam nos ecossistemas, sendo frequentemente representadas por 

diagramas de fluxo. Em essência, elas caracterizam a alimentação de cada 

organismo em um sistema. Embora essa dinâmica possa ser considerada a mais 

elementar entre todas as interações ecológicas, ela sintetiza aspectos centrais do 

funcionamento de um ecossistema, representando dinâmicas energéticas 

fundamentais. Por exemplo, as redes tróficas podem descrever efeitos em cascata, 

permitindo que produtores primários prosperem quando predadores de topo 

controlam os herbívoros (Carpenter et al., 2001), ou ainda revelar como a biomassa 

do fitoplâncton microscópico pode sustentar toda uma cadeia alimentar até chegar 

às maiores espécies de peixes de alto interesse econômico (Blanchard et al., 2017). 

Assim, compreender e avançar o campo da ecologia de redes tróficas é 

fundamental tanto sob a perspectiva teórica quanto aplicada, fornecendo diretrizes 

para a conservação da natureza e para uma gestão mais eficiente dos recursos 

naturais. 

Os ecossistemas de água doce se destacam por sua elevada riqueza de 

espécies, mesmo nas áreas relativamente pequenas que ocupam, representando 

apenas 0,8% da superfície terrestre e menos de 0,01% da água do planeta (Irfan & 

Alatawi, 2019). Apesar de abrigarem alta biodiversidade e oferecerem inúmeros 

serviços ecossistêmicos essenciais à sociedade humana (Morales et al., 2023), 

estão entre os ecossistemas mais ameaçados do planeta, apresentando taxas de 

redução da biodiversidade que superam aquelas observadas nos ambientes 

terrestres mais degradados (Dudgeon et al., 2006; Sayer et al., 2025). Além disso, 

os ecossistemas de água doce figuram entre os mais estudados no que se refere às 

redes tróficas. Diversos estudos clássicos que fundamentaram a compreensão atual 

sobre o tema foram realizados nesses ambientes. O estudo pioneiro de Lindeman 

sobre pirâmides ecológicas, por exemplo, foi baseado em ecossistemas lacustres e 

tornou-se um dos conceitos mais amplamente difundidos da ecologia geral 

(Lindeman, 1942). 

Durante muito tempo, no entanto, a investigação das redes tróficas 

concentrou-se predominantemente na análise de sua estrutura bruta e de 

propriedades descritivas inferidas (Paine, 1992). Pesquisas mais recentes, por outro 
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lado, têm abordado o tema de forma multifacetada, aprimorando a compreensão 

dos fatores que moldam e sustentam essas redes. Nesse contexto, o presente 

estudo tem como objetivos, primeiramente, revisar os conceitos fundamentais da 

ecologia de redes tróficas, incluindo métricas relacionadas à sua estrutura, 

estabilidade e complexidade e o debate em torno de suas inter-relações; e, em 

segundo lugar, apresentar uma revisão sistemática da literatura, examinando o 

conjunto de estudos produzidos na área ao longo dos últimos 50 anos, com ênfase 

nas publicações mais recentes e voltadas aos ecossistemas de água doce. 

 

​ 4.2.1 Redes Tróficas como Redes Ecológicas 
​  
​ As redes tróficas estão entre as redes ecológicas de maior interesse para 

ecólogos, geralmente descritas no nível de comunidade, com ênfase nas interações 

predador-presa entre espécies (Ings et al., 2009; Pimm et al., 1991). Já se 

demonstrou que essas interações ecológicas impactam todos os níveis de 

organização da biodiversidade, conectando populações, moldando traços evolutivos 

e a organização das comunidades, além de regular o fluxo de energia nos 

ecossistemas (Guimarães, 2020). Diante disso, as últimas décadas têm 

testemunhado um crescimento significativo no campo da ecologia de redes (Layman 

et al., 2015). Esse avanço envolve a investigação de padrões para compreender a 

estrutura dessas interações, resultando no surgimento de conceitos fundamentais 

para sua interpretação. 

 
​ 4.2.2 Estrutura de Redes Tróficas 
 
​ As redes tróficas geralmente apresentam uma topologia — ou seja, a 

estrutura observada da rede — em que as espécies existentes são representadas 

como nós, e os elos (links) indicam suas interações (Pringle & Hutchinson, 2020), 

conforme ilustrado na Figura 1. As interações entre as espécies variam segundo 

diferentes dimensões relevantes que influenciam a estrutura trófica: (1) o número de 

interações revela o grau de generalismo ou especialização de uma espécie, 

podendo estar associado à sua probabilidade de sobrevivência (Landi et al., 2018); 

(2) os níveis tróficos envolvidos nessas interações determinam sua posição trófica, 

podendo indicar onivoria quando recursos de diferentes níveis são consumidos 
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(Wooton, 2017); e (3) a intensidade das interações — isto é, o quanto uma espécie 

influencia outra (Paine, 1992). Em conjunto, essas características definem as 

dinâmicas predador-presa, como a hierarquia da rede trófica e a posição trófica de 

cada espécie na rede, com base em seu comportamento alimentar (Scotti et al., 

2009). 

​

​
Figura 1. Conceitos-chave na Estrutura de Redes Ecológicas. O eixo y indica os níveis tróficos 
correspondentes, representando a estrutura hierárquica da rede trófica. A espessura das setas reflete 
a magnitude do fluxo de energia, evidenciando preferências alimentares. As forças de interação 
podem se manifestar como relações diretas entre predador e presa (por exemplo, entre A e B) ou 
como efeitos indiretos mediados por competição por recursos compartilhados (por exemplo, entre C, 
D, E e F). A estrutura observada da rede trófica é representada por sua topologia no esquema 
simplificado à direita. Elaborada pelo autor. 
 

​ Essa hierarquia trófica pode informar o processo de transferência de energia 

dentro da rede, desde os produtores até os consumidores, em que as interações 

diretas entre predadores e presas determinam o fluxo de biomassa na rede 

ecológica analisada (Scotti, Bondavalli & Bodini, 2009). Para uma mensuração 

quantitativa desse processo, é necessário caracterizar as redes tróficas em termos 

da força das interações — ou seja, o grau em que uma espécie afeta e depende de 

outra (Paine, 1992; O'Gorman et al., 2010). Estimar essas forças de interação é um 

desafio, dada a complexidade e o grande número de interações presentes em 

sistemas reais. Embora a maioria dos estudos enfatize as interações diretas, as 

interações indiretas — como a competição por recursos — frequentemente são 

negligenciadas, apesar de sua elevada importância (Berlow et al., 2004; Wootton & 
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Emmerson, 2005). Os poucos estudos que conseguiram quantificar essas 

interações observaram que espécies com interações fracas desempenham um 

papel fundamental, seja ao oferecer rotas alternativas para o fluxo de energia, seja 

ao aumentar a mortalidade em interações oscilatórias, por exemplo, predando 

espécies que exibem oscilações populacionais (Kadoya & McCann, 2015). Isso 

contribui para a formação de redes tróficas consideradas estáveis (Neutel et al., 

2002; Saito et al., 2024). 

​ Apesar de padrões estruturais semelhantes terem sido descritos em 

ecossistemas terrestres, marinhos e de água doce (Pimm, Lawton & Cohen, 1991), 

compreender as redes ecológicas ainda representa um grande desafio, devido à 

elevada complexidade de suas dinâmicas, nas quais as espécies mantêm múltiplas 

interações tróficas, diretas e indiretas, entre si (Montoya, Pimm & Solé, 2006; 

Pringle & Hutchinson, 2020). Essa complexidade tem impulsionado décadas de 

investigação científica voltada a entender como essas redes se organizam e quais 

processos as estruturam — sejam eles de origem antrópica (Winter & Duthie, 1998; 

Benstead & Pringle, 2004; Jackson et al., 2020) ou natural (Calvão, 2020; Gu et al., 

2022; González-Barrientos, 2023). 
 

4.2.3 Estabilidade de Redes Tróficas 
 
A estabilidade constitui um processo fundamental para a compreensão das 

dinâmicas populacionais, sendo fundamental para a coexistência de espécies e 

formação de ecossistemas (Otto, Rall & Brose, 2007), além disso é essencial para a 

biologia da conservação e na manutenção dos serviços ecossistêmicos resultantes 

do funcionamento contínuo das redes tróficas (Bolnick et al., 2003). Embora seja por 

décadas palco de divergências em sua definição (Van Meerbeek, Jucker & 

Svenning, 2021), a estabilidade pode ser entendida como a propriedade de um 

sistema manter seu estado atual ou retornar ao seu estado original quando é sujeito 

à perturbações (Kratina et al., 2012). Esses processos podem ocorrer de dois 

modos principais: I) pelo retorno constante das densidades populacionais ao longo 

do tempo após um evento de perturbação (De Ruiter, Neutel & Moore, 2013); II) pelo 

constante equilíbrio na biomassa da comunidade ao longo do tempo, independente 

de variações nas densidades a nível populacional (Loreau & Mazancourt, 2013). É 

importante perceber que, apesar de abordar a mesma problemática (a estabilidade 
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da rede trófica), a utilização de diferentes métricas pode resultar em divergências 

analíticas, onde um sistema considerado estável avaliado por uma métrica pode não 

ser estável sob a perspectiva de outra, como ilustrado pela Figura 2. 

 
Figura 2. Definições de estabilidade em redes tróficas. Na primeira representação (I), um sistema 
composto por três espécies inicialmente mantém abundâncias equilibradas ao longo do tempo (A). 
Uma pequena perturbação altera as abundâncias das espécies, podendo levar a um ponto de 
inflexão e à extinção de alguma delas (B). Com o tempo, a comunidade pode se recuperar e retornar 
ao equilíbrio (C) ou colapsar (D). Essa recuperação pode ocorrer por meio de mecanismos como 
forte autorregulação intraespecífica, diversidade de espécies e distribuição das forças de interação 
dentro da rede. Na segunda representação (II), assume-se estabilidade pela manutenção contínua da 
biomassa total da comunidade ao longo do tempo, independentemente das flutuações em nível 
populacional. Elaborada pelo autor. 

 

4.2.4 Complexidade de Redes Tróficas 
 
A complexidade de uma rede trófica se refere à quantificação das interações 

de uma rede trófica e a análise de padrões de distribuição dessas interações. 

Estudos iniciais na área utilizavam a riqueza de espécies como variável preditora da 

complexidade, onde uma maior diversidade de espécies indicaria um maior número 

de interações e, consequentemente, mais complexidade ao sistema (MacArthur, 

1955). Entretanto, o avanço nas investigações mostrou que essa correlação positiva 

entre riqueza e complexidade pode ser enganosa, especialmente pela integração de 

novas métricas que inferem a complexidade de uma rede além do simples número 

total de interações (Figura 3). Um aumento na riqueza de uma rede, por exemplo, 

pode aumentar o número total de interações observadas - uma das métricas 
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utilizadas para caracterizar a complexidade - chamada de conectividade e 

normalmente associada com riqueza e tamanho da rede trófica (Okuyama & 

Holland, 2008), porém pode reduzir o número médio de interações por espécies - 

outra métrica utilizada - chamada densidade de interações ou linkage density, 

métrica que também pode ser associada ao fluxo energético fornecendo um 

contexto ecológico mais significativo (Bersier, Banasek-Richter & Cattin, 2002; 

Tylianakis, Tscharntke & Lewis, 2007; Landi et al., 2018). 

A conectância, a proporção de interações observadas na rede em relação 

ao total de interações possíveis também apresenta grande relevância nas análises 

de complexidade, onde uma alta conectância indica uma rede mais densa e com 

maior variabilidade energética, o que poderia potencializar a estabilidade do sistema 

(Merz et al., 2022). Já para análises do impacto específico de uma espécie, a 

métrica node degree indica a quantidade de interações de uma espécie, podendo 

indicar função ecológica na rede, resiliência da espécie e potencial riscos de 

extinção (Landi et al., 2018). 

 

 
Figura 3. Definições de complexidade em redes tróficas. As setas marrons e azuis representam 

interações observadas nas redes tróficas, enquanto as setas verdes indicam interações potenciais 

que não foram observadas. A conectividade corresponde, portanto, à soma das interações 

realmente observadas, ou seja, a soma das setas marrons e azuis (neste caso, 5). A conectância é 

a razão entre o número de interações observadas (azuis + marrons) e o total de interações possíveis 

na rede, incluindo as verdes. O número total de interações possíveis também pode ser expresso 
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como o quadrado da riqueza de espécies (S²). A densidade de interações (linkage density) 
representa a média de interações reais por espécie, que neste caso é a conectividade (5) dividida 

pelo número de espécies (5), isto é, pela riqueza de espécies (S). Por fim, o node degree refere-se 

ao número específico de interações de uma determinada espécie, destacado pela seta azul, sendo 

que a espécie em destaque possui um grau igual a 2 interações. Elaborada pelo autor. 

 

Além das métricas estruturais apresentadas, pesquisas recentes têm adotado 

um contexto ecológico mais amplo para compreender melhor os fatores que 

determinam a complexidade das redes tróficas. Isso inclui a consideração de 

aspectos como a escala espacial, a topologia da rede e a interação entre relações 

diretas e indiretas na determinação da estrutura e dinâmica das redes (Montoya, 

Rodríguez & Hawkins, 2003; Galiana et al., 2022). Além disso, a integração da 

teoria das metacomunidades — que investiga como processos regionais e locais 

interagem para moldar as comunidades em diferentes escalas espaciais e temporais 

— têm fornecido contribuições valiosas para entender como a complexidade das 

redes tróficas emerge e se mantém nas paisagens (Pillai, Gonzalez & Loreau, 

2011). Em conjunto, essas abordagens reforçam a ideia de que a complexidade 

ecológica não deriva apenas do número de espécies ou de conexões, mas também 

da arquitetura intrincada e dinâmica das interações que definem os ecossistemas. 

 

4.2.5 O Debate Complexidade-Estabilidade 
 
​ Um debate clássico na ecologia se dá pela relação entre estabilidade e 

complexidade, onde se questiona: redes tróficas mais complexas tendem a 

potencializar ou enfraquecer a estabilidade de um sistema ecológico? 

​ As primeiras linhas de pensamento tendiam à uma correlação positiva entre 

esses dois processos pelos estudos de Odum (1953), indicando que mais vias 

energéticas (ocasionadas por maior riqueza) para níveis tróficos superiores 

providenciaram maior resistência contra perturbações que poderiam levar à perda 

de espécies. MacArthur (1955), enfatizando que maior diversidade de presas 

poderia gerar maior generalidade nas interações - e mais vias energéticas 

alternativas -  e Elton (1958), em experimentos com poucas espécies conduzidos 

em laboratório, corroboraram com os estudos de Odum, reforçando essa correlação 

positiva. 
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​ Em 1972, Robert May ganhou destaque ao questionar a relação entre 

estabilidade e complexidade, defendendo que um demasiado aumento na 

diversidade poderia causar o que ele chamou de perturbações por interações 

indiretas, o que aumentaria a imprevisibilidade do sistema e a geração de efeitos em 

cascata em caso de perturbação. Os estudos de May, por outro lado, recebiam 

questionamentos sobre o modo com que as comunidades estudadas foram 

montadas (que seriam muito diferentes de comunidades reais) e a necessidade de 

testes em matrizes de interações mais realistas (De Angelis, 1975; Yodzis, 1981; 

McCann, Hastings & Huxel, 1998; Neutel, Heesterbeek & De Ruiter, 2002; De Ruiter 

et al., 2005; Dunnet et al., 2002;  Dunne et al., 2005).  

​ Uma linha mais recente, contrastando as ideias de May, se deu pela 

investigação dos padrões de distribuição das interações, liderada por Kevin McCann 

(2000). Nesse caso, uma alta quantidade de interações fracas seriam responsáveis 

por conferir estabilidade à rede, potencializando a manutenção de funções 

ecológicas, enquanto nos estudos de May as forças de interação eram geradas ao 

acaso, onde interações fortes poderiam estar desacompanhadas de interações 

fracas que inibiriam seu poder de desestabilização, gerando dinâmicas de interação 

com alto poder oscilatório na rede quando são perdidas (May, 1972; May, 1973; 

McCann, 2000). Os argumentos de McCann foram observados em diversos 

modelos empíricos, de ecossistemas de água doce à redes tróficas de solos 

indicando uma prevalência de interações fracas em redes tróficas consideradas 

estáveis (Neutel, Heesterbeek & De Ruiter, 2002; Kadoya & McCann, 2015; Saito et 

al., 2024).  

Mesmo existindo por décadas,  a correlação entre a complexidade e 

estabilidade de redes tróficas vem sendo um tópico de discussão, também devido à 

utilização de diferentes métricas de complexidade e estabilidade e na disparidade 

nas dinâmicas entre modelos teóricos e empíricos (Landi et al., 2018). Com base no 

arcabouço teórico apresentado, o primeiro capítulo visa realizar uma revisão 

sistemática de estudos em ecossistemas de água doce envolvendo a estrutura, 

estabilidade e complexidade de redes tróficas (além das tendências de correlação 

entre complexidade e estabilidade nesses estudos). A revisão visa analisar os 

padrões de publicação dos últimos 50 anos — com ênfase nas investigações mais 

atuais, entre 2020 e 2024. 

​  
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4.3 METODOLOGIA 
 

Foram realizadas duas revisões sistemáticas: a primeira, de caráter 

automatizado, analisou publicações dos últimos 50 anos (1975–2024) nas bases 

Scopus e Web of Science; a segunda consistiu em uma busca manual restrita ao 

período de 2020 a 2024, abrangendo as plataformas Google Scholar, Scopus e Web 

of Science. O objetivo foi selecionar estudos que investigassem os fatores 

responsáveis por moldar a estrutura de redes tróficas compostas por 

macroinvertebrados e/ou peixes, bem como pesquisas que abordassem a 

complexidade, a estabilidade e a relação entre esses dois processos. 

Ambas as seleções foram realizadas por meio de filtros de busca aplicados a 

artigos que contivessem os termos “food webs”, "ecological networks", "trophic 

networks" ou "interaction networks", combinados com "structure", "stability" ou 

"complexity", e "aquatic ecosystems" ou "freshwater ecosystems", utilizando os 

operadores booleanos "AND" e "OR" para possibilitar as combinações de termos. 

Na base de dados Scopus, os filtros foram aplicados ao título, resumo ou 

palavras-chave dos artigos, sendo a busca limitada às áreas do conhecimento 

“Ciência Ambiental”, “Ciências Agrícolas e Biológicas” e “Bioquímica, Genética e 

Biologia Molecular”. 

Na revisão dos 50 anos, foi realizada uma busca automatizada, com remoção 

de duplicatas e quantificação de informações relativas ao grupo focal do estudo 

(peixes e macroinvertebrados), ao tipo de ecossistema investigado (classificados 

como lêntico, lótico, marinho, zonas úmidas ou não especificado) e ao tema 

principal do estudo (classificado como estrutura, estabilidade, complexidade ou 

estabilidade–complexidade). Para essa análise, utilizou-se o pacote bibliometrix do 

R, convertendo os arquivos BibTeX com os resultados da Web of Science e da 

Scopus em dataframes, com base no título, resumo e ano de publicação. 

Na segunda revisão (2020 a 2024), após a busca inicial, foi realizado um 

processo de triagem manual, no qual as publicações foram analisadas 

individualmente, sendo selecionados os estudos que abordavam comunidades de 

macroinvertebrados e/ou peixes. Capítulos de livros e duplicatas foram excluídos. 

Os artigos restantes foram categorizados e quantificados conforme o ano de 
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publicação, local de realização do estudo, comunidades analisadas e as principais 

seções temáticas abordadas (estrutura, estabilidade, complexidade e/ou a relação 

entre estabilidade e complexidade). No que se refere à estrutura das redes tróficas, 

foram considerados apenas os estudos conduzidos em ecossistemas naturais ou 

que, no mínimo, utilizassem bases de dados empíricas. Já os estudos sobre 

estabilidade e complexidade contemplaram abordagens empíricas, experimentais e 

de modelagem. 

 
4.4  RESULTADOS 
 
​ Na primeira busca sistemática, foram obtidos e analisados 2.640 estudos no 

total (Figura 4). Observou-se um aumento exponencial na produção de publicações 

ao longo dos 50 anos analisados, com claro predomínio de estudos voltados à 

estrutura das redes tróficas, que representaram 65,71% do total. Destaca-se que 

apenas os últimos cinco anos — que correspondem a apenas 10% do período 

analisado — concentraram mais de 37% de todos os estudos quantificados. Dentre 

os ecossistemas mais frequentemente investigados, os sistemas lóticos (rios e 

riachos) e os sistemas lênticos (lagos, lagoas e reservatórios) foram os mais 

representativos, correspondendo a 40,71% e 26,78% dos estudos, respectivamente. 

 
Figura 4 - Distribuição de Publicações (1975-2024). Estudos investigando a estrutura de redes 
tróficas foram predominantes frente às outras seções abordadas, um crescimento exponencial no 
número de publicações ao longo do tempo também pode ser observado, onde os últimos 5 anos 
representam 10% do tempo amostrado porém mais de 37% do total de publicações resultantes. 
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Para a segunda revisão (estudos publicados entre 2020 e 2024), foram inicialmente 

recuperados 2.094 estudos. Após um criterioso processo de triagem, que envolveu 

a exclusão de trabalhos que não abordavam diretamente o tema de interesse — por 

meio da revisão detalhada dos resultados — e a remoção de duplicatas (presentes 

em mais de uma base de dados), 93 artigos foram selecionados para inclusão 

definitiva nesta revisão. A Figura 5 apresenta uma visão geral da distribuição das 

publicações, das comunidades e ecossistemas estudados, bem como um resumo 

da distribuição entre as diferentes categorias de análise. 

​
Figura 5 - Resumo das principais quantificações e distribuição de publicações ao longo de 5 
anos (2020-2024). Gráficos no canto inferior direito categorizam as publicações em 4 seções 
principais (estrutura, complexidade, estabilidade e relação estabilidade-complexidade), subdividindo 
algumas categorias: relação estabilidade-complexidade (correlação positiva, negativa ou sem 
correlação identificada) e subcategorias dos fatores mais estudados como  moduladores da estrutura 
de redes tróficas. 
 

Os resultados representados na Figura 5 apontam a Ásia e a Europa como 

os principais contribuintes em número total de publicações. Na Ásia, a China 

respondeu por aproximadamente 70% dos estudos publicados, enquanto na Europa 

observou-se uma distribuição mais ampla, com pesquisas oriundas de 22 países 

distintos. Destacam-se, nesse contexto, França e Espanha, cada uma 

representando 13,72% das publicações, seguidas por Islândia e Itália, com 7,85% 

cada. Nas Américas do Sul e do Norte, os estudos apresentaram distribuição 

dispersa entre os países, embora o Brasil (48%) e os Estados Unidos (53,85%) 

tenham se sobressaído em termos de volume de produção científica. O Canadá 

também se destacou, respondendo por 30,76% dos estudos da região. 
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Os resultados revelaram uma distribuição equilibrada entre os grupos de 

organismos estudados. Comunidades de peixes foram ligeiramente mais 

investigadas (37,63%) em comparação às comunidades de macroinvertebrados 

(29,04%) e aos estudos que abordaram ambos os grupos conjuntamente (33,33%). 

Em relação aos tipos de ecossistemas analisados, os mais frequentes foram riachos 

(26,22%), lagos (25,40%) e rios (22,96%). Por outro lado, zonas úmidas (6,56%) 

foram pouco exploradas, enquanto uma variedade de outros ecossistemas — 

incluindo lagoas marginais, bacias hidrográficas, lagoas costeiras e estuários — 

compôs o restante das publicações (18,86%). 

No que diz respeito aos temas centrais abordados, a investigação dos fatores 

que influenciam a estrutura das redes tróficas representou a maior parte dos 

estudos (72,38%). Em comparação, os trabalhos focados na estabilidade (14,29%), 

na caracterização isolada de métricas de complexidade (4,76%) e na correlação 

entre estabilidade e complexidade (8,57%) compuseram uma parcela menor do total 

de publicações. A complexidade das redes tróficas emergiu como um tema que, 

quando abordado, foi frequentemente integrado à discussão sobre sua relação com 

a estabilidade. Entre esses estudos recentes, 66,67% relataram uma correlação 

positiva entre complexidade e estabilidade, enquanto 22,22% indicaram correlação 

negativa, e 11,11% não identificaram associação significativa entre esses dois 

fatores. 

A categoria mais estudada — fatores que moldam a estrutura das redes 

tróficas — englobou pesquisas diversas que frequentemente investigaram múltiplos 

fatores simultaneamente. Entre os principais direcionadores analisados, 

destacam-se: interações bióticas (30,50%), atividades antrópicas (20,34%), clima 

(14,41%), fluxo de energia (13,56%), biodiversidade (13,56%) e tamanho corporal 

(7,63%). 

 
4.5 DISCUSSÃO 
 

As redes tróficas têm sido um tema de interesse contínuo entre ecólogos. A 

análise dos últimos 50 anos revelou um aumento expressivo no número de estudos 

nos últimos anos, com tendência clara de expansão contínua. Apenas os últimos 

cinco anos concentraram mais de um terço de todos os estudos analisados, 

evidenciando a crescente relevância das pesquisas recentes na área. As análises 
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de tendências identificaram um número consistentemente elevado de publicações 

nesse período, lideradas por China e Estados Unidos, em concordância com 

padrões observados em outras revisões ecológicas (Xu et al., 2020), ao mesmo 

tempo em que evidenciam a ausência de estudos em diversas regiões. Não foram 

observadas diferenças marcantes entre os estudos sobre peixes e 

macroinvertebrados, apesar de os peixes apresentarem maior facilidade de 

identificação em nível específico, enquanto a identificação de invertebrados é, em 

geral, mais trabalhosa e menos precisa, com ampla variação na resolução 

taxonômica (Lenat & Resh, 2001). No que diz respeito aos ecossistemas, as zonas 

úmidas foram notavelmente sub-representadas em comparação a riachos, rios e 

lagos, apesar de seu papel ecológico fundamental e do contínuo processo de 

degradação a que estão submetidas (Xu et al., 2020). Este estudo evidencia que as 

redes tróficas permanecem entre os principais tópicos investigados por ecólogos de 

água doce, ao mesmo tempo em que revela lacunas e oportunidades relevantes 

para pesquisas futuras. 

O recente aumento de estudos voltados à estrutura das redes tróficas reflete 

o reconhecimento crescente de sua complexidade multifatorial, mas também 

evidencia lacunas críticas e fragmentações no conhecimento atual. Diversos fatores 

bióticos e abióticos — como o tamanho corporal (e.g., Gu et al., 2022; Boll et al., 

2023), a heterogeneidade do habitat (Nunes et al., 2020) e a predação associada à 

organização de comunidades locais e metacomunidades (e.g., García-Giron et al., 

2020; Dinh, 2021) — têm demonstrado influenciar a topologia das redes ecológicas. 

No entanto, o tratamento isolado dessas variáveis frequentemente negligencia seus 

efeitos interativos e dependentes da escala espacial. As mudanças climáticas (e.g., 

Barbosa & Siqueira, 2022; O’Gorman et al., 2023) e as pressões antrópicas (e.g., 

Sroczynska et al., 2020; Gurí, 2024) afetam nitidamente a estrutura das redes, mas 

a variabilidade nas respostas observadas (por exemplo, aumento ou redução da 

complexidade) sugere forte dependência do contexto. O fluxo de energia (e.g., 

Crespo-Pérez et al., 2020; Arranz et al., 2021) e a diversidade funcional (e.g., 

Benoit, Jackson & Chu, 2021; Pakulnicka & Kruk, 2023) vêm sendo incorporados às 

análises de redes tróficas, mas ainda há necessidade de aprofundamento, 

especialmente em estudos que considerem múltiplos níveis tróficos e regimes de 

distúrbios dinâmicos. Esses resultados destacam a necessidade de abordagens 

mais sintéticas, que integrem dados empíricos, abordagens baseadas em traços 
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funcionais e modelos mecanísticos para elucidar como as redes de água doce 

respondem a mudanças ambientais multifacetadas. 

Estudos sobre estabilidade têm abordado uma variedade de parâmetros, 

incluindo impactos ambientais — como pesca (Yang et al., 2024), perda de habitat 

(Heer et al., 2021) e espécies invasoras (Glassic et al., 2024) — e processos 

ecológicos — como produtividade (Liu et al., 2021) e grupos funcionais 

(Lansac-Toha et al., 2021). No entanto, a maior parte das investigações 

concentrou-se na relação entre estabilidade, temperatura e mudanças climáticas. 

Resultados recentes sugerem que essa relação é altamente complexa, moldada 

pela interação de múltiplos fatores biológicos e ambientais. A temperatura, por 

exemplo, não atua de forma isolada, mas influencia a estabilidade em função de sua 

interação com traços como o tamanho corporal (Kratina et al., 2022), riqueza de 

espécies, dinâmica de nutrientes e biomassa (Chang et al., 2020), além de interagir 

com gradientes espaciais e antrópicos. Essa complexidade tem motivado a adoção 

de métricas mais integrativas de estabilidade — como diversidade funcional e 

filogenética e propriedades estruturais das redes —, que permitem uma 

compreensão mais profunda sobre como os sistemas ecológicos respondem ao 

estresse térmico. Adicionalmente, estudos recentes conectaram escalas espaciais à 

estabilidade local (Siqueira et al., 2023) e identificaram a estabilidade local como um 

importante indicador da sensibilidade de metacomunidades (Moisset de Espanés & 

Ramos-Jiliberto, 2024), sugerindo que o entendimento da estabilidade local pode 

oferecer ideias valiosas para análises em escalas ecológicas mais amplas. 

Estudos recentes têm também expandido a compreensão sobre a 

complexidade das redes tróficas, revelando a multiplicidade de fatores que a 

determinam. Mais do que simples resultado de interações biológicas, a 

complexidade também emerge da interação com propriedades físicas e químicas 

dos ecossistemas. Do ponto de vista biológico, métricas de complexidade vêm 

incorporando a posição trófica e a transferência de biomassa, considerando tanto 

interações estáveis quanto transitórias ao longo das redes (Ishikawa et al., 2023). 

Sob a perspectiva química, foi observada uma relação entre maior complexidade e 

maior tolerância à amônia não ionizada em macroinvertebrados, sugerindo que 

redes com maior acessibilidade trófica fornecem mais energia para sustentar 

processos de desintoxicação (Liu et al., 2022). Em termos físicos, há forte 

correlação entre riqueza de espécies e escala espacial, indicando que sistemas 
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fluviais maiores e mais heterogêneos sustentam maior complexidade (Terui et al., 

2021). Além disso, as mudanças climáticas vêm alterando a conectividade dos 

ecossistemas de água doce e seus regimes térmicos, o que, por sua vez, impacta 

os caminhos químicos, o deslocamento de organismos e os fluxos de energia, 

desestabilizando as redes tróficas por meio do aumento da sedimentação, poluição 

e incidência de patógenos (Franklin et al., 2024). Esses achados reforçam que a 

complexidade das redes tróficas é uma propriedade multidimensional, moldada por 

interações dinâmicas entre fatores bióticos e abióticos. 

Observamos que a maioria dos estudos identificou uma relação positiva entre 

complexidade e estabilidade. As correlações positivas entre essas propriedades têm 

sido atribuídas a diversos fatores, incluindo biodiversidade e amortecimento pelo 

tamanho corporal (Saito et al., 2024), diversidade funcional (Liu et al., 2021), 

mudanças na conectância induzidas pela temperatura (Merz et al., 2022), tamanho 

e conectância das redes tróficas (Perala et al., 2023) e elevada complexidade 

topológica (Polazzo et al., 2022). Esses estudos indicam que o aumento da 

resiliência e a redução das flutuações em redes tróficas são impulsionados por 

maior variabilidade nas vias de transferência de energia, seja diretamente (via maior 

riqueza de espécies e tamanho da rede), seja por meio do aumento da 

complementaridade de nicho, da redução de sobreposição trófica e do incremento 

na produtividade (via conectância e diversidade funcional). Além disso, algumas 

análises abordaram a relação entre estabilidade e complexidade de forma indireta, 

comparando métricas específicas de estabilidade com propriedades estruturais 

individuais, sendo que apenas um subconjunto dessas correlações foi 

estatisticamente significativo — como a associação entre estabilidade e 

modularidade topológica (Lin, Wieczynski & Savage, 2022). Embora a relação 

positiva entre essas propriedades não seja absoluta, esta ampla revisão da literatura 

aponta para uma tendência de correlação positiva entre estabilidade e 

complexidade. 

 
4.6 CONSIDERAÇÕES FINAIS 
 

A compreensão aprofundada das redes tróficas de água doce e do debate 

estabilidade–complexidade tem se mantido como um foco central e altamente 

relevante na pesquisa ecológica dos últimos anos. De modo geral, o processo de 
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revisão revelou um crescimento exponencial dos estudos na área, acompanhado 

por uma tendência ascendente contínua no número de publicações. A quantificação 

das publicações evidencia que China, Estados Unidos e Brasil lideram em número 

de ecossistemas estudados, enquanto a Europa se destaca pela maior diversidade 

de países contribuindo para a produção continental. Aproximadamente 16% dos 

estudos envolveram comparações entre ecossistemas de mais de um continente, 

refletindo o interesse por pesquisas colaborativas com o objetivo de compreender e 

contrastar diferentes regiões. Os estudos voltados à estrutura das redes tróficas 

predominaram em todos os anos analisados, com distribuição equilibrada entre os 

grupos comunitários estudados. As pesquisas que investigaram a correlação entre 

estabilidade e complexidade, em sua maioria, apontaram para uma relação positiva 

entre esses dois processos. O desenvolvimento de novos métodos integrativos, 

capazes de abordar os processos que moldam espécies, populações e a dinâmica 

dos ecossistemas de forma multifacetada — associando fatores bióticos e abióticos 

em diferentes escalas espaciais, temporais e gradientes ambientais — é 

fundamental para uma compreensão mais precisa dos mecanismos que estruturam 

as redes nesses ecossistemas diversos e complexos. 
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5. CAPÍTULO II: RELAÇÃO ENTRE ESTABILIDADE E 
COMPLEXIDADE EM REDES TRÓFICAS DE RIACHOS EM ZONAS 
TROPICAIS E TEMPERADAS 

 



 
 
5.1 RESUMO 
 
Neste capítulo, abordamos o debate estabilidade-complexidade através de um 
estudo empírico, analisando a complexidade e estabilidade de redes tróficas de 
macroinvertebrados de regiões temperadas e tropicais. Testamos duas hipóteses 
principais: I) redes tropicais apresentariam maior diversidade, organismos menores, 
e mais interações por táxon quando comparadas a redes temperadas;   II) uma 
maior estabilidade das redes em ambas as regiões será positivamente 
correlacionada com uma maior equitabilidade nas interações de predadores e 
onívoros. Foram realizadas, entre 2023 e 2024, seis coletas distribuídas em um ano 
em riachos tropicais (Brasil) e temperados (Estados Unidos), compilando mais de 28 
mil indivíduos, identificados ao nível taxonômico mais baixo possível e com 
mensuração de biomassa individual. A montagem das redes tróficas se deu por 
modelo de interação entre grupo funcional alimentar e relação predador-presa 
(RPP). Com as redes montadas, mensuramos a estabilidade a partir de sistemas de 
equações Lotka-Volterra e calculamos diversas métricas de complexidade da rede, 
visando analisar potenciais correlações entre os dois fatores. Para a identificação de 
mudanças na composição das comunidades em escala espacial e temporal, 
realizamos testes de dissimilaridade com dados de abundância e biomassa das 
comunidades. Redes temperadas apresentaram maior riqueza e abundância, 
associadas ao número de interações da rede e à média de interações. Nenhuma 
das redes se apresentou estável, embora redes temperadas tenham apresentado 
menor instabilidade, associada ao tamanho médio total de indivíduos e ao tamanho 
médio de consumidores secundários. Não observamos para redes tropicais e 
temperadas correlação entre equitabilidade de interação de consumidores 
secundários e estabilidade. As redes mostraram diferenças nos padrões de 
complexidade, além de variações  espaciais e temporais em sua composição, 
reforçando a dinamicidade desses sistemas, onde claras diferenças nas estruturas 
das redes tróficas em zonas tropicais e temperadas foram evidenciadas em escala 
espacial e temporal. Por fim, o trabalho destaca a necessidade de continuidade da 
investigação entre complexidade e estabilidade em redes tróficas e o 
aprimoramento dos modelos preditivos das interações e mensuração de 
estabilidade nesses sistemas. 
 
Palavras-chave: Beta diversidade. Complexidade. Dissimilaridade.  Estabilidade. 
Redes Tróficas.Resiliência 
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5.2 INTRODUÇÃO 

 

As interações entre espécies moldam a organização da vida, influenciando 

padrões de distribuição, riqueza e comportamento, bem como a forma como a 

energia é particionada nos ecossistemas (de Ruiter et al., 2005). Nesse contexto, as 

redes tróficas (food webs) consolidaram-se como um pilar essencial para o estudo 

dessas interações, ao representarem o fluxo de energia entre os organismos e 

descreverem os mecanismos que regem as dinâmicas em comunidades biológicas. 

Além de fornecerem uma estrutura integradora para compreender processos 

ecológicos fundamentais — como predação, herbivoria e decomposição —, as 

redes tróficas constituem uma ferramenta indispensável para a formulação de 

estratégias mais eficazes de conservação ecológica (Jordán, 2009; Stouffer et al., 

2012; Naman et al., 2022). Isso se deve à capacidade de generalização que o fluxo 

de energia oferece, permitindo comparações entre diferentes ecossistemas. Assim, 

o estudo de redes tróficas torna-se particularmente relevante no atual cenário de 

crescentes ameaças à biodiversidade, que comprometem não apenas os sistemas 

ecológicos, mas também os serviços ecossistêmicos ambientais, socioculturais e 

econômicos (Sayer et al., 2025). 

Frente a essas ameaças, uma propriedade fundamental das redes tróficas se 

dá por sua estabilidade - a capacidade de um sistema de manter sua estrutura ou 

retornar ao seu estado original após sofrer perturbações (Kratina et al., 2012) -, 

fundamental para a compreensão de dinâmicas populacionais, para a biologia da 

conservação e principalmente para a provisão dos serviços ecossistêmicos 

decorrentes do funcionamento contínuo das redes tróficas (Bolnick et al., 2003). Um 

dos debates clássicos da ecologia diz respeito à relação entre estabilidade e 

complexidade em redes tróficas — isto é, se a maior complexidade da rede tende a 

promover ou a comprometer a estabilidade do sistema. Ao longo das últimas 

décadas, diferentes correntes teóricas emergiram, propondo tanto correlações 

positivas (Odum, 1953; MacArthur, 1955; Elton, 1958) quanto negativas (May, 1972; 

May, 1973) entre esses dois atributos. Avanços mais recentes ampliaram essa 

discussão ao: I) evidenciar que a estabilidade não depende apenas do número de 

interações presentes, mas também da natureza, intensidade e dinâmica dessas 

interações (McCann, 2000); II) incorporar novas métricas para mensuração da 
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complexidade da rede além da quantificação direta do número de interações (Landi 

et al., 2018). 

Um eixo fundamental e ainda não compreendido no estudo das relações 

entre estabilidade e complexidade dessas redes é como elas podem variar ao longo 

de gradientes latitudinais e de temperatura. Visando compreender os padrões que 

regem as propriedades das redes tróficas, diversas abordagens ecológicas 

integrativas surgiram e diretamente influenciaram o nosso conhecimento na ecologia 

de redes, entre elas a Teoria Metabólica (TME), proposta por Brown e colaboradores 

(2004), explorando como a taxa metabólica dos organismos se associa ao seu 

tamanho corpóreo e à temperatura. Nela é destacado o papel fundamental do 

metabolismo - o processamento de energia e matéria, determinando demandas do 

organismo ao ambiente e estabelecendo restrições à alocação de recursos -, com a 

taxa metabólica ditando o ritmo de todas as atividades biológicas e, em sua 

essência, o ritmo da vida.  

O metabolismo está diretamente ligado às reações bioquímicas catalisadas 

por enzimas, cujas taxas de reação dependem da temperatura devido à sua 

sensibilidade à energia de ativação. Além disso, evidencia-se uma relação inversa 

(consequência de restrições alométricas e cinéticas) entre tamanho corporal e a 

abundância e taxa metabólica de espécies, implicando que organismos menores 

tendem a ser mais abundantes, mas com ciclos de vida mais rápidos e curtos 

(Brown et al., 2004; Woodward et al., 2005). No contexto das redes tróficas, a TME 

permite prever ainda os efeitos da temperatura e do metabolismo sobre o fluxo 

energético e a estrutura da rede, como por exemplo diferenças nos padrões de 

densidades e tamanhos populacionais, com base em relações alométricas entre 

tamanho e taxa metabólica. Considerando uma quantidade fixa de recursos, é 

esperado que a abundância dos organismos seja menor em maiores temperaturas, 

reflexo da maior demanda metabólica por unidade de biomassa e menor alocação 

em crescimento somático por indivíduo (Bernhardt; Sunday; O’Connor, 2018).  

De acordo com a Teoria Metabólica, espera-se maior biodiversidade em 

áreas mais quentes não apenas pela maior disponibilidade de recursos ou pela 

atenuação dos efeitos da sazonalidade, mas também em função de dinâmicas 

metabólicas mais aceleradas. Nessas condições, organismos tendem a apresentar 

menor tamanho corporal, o que os leva a ciclos de vida mais curtos e processos 

evolutivos mais rápidos, impulsionados por mais eventos reprodutivos e mutacionais 
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ao longo do tempo (Brown et al., 2004). Essas diferenças nas densidades 

populacionais e na biodiversidade em diferentes zonas de temperatura podem 

impactar o número de interações potenciais - e consequentemente a complexidade -  

em uma rede trófica.  Mais interações aumentam a possibilidade da rede ser 

sustentada por diversas interações fracas, onde uma maior distribuição dessas 

interações permite mais vias energéticas alternativas que poderiam conferir mais 

estabilidade ao sistema (McCann, 2000). 

Esse trabalho busca investigar a relação entre complexidade e estabilidade 

em redes tróficas em zonas tropicais e temperadas. Além da montagem e 

caracterização das redes, busca-se analisar os potenciais fatores que modulam a 

estrutura e estabilidade das redes, onde foram testadas duas hipóteses principais: 

1) redes tropicais e temperadas serão moduladas por fatores distintos, onde redes 

temperadas tendem a conter organismos maiores, com menos interações por nó e 

mais fluxo energético por interação; redes tropicais terão organismos menores e 

mais interações por nó, sustentadas por mais interações fracas (Figura 6); 2) 

haverá, para ambas as regiões, uma correlação positiva entre estabilidade e uma 

maior equitabilidade de interações entre consumidores secundários na rede, 

possibilitando mais vias energéticas alternativas ao longo da cascata trófica, 

conferindo maior estabilidade para o sistema (Figura 7). 

 

​
Figura 6 - Resultado esperado para a primeira hipótese. Redes temperadas com organismos de 

tamanho maior (representado pelo tamanho dos círculos), com organismos de nível trófico superior 

42 



 
 
apresentando menos interações por nó (representadas pelas setas), mas com maior fluxo energético 

por interação (representado pela grossura das setas). Redes tropicais apresentam maior número de 

espécies com indivíduos menores e menos fluxo energético por interação, mas sustentadas por mais 

vias energéticas alternativas. 

 

 
Figura 7 - Resultado esperado para a segunda hipótese. Será observada uma maior estabilidade 

em redes com maior equitabilidade nas interações entre organismos de nível trófico superior 

(predadores e onívoros), potencializando mais vias energéticas alternativas para essas espécies. 

 

5.3 METODOLOGIA 
​  

Em resumo, a caracterização das redes tróficas foi feita com dados de seis 

coletas entre agosto de 2023 e julho de 2024, em riachos de sistemas tropicais e 

temperados. Os seis meses intervalados dessas coletas capturaram as variações 

sazonais, resultando na montagem de 96 redes tróficas individuais. Um resumo da 

metodologia do trabalho é observado pela Figura 8, com as etapas representadas 

sendo detalhadas nas seções subsequentes. 
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Figura 8 - Síntese da Metodologia. Na primeira parte do trabalho (1) foram realizadas seis coletas 
entre Agosto de 2023 e Julho de 2024, em paralelo à identificação taxonômica, mensuração de 
biomassa e classificação trófica dos organismos por levantamento bibliográfico para a montagem das 
redes. Com esses dados mensurados, a segunda parte (2) se deu pelo cálculo da estabilidade (pelo 
pacote fluxweb) e complexidade ( métricas de conectividade, conectância, linkage density e node 
degree). Com essas métricas estabelecidas, se deu a análise dos resultados (3) comparando tanto a 
correlação entre métricas de complexidade e estabilidade observadas quanto diferenças observadas 
em zonas tropicais e temperadas. 
 
​  
​ 5.3.1 Coleta dos dados e montagem das redes tróficas 
​  
​ Comunidades de macroinvertebrados bentônicos foram amostradas em 

córregos de primeira à terceira ordem no Brasil (Parque Estadual Intervales, 

Ribeirão Grande-SP) e Estados Unidos (Bacia Hidrográfica de Stoney Creek, 

Virginia). Nas duas regiões foram amostrados oito sítios com o mesmo método de 

coleta, viabilizando as comparações entre regiões. Coletamos organismos 

bentônicos com amostrador Surber, de malha de 500 μm, com 5 subamostras em 

cada coleta para cada sítio. Amostras foram preservadas em etanol 70% para 

posterior triagem e identificação taxonômica ao nível mais baixo possível 

(majoritariamente gênero). Mensuramos a biomassa dos indivíduos (em mg de 

matéria seca) por quantificação de razões alométricas comprimento-massa pelo 

comprimento corporal e largura da cabeça dos indivíduos (Collyer et al., 2023). 
Para a montagem das redes tróficas, desenvolvemos um modelo alométrico 

em duas etapas. Primeiro, foi calculada a massa corporal média dos indivíduos (em 

mg de matéria seca) por táxon, com base nos dados obtidos para cada local e 

coleta realizada. Em seguida, compilamos informações da literatura em trabalhos 

44 



 
 
bem estabelecidos sobre suas estratégias tróficas (Burton & Gerritsen, 2003; 

Ramírez & Gutiérrez-Fonseca., 2014; Pereira et al., 2021) classificando os 

organismos em três categorias possíveis: consumidores primários (organismos que 

se alimentam de detritos ou produtores primários), consumidores secundários 

(organismos que se alimentam de outros organismos) e onívoros (organismos que 

potencialmente se alimentam organismos de mais de um nível trófico). 

O modelo opera de forma sequencial: primeiro, identifica o grupo trófico 

taxonômico. Se o organismo for um consumidor primário, ele é conectado à base da 

rede trófica. Se for um consumidor secundário, é estabelecida uma relação 

predador-presa (RPP) onde o táxon pode predar qualquer organismo com massa 

corpórea entre 10 e 50 vezes menor. Consumidores secundários pequenos (que 

não se enquadram em nenhuma presa da rede por RPP) são conectados a um nó 

inferior referente à mesofauna (consumidores primários pequenos que não são 

usualmente coletados com os métodos empregados). Essa relação é fundamentada  

com base em experimentos alimentares ou análises isotópicas para invertebrados 

(Warren & Lawton, 1987; Klecka & Boukal, 2013; Saito et al., 2024). Se o predador 

for onívoro, o modelo aplica a RPP para definir suas presas e também o conecta à 

base da rede trófica. Considerando que o tamanho médio dos consumidores muda 

no espaço-tempo, o modelo é capaz de gerar mudanças em interações em escala 

local, não apenas com base em mudanças composicionais. 

Esse modelo de rede trófica, embora simplificado, faz poucas suposições e é 

capaz de reproduzir propriedades importantes de redes tróficas em riachos, como a 

presença de diferentes níveis tróficos e densidades médias de interações, 

semelhantes às redes reconstruídas com base em dados empíricos detalhados 

(Briand & Cohen, 1984; Saito et al., 2024). 

 

​ 5.3.2 Cálculos de estabilidade e complexidade das redes 
​  
​ Estabilidade das Redes 
 
​ Para o cálculo da estabilidade das redes utilizamos os conceitos de 

dinâmicas energéticas populacionais (Moore & De Ruiter, 2012), já aplicados em 

modelos de redes tróficas (Gauzens et al., 2019; Saito et al., 2024). O fluxo 
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energético foi calculado pelo pacote fluxweb (Gauzens et al., 2019), com suas 

principais equações e inputs utilizados descritos na Tabela 1. 

 
Tabela 1 - Resumo dos parâmetros utilizados pelo algoritmo fluxweb para cálculo da 
estabilidade em redes tróficas. 

Parâmetros Equação Descrição 

 
Biomassa 

Quantificação de razões 
alométricas comprimento-massa 
por medidas do comprimento 
corporal e largura da cabeça dos 
indivíduos (Collyer et al., 2023). 

Massa seca em mg dos 
indivíduos. 

Matriz de interação  Redes tróficas montadas pelo 
modelo alométrico desenvolvido. 

 
Eficiência Energética 

 
Taxa de conversão do 
consumo alimentar em 
crescimento corpóreo. 

 𝐿
𝑖
 = 𝑋

𝑖
 +

𝑗
∑ 𝐹

𝑖𝑗

Li se dá pelas perdas fisiológicas 
de uma espécie por consumo por 
predador (onde Fij representa o 
fluxo de energia de uma espécie i 
para uma espécie consumidora j) 
ou processos energéticos variados 
(representado por Xi que define 
perdas por processos como 
gastos metabólicos). 

 
 
 

Ganho Energético 
 𝐺

𝑖
 =  

𝑗
∑ 𝐹

𝑗𝑖
𝑒

𝑖𝑗

Gi se dá pelos ganhos energéticos 
de uma espécie via consumo e se 
dá pela soma do fluxo de energia 
consumido pela espécie j em 
relação à espécie i (representada 
pela variável Fji) atrelado à 
eficiência energética na 
alimentação da espécie 
(representada pela variável eij). 

 
 
 

Perdas Fisiológicas e Taxa 
de Crescimento  𝑋

𝑖
= 𝑥

0
𝑀

𝑖
𝑏

Xi representa as perdas 
fisiológicas de uma espécie i (que 
podem ser computadas por custo 
metabólico, taxa de morte ou 
funções como custos energéticos 
direcionadas para caça e 
repouso), sendo associada às 
constantes fisiológicas x0 e b, 
enquanto Mi se refere à massa 
corpórea. 

​  
A partir do cálculo das redes tróficas energéticas, calculamos a estabilidade 

da rede trófica por meio da matriz Jacobiana (Figura 9), composta pelas derivadas 

parciais das interações entre espécies (May, 1972). O pacote fluxweb parte de um 

sistema de equações de Lotka-Volterra, considerando as demandas energéticas das 

populações para inferir a estabilidade da rede. Essa abordagem avalia, 

essencialmente, se os predadores — considerando suas demandas energéticas — 
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podem ser sustentados pela biomassa disponível de suas presas. Nesse modelo, 

para que a rede seja considerada estável, todos os autovalores da matriz Jacobiana 

devem ser negativos, indicando que o sistema tende a retornar ao seu estado de 

equilíbrio após uma perturbação (Gauzens et al., 2019). 

 

 
Figura 9 - Cálculo da Estabilidade da Rede Trófica. O cálculo se baseia no balanço de biomassa 

de cada população e suas interações predador-presa, com a biomassa populacional sendo 

determinada pelos seus ganhos (baseados por eficiência energética e biomassa consumida) e 

perdas energéticas (perdas fisiológicas e perdas por ser predado). O balanço energético de uma 

população se dá, portanto, pelo conjunto dessas relações de perda e ganho energético com todos os 

seus predadores e presas (1). Para analisar o efeito de uma espécie em relação à outra, são 

calculadas as derivadas parciais, também seguindo o processo de ganhos e perdas energéticas, 

dessa vez ajustadas para a interação entre populações par a par (2). São calculadas todas as 

derivadas parciais das interações predador-presa definidas na rede (3), que irão compor a matriz 

jacobiana(4) de onde são obtidos os autovalores (5) indicadores de estabilidade e resiliência do 

sistema, onde a estabilidade só é inferida quando todos os autovalores têm parte real negativa e a 

resiliência do sistema é indicada pelo maior valor absoluto entre os autovalores obtidos (6). 

 

​ Complexidade das Redes 
 
​ Com as redes geradas, calculamos algumas das métricas mais utilizadas nos 

estudos de complexidade: 
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​​ I) Conectividade: métrica de complexidade mais utilizada, mensurada 

pelo número total de interações entre espécies (Okuyama & Holland, 2008); 

II) Conectância: relação entre as interações observadas na rede 

(conectividade) por todas as interações possíveis do sistema - o quadrado da 

riqueza (Landi et al., 2018); 

III) Linkage Density: número médio de interações por espécie 

(Montoya et al., 2006); 

IV) Node degree: métrica a nível do nó, indicando o número individual 

de ligações de cada espécie (Landi et al., 2018). 

 

5.3.3 Análise de diversidade beta 
 

​ Para investigar mudanças na composição das comunidades ao longo de 

escalas espaciais e temporais entre as regiões, realizamos análises de diversidade 

beta utilizando a distância do centróide em um espaço multivariado (Anderson, 

2005) considerando o índice de Bray-Curtis, analisando a dissimilaridade tanto por 

abundância quanto por biomassa. Comparamos a composição das comunidades 

temporalmente (dissimilaridade entre um mesmo sítio em diferentes meses) e 

espacialmente (dissimilaridade entre sítios distintos em um mesmo mês). Dessa 

forma, avaliamos se, em cada escala (temporal e espacial) e em cada dimensão 

(abundância e biomassa), redes tropicais e temperadas diferem quanto à taxa de 

dissimilaridade na composição de suas comunidades. 

 

5.3.4 Análise dos dados 
​  
​ Com as redes montadas e as métricas de estabilidade e complexidade de 

cada uma das 96 redes obtidas, a análise dos dados visou essencialmente 

correlacionar potenciais associações entre métricas de complexidade com a 

estabilidade das redes e analisar a dissimilaridade espacial e temporal dessas 

comunidades. Primeiramente, comparamos a diferença entre métricas de 

complexidade e estabilidade para redes tropicais e temperadas  por teste de 

Wilcoxon, pelo pacote stats no R v. 4.5.1.  

Em seguida, calculamos a correlação entre métricas de complexidade e 

estabilidade para cada região, utilizando o coeficiente de Spearman, pelo pacote 
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corrplot (Wei et al., 2017) v. 0.95 no R. Também abordamos essa associação entre 

as métricas de complexidade com a estabilidade através de um Modelo Linear 

Generalizado Misto (GLMM) por distribuição gamma. Para isso, primeiramente 

reduzimos a dimensionalidade das métricas de complexidade de rede e biomassa 

utilizando uma PCA. Utilizamos os 2 componentes principais como efeito fixo, com 

interação com as regiões (tropical vs. temperado), enquanto espaço (sítios) e tempo 

foram utilizados como efeitos aleatórios, através dos pacotes lme4 (Bates et al., 

2015) v.1.1.37 e glmmTMB (Magnusson et al., 2017) v. 1.1.12 no R.  

A investigação da dissimilaridade espacial e temporal das comunidades, se 

deu a partir das distâncias para os centróides, conduzida por PERMDISP com o 

pacote vegan (Dixon, 2003) versão 2.7-1. Com as distâncias calculadas, a análise 

foi realizada por meio de um modelo linear misto (LMM) para analisar o efeito 

temporal (com região como efeito fixo e meses aninhados aos países como efeito 

aleatório) e efeito espacial (com região como efeito fixo e sítios como efeito 

aleatório). Essa etapa foi implementada com os pacotes lme4 (Bates et al., 2015), 

versão 1.1-37, e lmerTest (Kuznetsova, Brockhoff & Christensen, 2017), versão 

3.1-3, todos no R. 

 

​ 5.4 RESULTADOS 
 
​ 5.4.1 Exploração geral dos dados e componentes da rede trófica 
​  
​ As duas regiões diferiram consideravelmente na abundância de organismos 

coletados, diversidade taxonômica e distribuição de táxons mais abundantes, com 

alguns índices contrariando previsões esperadas inicialmente. As coletas tropicais 

totalizaram 7.272 indivíduos coletados, com 75% deles identificados até o nível de 

gênero. Dez ordens foram amostradas, tendo como maiores representantes 

Ephemeroptera (22,49%), Trichoptera (21,11%) e Coleoptera (19,70%). Quarenta e 

quatro famílias foram amostradas, em que Elmidae (15,80%), Hydropsychidae 

(12,99%) e Leptohyphidae (11,42%) foram os maiores representantes dos dados 

tropicais. 

As coletas temperadas totalizaram 21.353 indivíduos coletados, com 79% 

deles identificados até o nível de gênero, onde 20.518 foram utilizados para a 

montagem das redes após o processo de triagem dos dados (retirando grupos já 
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desconsiderados previamente para a montagem da redes como insetos terrestres, 

aranhas e salamandras). 11 ordens foram amostradas, tendo como maiores 

representantes Diptera (30,22%) , Ephemeroptera (27,20%) e Plecoptera (17,83%). 

60 famílias foram amostradas, tendo como maiores representantes Chironomidae 

(21,52%), Heptageniidae (10,23%) e Elmidae (9,25%). 

 

5.4.2 Montagem das redes tróficas 
 
​ Após a identificação, mensuração da biomassa e classificação dos 

organismos por grupo funcional alimentar, foram construídas as redes para cada 

sítio (8), mês (6) e país (2), totalizando 96 redes tróficas (48 brasileiras e 48 

estadunidenses), disponíveis no Material Suplementar. A partir dos critérios de 

RPP e das interações entre grupos funcionais alimentares, foram geradas as 

matrizes e redes (exemplificadas nas Figuras 10 e 11), que serviram de base para o 

cálculo da estabilidade e das métricas associadas. 
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Figura 10 - Rede Trófica brasileira: mês de Setembro, sítio 4_lajeado. 
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Figura 11 - Rede trófica estadunidense:  mês de setembro, sítio CASC. 
 

 
​ 5.4.3 Métricas de complexidade e estabilidade 
​  
​ Redes temperadas se mostraram com maior riqueza total (w = 246,5; p < 

0,0001) e maior número de consumidores secundários por rede (w =  691; p < 

0,001), enquanto redes tropicais apresentaram indivíduos maiores, tanto em média 

de tamanho total (w = 1853 ; p < 0,0001) quanto em média de tamanho 

exclusivamente de consumidores secundários (w = 1551 ; p < 0,01).  
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Abordando mais diretamente a complexidade das redes, foram comparadas 

as distribuições de coeficiente de variação de consumidores secundários (ou seja, 

em média, o quanto predadores e onívoros dentro de uma mesma rede divergem 

em número de interações), conectividade, conectância, linkage density, média de 

interações de consumidores secundários e estabilidade entre a região tropical e 

temperada. Os sistemas tropicais e temperados apresentaram diferentes padrões 

em suas respectivas composições, como pode ser observado na Figura 12. As 

redes tropicais apresentaram maior conectância (w = 1634; p < 0,001), enquanto as 

redes temperadas exibiram maior coeficiente de variação das interações entre 

consumidores secundários (w = 560,5; p < 0,0001), bem como maior conectividade 

(w = 317,5; p < 0,0001), linkage density ( w = 541 ; p < 0,0001) e média de 

interações por consumidor secundário (w = 399,5; p < 0,0001).  

Nenhuma das redes modeladas foi considerada estável (todos os maiores 

autovalores da matriz Jacobiana foram positivos), embora as temperadas tenham 

demonstrado valores menores do maior autovalor da matriz Jacobiana, em 

comparação às tropicais (w = 2298; p < 0,0001). 94 das 96 redes modeladas 

(97,9%) apresentaram valor médio dos autovalores negativo, com predominância de 

autovalores negativos em sua composição. Esse padrão indica que, embora o 

sistema como um todo não seja classificado como estável pelo método adotado, a 

maioria das populações individuais que compõem as redes tende à estabilidade. É 

importante reforçar que, neste caso, os valores de estabilidade correspondem ao 

maior autovalor encontrado da matriz Jacobiana da rede em questão, o que implica 

maior instabilidade (ou menor resiliência), mesmo que existam diversos valores 

negativos individuais. 
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Figura 12 - Comparação de métricas de complexidade e estabilidade entre redes tróficas 
tropicais e temperadas. Redes apresentaram diferenças significativas por teste de Wilcoxon  ( * p < 

0,05; ** p < 0,01; ***p < 0,001; **** p < 0,0001) para todas as métricas, onde redes tropicais 

mostraram maior conectância e maior autovalor médio da matriz Jacobiana (menor resiliência), 

enquanto redes temperadas apresentaram maior coeficiente de variação de consumidores 

secundários, maior conectividade, maior linkage density e maior média de interações por consumidor 

secundário. 

 

5.4.4 Correlação individual entre complexidade e estabilidade  
 
Além das diferenças regionais entre as métricas de complexidade e 

estabilidade observadas na seção anterior, as correlações entre métricas também 

revelaram padrões distintos dentro de cada região, como exemplificadas pelas 

Figuras 13 e 14. 
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Figura 13 - Correlação individual entre métricas de estabilidade e complexidade para as redes 
tróficas tropicais. Abreviações se referem à número de consumidores secundários (NUM CS), 

média de interações de consumidores secundários (ML CS), coeficiente de variação de interações de 

consumidores secundários (CV CS), média de biomassa de consumidores secundários (MB CS). 

Valor de significância: * p < 0,05; ** p < 0,01;  ***p < 0,001. 
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Figura 14 - Correlação individual entre métricas de estabilidade e complexidade para as redes 
tróficas temperadas. Abreviações se referem à número de consumidores secundários (NUM CS), 

média de interações de consumidores secundários (ML CS), coeficiente de variação de interações de 

consumidores secundários (CV CS), média de biomassa de consumidores secundários (MB CS). 

Valor de significância: * p < 0,05; ** p < 0,01;  ***p < 0,001 

 

​ Quanto às correlações entre complexidade e estabilidade, não houve 

correlação significativa entre métricas para redes tropicais, enquanto redes 

temperadas apresentaram correlação negativa entre tamanho médio individual total 

e tamanho médio de consumidores secundários com o maior autovalor da rede 

(indicado pela métrica de estabilidade), indicando correlação positiva com a 

resiliência da rede. Ou seja, redes temperadas mais estáveis foram aquelas com 

muitos organismos grandes. 
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Tanto redes tropicais quanto temperadas mostraram correlação positiva 

entre: I-) conectância, linkage density e média de interações por consumidores 

secundário; II-) conectividade, linkage density, riqueza, número de consumidores 

secundários e média de interações por consumidor secundário. As redes das duas 

regiões também apresentaram correlação negativa entre conectância e coeficiente 

de variação de consumidores secundários, com correlação negativa mais forte nas 

redes brasileiras. Contrariando nossa segunda hipótese, não houve, em nenhuma 

região, associação entre um menor coeficiente de variação de interações de 

consumidores secundários e aumento na resiliência das redes. 

A média de interações por consumidor secundário foi negativamente 

associada com o coeficiente de variação de interação de consumidores secundários 

nas redes tropicais, enquanto foi negativamente associada com o tamanho médio 

de organismos da rede e tamanho médio de consumidores secundários em redes 

temperadas. A conectividade foi associada negativamente com a média de 

biomassa de consumidores secundários apenas em redes temperadas. A 

conectância foi associada negativamente com a riqueza apenas em redes tropicais. 
 

​ 5.4.5 Relação entre métricas de estabilidade e complexidade 
 

​ Os dois componentes principais da PCA utilizados como efeito fixo associado 

às regiões no Modelo Linear Generalizado Misto explicaram, juntos, 69,70% da 

variação total (Figura 15). O primeiro componente (47,40%) foi associado 

principalmente à conectividade, riqueza, densidade de ligações, média de 

interações dos consumidores secundários e número de consumidores secundários. 

Já o segundo componente (22,30%) esteve relacionado, sobretudo, à biomassa 

individual média da rede e à biomassa média dos consumidores secundários. 

O modelo não revelou relação significativa com o Componente 1 (PC1), mas 

apresentou relação significativa com o Componente 2 (PC2) e com os países 

(Tabela 2), além da interação entre os fatores, indicando efeitos em sentidos 

distintos para a região tropical e temperada, conforme ilustrado na Figura 16. 
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Figura 15 - Composições dos Componentes Principais 1 e 2 da PCA. O primeiro componente, 

Dim1 (47,40%), foi associado principalmente à conectividade, riqueza, densidade de ligações, média 

de interações dos consumidores secundários e número de consumidores secundários. Já o segundo 

componente, Dim2 (22,30%), esteve relacionado, sobretudo, à biomassa individual média da rede e à 

biomassa média dos consumidores secundários. 
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Tabela 2 - Resultados do modelo generalizado misto (distribuição gamma) associando 
métricas de complexidade e estabilidade em redes tróficas tropicais e temperadas. Valor de 

significância: * p < 0,05; ** p < 0,01;  ***p < 0,001; ns = não significativo. Componente 1 (PC1)  não 

se mostrou significativo para explicar a estabilidade, enquanto foi observada correlação com o 

Componente 2 (PC2). 

Efeito Estimativa 
(log) 

Erro padrão Z-Valor P-Valor Significância 

Intercepto 5,06736 0,08671 58,44 2e-16 *** 

PC1 0,04150 0,02858 1,45 0,146513 ns 

PAÍS -1,28237 0,11982 -10,70 2e-16 *** 

PC2 0,05272 0,02497 2,11 0,034792 * 

PC1:PAÍS -0,2611 0,03346 -0,78 0,435158 ns 

PC2:PAÍS -0,11315 0,03142 -3,60 0,000317 *** 

 
​  

Sentidos opostos de correlação foram observados para redes tropicais e 

temperadas, como ilustra a Figura 16. Redes tropicais apresentaram relação 

positiva entre o PC2 e os autovalores máximos da matriz Jacobiana, com  

inclinação acentuada da reta de regressão. Esse resultado indica que valores mais 

elevados do PC2 (associados à maior abundância de organismos grandes) estão 

associados a um aumento da instabilidade. Em redes temperadas foi observada 

uma relação negativa, embora sutil, entre PC2 e os autovalores máximos. Nesse 

caso, o aumento de PC2 esteve associado a uma redução da instabilidade, 

sugerindo maior resiliência das redes. 
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Figura 16 - Modelo Linear Generalizado Misto: Correlação entre Componente 2 e Estabilidade 
para redes temperadas e tropicais. 

​  
5.4.6 Diversidade beta espacial e temporal 
 
​ As análises de dissimilaridade, tanto por abundância quanto por biomassa, 

evidenciaram diferenças claras entre redes tropicais e temperadas, como ilustradas 

pela Figura 17 e Tabelas 3 e 4. A análise de dissimilaridade temporal baseada na 

abundância (modelo linear misto) mostrou que a variação atribuída ao tempo dentro 

de cada sítio foi maior do que a variação do tempo associada aos países. Esse 

resultado indica que o fator temporal exerce maior influência sobre as comunidades 

em nível local do que as diferenças entre sítios na forma como respondem ao 

tempo. A região, nosso efeito fixo de interesse, também se mostrou como 

moduladora, onde redes temperadas apresentaram maior dissimilaridade (t = 2.60; p 

< 0,05). De maneira similar, a região temperada também apresentou maior 

dissimilaridade quanto à abundância em escala espacial (t = 3.64; p < 0,001). 
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Figura 17 - Dissimilaridade espacial e temporal, por abundância e biomassa, entre regiões 
tropicais e temperadas. Valores de significância: * p <0,05; ***p<0,001. 

 

 

Tabela 3 - Modelo misto relacionando dissimilaridade em escala espacial. Valor de significância: 

* p < 0,05; *** p < 0,001. 

Métrica Efeito Variável Variância T-Valor P-Valor Significância 

 
 
 

Abundância 

 
Aleatório 
 

MÊS 0    

Residual 0,005    

 
Fixo 

Intercepto  33,194 2e-16 *** 

PAÍS  3,642 0,0004 *** 

 
 
 

Biomassa 
 

 
Aleatório 

MÊS 0,0003    

Residual 0,0055    

Fixo Intercepto  32,878 1,73e-12 *** 

PAÍS  6,417 6,57e-09 *** 

 
 
 
​  
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Tabela 4 - Modelo misto relacionando dissimilaridade em escala temporal.  Valor de 

significância: * p < 0,05; *** p < 0,001. 

Métrica Efeito Variável Variância T-Valor P-Valor Significância 

 
 
 

Abundância 

 
Aleatório 

PAÍS:SITE 0,0014 
 

0,0033 

  

Resíduo 

 
Fixo 

 

Intercepto  20,33 
 

2,60 

8,62e-12 
 

0,021 

*** 
 
* PAÍS 

 
 
 

Biomassa 

 
Aleatório 

PAÍS:SITE 
 

Resíduo 

0,001746 
 

0,006846 

 

 
Fixo 

Intercepto  21,950 
 

2,389 

3,04e-12 
 

0,0313 

*** 
 
* PAÍS 

 
 

​ A análise de dissimilaridade temporal por biomassa também indicou maior 

variação atribuída ao tempo dentro de cada sítio (variância que 0,0068) em relação 

a variação do tempo associada aos países (variância que 0,0017). Em comparação 

entre regiões, redes temperadas novamente se mostraram com maior 

dissimilaridade (t = 2,39; p <0,05). Em escala espacial, a dissimilaridade por 

biomassa indicou diferença entre regiões, também com redes temperadas 

apresentando maior dissimilaridade (t = 6,41; p <0,001).​  
 
5.5 DISCUSSÃO 
 

Os resultados observados evidenciam claras diferenças em padrões de 

organização em redes tróficas de riachos tropicais e temperados. Redes 

temperadas apresentaram maior riqueza, número total e média de interações e 

maior tendência à estabilidade, enquanto redes tropicais indicaram organismos 

maiores, com maior conectância e maior instabilidade em suas redes. Apenas as 

redes temperadas indicaram correlação direta entre métricas de rede com a 

estabilidade, com uma relação positiva entre tamanho médio dos indivíduos e a 

estabilidade do sistema. O modelo misto generalizado reforçou essa relação com as 

redes temperadas enquanto, de maneira oposta, indicou uma relação 

potencializadora de instabilidade nas redes tropicais. As investigações da 
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diversidade beta espacial e temporal evidenciaram as diferenças nas 

dissimilaridades das comunidades, dentro de cada região, mas principalmente nas 

comparações entre regiões tropicais e temperadas, com evidente maior variação 

espaço-temporal em redes temperadas. 

Contrariando nossa hipótese inicial, as redes temperadas apresentaram 

maior biodiversidade e abundância, o que se mostrou diretamente correlacionado 

com o número total de interações da rede, a média de interações e o número de 

consumidores secundários. Embora inesperado do ponto de vista da teoria 

metabólica, uma maior diversidade em zonas temperadas, em comparação com 

zonas tropicais para insetos, já foi relatada na literatura, mesmo que para grupos 

funcionais específicos (Boyero et al., 2011; Boyero et al., 2012), indicando que a 

diversidade das comunidades de macroinvertebrados é moldada de maneira 

multifatorial, não se limitando ao efeito da temperatura no metabolismo. Entre os 

fatores envolvidos estão processos evolutivos, que resultaram em grupos de 

espécies adaptadas a ecossistemas mais frios, e mecanismos de dispersão e 

coexistência potencializados em redes tróficas de regiões temperadas para alguns 

grupos de invertebrados. 

Contrariando a segunda hipótese, não houve correlação entre maior 

equitabilidade de interações de consumidores secundários e aumento na 

estabilidade das redes. Nenhuma das 96 redes analisadas apresentou resiliência 

segundo o critério do maior autovalor da matriz Jacobiana, o que pode ser 

interpretado a partir de algumas perspectivas principais. Primeiro, do ponto de vista 

do modelo elaborado, a ausência de predadores de topo no modelo, como peixes, e 

a simplificação na representação de grupos onívoros — dois fatores 

reconhecidamente importantes para o estabelecimento de resiliência em redes 

modeladas por autovalores da matriz jacobiana (Saito et al., 2024) — constituem 

fortes candidatos para explicar a falta de resiliência observada. Segundo, a média 

dos autovalores de 94 das 96 redes é negativa, demonstrando que a maioria dos 

autovalores individuais, e, portanto, as populações na rede são predominantemente 

estáveis. Apesar disso, o uso do máximo autovalor da matriz Jacobiana como 

indicador da estabilidade nos indica que ao menos um nó (população) de cada rede 

é instável em suas dinâmicas energéticas populacionais, podendo gerar implicações 

nas dinâmicas de outras populações da rede, motivo pelo qual o sistema como um 
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todo não é considerado estável utilizando-se o autovalor máximo como indicador de 

estabilidade (De Ruiter et al., 2005). 

Redes tropicais e temperadas não apresentaram níveis equivalentes de 

instabilidade, sendo que as redes temperadas estavam significativamente mais 

próximas de condições de resiliência (autovalores negativos) do que as redes 

brasileiras. Um menor nível de instabilidade em redes temperadas foi associado ao 

tamanho médio dos indivíduos em geral e de consumidores secundários. Do ponto 

de vista do modelo alométrico adotado, essa correlação pode decorrer do fato de 

que consumidores maiores devem possuir uma janela com maior ajuste na RPP 

(predadores com mais presas), se a maior parte dos invertebrados for pequena, 

resultando em um número médio mais alto de interações por consumidor secundário 

do que nas redes tropicais, o que favorece menor instabilidade.  

Essa interpretação é reforçada pelo modelo linear generalizado misto, que 

evidenciou a relação entre o tamanho médio dos organismos e a estabilidade, 

reduzindo a instabilidade nas redes temperadas (possível efeito do ajuste na RPP) e 

potencializando a instabilidade nas redes tropicais (maior desajuste na RPP). Essa 

correlação pode ser observada na associação das redes com o Componente 

Principal 2 (PC2), associado ao tamanho dos nós. Na região temperada, redes com 

maiores valores do PC2 tendem à diminuição da instabilidade das redes, 

provavelmente por mais adequação de predadores e presas por RPP, já em redes 

tropicais, com indivíduos maiores na média, o aumento do PC2 deve aumentar a 

demanda energética dos consumidores secundários, potencializando a 

instabilidade. É possível que estas redes precisem de um controle top-down por 

predadores maiores para potencializar a resiliência nesses sistemas (Rooney, Neil, 

McCann, 2012), onde um próximo passo lógico para esse modelo seria compará-lo 

com redes mais completas, simulando a presença de predadores de topo, como 

peixes. 

O principal fator que reforça a ausência de estabilidade nessas redes é a 

evidência clara de suas intensas dinâmicas e altos níveis de dissimilaridade em 

escala espacial e temporal. Os cálculos dessas redes representam apenas um 

registro específico de um momento no tempo em sistemas em constante mudança, 

como evidenciado pelas análises de dissimilaridade. As análises de diferença entre 

dissimilaridade temporal e espacial evidenciaram a alta dinamicidade nas mudanças 

dessas comunidades, além de indicar um maior grau de contraste em redes 
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temperadas em todas as escalas (espacial e temporal)  e métricas (abundância e 

biomassa), o que vai de acordo partindo da ideia de que em comunidades sob 

menores temperaturas se espera observar maior flutuação nas densidades 

populacionais em resposta a mudanças sazonais. 

 
5.6 CONSIDERAÇÕES FINAIS 
​  

​ Este trabalho, além de investigar padrões relacionados à estabilidade de 

redes tróficas, mostrou claras diferenças estruturais em redes em zonas tropicais e 

temperadas. As análises indicaram que as redes se mostraram instáveis, embora 

alguns fatores (tamanho médio dos indivíduos da rede e tamanho médio de 

consumidores secundários) tenham sido associados a níveis relativamente maiores 

de resiliência no modelo adotado. A avaliação das redes revelou diferenças 

evidentes nos padrões de complexidade de redes em regiões climáticas distintas, 

além de identificar fatores que modulam a dissimilaridade das redes ao longo do 

tempo e espaço, mostrando diferenças nos padrões de dissimilaridade em regiões 

tropicais e temperadas. Os resultados destacam a necessidade de aprofundar 

investigações e aprimorar modelos capazes de simular interações tróficas dentro 

das comunidades e quantificar a estabilidade de redes, contribuindo para uma 

melhor compreensão dos mecanismos que a influenciam. Dessa forma, o estudo 

reforça que o debate sobre a relação complexidade–estabilidade permanece aberto, 

com correlações entre esses processos ainda demandando esclarecimento, 

principalmente no que tange à montagem e estabilidade de redes em diferentes 

regiões climáticas do globo. 
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5.8. MATERIAL SUPLEMENTAR: REDES TRÓFICAS GERADAS 
 

 



































6. CONSIDERAÇÕES FINAIS 
 

Este trabalho teve como objetivo realizar uma investigação aprofundada 
sobre a estabilidade e a complexidade de redes tróficas. Inicialmente, foram 
revisados conceitos-chave para o entendimento desses processos, além de 
analisadas as tendências recentes de estudos na área. Em seguida, esses 
conceitos foram aplicados em um estudo empírico de redes tróficas, examinando 
padrões e correlações em comunidades de diferentes zonas climáticas.  

O primeiro capítulo destaca a variedade de fatores associados à estrutura, 
complexidade e estabilidade de redes em diversos ecossistemas distintos, 
ressaltando a importância do desenvolvimento de abordagens integrativas e 
holísticas para uma compreensão mais abrangente de um campo intrinsecamente 
complexo. Reforça-se a necessidade de estudos adicionais em ecossistemas pouco 
investigados, como zonas úmidas, em contraste com a ampla representatividade de 
pesquisas em riachos e rios. Estudos recentes destacam o caráter multifatorial que 
molda a estrutura das redes, evidenciando o papel do tamanho corporal, da 
heterogeneidade espacial e das interações tróficas como fatores influentes. No 
contexto das mudanças climáticas, pesquisas que correlacionam estabilidade e 
temperatura dos ecossistemas têm se mostrado particularmente relevantes, 
abordando impactos sobre biodiversidade, tamanho corpóreo e dinâmicas 
energéticas das comunidades. Embora a maioria dos estudos relacione 
positivamente complexidade e estabilidade das redes — geralmente associando 
maior diversidade de espécies a mais vias de transferência energética —, essa 
correlação positiva não é absoluta na literatura existente. 

O segundo capítulo evidencia a dificuldade de capturar a real dinamicidade 
desses ecossistemas, ao mesmo tempo em que revela diferenças nos padrões 
estruturais das redes em distintas zonas latitudinais. Redes temperadas 
mostraram-se mais diversas e dinâmicas, tanto em termos de mudanças 
composicionais temporais quanto espaciais. No entanto, embora instáveis, essas 
redes apresentaram maior tendência à estabilidade do que as redes tropicais, 
sugerindo que, mesmo com alta dinamicidade, as relações alométricas e a elevada 
diversidade constante potencializam a manutenção das vias energéticas mais 
efetivamente do que nas redes tropicais. O estudo destaca, assim, a necessidade 
de modelos robustos para simular interações dentro das comunidades e mensurar 
sua estabilidade, bem como a possível importância de se incluir os predadores de 
topo para uma compreensão mais abrangente da estabilidade desses sistemas. 

De modo geral, o estudo evidencia a natureza multidimensional da 
estabilidade em sistemas ecológicos e demonstra que a relação entre complexidade 
e estabilidade pode ser explorada a partir de múltiplas perspectivas, ajustando-se a 
distintos contextos ecológicos. Os resultados reforçam que as correlações entre 
esses processos não são definitivas, indicando que o debate sobre complexidade e 
estabilidade permanece aberto e merece investigação contínua para aprimorar a 
compreensão dos mecanismos que moldam as comunidades. 
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