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RESUMO 

 

 

MANNA, L. R. Ecologia funcional de duas comunidades de peixes de riacho: a importância 

da variação intraespecífica e interespecífica em diferentes atributos ecológicos. 2015. 113f.: il. 

Tese (Doutorado em Ecologia e Evolução) – Instituto de Biologia, Universidade do Estado do 

Rio de Janeiro, Rio de Janeiro, 2015. 

 

 A compreensão sobre a estrutura e funcionamento das comunidades biológicas é uma 

das principais questões das teorias ecológicas e principalmente no contexto de diversidade 

funcional, já que os atributos das espécies influenciam fortemente a distribuição e o papel que 

os organismos desempenham nos ecossistemas. Neste trabalho, tivemos como objetivo avaliar 

a variabilidade intraespecífica e interespecífica dos atributos ecológicos em duas assembleias 

de peixes localizadas em riachos sujeitos a diferentes condições físicas. A variação na utilização 

dos recursos, seja entre indivíduos e/ou entre espécies pode nos ajudar a compreender as 

interações bióticas e a estrutura das populações e comunidades de peixes. Os atributos 

referentes a morfologia, dieta, uso do habitat e alguns aspectos comportamentais foram 

avaliados e suas variações foram testadas a partir dos valores individuais. As coletas foram 

realizadas em dois riachos tropicais, sendo um localizado no ambiente da Mata Atlântica e o 

outro, no ambiente do semiárido brasileiro. Além das análises empíricas, uma revisão 

bibliográfica sobre o tema e uma possível composição funcional dos grupos de peixes de riacho 

foram descritas no capítulo 1 da presente tese. Nos capítulos 2 e 3, foram testadas as hipóteses 

de que existe alta variabilidade intraespecífica em relação aos atributos ecológicos dos peixes 

e que esta variabilidade é influenciada pela alta disponibilidade de recursos, enquanto no 

capítulo 4, a variação entre os indivíduos foi testada em relação a aspectos comportamentais. 

Nossos resultados revelaram que, de fato, a variação intraespecífica foi alta em ambas as 

assembleias, porém na assembleia do semiárido, esta variabilidade foi maior. Este resultado 

pode estar relacionado a alta disponibilidade de recursos espaciais encontrada nesta localidade. 

A morfologia e a dieta apresentaram correlação significativa, porém foi fraca em ambas as 

assembleias, demonstrando assim a importância de mensurar esses dois aspectos da 

biodiversidade dos peixes. Os resultados relacionados ao uso do habitat também apresentaram 

alta variabilidade entre os indivíduos e entre as espécies nos dois riachos em estudo. A 

assembleia do semiárido apresentou maior variabilidade física com potenciais microambientes 

formados por bancos de macrófitas a serem explorados pelos organismos, permitindo assim, o 

uso diferenciado e a escolha individual por diferentes recursos espaciais. A variabilidade 

individual também foi encontrada no comportamento social de duas espécies desta assembleia, 

onde houve formação de cardumes compostos por indivíduos maiores nas extremidades com 

maior capacidade de fuga na relação presa-predador. Neste sentido, a alta variação 

intraespecífica para diversos aspectos funcionais avaliados neste trabalho evidencia ainda mais 

a importância de mensurar as características ecológicas dos peixes a partir de valores 

individuais. Adicionalmente, a partir desta ferramenta, podemos compreender melhor a 

complementaridade da especialização e originalidade ecológica dos indivíduos e finalmente, 

sugerir de que forma os atributos funcionais dos organismos influenciam a estrutura das 

populações e comunidades de peixes de riachos tropicais. 

 

Palavras-chave: Variabilidade individual. Morfologia. Dieta. Uso do habitat. Comportamento 

de peixes. Riachos tropicais. 

 



ABSTRACT 

 

 

MANNA, L. R. Functional ecology in two stream fish assemblages: the importance of intra 

and interspecific variability from different ecological traits. 2015. 113f.: il. Tese (Doutorado 

em Ecologia e Evolução) – Instituto de Biologia, Universidade do Estado do Rio de Janeiro, 

Rio de Janeiro, 2015. 

 

Describing biological community structure and function is one of the principal issues 

on ecological theories. This issue is of particular interest for functional diversity since species 

traits can strongly influence the function and distribution of individuals in the ecosytem. Here 

we evaluated the intraspecific and interspecific variability of ecological traits in two stream fish 

assemblages under different physical conditions. Resource use variation within and/or between 

species can elucidate biotic interactions and the structure of fish communities and populations. 

Morphology, diet, habitat use, and behavioral aspects were analyzed and their variability was 

tested through individual values. We collected the samples in one stream located in Rainforest 

and the other in the Semiarid. Additionally, we did a review about the studies that explore this 

issue and suggested a possible functional composition of stream fish in chapter 1. The chapters 

2 and 3 include the hypothesis that there is high intraspecific variability of fish traits and that 

this variability is higher at the environments with high resource availability. In the chapter 4 we 

tested the intraspecific variability of behavioral traits. Our results indicated that the intraspecific 

variability was high in both assemblages but when we compared the two assemblages, this 

variability was higher at the semiarid stream. This result can be related to the higher physical 

resources availability in this assemblage. The morphology and diet were correlated, but this 

correlation was weak in both assemblages, highlighting the importance of measuring these two 

aspects of fish biodiversity. The variability of habitat use was also high within and between 

species and it was influenced by stream physical structure. The semiarid stream presented 

potential microhabitats with macrophytes that can be explored by the individuals, allowing for 

differences in habitat use and individual choice for different spatial resources. The individual 

variability was also expressive on the social behaviour of two species in the semiarid stream, 

with schools formed by larger individuals at the edges, which have higher ability to avoid 

predation. Thus, the high intraspecific variability in some ecological traits confirm that it is 

important to quantify the fish traits from individual values. Moreover, we can explain better the 

complementarity of ecological specialization and originality from intraspecific variability. 

Finally, we can understand the influence of ecological traits on population and communities’ 

structure of tropical stream fishes.  

 

Keywords: Individual variation. Morphology. Diet. Habitat use. Fish behaviour. Tropical 

streams. 
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INTRODUÇÃO GERAL 

 

 

Os atributos funcionais dos organismos de uma comunidade podem afetar os processos 

ecossistêmicos (DIAZ; CABIDO, 2001; GRIME, 1997; POFF; ALLAN, 1995), permitindo 

assim, determinar a diversidade funcional desta comunidade. As informações a partir da 

diversidade funcional de uma comunidade proporcionam maior esclarecimento sobre o 

funcionamento deste ecossistema quando comparada somente a diversidade taxonômica 

(CIANCIARUSO et al., 2009; HOOPER et al., 2002; ODUM, 1969). Em diversos ramos da 

ecologia, o interesse pela diversidade funcional vem crescendo nos últimos anos e ganhando 

mais espaço nos estudos ecológicos (CIANCIARUSO et al., 2009). A diversidade funcional 

pode ser descrita pelas diferentes características biológicas que as espécies apresentam e que 

estão relacionadas às funções que estas desempenham no ecossistema (DIAZ; CABIDO, 2001). 

A descrição dessas características normalmente é quantificada através da média dos atributos 

ecológicos de cada espécie (ALBERT et al., 2010; BOLNICK et al., 2003), porém, a 

quantificação a partir de valores individuais (variação intraespecífica) passou a ser mais 

explorada recentemente (ALBERT et al., 2012; de BELLO et al., 2011; VIOLLE et al., 2011). 

No entanto, esta abordagem a partir de diferenças individuais ainda é escassa no grupo dos 

peixes (BRANDL; BELLWOOD, 2014).  

 O grupo dos peixes neotropicais é conhecido por ser altamente versátil (ABELHA et 

al., 2001), o que pode evidenciar ainda mais a existência de variabilidade intraespecífica e 

interespecífica em relação a diversos atributos ecológicos. Além disso, em comunidades 

aquáticas de riacho, a própria estrutura física (e.g. tipo de substrato, intensidade do fluxo de 

água, quantidade de matéria orgânica alóctone, largura do canal, profundidade, entre outros) 

pode alterar a composição e função da comunidade ao longo do gradiente fluvial (VANNOTE 

et al., 1980), e consequentemente, a exploração dos recursos pelos organismos (GOULDING 

et al., 1988). Alguns estudos abordam a influência das modificações antrópicas e/ou naturais 

(e.g. sobrepesca, desmatamento e introdução de espécies exóticas) nos ecossistemas aquáticos 

e de que maneira essas modificações afetam as comunidades de peixes de riacho (e.g. 

NICOLAS et al., 2010; PEASE et al., 2012; SCHLOSSER, 1982; SCHWARTZ et al., 2006; 

STELZENMÜLLER et al., 2009; TERESA; CASATTI, 2012; VILLÉGER et al., 2010). 

Porém, são poucos os estudos que avaliam essas diferenças a partir das características 

individuais das populações e comunidades.  
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 Características relacionadas à ecologia trófica (e.g. guilda trófica e/ou dieta), utilização 

do mesohabitat ou micro-hábitat, distribuição espacial na coluna d’água, aspectos da história 

de vida (e.g. tamanho do ovócito, fecundidade total, tamanho de primeira maturação, guilda 

reprodutiva), capacidade de migração, aspectos comportamentais e morfologia podem 

apresentar variações entre os indivíduos de uma mesma espécie e/ou entre as espécies, e assim 

são capazes de determinar os grupos funcionais existentes em uma comunidade de peixes 

(BLANCK; LAMOUROUX, 2007; HIGGINS, 2010; HOEINGHAUS et al., 2007; PEASE et 

al., 2012; POFF; ALLAN, 1995; POOL et al., 2010; SCHLOSSER, 1982; STRECKER et al., 

2011). Além disso, a variabilidade intraespecífica, ou seja, entre os indivíduos das populações, 

é expressa por uma gama maior dos valores dos atributos ecológicos e pode explicar as 

diferentes funções e respostas dos organismos de uma mesma espécie sob diferentes condições 

ambientais (ALBERT et al., 2010). Nas comunidades de peixes, as diferenças individuais estão 

relacionadas aos recursos disponíveis e às condições do ambiente (HOEINGHAUS et al., 2007; 

POOL et al., 2010) e podem estar sempre mudando, já que riachos, por suas dimensões 

reduzidas, são ambientes instáveis e sujeitos a frequentes variações físicas.  

 A variabilidade intraespecífica pode ser uma importante ferramenta para entender 

algumas lacunas em estudos que avaliaram apenas a variabilidade interespecífica (BLANCK; 

LAMOUROUX, 2007). Desta forma, quantificar os atributos ecológicos no contexto de 

variação intraespecífica vs. variação interespecífica pode ajudas a esclarecer e definir a 

relevância de determinados atributos ecológicos dos peixes. Por exemplo, características que 

apresentam maior variabilidade interespecífica acabam sendo importantes para compreender e 

predizer as respostas das comunidades de peixes nos ecossistemas (GOLDSTEIN; MEADOR, 

2004; LAMOUROUX et al., 2002). Além disso, a variabilidade intraespecífica revela a 

especialização e originalidade individual das espécies (MOUILLOT et al., 2013), onde a 

especialização individual pode influenciar fortemente as dinâmicas das populações nos 

processos ecológicos e evolutivos (BOLNICK et al., 2003). Desta forma, avaliar as variações 

interespecíficas e intraespecíficas tem sido um dos temas mais importantes na ecologia de 

comunidades (McGILL et al., 2006) e em particular, nos estudos de diversidade funcional, já 

que as diferenças nas demandas e estratégias ecológicas dos organismos influenciam a 

organização e o funcionamento dos ecossistemas (LAVOREL; GARNIER, 2002). A 

morfologia, as características da história de vida, os hábitos alimentares e suas táticas de 

obtenção dos recursos alimentares, juntamente aos diferentes tipos de comportamentos sociais 

e ocupação espacial pelos peixes de água doce são consideradas importantes características a 
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serem mensuradas em trabalhos que procuram entender a diversidade funcional (STRECKER 

et al., 2011; TERESA; CASATTI, 2012) e a variação intrapopulacional dos peixes (BLANCK; 

LAMOUROUX, 2007; SVANBÄCK; BOLNICK, 2007). Todos esses atributos ecológicos 

podem sofrer variações causadas por fatores externos que estruturam os riachos (SCHLOSSER, 

1982) e esta variação pode ser entre indivíduos (variação intraespecífica) e/ou entre espécies 

(variação interespecífica). Os ambientes da Mata Atlântica e do semi-árido brasileiro, locais 

onde as coletas da presente tese foram realizadas, apresentam diferenças em relação ao clima, 

ao regime de chuvas e a vegetação (BIZERRIL; PRIMO, 2001; GORDON, 1993; MALTCHIK, 

1999), o que pode influenciar as variações no uso dos recursos pelas comunidades aquáticas 

(HOEINGHAUS et al., 2007; TERESA; CASATTI, 2012). Porém, apesar das diferenças na 

estrutura física, as duas localidades de estudo possuem alta disponibilidade de recursos tróficos 

e espaciais.  

 Na presente tese, a variação intraespecífica e interespecífica de diferentes atributos 

ecológicos em duas assembleias de peixes de riacho sujeitas a diferentes estruturas físicas foi 

avaliada. Assumindo a alta disponibilidade de recursos tróficos e espaciais nos dois riachos e a 

versatilidade no uso dos recursos pelas espécies de peixes tropicais, espera-se que há alta 

variabilidade intra e interespecífica em relação aos atributos morfológicos, tróficos, espaciais e 

comportamentais. 

  No primeiro capítulo, foi realizada uma revisão bibliográfica do assunto no grupo dos 

peixes de riachos tropicais, com o objetivo de avaliar a urgência da realização de estudos que 

procuram entender a diversidade funcional destas comunidades. Dentro deste contexto, os 

atributos morfológicos e tróficos (capítulo 2), o uso do habitat (capítulo 3) e alguns aspectos 

comportamentais (capítulo 4) foram escolhidos para avaliar se há variabilidade intraespecífica 

e interespecífica em duas assembleias de locais com diferentes estruturas físicas. Esta 

abordagem de variabilidade intraespecífica e interespecífica pode nos ajudar a entender a 

composição funcional das comunidades de peixes e por isso, foram avaliadas nos capítulos 2, 

3 e 4.  
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Área de estudo 

 

 

 

As coletas dos peixes para a obtenção de dados referentes aos capítulos 2 e 3 foram 

realizadas em dois riachos brasileiros (Figura 1) que apresentam diferentes condições 

ambientais e estruturas de micro-hábitat. O rio Guapiaçu localiza-se no Estado do Rio de 

Janeiro (sudeste do Brasil, 22º26'474''S, 42º45'747''O) e é um rio de 4ª ordem circundado por 

vegetação característica de Mata Atlântica. O rio Curu localiza-se no Estado do Ceará (nordeste 

do Brasil, 03º49'154''S, 39º19'958''O) e também é um rio de 4ª ordem, mas encontra-se 

circundado por vegetação típica de regiões do semiárido brasileiro, a caatinga.  

O rio Guapiaçu encontra-se dentro da Reserva Ecológica de Guapiaçu (REGUA), uma 

organização não governamental construída em terras particulares, localizada no município de 

Cachoeiras de Macacu, porção centro-sul do estado do Rio de Janeiro. O rio Guapiaçu é o 

principal afluente do rio Macacu, situa-se na bacia do rio Macacu e nasce na Serra dos Órgãos 

a cerca de 1.700 metros de altitude, percorrendo aproximadamente 74 km de extensão até 

encontrar o rio Guapimirim. Na Mata Atlântica, os riachos estão sujeitos à influência de chuvas 

intensas que promovem bruscas elevações em suas vazões, levando a alterações significativas 

na paisagem fluvial (BIZERRIL; PRIMO, 2001; GORDON, 1993). As coletas no rio Guapiaçu 

foram realizadas nos meses de junho, julho e outubro de 2012. Os meses de junho e julho são 

comumente caracterizados pela estação seca, corroborando os dados de precipitação total no 

ano de estudo. No entanto, o mês de outubro é caracterizado pelo ínicio da época chuvosa, o 

que não ocorreu de fato durante a época da coleta de dados. Este mês de outubro foi um mês 

atípico, onde chuvas intensas não ocorreram e consequentemente, ele foi considerado como 

parte da estação seca (Figura 2). 

O rio Curu nasce na Serra do Machado a aproximadamente 800 metros de altitude e 

possui 195 km de extensão. O rio Curu está inserido na bacia hidrográfica do Curu situada no 

município de Pentecoste, porção noroeste do Estado do Ceará. Esta bacia faz limite com o 

Oceano Atlântico ao norte, com as bacias do Coreaú e Banabuiú ao sul, com a bacia 

Metropolitana a leste e com a bacia do Litoral a oeste e pode ser considerada de pequeno porte 

quando comparada as outras bacias hidrográficas do Ceará (GORAYEB et al., 2005). A 

principal característica hidrográfica do semiárido brasileiro é o caráter intermitente de seus rios. 

Os riachos são irregulares, onde o fluxo de água superficial desaparece durante seu período de 

estiagem (MALTCHIK, 1999). Já no caso do rio Curu, ele se caracteriza por ser um rio 

perenizado artificialmente, onde o fluxo de água reduz drasticamente na estação seca e aumenta 
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na estação chuvosa. As coletas no rio Curu foram realizadas nos meses de abril, maio e 

setembro, caracterizados como meses típicos da estação seca no ano de 2012. Apesar dos meses 

de abril e maio serem considerados meses chuvosos, o ano de 2012 foi um ano atípico e as 

chuvas foram menos intensas quando comparadas aos anos anteriores (Figura 3), tornando 

possível a realização da coleta de dados neste período. 

 

Figura 1 - Mapa das duas áreas de estudo. 

 
Legenda: O Estado do Rio de Janeiro está representado na porção esquerda 

da figura e o Estado do Ceará, na porção direita. As duas 

localidades de coleta estão representadas pelos dois triângulos 

pretos.  

Fonte: Ilustração confeccionada por Gisele Winck, 2014. 
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Figura 2 - Precipitação total na cidade do Rio de Janeiro no ano de 

2012 e no perído de 2002 a 2012. 

 
Legenda: As barras em cinza indicam os valores de precipitação total ao 

longo dos meses de 2012 e a linha preta, a série histórica com os 

valores médios de precipitação total entre os anos de 2002 e 

2012. As setas indicam os meses nos quais foram realizadas as 

coletas. 

Fonte: Dados obtidos no site do INMET, 2015. 

 

 

Figura 3 - Precipitação média na região do rio Curu no ano de 

2012 e no perído de 2002 a 2012. 

 
Legenda: As barras em cinza indicam os valores de precipitação média ao 

longo dos meses de 2012 e a linha preta, a série histórica com os 

valores médios de precipitação média entre os anos de 2002 e 

2012. As setas indicam os meses nos quais foram realizadas as 

coletas. 

Fonte: Dados obtidos no site da FUNCEME, 2015. 
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As duas áreas de estudo apresentam diferenças em relação às estruturas físicas dos 

riachos como: tipo de mesohabitat; substrato; proporção de cobertura vegetal terrestre e 

aquática; largura do riacho; profundidade total e velocidade da corrente de água. O riacho na 

área de estudo do semiárido é mais estreito e mais raso quando comparado ao riacho da Mata 

Atlântica que atinge largura máxima de 13 metros e profundidade máxima de 1,5 metros 

(Tabela 1). As duas localidades apresentam os mesohabitats de poça e rápido, porém no 

semiárido não há presença de corredeiras, o que pode estar relacionado com a baixa quantidade 

do substrato pedra, típico de ambientes de corredeiras. O riacho na Mata Atlântica possui maior 

quantidade de cobertura vegetal terrestre (dossel) (Figura 4A) enquanto o riacho no semiárido 

é caracterizado pela presença de bancos de macrófitas que justificam a alta presença de 

cobertura aquática (Figura 4B).  

Além disso, as duas localidades de estudo apresentam similaridades em relação a 

intensidade da atividade antrópica. Em torno do rio Guapiaçu, é possível observar atividade de 

pasto localizada em pequenos trechos ao longo do rio. O rio Curu localiza-se dentro da Fazenda 

Experimental do Vale do Curu pertencente a Universidade Federal do Ceará. A localidade em 

estudo encontra-se próximo a uma área de monocultura experimental, além de sofrer influência 

do açude Pereira Miranda durante a estação chuvosa, onde o nível de água sobe drasticamente 

e uma porção das águas do açude pode adentrar algumas localidades ao longo do rio. No 

entanto, as coletas do presente estudo foram realizadas apenas nos meses considerados como 

estação seca. 

 

 

Tabela 1 - Descrição das variáveis físicas nas duas localidades de estudo. 

  

Rio Guapiaçu 

(Mata Atlântica) 
Rio Curu 

(Semiárido) 

Mesohabitat 

(%) 

Poça 41,7 45,8 

Rápido 51,5 54,2 

Corredeira 6,8 0 

Substrato 

(%) 

Pedra 35,6 0,14 

Areia 46,4 67,85 

Folhiço 7,4 7,85 

Cascalho grosso 7,1 5,28 

Cascalho fino 3,5 17,22 

Silte 0 1,67 

Cobertura vegetal aquática  

(%) 

Macrófitas e 

vegetação ripária 
0 75 

Cobertura vegetal terrestre 

(%) 
Dossel 85 20 

Largura (m) 

Mínimo – Máximo 

5,2 – 13,0 1,6 – 8,0 

Profundidade (m) 0,95 – 1,5 0,15 – 0,8 

Velocidade da água (m/s) 0 – 0,54 0 – 0,46 
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Figura 4 - Destaque das duas localidades de coleta. 

 

 

(a)                                                                                      (b) 

 

Legenda: (a) Mata Atlântica; (b) Semiárido.  

Fotos: Luisa Manna, 2012.  
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1 DIVERSIDADE FUNCIONAL DE PEIXES DE RIACHO: COMO AS 

ASSEMBLEIAS PODEM ESTAR ORGANIZADAS? 

 

Manuscrito publicado no periódico Oecologia Australis, volume 17, número 3, páginas 402 a 

410, no ano de 2013. 

 

 

1.1 Introdução 

 

 

A estrutura funcional das comunidades pode nos trazer informações mais precisas sobre 

o funcionamento de um ecossistema quando comparada somente à diversidade taxonômica 

(CIANCIARUSO et al., 2009; HOOPER et al., 2002; ODUM, 1969), uma vez que as qualidades 

funcionais dos organismos afetam os processos deste ecossistema (DIAZ; CABIDO, 2001; 

GRIME, 1997; POFF; ALLAN, 1995). O interesse pela diversidade funcional cresceu nos 

últimos anos e é um conceito que ganhou espaço e importância nos estudos ecológicos 

(CIANCIARUSO et al., 2009). A diversidade funcional pode ser descrita pelas diferentes 

características biológicas das espécies e está relacionada às funções que estas desempenham no 

ecossistema (DIAZ; CABIDO, 2001). Pode ser expressa de várias maneiras, incluindo a 

densidade relativa de grupos funcionais (SPEHN et al., 2000), a variedade de interações 

ecológicas (MARTINEZ, 1996) ou as diferenças médias dos caracteres funcionais das 

populações de uma comunidade (WALKER et al., 1999).  

Esta abordagem de grupos funcionais é utilizada em diferentes escalas e ecossistemas, 

e para diferentes grupos de organismos, como por exemplo, plantas, insetos, fauna de solo e 

micro-organismos (HOOPER et al., 2002). A classificação dos grupos funcionais pode 

apresentar duas abordagens diferentes: a primeira se refere aos efeitos das espécies sobre as 

propriedades do ecossistema (e.g. ciclo de nutrientes), e a segunda se refere às respostas das 

espécies às mudanças do ambiente que, por sua vez, podem interferir em sua sobrevivência (e.g. 

clima, disponibilidade de recursos) (HOOPER et al., 2002; LANDSBERG, 1999). Quando a 

abordagem é feita na capacidade de resposta da comunidade em relação aos distúrbios 

ambientais, é possível sugerir que a resiliência da comunidade está relacionada à diversidade 

dessas respostas (WALKER et al., 1999). No entanto, um número maior de estudos que 

investigam o funcionamento dos ecossistemas tem utilizado a abordagem que engloba os efeitos 
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dos diferentes grupos funcionais na comunidade e na dinâmica do ecossistema (HOOPER et 

al., 2002).  

A partir dos inúmeros textos que versam sobre a classificação funcional das espécies de 

uma comunidade, destacamos a proposta de classificação funcional em guildas e grupos 

funcionais (e.g. SIMBERLOFF; DAYAN, 1991). No entanto, existem diferenças na definição 

de guildas e grupos funcionais. O conceito de grupo funcional se refere a diversas funções no 

ecossistema, como o ciclo de nutrientes, aquisição e armazenamento de recursos, defesa contra 

predação, polinização, dispersão de sementes, ou qualquer processo fundamental para o 

funcionamento de uma comunidade/ecossistema realizado por um grupo de espécies, enquanto 

o conceito de guildas engloba apenas a aquisição de recursos (BLONDEL, 2003). 

 O uso dos recursos pode ser influenciado pelas características funcionais das espécies 

e determinam a organização e o funcionamento da comunidade (EROS et al., 2009; POFF; 

ALLAN, 1995; TERESA; CASATTI, 2012). Estudos revelam que a conexão entre a 

biodiversidade de espécies e o funcionamento da comunidade se mantém devido à 

complementaridade no uso dos recursos (PETCHEY; GASTON, 2002). A complementaridade 

funcional pode ser resultante de processos como alta disponibilidade, partilha e facilitação no 

uso dos recursos (LOREAU, 2004), e qualquer perda ou adição de espécies nas comunidades 

que apresentam complementaridade funcional pode afetar diretamente o funcionamento deste 

ecossistema (JONHSON, 2000). Porém, quando esta complementaridade é baixa, a 

comunidade pode apresentar redundância funcional, onde espécies diferentes acabam 

desempenhando o mesmo papel funcional e qualquer mudança na diversidade das espécies não 

altera o funcionamento dos ecossistemas (JONHSON, 2000; LOREAU, 2000; LOREAU; 

HECTOR, 2001; LOREAU, 2004).  

Apesar das comunidades de peixes de riacho serem relativamente bem compreendidas 

em relação a sua estrutura e composição taxonômica, isso não ocorre para a compreensão dos 

atributos funcionais dessas comunidades (TERESA, 2012). Neste contexto, a presente revisão 

tem como objetivo apresentar um levantamento quantitativo das publicações sobre diversidade 

funcional em comunidades de peixes de riacho e descrever suas principais composições 

funcionais. 
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1.2 Metodologia 

 

 

A evolução quantitativa das publicações científicas que abordam a diversidade 

funcional em comunidades de peixes foi estabelecida a partir da busca bibliográfica baseada 

nas palavras-chave “functional diversity + fish” e “functional groups + fish” através da 

ferramenta Web of Science na base de dados ISI Web of Knowledge para o período de 1962 a 

abril de 2013. Essa busca foi realizada para publicações que continham estes dois conjuntos de 

palavras nas sessões ‘título’ e ‘palavras-chave’. A amostragem se limitou a artigos completos 

publicados em periódicos registrados na base de dados utilizada. Teses, dissertações, livros e 

resumos científicos não foram considerados.  

A pesquisa foi realizada para diferentes comunidades de peixes em diferentes tipos de 

ambiente. Após o levantamento, o material foi classificado em categorias de acordo com o tipo 

de ambiente onde o estudo foi realizado: ambiente marinho, estuário, lago, lagoa e riacho. Esta 

classificação foi realizada com o intuito de comparar a quantidade de trabalhos realizados em 

cada tipo de ambiente, enfatizando a contribuição das publicações em comunidades de riacho. 

As áreas de pesquisa, denominadas na base de dados, também foram consideradas e as 

publicações encontradas foram separadas de acordo com a área. Essas áreas estão representadas 

pelas categorias: anatomia e morfologia, comportamento, biologia da conservação, biologia, 

ecologia, ciências ambientais, evolução, pesca, biologia marinha e de água doce, e zoologia. 

  

 

1.3 Resultados 

 

 

 O panorama histórico das publicações em comunidades de peixes foi representado por 

uma quantidade baixa de artigos científicos. Foram encontradas 54 publicações que abordaram 

o tema para esse grupo de vertebrados (Figura 5), dentre os quais 49 tinham acesso disponível. 
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Figura 5 - Relação entre o tempo (intervalo em anos) e o número de artigos 

científicos que abordam a diversidade funcional.  

 

Legenda: Barras em cinza referem-se ao total de publicações e barras em preto as publicações 

relacionadas ao grupo dos peixes. 

  

Os primeiros trabalhos que procuraram esclarecer os processos ecossistêmicos através 

da diversidade funcional das comunidades aquáticas surgiram nos anos 80, com os trabalhos de 

Vannote et al. (1980) e Schlosser (1982). Esses autores buscaram analisar a relação das 

variáveis físicas com a funcionalidade das comunidades aquáticas ao longo de gradientes 

fluviais. Porém, o uso do termo “diversidade funcional” ganhou mais importância na última 

década (PETCHEY; GASTON, 2002) e foi ampliado para uso em diversos outros grupos de 

organismos, inclusive os peixes (Figura 5).   

 Em uma análise detalhada, nota-se que do total de trabalhos realizados em diferentes 

tipos de ecossistemas, 33% foram realizados em riachos (Figura 6), sendo que a maioria está 

concentrada em ambientes da região temperada. Essa observação evidencia a necessidade de 

estudos dessa natureza para comunidades de peixes da região tropical. 
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Figura 6 - Representação gráfica do percentual de artigos 

sobre diversidade funcional de peixes para 

diferentes tipos de ambientes e regiões.  

 

Legenda: As barras em cinza referem-se à região temperada e barras em 

preto à região tropical. 

 

 De acordo com as categorias definidas pela Web of Science, é possível notar que essas 

publicações estão voltadas principalmente para as áreas de “Ecologia”, “Pesca” e “Biologia 

marinha e de água doce” (Tabela 2). 

 

Tabela 2 - Relação das publicações sobre diversidade funcional 

em comunidades de peixes e suas respectivas 

categorias. 
Categoria Número de publicações 

Anatomia e Morfologia 1 

Comportamento 1 

Biologia da conservação 3 

Biologia 4 

Ecologia 13 

Ciências ambientais 3 

Evolução 2 

Pesca 12 

Biologia marinha e de água doce 9 

Zoologia 6 

Total 54 

 

 

1.4 Fatores determinantes 

 

 

 As características locais do habitat, fatores ambientais e a disponibilidade de recursos 

são fatores que podem influenciar as interações bióticas, determinar a organização funcional de 

uma comunidade (HOOPER et al., 2002; MARSH-MATTHEWS; MATTHEWS, 2000) e 
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limitar a habilidade das espécies em persistir nesta comunidade (HOEINGHAUS et al., 2007). 

Além disso, as perturbações locais dos ecossistemas (ex. desmatamento) podem alterar os 

fatores externos e a funcionalidade das espécies (BISWAS; MALLIK 2010). Quando 

comparada a riqueza das espécies, a organização funcional das assembleias é influenciada de 

forma diferente por esses fatores abióticos (MARSH-MATTHEWS; MATTHEWS, 2000). No 

entanto, o conhecimento sobre como esses fatores influenciam a funcionalidade das 

comunidades de peixes ainda é escasso, principalmente quando se trata de comunidades de água 

doce (HOEINGHAUS et al., 2007). 

 Entre os fatores que influenciam direta e indiretamente uma comunidade de peixes de 

riacho, destaca-se a presença e estrutura da vegetação ripária que determinam algumas 

condições hidrológicas (e.g. temperatura e oxigênio dissolvido) e a contribuição do material 

alóctone, de extrema importância na alimentação, refúgio e sítios de reprodução para as 

espécies de peixes (LOWE-MCCONNELL, 1987; SCHNEIDER; WINEMILLER, 2008). A 

perda da vegetação ripária pode causar impactos sobre a composição e diversidade das espécies 

e influencia o desempenho funcional destas (TERESA; CASATTI, 2012). Além disso, a própria 

estrutura física dos riachos (e.g. tipo de substrato, intensidade do fluxo de água, quantidade de 

matéria orgânica alóctone, largura do canal, profundidade) pode alterar a composição e função 

da comunidade ao longo do gradiente fluvial (VANNOTE et al., 1980). 

 Alguns estudos abordam a influência das modificações antrópicas e/ou naturais nos 

ecossistemas aquáticos e de que maneira essas modificações afetam as comunidades de peixes 

de riacho (e.g. PEASE et al., 2012; SCHLOSSER, 1982; TERESA; CASATTI, 2012; 

VILLÉGER et al., 2010). São poucos os estudos que utilizam índices de diversidade funcional 

para avaliar alterações na organização funcional das comunidades (Tabela 3). Existem 

abordagens que relacionam a perda ou modificação da abundancia e riqueza de espécies à perda 

de funcionalidade (e.g. MIRANDA et al., 2005; PYRON et al., 2011). A influência de efeitos 

ambientais e antrópicos (e.g. sobrepesca, desmatamento e introdução de espécies exóticas) 

sobre as comunidades de peixes também é abordada em outros tipos de ambientes, como por 

exemplo, lagoas, estuários e recifes de coral (e.g. BREWER et al., 2012; EROS et al., 2009; 

MOUILLOT et al., 2007; NICOLAS et al., 2010; NYITRAI et al., 2012; SCHWARTZ et al., 

2006; STELZENMÜLLER et al., 2009).  
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Tabela 3 - Artigos científicos que tratam da influência das características ambientais sobre a 

organização funcional das comunidades de peixes de riacho. Os artigos encontram-

se em ordem cronológica decrescente. 

Tipo de característica Influência na organização funcional Fonte 

Quantidade de cobertura 

vegetal 

Nas localidades com menor cobertura vegetal, a diversidade 

taxonômica e funcional foi maior. No entanto, algumas 

características funcionais foram exclusivas para cada tipo de 

ambiente. 

TERESA; 

CASATTI, 2012 

Variáveis ambientais locais 

Aumento da diversidade taxonômica e funcional ao longo do 

gradiente fluvial, com maior diversidade nas localidades mais 

baixas. 

PEASE et al., 2012 

Variáveis ambientais locais e 

regionais 

A estrutura funcional das comunidades foi determinada pelas 

condições físicas de cada tipo de habitat, independentemente da 

localização geográfica do riacho. 

HOEINGHAUS et 

al., 2007 

Condições hidrológicas 

Ambientes estáveis apresentaram maior número de espécies 

especialistas, enquanto as espécies generalistas foram mais 

encontradas em ambientes com alta variabilidade física. 

POFF; ALLAN, 

1995 

 

 

1.5 Medidas de diversidade funcional  

 

 

A diversidade funcional tem mostrado grande importância na compreensão dos 

processos ecossistêmicos, enquanto a riqueza de espécies parece ser relativamente fraca para 

explicar esses processos (MOKANY et al., 2008). Por isso, a compreensão sobre o 

funcionamento dos ecossistemas, através de medidas de diversidade funcional, tem ganhado 

mais espaço nos estudos de ecologia (CIANCIARUSO et al., 2009). Essa medida leva em 

consideração as características dos indivíduos e suas interações, ao contrário dos índices 

clássicos de diversidade (e.g. Simpson’s diversity, Shannon’s diversity) que consideram apenas 

a abundância e riqueza de espécies (MOKANY et al., 2008; PETCHEY; GASTON, 2002).  

Uma medida comum de diversidade funcional é o número de grupos funcionais 

existentes em uma comunidade (FONSECA; GANADE, 2001), conhecida como FGR, do 

inglês functional group richness (WRIGHT et al., 2006). Porém, esta medida não engloba a 

diversidade taxonômica, ao contrário da medida FD (functional diversity) proposta por Petchey 

e Gaston (2002), o índice de Rao (FDQ – Rao’s quadratic entropy) proposto por Botta-Dukát 

(2005) e os índices multidimensionais propostos por Villéger et al. (2008), já utilizados em 

estudos com peixes de riacho (e.g. PEASE et al., 2012; TERESA; CASATTI, 2012; 

VILLÉGER et al., 2010). Esses tipos de medida consideram a distância filogenética e as 

características funcionais das espécies de uma comunidade (Tabela 4). 
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Tabela 4 - Algumas medidas de diversidade funcional com suas respectivas informações.  

Tipo de índice 
Leva em consideração a 

abundância das espécies? 

Leva em consideração as 

características das 

espécies? 

Já utilizado em 

estudos de peixes de 

riacho? 

Fonte 

FGR (functional 

group richness) 
Não Sim Sim 

WRIGHT et 

al., 2006 

FD (functional 

diversity) 
Não Sim Sim 

PETCHEY; 

GASTON, 

2002 

FDQ (Rao’s 

quadratic 

entropy) 

Sim Sim Sim 

BOTTA-

DUKÁT, 

2005 

FRO (functional 

regularity index) 
Sim Sim Não 

MOUILLOT 

et al., 2004 

FDvar Sim Sim Não 
MASON et 

al., 2003 

Fonte: Adaptada de MOKANY et al., 2008. 

 

 

1.6 Composição funcional 

 

 

 Um grupo funcional em uma comunidade de peixes de riacho pode ser determinado a 

partir de diferentes características, tais como características tróficas, utilização do mesohabitat 

ou micro-hábitat, distribuição espacial na coluna d’água, aspectos da história de vida, 

capacidade de migração e morfologia (HIGGINS, 2010; HOEINGHAUS et al., 2007; PEASE 

et al., 2012; POFF; ALLAN, 1995; POOL et al., 2010; SCHLOSSER, 1982). As características 

mais comuns utilizadas neste tipo de estudo são: o tipo de dieta (e.g. guilda trófica) e algumas 

características de história de vida (ex. tamanho do ovócito, fecundidade total, tamanho de 

primeira maturação, guilda reprodutiva) (STRECKER et al., 2011). Teresa e Casatti (2012) ao 

analisarem os efeitos da cobertura vegetal sobre a organização funcional de uma comunidade 

de peixes de riacho, utilizaram a tolerância a hipoxia como um fator determinante para separar 

os grupos funcionais. 

 Ao separar uma comunidade de peixes em diferentes grupos funcionais, é preciso 

analisar esta comunidade de acordo com suas características funcionais independente de suas 

relações filogenéticas (CIANCIARUSO et al., 2009). Grupos funcionais podem apresentar 

diferentes guildas relacionadas a diferentes características (BLONDEL 2003), porém uma 

guilda não deve ser considerada um grupo funcional. Por exemplo, peixes que utilizam o fundo 

do riacho e procuram alimento através da especulação do substrato se aproximam de outro 

grupo de peixes que apresentam morfologia distinta, porém também exploram o substrato e 
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apresentam o hábito alimentar de pastagem. Esses dois grupos podem utilizar o mesmo local 

de forrageamento (e.g. substrato), porém apresentam táticas de forrageamento diferentes e 

desempenham diferentes papéis funcionais no ecossistema. O grupo de peixes que possui o 

hábito de especular o substrato pode se alimentar de invertebrados e contribui para o controle 

dessas populações, enquanto o grupo que apresenta o hábito alimentar de pastagem e consome 

componentes do perifíton, desempenha papel importante na ciclagem dos nutrientes. Dessa 

forma, podemos encontrar grupos de espécies com diferentes papéis funcionais, porém com 

algumas características em comum (Tabela 5). 

A organização funcional de uma comunidade aquática em riachos está diretamente 

relacionada ao gradiente das variáveis físicas ao longo de um riacho, desde as localidades de 

cabeceira até as localidades mais baixas próximas a desembocadura (SCHLOSSER, 1982). 

Neste sentido, o conceito do rio contínuo proposto por Vannote et al. (1980) e já citado 

anteriormente nesta revisão, deve ser aplicado no sentido de testar a funcionalidade das 

comunidades aquáticas ao longo deste gradiente fluvial, onde grupos funcionais existentes em 

localidades mais altas apresentam diferenças quando comparados a grupos funcionais das 

localidades mais baixas. Esses grupos funcionais foram classificados pelos autores de acordo 

com os diferentes grupos tróficos que participam de processos ecológicos como, por exemplo, 

entrada de energia no sistema aquático, e transporte e armazenamento da matéria orgânica. De 

acordo com este conceito, as localidades mais baixas de um rio apresentam menor quantidade 

de cobertura vegetal, o que favorece entrada de luminosidade no sistema e aumento da 

comunidade planctônica. Este fato favorece a presença de espécies de peixes que se alimentam 

de plâncton, o que não ocorre nas localidades mais altas, onde a entrada de matéria alóctone é 

maior devido à grande quantidade de cobertura vegetal e permite a presença de espécies que se 

alimentam de invertebrados de origem alóctone ou de origem autóctone, que por sua vez, 

consomem material alóctone.  

Nos peixes, é comum que essas mudanças estejam relacionadas à plasticidade trófica de 

algumas espécies que são capazes de mudar sua dieta ao longo deste contínuo e de acordo com 

a disponibilidade dos recursos alimentares (MANNA et al., 2012). A funcionalidade dos grupos 

de espécies pode mudar junto dessas mudanças tróficas (MIRANDA et al., 2005). Além da 

plasticidade trófica apresentada por peixes de riacho, os tipos de habitat disponíveis (e.g. 

ambientes de poça ou corredeira) nas diferentes localidades de um riacho também influenciam 

a composição funcional das comunidades, já que as características desse habitat (e.g. tipo de 

substrato, intensidade do fluxo de água, profundidade) influenciam a formação dos grupos 
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funcionais em um riacho (SCHLOSSER, 1982; VANNOTE, 1980), questão explorada no 

tópico “Fatores determinantes” desta revisão. 

 Os grupos funcionais nas comunidades de peixes estão sempre relacionados aos 

recursos disponíveis no ambiente (HOEINGHAUS et al., 2007; POOL et al., 2010) e podem 

mudar, já que riachos são ambientes instáveis e sujeitos a constantes variações físicas.  

 

Tabela 5 - Grupos funcionais em comunidades de peixes de riacho e suas respectivas 

características e papéis funcionais. 

Grupos 

 

Características 

 
 

Funcionalidade 

 

I 

a. Carnívoro/Insetívoro/Piscívoro 
 

Controle das 

populações de 

invertebrados e/ou 

outros peixes 

b. Predador de espreita/Especulação de substrato 

c. Uso das margens 

d. Fundo 

e. Remanso 

f. Grande 

II 

a. Onívoro 
 

Contribui na 

produtividade primária 

através da diminuição 

na quantidade de itens 

em suspensão 

b. Investe em itens arrastados pela corrente 

c. Uso das margens e canal 

d. Coluna d'água (do fundo a superfície) 

e. Rápido/Remanso 

f. Pequeno a Médio 

III 

a. Herbívoro/Detritívoro 

 
Contribui na ciclagem 

de nutrientes 

b. Pastagem 

c. Uso do canal 

d. Fundo 

e. Rápido/Remanso 

f. Grande 

IV 

a. Detritívoro/Onívoro 

 

Controle das 

populações de 

invertebrados / 

Remoção de matéria 

orgânica 

b. Especulação de substrato 

c. Uso das margens 

d. Fundo 

e. Remanso 

f. Médio 

V 

a. Onívoro/Detritívoro 

 

Remoção de matéria 

orgânica / Participa da 

cadeia trófica como 

presa para espécies 

piscívoras 

b. Investe em itens da superfície 

c. Uso das margens 

d. Superfície 

e. Rápido/Remanso 

f. Pequeno 

Nota: (a)  – dieta; (b) – hábito alimentar; (c) – uso do habitat; (d) – distribuição vertical; (e) – tipo de mesohabitat; 

(f) – tamanho corporal. 

Fonte: SABINO, 1999; HOEINGHAUS et al., 2007; TERESA; CASATTI, 2012. 
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1.7 Considerações finais 

 

 

 O uso da teoria de diversidade funcional como uma ferramenta para explicar os 

processos ecossistêmicos que ocorrem em comunidades de peixes tem se mostrado eficiente 

para diversos tipos de ambiente, inclusive os riachos. Estudos nesta linha de pesquisa tendem a 

crescer nos próximos anos, já que a diversidade taxonômica não consegue explicar a totalidade 

das relações interespecíficas e o funcionamento dos ecossistemas (HOOPER et al., 2002). 

Podemos destacar a importância da aplicação de índices de diversidade funcional para 

caracterizar a organização de uma comunidade juntamente com suas qualidades funcionais. 

 Em comunidades aquáticas, os grupos funcionais sofrem grande influência de fatores 

externos e são determinados de acordo com as variáveis físicas que caracterizam diferentes 

tipos de habitat com seus respectivos recursos, sejam eles, espaciais, tróficos ou reprodutivos. 

Outra característica que pode determinar a qualidade funcional de determinado grupo de peixes 

é a morfologia que influencia o desempenho funcional dos organismos (DUMAY et al., 2004; 

NORTON, 1995). Por exemplo, organismos que apresentam boca ventral e corpo achatado 

tendem a ocupar o leito do riacho e consequentemente, forrageiam próximo ao substrato e 

contribuem na ciclagem dos nutrientes. 

 Os grupos funcionais devem ser identificados de acordo com suas qualidades funcionais 

e interações ecológicas (HOOPER et al., 2002). Além disso, é importante lembrar que a 

filogenia entre diferentes espécies pode explicar a composição de uma comunidade, porém 

nunca uma organização funcional. Esta abordagem de funcionalidade das espécies pode nos 

trazer maior esclarecimento sobre os processos ecossistêmicos, já que as relações 

interespecíficas determinam a coexistência das espécies (CIANCIARUSO et al., 2009; DIAZ; 

CABIDO, 2001; GRIME, 1997; HOOPER et al., 2002; POFF; ALLAN, 1995).  

A aplicação desta abordagem no grupo dos peixes de riacho cresceu nos últimos anos e 

pode esclarecer algumas perguntas sobre o funcionamento dos ecossistemas aquáticos. Porém, 

quando comparamos os estudos realizados nas regiões temperadas e tropicais, ainda são poucos 

os estudos sobre a diversidade funcional dos peixes de riacho realizados nas regiões tropicais. 

Neste sentido, as análises de diversidade filogenética e principalmente, funcional devem ser 

abordadas como ferramenta de análise para a compreensão do funcionamento e composição de 

uma comunidade, inclusive em comunidades de peixes. 
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2 ALTA VARIABILIDADE INTRAESPECÍFICA NA DIETA E MORFOLOGIA EM 

COMUNIDADES DE PEIXES DE RIACHOS TROPICAIS 

 

Manuscrito a ser submetido para o periódico Hydrobiologia no ano de 2015 e desenvolvido 

durante o período sanduíche sob a supervisão do Dr. Sébastien Villéger. 

 

 

2.1 Introdução 

 

 

As comunidades e populações ecológicas variam ao longo do tempo e espaço 

(ROSENZWEIG, 1995), principalmente devido a forte relação que existe entre a variabilidade 

dos processos ecológicos, os filtros ambientais e as interações bióticas nas comunidades. 

Entender como esses aspectos ecológicos influenciam a biodiversidade em diferentes níveis de 

organização tem sido um dos temas mais importantes na ecologia de comunidades. Esta 

abordagem de contabilizar as características biológicas dos organismos é particularmente 

interessante no contexto de diversidade funcional, pois a diversidade funcional reflete o uso dos 

recursos pelas espécies e suas demandas espaciais (LAVOREL; GARNIER, 2002), e é moldada 

pelas condições ambientais, podendo afetar assim o funcionamento dos ecossistemas (VIOLLE 

et al., 2011). 

Em muitos casos, a diversidade funcional das assembleias ecológicas é mensurada 

baseando-se em valores das características ecológicas das espécies através das médias dos 

valores populacionais, pressupondo que a variabilidade intraespecífica é mais baixa do que a 

interespecífica (ALBERT et al., 2010a; BOLNICK et al., 2003). Apesar dos estudos ecológicos 

que abordam a variabilidade intrapopulacional ainda serem escassos (ver ALBERT et al., 

2010b; CIANCIARUSO et al., 2009; PAVOINE; IZSÁK, 2014), a utilização desta ferramenta 

tem se tornado cada vez mais frequente (ALBERT et al., 2012; de BELLO et al., 2011; VIOLLE 

et al., 2011). Além disso, inúmeros estudos demonstraram que indivíduos da mesma espécie 

podem apresentar diferenças marcantes em relação a dieta, morfologia e história de vida 

(BLANCK; LAMOUROUX, 2007; POST et al., 2008; SVANBÄCK; BOLNICK, 2007) 

levando ao uso diferenciado dos recursos, as habilidades competitivas e/ou táticas anti-

predatórias (BOLNICK et al., 2011). 
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As condições ambientais podem afetar tanto a variabilidade intraespecífica quanto a 

interespecífica. Porém, a resposta da variabilidade intraespecífica a gradientes ambientais tem 

sido pouco explorada, inclusive em comunidades de peixes (e.g. BLANCK; LAMOUROUX, 

2007; BRANDL; BELLWOOD, 2014; ERÖS et al., 2009; GOLDSTEIN; MEADOR, 2004; 

MATTHEWS et al., 2010). Por exemplo, diferentes estruturas físicas de substrato, intensidade 

do fluxo de água, quantidade de matéria orgânica alóctone e autóctone, disponibilizam 

diferentes recursos para serem explorados pelas espécies de peixes (VANNOTE et al., 1980). 

Além disso, muitas espécies apresentam alta plasticidade na morfologia e hábitos alimentares 

(SVANBÄCK; PERSSON, 2004; WARD et al., 2006) e conseguem suportar variações na 

disponibilidade dos recursos e nas condições abióticas (GOULDING et al., 1988). Alguns 

aspectos ecológicos dos peixes, como uso do habitat, hábitos alimentares, morfologia e história 

de vida, podem variar entre as localidades de um mesmo rio (MANNA et al., 2012; TERESA; 

CASATTI, 2012), além da variabilidade ontogenética que também pode influenciar na 

composição funcional das comunidades (WOLFF et al., 2009). Desta forma, torna-se necessário 

avaliar os atributos ecológicos em relação a variabilidade intraespecífica e interespecífica em 

diferentes condições ambientais (MCGILL et al., 2006). 

A variabilidade trófica é amplamente utilizada como descritora da estrutura das 

assembleias de peixes (BOYLE; HORN, 2006). No entanto, avaliar a composição da dieta das 

espécies de peixes é uma tarefa árdua, e a morfologia tem sido utilizada como descritora da 

dieta (POUILLY et al., 2003; SIBBING; NAGELKERKE, 2001; WARD-CAMPBELL et al., 

2005). Porém, alguns estudos que avaliaram a relação entre morfologia e dieta a partir de 

valores médios das espécies rejeitaram essa hipótese e reportaram fraca correlação entre 

morfologia e dieta, o que sugere que os limites definidos pela morfologia para explicar a dieta 

são amplos demais para definir as mudanças que ocorrem nas estratégias alimentares dos peixes 

(ALBOUY et al., 2011; IBAÑEZ et al., 2007). Neste sentido, torna-se urgente e importante 

contabilizar a variabilidade intraespecífica morfológica e trófica nesta suposta explicação da 

dieta através dos atributos morfológicos.  

No presente trabalho, a variabilidade intra e interespecífica da morfologia e dieta das 

espécies de duas assembleias de peixes em dois riachos pertencentes a diferentes biomas 

brasileiros foi avaliada. Assumindo que existe alta disponibilidade de recursos tróficos em 

ambos sistemas e que as espécies estudadas apresentam grande versatilidade no uso dos 

recursos ecológicos, espera-se que haja alta variabilidade intra e interespecífica e que as 

variações na dieta não sejam explicadas por diferenças morfológicas. 



40 

 

 

 

 

2.2  Metodologia 

 

2.2.1  Coleta de dados 

 

 

As coletas foram realizadas durante a estação seca nos meses de abril, maio e setembro 

de 2012 no riacho do semiárido e nos meses de junho, julho e outubro de 2012 no riacho da 

Mata Atlântica. Em cada localidade, um trecho de 200 metros foi delimitado e cercado por 

redes de malha (5mm entrenós), onde os peixes foram capturados através de pesca elétrica 

(MAZZONI et al., 2000) (Figura 7A), com o auxílio de redes de espera e redes de malha 5 mm 

(Figura 7B). Todos os exemplares foram anestesiados em uma solução de 0,4ml de eugenol, 

3,6ml de metanol e 1L de água destilada, e posteriormente fixados em formalina 10%. Após 

sete dias, todos os espécimes foram conservados em álcool 70% e armazenados em potes 

separados por espécie.  

 

Figura 7 - Técnicas de coleta nas duas áreas de estudo.  

 

(a)                                                                       (b) 

 

Legenda: (a) - Amostragens através de pesca elétrica; (b) - redes de malha de 5 mm entrenós.  

Fotos: Arquivo de fotos do Laboratório de Ecologia de Peixes – UERJ e do Laboratório de 

Ecologia de Rios do Semiárido – UFC, 2012. 
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2.2.2 Análise dos atributos morfológicos e tróficos 

 

 

 Um total de quatorze medidas morfológicas (Figura 8) foram registradas para cada 

indivíduo e o peso total também foi mensurado, segundo Villéger et al. (2010). Através dessas 

medidas, 13 atributos morfológicos (Tabela 6) foram calculados com o objetivo de descrever o 

tipo de aquisição alimentar e locomoção de cada indivíduo através de atributos relacionados ao 

tamanho e formato da boca, tamanho e formato do corpo, e áreas das nadadeiras (ALBOUY et 

al., 2010; MASON et al., 2008; MOUCHET et al., 2010; POUILLY et al., 2003; VILLÉGER 

et al., 2010; WINEMILLER, 1991).  

 

Tabela 6 - Relação dos treze atributos morfológicos mensurados.  
Atributo morfológico  Fórmula Interpretação ecológica 

Área do aparelho bucal = LB x AB Natureza/tamanho dos itens alimentares capturados 
LC x AC 

Formato do aparelho bucal = AB Estratégia de captura dos itens alimentares 
LB 

Quociente intestinal = CoIn Capacidade de digestão de itens pouco energéticos 

como vegetais e detritos CP 

Tamanho do olho = DO Detecção de presas 
Acb 

Posição do olho = ALMO Posição vertical na coluna d’água 
LC 

Índice de compressão = AC Posição vertical na coluna d’água e hidrodinamismo 
LC 

Superfície transversal do 

corpo 
= 

log10((π/4 x LC x AC)+1) Influência da distribuição de peso ao longo do corpo no 

hidrodinamismo (log10 Peso +1) 

Aspecto da nadadeira 

peitoral 
= CNP2 Uso da nadadeira peitoral para propulsão 

ANP 

Compressão do pedúnculo 

caudal 
= 

ANC 
Eficiência na propulsão através da redução de tração 

APC 

Aspecto da nadadeira 

caudal 
= ANC2 Uso da nadadeira caudal na propulsão e/ou direção 

ArNC 

Razão da superfície das 

nadadeiras 
= 2 X ANP Tipo principal de propulsão entre a nadadeira caudal e 

peitoral ArNC 

Superfície das nadadeiras 

sobre a razão do corpo 
= 

(2 X ANP) + ArNC 
Aceleração e/ou eficiência de manobras 

π/4 X LC X AC 

Comprimento relativo do 

pedúnculo caudal 
= CPC Eficiência de propulsão caudal 

CP 

Nota: CoIn = comprimento do intestino. Os outros códigos das medidas morfológicas listados nas fórmulas 

matemáticas são equivalentes aos códigos da Figura 6. 
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Figura 8 - Medidas morfológicas mensuradas através de um paquímetro eletrônico para 

todos os indivíduos. 

 

(a)                                                                                                                                  (b) 

 

Legenda: (a) visão lateral e (b) visão frontal peixe. (a): CP = comprimento padrão, AC = altura do corpo, 

ANC = altura da nadadeira caudal, ArNC = área da nadadeira caudal, CPC = comprimento do 

pedúnculo caudal, APC = altura do pedúnculo caudal, DO = diâmetro do olho, ALMO = altura da 

linha média dos olhos, Acb = altura da cabeça, CNP = comprimento da nadadeira peitoral, ANP = 

área da nadadeira peitoral. (b): LC = largura do corpo, AB = altura da boca, LB = largura da boca.  

 

Todas as medidas foram mensuradas utilizando um paquímetro eletrônico de precisão 

0,1 mm. Cada indivíduo foi pesado em uma balança eletrônica de precisão 0,001 g com o intuito 

de obter o peso corporal. Após a remoção e fixação das nadadeiras em um papel milimetrado, 

o número de campos foi contabilizado para obter todos os valores referentes as medidas das 

nadadeiras. Para as espécies da família Loricariidae, a posição do olho foi determinada igual a 

1, pois seus olhos se localizam na parte superior da cabeça. Para as espécies da ordem 

Gymnotiformes que não possuem nadadeira caudal, o comprimento e área da nadadeira caudal 

ganharam valores iguais a zero.  

 Após a dissecção de todos os exemplares coletados, o comprimento do intestino (CoIn) 

(cm) e o peso do estômago (g) foram mensurados, e o estágio reprodutivo da gônada (para 

identificar a classe etária de cada indivíduo) também foi determinado. Indivíduos adultos foram 

considerados aqueles indivíduos que apresentaram algum tipo de desenvolvimento gonadal 

enquanto indivíduos jovens foram atribuídos a indivíduos imaturos, sem qualquer evidência de 

fase reprodutiva. O conteúdo alimentar de cada indivíduo foi conservado em álcool 70%, e a 

identificação dos itens alimentares foi realizada através de microscópio estereoscópio até o 

menor nível taxonômico possível de acordo com a literatura (BICUDO; BICUDO, 1970; 

MUGNAI et al., 2010; PASSOS et al., 2007; PES et al., 2005; SALLES et al., 2004; 
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TRIPLEHORN; JOHNSON, 2005). Os itens alimentares foram agrupados em sete categorias: 

peixe, algas, perifíton, matéria vegetal terrestre, invertebrados aquáticos, invertebrados 

terrestres e detritos, sendo esta última categoria representada por matéria orgânica fina 

particulada. A abundância relativa de cada categoria alimentar foi calculada para cada 

indivíduo, assim como o volume relativo de cada item dentro do estômago e/ou intestino 

(HYSLOP, 1980).  

 

 

2.2.3 Análise de dados 

 

 

 Cada atributo morfológico foi reduzido a uma média nula e a um desvio padrão de 1, 

para que tivessem o mesmo peso, e então a distância Euclidiana foi calculada entre os 

indivíduos utilizando os valores padronizados dos atributos. Para a dieta, a abundância relativa 

dos itens alimentares foi utilizada para calcular a distância de Bray-Curtis entre todos os 

indivíduos. Com o intuito de comparar a variabilidade intra e interespecífica, duas análises de 

coordenadas principais (ACoP) foram realizadas, a partir da distância Euclidiana calculada para 

os dados morfológicos e distância de Bray-Curtis para os dados de dieta. Os quatro primeiros 

eixos de cada ACoP foram mantidos como representantes das características funcionais das 

espécies para a aplicação de análises posteriores. A distância entre os indivíduos no espaço 

multidimensional (4 eixos) foi fortemente correlacionada à distância inicial dos valores dos 

atributos (teste de Mantel: r = 0,948 e 0,943 para morfologia e dieta, respectivamente), 

justificando a utilização dos valores dos quatro primeiros eixos da ACoP em outras análises. 

Em cada assembleia, as análises para avaliar a variabilidade intraespecífica (i.e. diferenças entre 

indivíduos ou dentro das espécies) e a variabilidade interespecífica (i.e. entre espécies) foram 

as mesmas para os dados de morfologia e dieta. A variância de cada espécie foi calculada e uma 

análise de variância (ANOVA) em cada comunidade de peixes foi aplicada para testar a 

variabilidade intraespecífica vs. interespecífica para a posição individual em cada um dos quatro 

eixos da ACoP. As diferenças morfológicas e tróficas entre as espécies das assembleias também 

foram testadas através de uma análise de variância multivariada permutacional 

(PERMANOVA), com o intuito de confirmar os testes univariados. 

 Assim como a variabilidade interespecífica, a variabilidade intraespecífica é um 

conceito que envolve diversos aspectos ecológicos (Figura 9). Por isso, a variabilidade 
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intraespecífica foi avaliada através dos índices de especialização e originalidade individual. 

Esses índices foram inicialmente desenvolvidos com o intuito de medir a diversidade funcional 

de uma comunidade baseada na média dos atributos de cada espécie (BUISSON et al., 2013; 

MOUILLOT et al., 2013). No presente trabalho, a especialização individual de uma espécie foi 

calculada como a distância média de um indivíduo hipotético até a média dos atributos da 

espécie dentro de um espaço multidimensional (Figura 9), tornando-se assim similar à definição 

comum de variabilidade, i.e. desvio padrão. Quando todos os indivíduos são idênticos, o desvio 

é zero, e aumenta conforme os indivíduos se diferenciam (i.e. baixa redundância funcional). No 

entanto, a alta especialização individual pode esconder diferentes níveis de originalidade 

individual, ou seja, podem existir grupos diferentes de indivíduos compostos por indivíduos 

similares ou um grande grupo composto por indivíduos com particularidades ecológicas. A 

originalidade individual de cada espécie foi avaliada como a média da similaridade entre pares 

de indivíduos (i.e. distância média ao vizinho mais próximo no espaço multidimensional) 

(Figura 9). Quando a espécie é representada por pares de indivíduos idênticos, a originalidade 

individual é baixa, porém aumenta quando determinados indivíduos são diferentes dos demais. 

Esses índices foram calculados para cada espécie a partir dos valores individuais dos atributos 

morfológicos e tróficos obtidos a partir dos quatro primeiros eixos da ACoP.  

Finalmente, com o intuito de avaliar a explicação da dieta através da morfologia em 

cada assembleia, um teste de correlação de Mantel foi aplicado a partir das distâncias 

Euclidianas entre os indivíduos nos espaços multidimensionais (4 eixos) de cada ACoP. Para 

testar se é possível desconsiderar a variabilidade intraespecífica nesta relação entre morfologia 

e dieta, as mesmas análises foram aplicadas a partir dos valores médios dos atributos das 

espécies no espaço multidimensional (4 eixos).  

 Os dados utilizados em todas as análises foram referentes as espécies que apresentaram 

no mínimo, cinco indivíduos. O número de indivíduos por espécie foi mais baixo nas análises 

de dieta, pois alguns indivíduos apresentaram estômago vazio. Todas as análises foram 

realizadas no software R (R 3.1.0.,R Development Core Team 2014) utilizando os pacotes 

“vegan”, “ade4” e “ape”. 
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Figura 9 - Representação dos índices de especialização e originalidade individual como 

acesso da variabilidade intraespecífica na morfologia e dieta.  

 

 

Legenda: Os espaços multidimensionais (apenas dois eixos para melhor visualização) obtidos pela ACoP em 

relação aos atributos morfológicos (A) e tróficos (B) para quatro espécies hipotéticas (símbolos 

geométricos) a partir de quatro indivíduos (símbolos de cor cinza). A média hipotética de cada espécie 

está representada pelos símbolos de cor preta. A especialização individual de duas espécies está 

ilustrada no painel A: valores altos (representados por quadrados) indicam que os indivíduos estão, em 

média, mais distantes da média da espécie enquanto valores mais baixos (representados por losangos) 

indicam que os indivíduos são mais similares (redundância funcional). A originalidade individual está 

ilustrada no painel B, onde valores baixos (círculos) indicam que todos os indivíduos possuem pelo 

menos um indivíduo com características similares as suas próprias características, e valores altos 

(triângulos) indicam que cada indivíduo possui características únicas. Neste exemplo, as quatro 

espécies hipotéticas possuem variabilidades intraespecíficas contrastantes em relação a morfologia e 

dieta (C) com diferentes valores de especialização e originalidade individual (D).  
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2.3 Resultados 

 

2.3.1 Descrição das assembleias 

 

 

 No total, 231 indivíduos foram coletados no Rio Curu (semiárido), pertencentes a 4 

ordens, 8 famílias e 13 espécies, e 306 indivíduos no Rio Guapiaçu (Mata Atlântica), 

pertencentes a 4 ordens, 8 famílias e 15 espécies (Tabela 7 e Figuras 10 e 11). As duas 

assembleias de peixes não apresentam nenhuma espécie em comum. 

 

Tabela 7 - Ordens, famílias e espécies das duas assembleias em estudo com seus respectivos 

códigos.  

Ordens / Famílias Espécies 
Código das 

espécies 
Assembleia 

Characiformes    

Anostomidae Leporinus piau Fowler, 1941 LP SE 

Characidae Astyanax hastatus Myers, 1928 AH MA 

 Astyanax janeiroensis Eigenmann, 1908 AJ MA 

 Astyanax taeniatus (Jenyns, 1842) AT MA 

 Bryconamericus sp. BRY MA 

 Mimagoniates microlepis (Steindachner, 1877) MM MA 

 Astyanax bimaculatus (Linnaeus, 1758) AB SE 

 Astyanax fasciatus (Cuvier, 1819) AF SE 

 Compsura heterura Eigenmann, 1915 CH SE 

 Serrapinnus piaba (Lütken, 1875) SP SE 

Crenuchidae Characidium vidali Travassos, 1967 CV MA 

Erythrinidae Hoplias malabaricus (Bloch, 1794) HM SE 

Prochilodontidae Prochilodus brevis Steindachner, 1875 PB SE 

Cyprinodontiformes 

Poeciliidae 

 

Phalloceros sp. 

 

PHA 

 

MA 

 Poecilia vivipara Bloch and Schneider, 1801 PV SE 

 Poecilia reticulata Peters, 1859 PR SE 

Gymnotiformes    

Gymnotidae Gymnotus pantherinus (Steindachner, 1908) GP MA 

Perciformes 

Cichlidae 

 

Cichlasoma orientale Kullander, 1983 

 

CO 

 

SE 

 Crenichicla menezesi Ploeg, 1991 CM SE 

Siluriformes    

Auchenipteridae Parauchenipterus galeatus (Linnaeus, 1766) PG SE 

Callichthyidae Scleromystax barbatus (Quoy and Gaimard, 1824) SB MA 

Heptapteridae Acentronichthys leptos Eigenmann and Eigenmann, 1889 AL MA 

 Pimelodella lateristriga (Lichtenstein, 1823) PL MA 

Loricariidae Ancistrus multispinis (Regan, 1912) AM MA 

 Schizolecis guntheri (Miranda Ribeiro, 1918) SG MA 

 Rineloricaria sp. RI MA 

 Hypostomus jaguribensis (Fowler, 1915) HJ SE 

Trichomycteridae Trichomycterus sp. TRI MA 

Nota: MA = Assembleia da Mata Atlântica; SE = Assembleia do semiárido. 
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Figura 10 - Algumas espécies do Rio Guapiaçu, Rio de Janeiro – RJ. 

 

 
  (a)                                                           (b)                                                          (c) 

 
  (d)                                                                                                          (e) 

 
  (f)                                                                                               (g) 

 
 (h)                                                                                                                         (i) 

 

Legenda: Scleromystax barbatus (A); Schizolecis guntheri (B); Phalloceros sp. (C); Pimelodella 

lateristriga (D); Mimagoniates microlepis (E); Acentronichthys leptos (F); Astyanax taenitaus 

(G); Rineloricaria sp. (H); Characidium vidali (I). 

Fotos: Luisa Manna, 2012. 
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Figura 11 - Algumas espécies do Rio Curu, Pentecoste – CE. 

 
               (a)                                                                             (b) 

 
               (c)                                     (d)                                      (e) 

 
               (f)                                                                            (g) 

 
               (h)                                                                            (i) 

 

Legenda: Astyanax bimaculatus (A); Astyanax fasciatus (B); Compsura heterura (C); 

Serrapinus piaba (D); Hypostomus jaguribensis (E); Crenicichla menezesi (F); 

Cichlasoma orientale (G); Hoplias malabaricus (H); Prochilodus brevis (I). 

Fotos: Luisa Manna, 2012. 
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A assembleia da Mata Atlântica apresentou, em média, 20 indivíduos por espécie nas 

análises morfológicas (máximo = 44; mínimo = 6; dp = 11,5) e tróficas (máximo = 44; mínimo 

= 7; dp = 10,6). A assembleia do semiárido apresentou, em média, 18 indivíduos por espécie 

(máximo = 54; mínimo = 5; dp = 11,1) para os atributos morfológicos e 14 indivíduos para 

dieta (máximo = 46; mínimo = 5; dp = 11,1). 

 Indivíduos de diferentes classes de tamanho foram coletados para todas as espécies, 

exceto para Parauchenipterus galeatus da assembleia do semiárido, onde nenhum indivíduo 

jovem foi coletado. Em média, 13 indivíduos adultos e 7 jovens foram coletados para cada 

espécie na assembleia da Mata Atlântica (máximo = 30; mínimo = 1; dp = 6,8), e 10 indivíduos 

adultos e 6 jovens na assembleia do semiárido (máximo = 41; mínimo = 1; dp = 7,9). O 

comprimento padrão médio por espécie variou de 19,03 mm a 176,10 mm (média=62,87 mm, 

dp=38,3) na assembleia da Mata Atlântica, e de 14,26 mm a 150,59 mm (média=62,66 mm, 

dp=45,6) na assembleia do semiárido (Tabela 8). 

 

Tabela 8 - Distribuição de tamanho para cada espécie das duas assembleias em estudo. 
 Comprimento padrão (mm) Número de indivíduos 

 Máximo Mínimo Média Desvio padrão Jovens Adultos 

Mata Atlântica       

Astyanax janeiroensis (AJ) 92,45 58,12 82,56 12,60 1 5 

Astyanax taeniatus (AT) 106,88 67,14 85,72 12,59 6 11 

Astyanax hastatus (AH) 63,9 51,08 57,36 3,37 4 17 

Bryconamericus sp. (BRY) 50,73 32,12 41,84 5,25 9 14 

Mimagoniates microlepis (MM) 48,21 13,56 29,92 8,46 17 27 

Schizolecis guntheri (SG) 47,62 28,93 38,05 5,07 5 12 

Trichomycterus sp. (TRI) 54,79 27,49 42,02 9,58 3 5 

Gymnotus pantherinus (GP) 221,43 112,59 176,10 33,19 1 9 

Ancistrus multispinis (AM) 78,50 27,59 47,24 21,16 6 3 

Acentronichthys leptos (AL) 77,43 28,60 57,22 13,42 8 11 

Scleromystax barbatus (SB) 65,39 24,37 49,59 10,95 4 16 

Rineloricaria sp. (RI) 146,99 61,44 100,73 22,92 8 16 

Phalloceros sp. (PHA) 27,68 15,3 19,03 3,14 5 13 

Characidium vidalli (CV) 62,22 24,17 44,46 9,20 13 30 

Pimelodella lateristriga (PL) 106,61 27,32 71,18 21,43 15 14 

Semiárido       

Parauchenipterus galetaus (PG) 166,10 140,60 150,59 7,30 0 10 

Prochilodus brevis (PB) 219,00 61,02 106,95 50,25 5 6 

Leporinus piau (LP) 228,00 72,82 138,50 49,31 1 5 

Hypostomus jaguribensis (HJ) 150,17 16,73 99,29 57,01 2 3 

Compsura heterura (CH) 27,52 17,58 23,90 2,33 13 41 

Serrapinus piaba (SP) 32,09 23,68 28,02 1,94 5 20 

Astyanax fasciatus (AF) 72,54 32,57 46,38 9,35 9 14 

Astyanax bimaculatus (AB) 68,50 20,09 43,01 14,81 3 7 

Hoplias malabaricus (HM) 272,00 17,91 56,25 65,08 14 2 

Poecillia vivipara (PV) 32,29 15,96 23,72 4,62 16 20 

Poecillia reticulata (PR) 20,33 11,70 14,26 2,91 5 4 

Cichlasoma orientale (CO) 70,58 12,58 44,71 23,50 6 8 

Crenicichla menezesi (CM) 95,18 24,69 38,94 20,76 9 6 
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2.3.2 Variabilidade intraespecífica vs. interespecífica 

 

 

 A variabilidade morfológica das espécies (variação intraespecífica), representada pelos 

valores de variância, foi, em média, maior na assembleia do semiárido do que na assembleia da 

Mata Atlântica: 2,58, 0,64, 0,55, 1,13 vs. 0,53, 0,31, 0,17, 0,22, respectivamente para cada um 

dos quatro eixos morfológicos da ACoP. Uma diferença similar, porém menor, foi identificada 

em relação a variabilidade trófica (Tabelas 9 e 10). 

 

Tabela 9 - Valores de variância dos quatro primeiros eixos da PCoA para morfologia e 

dieta de cada espécie da assembleia da Mata Atlântica.  
 Morfologia Dieta 

 Eixo 1 Eixo 2 Eixo 3 Eixo 4 Eixo 1 Eixo 2 Eixo 3 Eixo 4 

Astyanax taeniatus (AT) 0,301 0,153 0,210 0,043 0,036 0,014 0,006 0,024 

Astyanax hastatus (AH) 0,043 0,187 0,109 0,085 0,052 0,015 0,025 0,020 

Bryconamericus sp. (BRY) 0,094 0,235 0,067 0,057 0,029 0,035 0,004 0,018 

Mimagoniates microlepis (MM) 1,524 1,033 0,756 1,128 0,039 0,052 0,053 0,017 

Schizolecis guntheri (SG) 0,169 0,103 0,091 0,034 0,002 0,008 0,074 0,031 

Trichomycterus sp. (TRI) 0,392 0,207 0,087 0,193 0,090 0,001 0,026 0,009 

Gymnotus pantherinus (GP) 0,090 0,035 0,010 0,014 0,003 0,006 0,008 0,0008 

Ancistrus multispinis (AM) 2,144 0,420 0,169 0,696 0,001 0,0006 0,037 0,006 

Acentronichthys leptos (AL) 0,332 0,295 0,089 0,088 0,049 0,028 0,024 0,014 

Scleromystax barbatus (SB) 0,150 0,638 0,140 0,142 0,002 0,0008 0,004 0,00008 

Rineloricaria sp. (RI) 0,508 0,162 0,203 0,062 0,070 0,005 0,035 0,017 

Phalloceros sp. (PHA) 0,352 0,154 0,121 0,176 0,058 0,005 0,025 0,022 

Characidium vidali (CV) 0,559 0,237 0,218 0,348 0,016 0,0008 0,010 0,005 

Pimelodella lateristriga (PL) 0,806 0,527 0,110 0,136 0,059 0,034 0,008 0,008 

 

Tabela 10 - Valores de variância dos quatro primeiros eixos da PCoA para morfologia 

e dieta de cada espécie da assembleia do semiárido.  
 Morfologia Dieta 

 Eixo 1 Eixo 2 Eixo 3 Eixo 4 Eixo 1 Eixo 2 Eixo 3 Eixo 4 

Prochilodus brevis (PB) 4,071 0,719 1,582 1,260 0,055 0,0008 0,015 0,002 

Leporinus piau (LP) 5,912 1,205 1,795 4,835 0,105 0,039 0,070 0,009 

Hypostomus jaguribensis (HJ) 13,325 3,563 0,814 5,691 0,0009 0,001 0,081 0,013 

Compsura heterura (CH) 0,132 0,472 0,314 0,150 0,0007 0,005 0,00006 0,0008 

Serrapinus piaba (SP) 0,160 0,314 0,131 0,164 0,040 0,001 0,005 0,012 

Astyanax fasciatus (AF) 0,251 0,339 0,307 0,089 0,052 0,052 0,004 0,018 

Astyanax bimaculatus (AB) 0,942 0,505 0,760 0,227 0,080 0,021 0,013 0,043 

Hoplias malabaricus (HM) 1,083 0,143 0,278 0,139 0,076 0,014 0,001 0,002 

Poecillia vivipara (PV) 0,481 0,074 0,138 0,151 0,170 0,010 0,038 0,016 

Poecillia reticulata (PR) 0,639 0,223 0,175 0,311 0,049 0,001 0,003 0,005 

Cichlasoma orientale (CO) 2,868 0,147 0,381 0,449 0,047 0,002 0,007 0,002 

Crenicichla menezesi (CM) 1,200 0,055 0,037 0,143 0,031 0,033 0,001 0,005 
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A ANOVA revelou diferenças significativas na variabilidade interespecífica em relação 

a morfologia e dieta nas duas assembleias (Tabela 11). Os valores de F da ANOVA foram, em 

média, maiores para morfologia do que para dieta em ambas as assembleias (assembleia da 

Mata Atlântica - valores médios de F = 113,84 para morfologia e valores médios de F = 30,69 

para dieta; assembleia do semiárido - valores médios de F = 74,36 para morfologia e valores 

médios de F = 16,19 para dieta), demonstrando que a razão entre variabilidade intra e 

interespecífica foi maior para dieta do que para morfologia. Além disso, os valores de F foram 

maiores na assembleia da Mata Atlântica para os dois atributos (morfologia e dieta), o que 

garante maior importância da variabilidade interespecífica nesta assembleia quando comparada 

à assembleia do semiárido. 

 

Tabela 11 - Resultados da ANOVA a partir dos quatro primeiros eixos da ACoP na 

morfologia e dieta das duas assembleias em estudo.  

  Mata Atlântica Semiárido 

 Morfologia Dieta Morfologia Dieta 

  F valor de p F valor de p F valor de p F valor de p 

Eixo 1 78,94 <0,001 43,17 <0,001 69,27 <0,001 19,32 <0,001 

Eixo 2 83,83 <0,001 46,62 <0,001 124,7 <0,001 9,62 <0,001 

Eixo 3 226,1 <0,001 7,92 <0,001 59,28 <0,001 22,05 <0,001 

Eixo 4 66,48 <0,001 25,07 <0,001 44,21 <0,001 13,79 <0,001 

 

Da mesma forma, a análise de variância multivariada permutacional (PERMANOVA) 

de todos os eixos da ACoP combinados revelou diferenças significativas entre as espécies das 

duas assembleias tanto para morfologia (Mata Atlântica — F=28,46; p<0.001 e semiárido — 

F=15,77; p<0.001) quanto para dieta (Mata Atlântica — F=27.19; p<0.001 e semiárido — 

F=13.64; p<0.001). Valores de F menores para a assembleia do semiárido indicam alto nível de 

variabilidade intraespecífica. 

 

 

2.3.3 Especialização e originalidade individual 

 

 

 A especialização individual das espécies foi mais alta que a originalidade individual, 

tanto para os aspectos morfológicos quanto para os tróficos, nas duas assembleias (Tabela 12). 

Na assembleia da Mata Atlântica, os valores médios de especialização e originalidade 

individual da morfologia para todas as espécies foram de 0,20 (dp = 0,08) e 0,12 (dp = 0,03), 
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respectivamente, enquanto na assembleia do semiárido, o valor médio de especialização 

individual foi de 0,26 (dp = 0,14) e de originalidade individual foi de 0,16 (dp = 0,16). Para 

dieta, o valor médio de especialização individual foi de 0,49 (dp = 0,30) na assembleia da Mata 

Atlântica, e de 0,40 (dp = 0,32) na assembleia do semiárido, enquanto o valor médio de 

originalidade individual foi de 0,17 (dp = 0,13) na assembleia da Mata Atlântica e de 0,14 (dp 

= 0,16) na assembleia do semiárido.  

 

Tabela 12 - Especialização e originalidade individual na morfologia e dieta de cada  

espécie. 
 Mata Atlântica Semiárido 

 Morfologia Dieta Morfologia Dieta 

 Esp Ori Esp Ori Esp Ori Esp Ori 

Anostomidae         

Leporinus piau (LP) - - - - 0,361 0,242 0,564 0,264 

Characidae         

Astyanax janeiroensis (AJ) 0,204 0,129 - - - - - - 

Astyanax taeniatus (AT) 0,202 0,122 0,819 0,245 - - - - 

Astyanax hastatus (AH) 0,191 0,096 0,479 0,239 - - - - 

Bryconamericus sp. (BRY) 0,062 0,097 0,493 0,140 - - - - 

Mimagoniates microlepis (MM) 0,215 0,157 0,761 0,269 - - - - 

Astyanax fasciatus (AF) - - - - 0,180 0,091 0,512 0,116 

Astyanax bimaculatus (AB) - - - - 0,169 0,113 0,536 0,110 

Compsura heterura (CH) - - - - 0,233 0,106 0 0 

Serrapinus piaba (SP) - - - - 0,160 0,091 0,429 0,085 

Crenuchidae         

Characidium vidalli (CV) 0,157 0,114 0,484 0,077 - - - - 

Erythrinidae         

Hoplias malabaricus (HM) - - - - 0,147 0,131 0,417 0,113 

Prochilodontidae         

Prochilodus brevis (PB) - - - - 0,331 0,201 0 0 

Poeciliidae         

Phalloceros sp. (PHA) 0,242 0,092 0,610 0,430 - - - - 

Poecillia reticulata (PR) - - - - 0,267 0,129 0,805 0,209 

Poecillia vivipara (PV) - - - - 0,163 0,078 0,694 0,275 

Gymnotidae         

Gymnotus pantherinus (GP) 0,318 0,067 0 0 - - - - 

Callichthyidae         

Scleromystax barbatus (SB) 0,167 0,111 0,454 0,071 - - - - 

Heptapteridae         

Acentronichthys leptos (AL) 0,140 0,084 0,484 0,184 - - - - 

Pimelodella lateristriga (PL) 0,145 0,107 0,439 0,185 - - - - 

Loricaridae         

Ancistrus multispinis (AM) 0,308 0,222 0,938 0,165 - - - - 

Rineloricaria sp. (RI) 0,406 0,130 0,531 0,378 - - - - 

Schizolecis guntheri (SG) 0,180 0,098 0,932 0,196 - - - - 

Hypostomus jaguribensis (HJ) - - - - 0,629 0,679 0,938 0,612 

Trichomycteridae         

Trichomycterus sp. (TRI) 0,159 0,174 0 0 - - - - 

Cichlidae         

Cichlasoma orientale (CO) - - - - 0,159 0,093 0,414 0,141 

Crenicichla menezesi (CM) -  -  0,159 0,090 0 0 

Auchenipteridae         

Parauchenipterus galeatus (PG) - - - - 0,426 0,116 - - 

Média total 0,20 0,12 0,49 0,17 0,26 0,16 0,40 0,16 

Nota: Esp = especialização individual; Ori = originalidade individual. 
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 A correlação entre especialização e originalidade individual morfológica não foi 

significativa na assembleia da Mata Atlântica (r=0,24; p=0,3802. Figura 12A), enquanto na 

assembleia do semiárido, foi significativa (r=0,86; p=0,0002, Figura 12B). A correlação entre 

especialização e originalidade individual trófica foi fortemente significativa para ambas as 

assembleias em estudo (Mata Atlântica: r=0,63; p=0,0117 e semiárido: r=0,85; p=0,0002, 

Figuras 12C e 12D, respectivamente). Não houve correlação significativa entre especialização 

individual morfológica e trófica nas duas assembleias (Mata Atlântica: r=0,06; p=0,8388 e 

semiárido: r=0,21; p=0,4815, Figuras 12E e 12F, respectivamente), já para originalidade 

individual, uma correlação significativa foi encontrada apenas na assembleia do semiárido 

(Mata Atlântica: r=0,06; p=0,8287 e semiárido: r=0,81; p=0,0007, Figuras 12G e 12H, 

respectivamente). 

 

 

2.3.4 Efeito da variabilidade intraespecífica na correlação entre morfologia e dieta 

 

 

 A distância média dos atributos ecológicos entre os indivíduos foi de 3,63 na assembleia 

da Mata Atlântica e de 3,60 na assembleia do semiárido, enquanto a distância média entre as 

espécies foi de 3,64 na assembleia da Mata Atlântica e de 4,27 na assembleia do Semiárido. Em 

relação aos dados de dieta, a distância média entre os indivíduos foi de 0,60 na assembleia da 

Mata Atlântica e 0,45 na assembleia do Semiárido, enquanto a distância média entre as espécies 

foi de 0,50 na assembleia da Mata Atlântica e 0,47 na assembleia do Semiárido.  

As correlações entre as dissimilaridades morfológicas e tróficas entre os indivíduos 

foram significativas, porém fracas, nos dois ecossistemas (Mata Atlântica - r=0,305; semiárido 

- r=0,349, Figuras 13A e 13B, respectivamente). As correlações entre as dissimilaridades 

morfológicas e tróficas mensuradas a partir dos valores médios das espécies foram maiores em 

ambos os ecossistemas, sendo que o valor mais alto foi encontrado na assembleia do semiárido 

(Mata Atlântica - r=0,331; semiárido - r=0,654, Figuras 13C e 13D, respectivamente). 
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Figura 12 - Correlações entre os índices de especialização e originalidade 

individual nas duas assembleias de peixes. 

 

Legenda: (A e B) correlação entre especialição e originalidade individual morfológica; 

(C e D) correlação entre especialização e originalidade individual trófica; 

(E e F) correlação entre especialização individual trófica e morfológica; (G 

e H) correlação entre originalidade individual trófica e morfológica. Os 

valores de r são referentes aos coeficientes das correlações de Pearson com 

seus respectivos valores de p. 
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Figura 13 - Correlação entre a dissimilaridade morfológica e trófica dos peixes nas 

assembleias da Mata Atlântica e Semiárido.  

 

 

Legenda: Os gráficos no topo da figura indicam correlações obtidas a partir dos valores de indivíduos (A , 

B), i.e. distância euclidiana a partir dos valores dos quatro primeiros eixos da ACoP em relação 

aos dados morfológicos e tróficos. Os gráficos na parte inferior da figura mostram resultados 

obtidos a partir dos valores de média dos atributos das espécies (C, D). Valores do teste de 

correlação de Mantel encontram-se acima de cada gráfico.  
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2.4 Discussão 

 

 

 A variabilidade intraespecífica na dieta das duas assembleias em estudo foi maior 

quando comparada a morfologia, confirmando assim o uso diferencial dos recursos tróficos 

pelos indivíduos. Mimagoniates microlepis, espécie pertencente a assembleia da Mata 

Atlântica, e Poecilia reticulata, espécie pertencente a assembleia do semiárido, foram as 

espécies com a maior variabilidade intraespecífica na dieta; fato que pode estar relacionado a 

alta plasticidade trófica e as diferenças ontogenéticas (BRANDL; BELLWOOD, 2014; GREY, 

2001; GUO et al., 2014). Esses aspectos podem influenciar a variação dentro de cada espécie e 

entre espécies, e estão relacionados às alterações durante o desenvolvimento das características 

morfológicas, fisiológicas e comportamentais dos peixes (AMUNDSEN et al., 2003; 

BONATO; FIALHO, 2014; WOOTON, 1990). Ao contrário da variabilidade intraespecífica, a 

variação entre as espécies (variabilidade interespecífica) foi maior para morfologia devido a 

diferenças fenotípicas e taxonômicas que são mais evidentes entre espécies do que entre 

indivíduos da mesma espécie. Além disso, a maior variabilidade interespecífica foi observada 

na assembleia da Mata Atlântica para morfologia e dieta. No riacho da Mata Atlântica, um 

maior número de famílias e espécies foi analisado, resultando em uma composição taxonômica 

mais diversa nesta assembleia, o que permite uma variabilidade interespecífica mais alta. 

Adicionalmente, as duas assembleias se localizam em ambientes com diferentes condições 

abióticas, como estrutura física dos micro-hábitats e disponibilidade de recursos, o que pode 

explicar a diferença no nível de variabilidade interespecífica entre as duas assembleias de 

peixes.  

 Os aspectos relacionados à especialização individual e originalidade individual para 

morfologia e dieta apresentaram padrões contrastantes. Levando em consideração a 

complementaridade entre a originalidade e a especialização individual, as diferenças entre os 

valores dos dois índices sugerem o uso da originalidade como uma ferramenta importante na 

avaliação da variabilidade intraespecífica da morfologia e da dieta, onde alta originalidade 

individual indica diferenças entre pares de indivíduos e, assim, particularidades raras de alguns 

indivíduos podem ser reveladas. Por exemplo, indivíduos de duas espécies da ordem 

Siluriformes, uma pertencente a cada assembleia (Trichomycterus sp. da assembleia da Mata 

Atlântica e Hypostomus jaguribensis da assembleia do semiárido), foram, em média, mais 

originais do que especializados. O padrão de alta originalidade individual entre pares de 
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indivíduos revela alta variabilidade intraespecífica e está relacionado a um alto nível de 

singularidade dos indivíduos. Além disso, a especialização individual é apenas um dos 

componentes da variabilidade intraespecífica (ARAÚJO et al., 2011), e nossos resultados 

demonstram que o aspecto da originalidade individual pode nos trazer informações 

complementares acerca da variabilidade intraespecífica (MATTHEWS et al., 2010; 

SVANBÄCK; PERSSON, 2004). 

 Algumas espécies com elevada especialização individual morfológica ou trófica 

apresentaram originalidade individual alta e/ou baixa para a mesma característica (Figura 10). 

Por exemplo, na assembleia da Mata Atlântica, Phalloceros sp., Rineloricaria sp. e Gymnotus 

pantherinus, que possuem dimorfismo sexual e/ou variações ontogenéticas (BISAZZA; 

PILASTRO, 1997; GALINDO-VILLEGAS; SOSA-LIMA, 2002; LEAL et al., 2011; PY-

DANIEL; FERNANDES, 2005), e quatro espécies da assembleia do semiárido (Prochilodus 

brevis, Poecillia reticulata, Poecillia vivipara e Parauchenipterus galeatus), apresentaram alta 

especialização individual morfológica. Entretanto, a originalidade individual dessas espécies 

foi baixa, o que significa que os pares de indivíduos do mesmo sexo ou classe etária são 

morfologicamente similares. Duas espécies da ordem Loricariidae (Ancistrus multispinis da 

assembleia da Mata Atlântica e Hypostomus jaguribensis da assembleia do semiárido) exibiram 

altos valores tanto para especialização intraespecífica quanto para originalidade intraespecífica 

em relação a morfologia. Essas duas espécies apresentaram particularidades no formato do 

corpo, com valores altos para o comprimento do pedúnculo caudal e para a superfície das 

nadadeiras, o que está relacionado a uma forte eficiência de propulsão no nado, permitindo 

assim a ocupação de microhabitats com alto fluxo de água (GUIMARÃES et al., 2010). Além 

disso, alguns loricarídeos (e.g. espécies do gênero Ancistrus), apresentam dimorfismo sexual 

na morfologia, como por exemplo, um complexo elaborado de odontódeos na parte lateral da 

cabeça que estão presentes em machos maduros (SABAJ et al., 1999), contribuindo assim para 

a alta variabilidade entre os indivíduos.  

 A maioria das espécies apresentou alta especialização individual e alta originalidade 

individual na dieta (ver Figuras 10C e 10D). Isso mostra que hábitos alimentares são mais 

versáteis que os atributos morfológicos, e que indivíduos estão mais aptos a mudar esses 

hábitos, resultando assim em maior originalidade individual (ARAÚJO et al., 2008, 2011). A 

plasticidade na dieta é um aspecto marcante dos peixes neotropicais, e a maioria das espécies 

consegue mudar de um item alimentar a outro conforme as mudanças dos recursos tróficos 

disponíveis. Além disso, a plasticidade pode explicar as alterações ontogenéticas na dieta de 
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muitas espécies (GUO et al., 2014; MANNA et al., 2012), e as diferenças tróficas podem ser 

explicadas pelas diferenças no tamanho do corpo dos indivíduos, onde indivíduos maiores são 

capazes de consumir presas maiores com maior eficiência (WEISE et al., 2010). No entanto, 

algumas espécies apresentaram comportamento especializado com valores de especialização 

individual e originalidade individual iguais a 0 (valores nulos), o que significa consumo de itens 

alimentares exclusivos. O alto consumo de invertebrados por Astyanax janeiroensis, Gymnotus 

pantherinus e Trychomycterus sp. (pertencentes a assembleia da Mata Atlântica), e Compsura 

heterura e Crenicichla menezesi (pertencentes a assembleia do semiárido) pode ter contribuído 

para os valores nulos dos índices. Para as espécies Prochilodus brevis e Parauchenipterus 

galeatus, da assembleia do semiárido, os valores nulos de especialização individual e 

originalidade individual podem ser explicados pelo consumo exclusivo de detritos e hábitos 

alimentares carnívoros/piscívoros, respectivamente. De fato, as espécies da família Characidae 

se alimentam de forma oportunista e generalista (LOBÓN-CERVIA; BENNEMANN, 2000; 

MANNA et al., 2012), além da presença de espécies consideradas predadores de emboscada 

ser comum nas assembleias de peixes de riacho (BREJÃO et al., 2013). Em relação as espécies 

da família Loricariidae, apesar de serem consideradas espécies que forrageiam exclusivamente 

no perifíton, elas podem ingerir uma grande variedade de presas associadas ao substrato durante 

o forrageio (MAZZONI et al., 2010). Além disso, as condições abióticas, como 

heterogeneidade do micro-hábitat (VIOLLE et al., 2011) e disponibilidade de recursos 

(EVANGELISTA et al., 2014), podem influenciar a variabilidade trófica. 

 A variabilidade morfológica não foi fortemente relacionada à dissimilaridade trófica 

entre as espécies das duas assembleias em estudo, sugerindo que a morfologia não deve ser 

considerada um bom preditor dos hábitos alimentares de peixes neotropicais. Além disso, 

nossos coeficientes de correlação foram mais baixos do que aqueles encontrados em estudos 

anteriores. Por exemplo, Ibañez et al. (2007) estudaram as relações entre dieta e morfologia em 

30 espécies de peixes de riachos tropicais da Amazônia boliviana e encontraram coeficientes 

de 0,953 e 0,757 para os dois primeiros eixos da RDA (Análise de Redundância). Os resultados 

sugerem que as diferenças morfológicas (e.g. formato da boca e tamanho da abertura da boca), 

que determinaram os padrões de uso dos recursos, não foram fortes o suficiente para explicar 

os hábitos alimentares dos peixes, já que estes conseguem modificar sua escolha alimentar de 

acordo com as condições bióticas e/ou abióticas. Além disso, apesar de as espécies da família 

Characidae serem consideradas onívoras (LOBÓN-CERVIA; BENNEMANN, 2000; MANNA 

et al., 2012) e de as espécies da família Loricariidae serem consideradas detritívoras 
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(MAZZONI et al., 2010), nossos resultados confirmam que as espécies pertencentes a essas 

duas famílias podem explorar uma grande variedade de presas. Assim, a variabilidade 

morfológica e trófica não foi fortemente correlacionada devido ao comportamento alimentar 

plástico das espécies que apresentam morfologias similares e devido a convergência trófica 

entre espécies com morfologias diferentes, reforçando ainda mais a ideia de que a morfologia 

por si só não é suficientemente forte para explicar os aspectos alimentares das espécies de peixes 

de riachos.  

 Contudo, mesmo com a inovação do presente estudo de considerar a variabilidade 

intraespecífica na correlação da dieta e morfologia dos peixes, esta relação foi fraca. Este 

resultado pode ser explicado pelo fato de que espécies de peixes de riachos neotropicais 

apresentam alta plasticidade e versatilidade na dieta (LOWE-MCCONNELL, 1990; 

SVANBÄCK; PERSSON, 2004), e mesmo espécies com morfologia especializada não 

necessariamente são especialistas em relação aos hábitos alimentares (BELLWOOD et al., 

2006). Desta forma, a versatilidade permite que indivíduos com morfologias similares possuam 

dietas diferentes. Os padrões descritos em nossos resultados sugerem que as relações entre 

morfologia e dieta são flexíveis e podem ser influenciadas pelas condições bióticas e/ou 

abióticas, já que os peixes conseguem modificar suas presas preferenciais (WARD et al., 2006). 

Em nosso estudo, a correlação entre morfologia e dieta foi mais alta na assembleia do semiárido, 

o que pode ser explicado pelo fato de que as duas assembleias estão inseridas em dois riachos 

com diferenças na disponibilidade de vegetação aquática, onde o riacho do semiárido possui 

maior diversidade, aumentando assim a heterogeneidade de micro-hábitats a serem explorados 

como potenciais locais de alimentação e reprodução. Assim, a morfologia explicou melhor a 

dieta na assembleia do semiárido, sugerindo que as espécies estão morfologicamente adaptadas 

à heterogeneidade física, e a variabilidade ambiental pode influenciar a plasticidade 

morfológica e trófica (BELLWOOD et al., 2006; HEGRENES, 2001). No entanto, análises do 

conteúdo estomacal fornecem uma composição momentânea das estratégias alimentares dos 

indivíduos, o que pode esconder o conteúdo que é realmente assimilado através da dieta 

(GREY, 2001). Assim, a utilização das técnicas de isótopos estáveis pode ser de grande ajuda 

para complementar a análise do conteúdo estomacal e permitir resultados mais exatos para a 

compreensão dos aspectos alimentares na variabilidade intraespecífica.  

 Finalmente, os resultados do presente capítulo indicam que os dois aspectos da 

variabilidade intraespecífica (especialização individual e originalidade individual) são 

ferramentas complementares e os altos valores de ambos os componentes nas duas assembleias 
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reforçam a importância de quantificar as diferenças individuais em estudos empíricos dentro da 

ecologia de peixes. Assim, inserir a variabilidade intraespecífica é fundamental para análises 

ecológicas futuras, onde a diversidade funcional é explorada. Desta forma, a grande 

variabilidade nos atributos morfológicos e tróficos entre os indivíduos de uma mesma espécie 

(variação intraespecífica) desafia o uso de valores médios das características funcionais 

(variação interespecífica) para descrever a diversidade funcional em diferentes ecossistemas. 

Além disso, é importante considerar os hábitos alimentares dos indivíduos, já que as 

características morfológicas não explicaram a dieta das espécies de peixes. Dentro de uma 

perspectiva aplicada, a média das características ecológicas das espécies deve ser substituída 

pelos valores individuais dos atributos funcionais, e na utilização dos índices de diversidade 

funcional, a especialização individual e a originalidade individual devem ser consideradas, para 

assim, quantificar a relação entre a variabilidade dos atributos funcionais e os processos do 

ecossistema.  
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3 VARIAÇÃO INTRAESPECÍFICA E INTERESPECÍFICA NO USO DO MICRO-

HABITAT POR DUAS COMUNIDADES DE PEIXES EM RIACHOS COM 

DIFERENTES ESTRUTURAS FÍSICAS 

 

Manuscrito a ser submetido para o periódico Environmental Biology of Fishes no ano de 

2015. 

 

 

3.1 Introdução 

 

 

 Diferentes espécies de peixes apresentam padrões característicos em relação à escolha 

do hábitat e poucas espécies ocupam o mesmo espaço (WEATHERLEY, 1963), permitindo 

assim, a tendência de algumas espécies e/ou indivíduos a se especializarem em um determinado 

espaço ecológico (ROFF, 1992). Desta forma, os peixes de água doce utilizam uma grande 

variedade de recursos do habitat que diferem de acordo com as pressões ambientais (LEAL et 

al., 2011).  

Os diferentes tipos de hábitat que os peixes de riacho ocupam podem ser definidos em 

diferentes escalas. Por exemplo, o mesohabitat, que representa unidades espaciais mais amplas 

relacionadas à ocupação longitudinal e lateral pela espécie e é caracterizado pela presença de 

áreas de poças, rápidos ou corredeiras. Em uma escala menor tem-se o micro-hábitat, que 

representa as subunidades dos mesohabitats com suas respectivas composições estruturais 

(SEDELL et al., 1990) e se caracterizam pelas variáveis físicas aferidas em relação à posição 

focal do peixe (e.g. velocidade da corrente, profundidade, distância do fundo, substrato, entre 

outros) (INOUE; NUNOKAWA, 2002). Os estudos do uso de habitat são frequentemente 

utilizados em temas centrais da pesquisa ecológica (partilha de recursos, mecanismos de 

organização da comunidade, ecomorfologia, forrageamento ótimo, ecologia histórica e da 

paisagem) e descrevem as características das áreas ocupadas por peixes em uma escala pontual 

(RINCÓN, 1999). Portanto, através da análise do uso do micro-hábitat pelas diferentes espécies 

de peixes, é possível reconhecer as diversas formas de ocupação espacial pelas espécies de uma 

comunidade (YAMASAKI et al., 2006).  

O uso do habitat pelos peixes é fortemente influenciado pela disponibilidade dos 

recursos alimentares e dos parâmetros físicos, como por exemplo, velocidade da corrente, tipo 
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de substrato e profundidade da coluna d’água (GREENBERG, 1991; RINCÓN, 1999). Gray e 

Stauffer-Jr. (1999) afirmam que o uso diferencial do habitat pode estar relacionado à partilha 

de recursos que facilita a coexistência das espécies. Esta afirmação é ressaltada por Suarez e 

Junior (2003) que justificam a formação de grupos de espécies co-ocorrentes como uma 

consequência dessa diferenciação no uso do habitat. Em estudos que avaliam o modo de vida 

dos peixes, é possível adquirir informações detalhadas em relação aos padrões de distribuição 

e exploração espacial, táticas alimentares e período de atividade (BUCK; SAZIMA, 1995; 

SABINO; CASTRO, 1990). 

 A escolha do habitat é uma escolha individual, em resposta a diversos estímulos 

ambientais, como por exemplo, tipo de substrato, disponibilidade de recursos alimentares e 

profundidade adequada (WOOTON, 1990), onde as diferenças nessas escolhas proporcionam 

diferentes distribuições espaciais das espécies em uma comunidade (UIEDA, 1984). Segundo 

Greenberg (1991), a diferença mais pronunciada em uma comunidade de peixes é a escolha no 

uso do habitat. Portanto, os indivíduos tendem a especializar-se na exploração de tipos 

específicos de habitat (BUCK, 1994; SABINO; CASTRO, 1990; UIEDA, 1984). Neste 

contexto, torna-se essencial considerar a variação intraespecífica que existe na utilização dos 

recursos do micro-hábitat pelos peixes. No grupo dos peixes, a maior parte dos trabalhos que 

avaliam a variabilidade no uso do habitat entre os indivíduos foi realizada através de 

experimentos em laboratório ou através da observação e classificação dos indivíduos apenas 

em relação à distribuição na coluna d’água (e.g. bentônicos, pelágicos) (BOURKE et al., 1997; 

MATTHEWS et al., 2010). Estudos que avaliam a utilização do uso do habitat em pequena 

escala (i.e. micro-hábitat) ainda são escassos (e.g. BEYER et al., 2007; CENEVIVA-BASTOS 

et al., 2010; GRAY; STAUFFER-JR, 1999; MANNA et al., 2014; MAZZONI et al., 2011).  

 Este trabalho foi realizado em duas assembleias de peixes de riacho, que vivem sob 

diferentes condições físicas. Na Mata Atlântica, a heterogeneidade física dos riachos é descrita 

pela alta presença de cobertura vegetal terrestre (dossel) e diferentes tipos de ambientes lênticos 

e lóticos (poças, rápidos e corredeiras). Nos riachos do semiárido brasileiro, a cobertura vegetal 

autóctone, como por exemplo, algas filamentosas e macrófitas aquáticas, é extremamente 

importante na estrutura das comunidades de peixes (GURGEL et al., 2005; SILVA et al., 2010), 

podendo proporcionar diferentes tipos de micro-hábitats. Em ambientes com alta 

disponibilidade de recursos, espera-se que os indivíduos utilizem uma maior gama de recursos 

e consequentemente, apresentem alta variabilidade ecológica (LOREAU, 2004). Além disso, 
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as duas assembleias em estudo encontram-se em ambientes com alta heterogeneidade física, 

porém, com estruturas físicas (disponibilidade de micro-hábitats) contrastantes.  

No presente trabalho, as diferenças no uso do micro-hábitat por duas comunidades de 

peixes foram avaliadas em dois níveis de especificidade: a variação intraespecífica e 

interespecífica. Assumindo que existe forte influência da disponibilidade de recursos sob a 

escolha individual e que os dois riachos em estudo apresentam alta heterogeneidade física e alta 

disponibilidade de recursos espaciais, espera-se que haja alta variabilidade intra e 

interespecífica em relação a utilização do micro-hábitat. 

   

 

3.2 Metodologia 

 

3.2.1 Coleta de dados 

 

 

O estudo de uso do micro-hábitat foi realizado através da observação subaquática 

(Figura 14) das comunidades em cada localidade de estudo. Os registros foram realizados em 

duas etapas: (i) quantificação dos recursos utilizados pelos peixes e (ii) quantificação dos 

recursos disponíveis em cada área de estudo. Cada observação foi baseada em uma abordagem 

focal individual (sensu ALTMANN, 1974) e através da técnica de mergulho livre (snorkeling). 

O comprimento padrão dos indivíduos foi estimado com o auxílio de uma régua graduada em 

centímetros (Figura 14A). 

Para a quantificação dos recursos utilizados, o mergulhador entrou com calma e 

permaneceu por aproximadamente 10 minutos a jusante do local, para permitir que os peixes se 

acostumassem com o observador. Durante as sessões de mergulho, o mergulhador era seguido 

por outro pesquisador, localizado a jusante, o qual auxiliava no manejo de equipamentos e no 

registro dos dados obtidos pelo primeiro (Figura 14C). O mergulhador, durante a observação, 

passou da parte jusante para a parte montante da localidade de estudo e para cada visualização 

foram registrados os seguintes parâmetros relativos à posição focal do peixe:  

(i) Distância da margem: Distância entre o ponto amostral e a margem mais próxima. 

Mensuração com trena ou régua (em cm). 

(ii) Velocidade Média: Média das velocidades de fundo, meio e topo da coluna d’água (em 

m/s). Mensuração através de fluxômetro digital (Figura 14B). 



69 

 

 

 

 

(iii) Cobertura aquática: Proporção de elementos aquáticos abaixo da superfície da água, 

como por exemplo, vegetação submersa, em torno do ponto amostral que possa oferecer 

algum tipo de proteção aos indivíduos. Mensuração através do registro de fotografias 

digitais e em seguida, avaliadas no software Adobe Photoshop CS5.1 baseada na 

proporção de pixels ocupada pela vegetação em relação ao total de pixels da imagem 

(Figura 15). 

(iv) Cobertura terrestre: grau de sombreamento sobre o ponto amostral. Mensuração através 

do registro de fotografias digitais e em seguida, avaliadas no software Adobe Photoshop 

CS5.1 baseada na proporção de pixels ocupada pela vegetação em relação ao total de 

pixels da imagem (Figura 15). 

(v) Substrato: os diferentes tipos de substrato foram classificados em areia, silte, cascalho 

grosso e fino, pedra, folhiço e macrófita. Mensuração através do quadrat de 400cm2 

dividido em 100 partes iguais (Figura 14A). 

(vi) Profundidade: valores da profundidade do riacho da superfície até o fundo da coluna 

d’água no local do ponto amostral. Mensuração com régua (em cm). 

(vii) Tipo de mesohabitat: os diferentes tipos de mesohabitat foram mensurados visualmente 

e classificados em rápido, poça e corredeira. 

 

Figura 14 - Técnicas de amostragem no estudo de micro-habitat nas duas áreas de 

estudo.  

  
(a)                                               (b)                                       (c) 

 

Legenda: (a) Detalhe da técnica para mensurar o tamanho dos indivíduos amostrados e o tipo de 

substrato através de um quadrat 20x20 cm (400 cm2); (b) Detalhe do fluxômetro digital; 

(c) Técnica de observação para cada indivíduo avistado.  

Fotos: Arquivo de fotos do Laboratório de Ecologia de Peixes - UERJ e do Laboratório de Ecologia 

de Rios do Semiárido – UFC, 2012. 
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Figura 15 - Técnica do cálculo das variáveis de cobertura aquática e terrestre através de  

fotografias digitais.  

 

Legenda: (a) -  Exemplo de uma fotografia; (b) - No programa Abobe Photoshop CS5.1, foi calculada a proporção 

de pixels da vegetação utilizando a função “Intervalo de cores” sobre o número total de pixels da 

imagem; (c) Resultado final. 

 

Para a determinação da disponibilidade de recursos do micro-hábitat, os parâmetros 

foram medidos em quadrats aleatórios de 20 x 20 cm (400 cm2) ao longo do mesmo trecho de 

riacho onde os peixes foram observados, cobrindo em torno de 10% da área amostrada. Todos 

os parâmetros listados anteriormente foram mensurados para cada quadrat (microhábitats 

disponíveis) (Figura 14A), com exceção da variável referente a distância da margem. 

 

 

3.2.2 Análise dos dados 

 

 

A diferença na disponibilidade das características físicas dos micro-hábitats entre as 

duas localidades de estudo foi avaliada através de uma análise de componentes principais 

(ACP) e para testar se esta diferença é significativa, uma análise de similaridade de dados 

(ANOSIM) foi aplicada. A variância dos recursos do micro-hábitat também foi calculada a 

partir dos valores dos cinco primeiros eixos da ACP. 

a 

b 

c 



71 

 

 

 

 

Para comparar a variabilidade no uso dos recursos pelos indivíduos (variação 

intraespecífica) e pelas espécies (variação interespecífica), uma análise de componentes 

principais foi utilizada a partir dos dados de indíviduos e a partir da média das espécies. Os 

cinco primeiros eixos da ACP foram mantidos para análises posteriores. Uma análise de 

similaridade de dados (ANOSIM) também foi calculada para os dados individuais no uso dos 

recursos, com o intuito de observar se houve diferença significativa entre as duas assembleias. 

A variância no uso dos recursos foi calculada para ambos os grupos de dados (indíviduos vs. 

espécies). Para testar a diferença no uso dos recursos entre as espécies (variação 

interespecífica), análises de variância multivariada (ANOVA e PERMANOVA) foram 

utilizadas a partir dos valores de cada eixo da ACP.  

Todas as análises foram realizadas no software R (R 3.1.0., R Development Core Team 

2014), utilizando os pacotes “ade4” (DRAY; DUFOUR, 2007) e “vegan” (DIXON, 2003) e as 

funções “dudi.pca”, “anosim”, “adonis”, “var” e “aov”. Adicionalmente, análises de 

componentes principais (ACP) foram aplicadas para cada espécie com o intuito de descrever e 

ilustrar o uso dos recursos utilizados por cada espécie. 

 

 

3.3 Resultados 

 

3.3.1 Descrição das assembleias 

 

 

 Um total de 741 indivíduos foi observado durante as sessões de mergulho, sendo 437 

pertencentes à assembleia da Mata Atlântica e 304 pertencentes à assembleia do semiárido. A 

ordem Siluriformes foi exclusiva e a mais representativa na assembleia da Mata Atlântica, com 

6 espécies, enquanto no semiárido, a ordem mais representativa foi Characiformes, com 5 

espécies. A ordem Perciformes foi exclusiva da assembleia do semiárido, enquanto a ordem 

Cyprinodontiformes ocorreu em ambas as assembleias, com 1 espécie na Mata Atlântica e 2 

espécies no semiárido (Tabela 13). Além disso, indivíduos de diversos tamanhos foram 

observados em ambas as assembleias e o tempo de amostragem foi de 34 horas na localidade 

da Mata Atlântica e 21 horas na localidade do semiárido, totalizando 55 horas de observação 

subaquática. 
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Tabela 13 - Ordens, famílias e espécies das duas assembleias em estudo com seus respectivos 

códigos e número amostral.  

Ordens / Famílias Espécies 
Código das 

espécies 

Número de 

indivíduos 

Mata Atlântica    

Characiformes    

Characidae Astyanax hastatus Myers, 1928 AH 8 

 Astyanax taeniatus (Jenyns, 1842) AT 28 

 Bryconamericus sp. BRY 36 

 Mimagoniates microlepis (Steindachner, 1877) MM 29 

Crenuchidae Characidium vidali Travassos, 1967 CV 150 

Cyprinodontiformes 

Poeciliidae 

 

Phalloceros sp. 

 

PHA 

 

21 

Siluriformes    

Callichthyidae Scleromystax barbatus (Quoy and Gaimard, 1824) SB 72 

Heptapteridae Pimelodella lateristriga (Lichtenstein, 1823) PL 27 

Loricariidae Ancistrus multispinis (Regan, 1912) AM 31 

 Schizolecis guntheri (Miranda Ribeiro, 1918) SG 20 

 Rineloricaria sp. RI 9 

Trichomycteridae Trichomycterus sp. TRI 6 

    

Semi-árido    

Characiformes    

Characidae Astyanax bimaculatus (Linnaeus, 1758) AB 63 

 Astyanax fasciatus (Cuvier, 1819) AF 33 

 Compsura heterura Eigenmann, 1915 CH 55 

 Serrapinnus piaba (Lütken, 1875) SP 32 

Cyprinodontiformes    

Poeciliidae Poecilia vivipara Bloch and Schneider, 1801 PV 26 

 Poecilia reticulata Peters, 1859 PR 5 

Perciformes 

Cichlidae 

 

Cichlasoma orientale Kullander, 1983 

 

CO 

 

51 

 Crenichicla menezesi Ploeg, 1991 CM 39 

 

 

3.3.2 Disponibilidade de recursos 

 

 

 As duas localidades de estudo foram diferentes em relação à disponibilidade dos 

recursos do micro-hábitat. Os recursos de cobertura aquática e o substrato macrófita foram 

ausentes na localidade da Mata Atlântica, enquanto o substrato pedra foi pouco encontrado na 

localidade do semiárido. Esta diferença foi significativa (ANOSIM – R=0,4251; p<0,001) e 

encontra-se ilustrada na ACP (Figura 16). Adicionalmente, a variancia média da 

disponibilidade dos recursos calculada para os cinco primeiros eixos da ACP foi maior na 

assembleia do semiárido (Mata Atlântica = 1,11; semiárido = 1,58), indicando maior 

diversidade de micro-hábitats nesta localidade de estudo. 
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Figura 16 - Análise de componentes principais dos recursos disponíveis 

de micro-hábitat nas duas localidades. 

 

Legenda: Mata Atlântica (MA; pontos cinzas) e semiárido (SE; pontos pretos). 

 

 

 

3.3.3 Uso dos recursos 

 

 

 As duas assembleias de peixes se diferenciaram em relação à utilização dos recursos do 

micro-hábitat. Esta diferença foi significativa (ANOSIM – R=0,14; p<0,001) e encontra-se 

ilustrada na ACP (Figura 17). Adicionalmente, a variabilidade individual no uso dos recursos 

(variação intraespecífica) para os cinco primeiros eixos da ACP foi, em média, maior na 

assembleia do semiárido quando comparada a da Mata Atlântica (Tabela 14). 

 

 

 

MA 

Eixo 2 

Eixo 1 
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Figura 17 - Análise de componentes principais dos recursos de micro-

hábitat utilizados por todos os indivíduos das duas 

localidades. 

 

Legenda: Mata Atlântica (MA; pontos cinzas) e semiárido (SE; pontos pretos).  
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

MA 

Eixo 2 

Eixo 1 
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Tabela 14 - Valores de variância no uso do habitat de cada espécie para os cinco primeiros 

eixos da ACP em cada comunidade.  

  Eixo 1 Eixo 2 Eixo 3 Eixo 4 Eixo 5 Média 

Mata Atlântica        

Astyanax taeniatus (AT)  1,280 3,633 0,410 0,440 0,422 1,237 

Astyanax hastatus (AH)  2,102 1,327 0,970 0,533 0,642 1,115 

Bryconamericus sp. (BRY)  1,380 0,741 0,654 0,679 0,623 0,815 

Mimagoniates microlepis (MM)  0,919 0,900 0,872 1,279 0,452 0,884 

Schizolecis guntheri (SG)  1,810 0,692 0,197 1,488 0,667 0,971 

Trichomycterus sp. (TRI)  1,316 0,615 1,742 1,045 0,883 1,120 

Ancistrus multispinis (AM)  0,994 0,751 1,214 0,644 0,521 0,825 

Scleromystax barbatus (SB)  1,119 1,064 0,958 1,562 0,787 1,098 

Rineloricaria sp. (RI)  0,891 1,295 1,438 1,370 1,069 1,212 

Phalloceros sp. (PHA)  0,703 0,375 0,999 0,771 0,341 0,638 

Characidium vidali (CV)  1,414 0,756 2,046 1,303 1,609 1,426 

Pimelodella lateristriga (PL)  1,111 1,286 0,907 1,349 0,893 1,109 

Média  1,253 1,120 1,034 1,039 0,742 1,038 

Semi-árido        

Compsura heterura (CH)  2,372 1,989 0,665 1,052 0,752 1,366 

Serrapinus piaba (SP)  3,660 1,290 1,100 0,696 0,115 1,372 

Astyanax fasciatus (AF)  2,689 1,292 1,214 0,765 0,550 1,302 

Astyanax bimaculatus (AB)  2,914 1,533 1,236 0,874 1,926 1,696 

Poecillia vivipara (PV)  3,317 0,988 1,098 0,562 0,116 1,216 

Poecillia reticulata (PR)  1,162 0,310 0,999 2,034 0,176 0,936 

Cichlasoma orientale (CO)  2,400 1,248 0,951 0,903 0,993 1,299 

Crenicichla menezesi (CM)  2,339 1,456 1,137 1,108 2,088 1,626 

Média  2,607 1,263 1,050 0,999 0,839 1,352 

Nota: As médias de variancia de cada eixo, espécie e comunidade estão destacadas em negrito. 

 

 

A análise de variância multivariada (ADONIS) de todos os eixos da ACP revelou 

diferenças significativas entre as espécies das duas assembleias, onde valores de F menores para 

a assembleia do semiárido demonstram maior variabilidade intraespecífica nesta assembleia e 

valores maiores de F na Mata Atlântica indicam maior variabilidade interespecífica (Mata 

Atlântica — F=7,25; p<0.001 e semiárido — F=4,84; p<0.001). Da mesma forma, a análise de 

variancia (ANOVA) revelou diferenças significativas na variação do uso dos recursos pelas 

espécies em quatro dos cinco primeiros eixos da ACP na assembleia da Mata Atlântica (Figura 

18) e em três dos cinco primeiros eixos da ACP na assembleia do Semiárido (Figura 19). Na 

Mata Atlântica, a média dos valores de F foi maior quando comparada à assembleia do 

semiárido (Mata Atlântica – média dos valores de F = 12,33; semiárido – média dos valores de 

F = 7,32), revelando maior importância da variabilidade interespecífica na assembleia da Mata 

Atlântica. 
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Figura 18 - Análise de variancia (ANOVA) entre as espécies para cada um dos cinco 

primeiros eixos da ACP na assembleia da Mata Atlântica.  

 

Legenda: Astyanax hastatus (AH); Ancistrus multispinis (AM); Astyanax taeniatus (AT); Bryconamericus sp. 

(BRY); Characidium vidalli (CV); Mimagoniates microlepis (MM); Phalloceros sp. (PHA); 

Pimelodella lateristriga (PL); Rineloricaria sp. (RI); Scleromystax barbatus (SB); Schizolecis guntheri 

(SG); Trichomycterus sp. (TRI). 
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Figura 19 - Análise de variancia (ANOVA) para cada um dos cinco primeiros eixos da 

ACP na assembleia do semiárido. 

 

Legenda: Astyanax bimaculatus (AB); Astyanax fasciatus (AF); Compsura heterura (CH); Crenicichla menezesi 

(CM); Cichlasoma orientale (CO); Poecilia reticulata (PR); Poecilia vivipara (PV); Serrapinus piaba 

(SP). 
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 Na assembleia da Mata Atlântica, as variáveis de micro-hábitat que moldaram a 

distribuição das espécies de Characiformes foram velocidade da água, e os substratos pedra e 

areia, onde Characidium vidalli apresentou distribuição mais ampla dentro do universo de 

recursos disponíveis (Figuras 20E), corroborando os resultados de variância (Tabela 14). A 

única espécie da ordem Cyprinodontiformes, representada por Phalloceros sp., foi encontrada 

mais próxima à margem, em locais de baixa correnteza com a presença de pedra e areia, sendo 

seletiva em relação a esses parâmetros (Figura 20F) e sendo a espécie com o menor valor de 

variância no uso dos recursos (variância média = 0,638). Na ordem dos Siluriformes, 

Scleromystax barbatus e Pimelodella lateristriga utilizaram uma maior gama de recursos do 

micro-hábitat (Figuras 18G e 18H), porém apresentaram menor variabilidade (variância média 

= 1,098 e 1,109, respectivamente) quando comparadas a Trichomycterus sp. que apesar de ter 

sido mais seletiva em relação à variável de velocidade da água, sendo encontrada 

principalmente em locais de correnteza, apresentou maior variabilidade (variância média = 

1,120) no uso dos outros recursos (profundidade, largura, substratos cascalho grosso e fino, e 

cobertura terrestre). As espécies pertencentes à família Loricariidae apresentaram algumas 

diferenças na utilização da variável de profundidade, onde Ancistrus multispinis foi encontrada 

em locais mais profundos quando comparada as espécies Schizolecis guntheri e Rineloricaria 

sp. Além disso, essas duas últimas espécies apresentaram o uso do hábitat mais estreito (Figuras 

20L e 20M), porém maiores valores de variância média (Tabela 14).  

 Na assembleia do semiárido, as espécies da família Characidae foram encontradas 

principalmente em profundidades que variavam de 20 cm a 60 cm e em locais com presença do 

substrato areia. Dentre essas espécies, Serrapinus piaba foi a que apresentou menor amplitude 

no uso dos recursos (Figura 21D). As duas espécies do gênero Poecilia apresentaram diferenças 

em relação ao uso do habitat, onde Poecilia reticulata ocupou menor espaço dentro dos recursos 

disponíveis (Figura 21F) e foi encontrada em locais de maior cobertura terrestre quando 

comparada a Poecilia vivipara. Além disso, as duas espécies de Poecilia foram as que 

apresentaram menor variabilidade no uso dos recursos (Tabela 14). Por outro lado, as duas 

espécies de Perciformes não apresentaram diferenças na utilização de recursos e sua 

distribuição espacial foi fortemente influenciada pelas variáveis de profundidade, cobertura 

terrestre e os substratos folhiço e macrófita (Figuras 21G e 21H), porém Crenicichla menezesi 

apresentou maiores valores de variância (variância média =1,626) quando comparada a 

Cichlasoma orientale (variância média = 1,299). 
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Figura 20 - Análise de componentes principais (ACP) para cada espécie da 

assembleia da Mata Atlântica. 

 
Legenda: Pontos em cinza indicam a disponibilidade dos recursos e pontos em preto, o uso 

de cada espécie. (A) Astyanax hastatus; (B) Astyanax taeniatus; (C) 

Bryconamericus sp.; (D) Mimagoniates microlepis; (E) Characidium vidalli; (F) 

Phalloceros sp.; (G) Scleromystax barbatus; (H) Pimelodella lateristriga; (I) 

Trichomycterus sp.; (J) Ancistrus multispinis; (L) Schizolecis guntheri; (M) 

Rineloricaria sp. 
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Figura 21 - Análise de componentes principais (ACP) 

para cada espécie da assembleia do 

semiárido.  

 

 

Legenda: Pontos em cinza indicam a disponibilidade dos 

recursos e pontos em preto, o uso de cada espécie. 

(A) - Astyanax bimaculatus; (B) - Astyanax 

fasciatus; (C) - Compsura heterura; (D) -  Serrapinus 

piaba; (E) - Poecilia vivipara; (F) - Poecilia 

reticulata; (G) -  Cichlasoma orientale; (H) - 

Crenicichla menezesi. 
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3.4 Discussão 

 

 

 As duas localidades em estudo apresentaram diferenças significativas em relação à 

estrutura física, com diferentes tipos de micro-hábitat a serem explorados pelas diferentes 

espécies de peixes. No entanto, ambas apresentaram alta heterogeneidade física. Esta alta 

disponibilidade de recursos facilita a diferenciação na escolha dos recursos pelas diferentes 

espécies, aumentando assim, a variabilidade ecológica (HEGRENES, 2001; LOREAU, 2004; 

BELLWOOD et al., 2006). O riacho inserido na região de Mata Atlântica apresentou grande 

quantidade de cobertura terrestre (dossel), presença de três tipos de mesohabitat e maior largura 

do canal. Essas características proporcionam a utilização de ambientes caracterizados por alta 

velocidade da corrente de água e destaca a importância da entrada de material alóctone na 

utilização dos recursos pelas espécies (LOWE-MCCONNELL, 1987; SCHNEIDER; 

WINEMILLER, 2008). Além disso, a presença de dossel também permite a entrada de matéria 

vegetal, criando diversos tipos de microambientes, em substratos caracterizados pela presença 

de folhiço. Assim, este tipo de estrutura física pode explicar a maior presença de espécies da 

família Loricariidae nesta assembleia (CASATTI et al., 2001; CASATTI, 2005). No entanto, a 

localidade do semiárido foi caracterizada por uma diferente estrutura física com alta presença 

de macrófitas aquáticas e águas paradas, proporcionando diversos tipos de abrigo para as 

espécies. Da mesma forma, este tipo de estrutura física também confirma alta heterogeneidade 

de recursos (KOEHN; NICOL, 2014), justificando assim, a ocorrência de espécies da família 

Cichlidae, caracterizadas por apresentarem comportamento territorialista e construírem ninhos 

(e.g. Cichlasoma orientale) (LINHARES et al., 2014), além de algumas espécies serem 

consideradas predadores de espreita (e.g. Crenicichla menezesi) (SAZIMA, 1986) e utilizarem 

bancos de macrófitas como potenciais micro-hábitats. 

 Os indivíduos das duas assembleias estudadas utilizaram os recursos espaciais de forma 

diferenciada, com maior variabilidade individual na assembleia do semiárido. As causas da 

variação individual no comportamento dos peixes ainda são desconhecidas (BOURKE et al., 

1997), e as diferenças entre os indivíduos muitas vezes não são incorporadas nos estudos 

ecológicos, onde populações são consideradas homogêneas (HAMMERSCHLAG-PEYER; 

LAYMAN, 2010). No entanto, os resultados do presente estudo sugerem que existe 

variabilidade substancial entre os indivíduos das duas assembleias de peixes em relação a 

exploração dos recursos do micro-hábitat. Da mesma forma, a variabilidade interespecífica foi 



82 

 

 

 

 

significativa nas duas assembleias, destacando assim a importância de avaliar tanto a 

variabilidade entre as espécies de uma comunidade como a variabilidade individual nas 

populações. A PERMANOVA revelou diferenças significativas entre as espécies das duas 

assembleias, onde a variabilidade interespecífica foi mais importante na assembleia da Mata 

Atlântica enquanto a variabilidade intraespecífica foi mais importante na assembleia do 

semiárido. Esta diferença pode estar relacionada à disponibilidade de recursos e as diferentes 

estruturas físicas dos riachos (KOEHN; NICOL, 2014; LOREAU, 2004). A variabilidade de 

recursos foi maior na assembleia do semiárido, permitindo assim uma alta disponibilidade de 

recursos do micro-hábitat a serem utilizados pelos peixes e consequentemente, maior 

variabilidade intraespecífica. Esta relação entre variabilidade fenotípica e/ou comportamental e 

a variabilidade ambiental já foi descrita na bibliografia (BELLWOOD et al., 2006; 

HAMMERSCHLAG-PEYER; LAYMAN, 2010; HEGRENES, 2001; PRATCHETT et al., 

2012), evidenciando assim a importância da influência da disponibilidade dos recursos nas 

diferenças individuais em relação ao uso dos recursos ecológicos. Além disso, a maior 

variabilidade intraespecífica na assembleia do Semiárido também foi encontrada para os 

padrões morfológicos e tróficos (ver resultados do capítulo 2), confirmando assim a relação 

entre alta variabilidade de recursos e variabilidade individual dos atributos ecológicos.      

 A análise descritiva no uso dos recursos do habitat pelas espécies da assembleia da Mata 

Atlântica revelou a existência de espécies generalistas e especialistas, com similaridades entre 

espécies da mesma ordem. Esta similaridade também foi encontrada por Leal et al. (2011), onde 

espécies de Siluriformes foram encontrados em ambientes de maior correnteza quando 

comparadas as espécies de Characiformes, devido as suas características morfológicas 

adaptadas a locais com alto fluxo na corrente de água. Na assembleia da Mata Atlântica, as 

espécies Bryconamericus sp., Phalloceros sp. e Ancistrus multispinis foram mais seletivas em 

relação ao uso do micro-hábitat enquanto na assembleia do semiárido apenas duas espécies 

(Serrapinus piaba e Poecilia reticulata) apresentaram menor variação espacial. A 

especialização no uso do habitat por espécies de peixes pode estar relacionada a posição trófica 

das espécies nas comunidades e às suas especificidades morfológicas (MATTHEWS et al., 

2010). Este cenário com maior quantidade de espécies seletivas na assembleia da Mata 

Atlântica pode influenciar a maior variabilidade interespecífica, onde espécies utilizam 

pequenos e diferentes locais do micro-hábitat e segregam espacialmente (KOEHN; NICOL, 

2014) enquanto, na assembleia do semiárido, os indivíduos de diferentes espécies utilizam uma 

maior gama de recursos espaciais e permitem maior variabilidade nas populações.  
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 As espécies Trichomycterus sp. da assembleia da Mata Atlântica e Serrapinus piaba do 

semiárido ocuparam um pequeno espaço multidimensional no uso dos recursos (ver Figuras 20I 

e 21D), porém apresentaram altos valores de variabilidade intraespecífica. Este resultado pode 

ser explicado pela complementaridade dos dois índices ecológicos representados pela 

especialização e originalidade das espécies (ver discussão do capítulo 2; BUISSON et al., 2013; 

MOUILLOT et al., 2013). O pequeno espaço ocupado por essas duas espécies nas ilustrações 

da ACP pode representar alta especialização no uso dos recursos, enquanto valores altos de 

variabilidade indicam alta originalidade, demonstrando assim a importância na 

complementaridade desses dois índices (ARAÚJO et al., 2011; MATTHEWS et al., 2010; 

SVANBÄCK; PERSSON, 2004). Espécies com alta especialização e alta originalidade 

individual apresentam diferenças entre pares de indivíduos e particularidades no uso dos 

recursos, corroborando com os resultados encontrados para Trichomycterus sp. em relação aos 

atributos morfológicos e tróficos (ver resultados do capítulo 2). O uso do habitat por Serrapinus 

piaba também foi investigado por Leal et al. (2011), onde a espécie foi seletiva em relação a 

algumas variáveis do micro-hábitat, sendo encontrada em locais fundos com águas paradas e 

presença do substrato areia.   

 O uso do habitat pelas espécies das duas assembleias em estudo apresentou alta 

variabilidade intraespecífica e interespecífica. A utilização da variação ecológica no grupo dos 

peixes no nível de indivíduos ainda é escassa (BLANCK; LAMOUROUX, 2007; BRANDL; 

BELLWOOD, 2014; GOLDSTEIN; MEADOR, 2004), porém vem ganhando mais espaço em 

estudos ecológicos de diversos grupos animais e vegetais (de BELLO et al., 2011; VIOLLE et 

al., 2011). A alta plasticidade encontrada em peixes de água doce confirma a importância de 

mensurar atributos ecológicos a partir de valores individuais, permitindo assim a investigação 

da variabilidade intraespecífica. No entanto, a variação intrapopulacional relacionada aos 

atributos de uso do habitat é melhor abordada em peixes marinhos (e.g. HAMMERSCHLAG-

PEYER; LAYMAN, 2010; PRATCHETT et al., 2012) enquanto a maior parte dos trabalhos 

que estudam o uso do habitat por espécies de peixes de riacho ainda é descritiva (e.g. LEAL et 

al., 2011; MANNA et al., 2014; MAZZONI et al., 2011) e restrita a estudos populacionais (e.g. 

BOURKE et al., 1997; GREENBERG et al., 1997; JOHNSON et al., 2011). Desta forma, a 

avaliação no uso do habitat por espécies de peixes de água doce através da quantificação dos 

atributos individuais e as relações entre as diferentes populações podem esclarecer melhor a 

ecologia e a estrutura destas comunidades.   
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4   UM POR TODOS E TODOS POR UM: COMPORTAMENTO DE CARDUME DE 

DUAS ESPÉCIES DE CARACÍDEOS 

 

Manuscrito submetido para o periódico Acta Ethologica no ano de 2014. 

 

 

4.1 Introdução 

 

 

 A formação de grupos de indivíduos é considerada uma vantajosa estratégia anti-

predatória (GALTON, 1871; KEENLEYSIDE, 1979; WILLIAMS, 1964), onde a posição de 

cada indivíduo dentro do grupo pode influenciar o risco de predação per capita (HAMILTON, 

1971).  Os indivíduos podem diferir em relação ao comportamento social dentro de um grupo, 

onde alguns indivíduos desempenham o papel de líderes e influenciam fortemente o 

comportamento social de todo o grupo, enquanto outros indivíduos são considerados como 

seguidores (JOLLES et al., 2014). Cardumes com maior número de indivíduos conseguem 

balancear os hábitos de forrageio e vigilância de potenciais predadores com maior eficácia e 

assim, sofrem menos ataques (MAGURRAN et al., 1985). No entanto, predadores podem 

avistar com maior facilidade grupos de indivíduos do que um único indivíduo (PITCHER, 

1986). Desta forma, as características ecológicas de cada predador também influenciam o risco 

de predação (PARRISH, 1989). 

 Os peixes apresentam três comportamentos básicos para evitar um possível ataque 

predatório. O primeiro é representado pela detecção através de sentidos visuais, olfativos ou 

auditivos; o segundo é o reconhecimento e avaliação do predador; e finalmente a resposta de 

fuga (KELLEY; MAGURRAN, 2003). Quando há formação de cardume, os indivíduos que 

apresentam maior experiência na realização de estratégias anti-predatórias, podem influenciar 

os indivíduos com menos experiência (KELLEY et al.; 2003) e consequentemente, evitam a 

predação em grupo. Cardumes de espécies típicas de água doce já foram investigados e 

apresentaram diversas estratégias anti-predatórias, sendo representadas pelo tamanho do 

cardume, posição dos indivíduos dentro do cardume, interações de aprendizagem entre 

indivíduos e vigilância no reconhecimento de predadores (e.g. KELLEY et al., 2003; KELLEY; 

MAGURRAN, 2003; KRAUSE, 1993; MAGURRAN et al., 1985).   
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 Espécies da família Characidae são típicas nos riachos brasileiros (MENEZES et al., 

2007), porém são poucos os registros comportamentais relacionados à formação de cardumes 

como tática anti-predatória (e.g. SUZUKI; ORSI, 2008). A distribuição espacial dos cardumes 

e suas reações diante sinais de interferência já foram testadas (e.g. CARVALHO et al., 2007; 

DUBOC, 2007; SUZUKI; ORSI, 2008), porém nenhum deles registrou a interação presa-

predador. Além disso, os indivíduos de um cardume podem apresentar diferenças 

comportamentais na formação de um grupo (MARRAS; DOMENICI, 2013), onde a posição de 

cada indivíduo dentro do cardume pode estar relacionada ao tamanho corporal (PITCHER et 

al., 1982). As espécies Compsura heterura Eigenmann 1915 (Figura 1A) e Serrapinus piaba 

(Lütken 1875) (Figura 1B) são caracídeos que formam grupos de indivíduos próximos às 

margens do riacho do presente estudo (personal field observations) e tornam-se bons objetos 

de estudo para avaliar diferenças individuais no comportamento social e nas interações presa-

predador.  

No presente trabalho, as diferenças individuais na formação de cardumes como uma 

possível tática anti-predatória foram avaliadas através de duas espécies de caracídeos de um 

riacho do semiárido brasileiro. Assumindo que existem diferenças comportamentais na 

formação de um cardume e que os indivíduos assumem diferentes posições dentro de um grupo, 

espera-se que os indivíduos das duas espécies em estudo apresentem diferenças em relação ao 

comportamento social. 

 

 

4.2   Metodologia 

 

4.2.1 Área de estudo 

 

 

A coleta de dados foi realizada em um trecho com 100 metros de extensão (03°49’154” 

S, 39°19’958” O) localizada no Rio Curu, município de Pentecoste, no Estado do Ceará, região 

do semiárido brasileiro. O Rio Curu é um riacho de 4ª ordem que nasce na Serra do Machado a 

aproximadamente 800 metros de altitude e possui 195 km de extensão. A localidade de estudo 

possui dois tipos básicos de mesohabitat (poça e rápido), substrato composto basicamente por 

areia e cascalho e presença de bancos de macrófitas ao longo de toda a área. 
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A principal característica hidrográfica do semiárido brasileiro é o caráter intermitente 

de seus rios. O Rio Curu é perenizado artificialmente, seu fluxo de água reduz durante a estação 

seca e aumenta drasticamente durante a estação chuvosa, o que impossibilita a realização de 

observações subaquáticas nesta estação (Figura 22). Desta forma, o presente estudo foi 

realizado no mês de novembro de 2011, época caracterizada pela estação seca. Além disso, 

nesta época do ano, o local de estudo apresenta águas claras e rasas e as espécies em estudo 

apresentam altas densidades contribuindo para a realização das observações subaquáticas.  

 

Figura 22 - Exemplo da variação sazonal na localidade de estudo. 

 

(a)                                                                                  (b) 

 

Legenda: (a) - nível de água alto durante a estação chuvosa em abril de 2011; (b) - nível de água baixo durante 

a estação seca em novembro de 2011, período onde foi realizado o estudo. 

 

 

 

4.2.2 Breve descrição das espécies 

 

 

 As duas espécies em estudo pertencem à família Characidae e são conhecidas 

popularmente como piabinhas. Compsura heterura (Figura 23A) pode alcançar comprimento 

padrão de até 3,7 cm enquanto Serrapinus piaba (Figura 23B) apresenta o formato do corpo um 

pouco mais alongado e alcança comprimento padrão de até 3,5 cm. Ambas as espécies são 

classificadas como pelágicas e utilizam toda a coluna d’água na busca de alimentos. 
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Figura 23 - Espécies em estudo registradas no Rio Curu, 

município de Pentecoste – CE. 

 

(a)                                                       (b) 

 

Legenda: (a) - Indivíduo de Compsura heterura; (b) - dois indivíduos de 

Serrapinus piaba. 

 

 

4.2.3 Coleta e análise dos dados 

 

 

As observações foram realizadas através da técnica de mergulho livre (snorkeling, 

Figura 24) em 62 sessões de mergulhos de aproximadamente 30 minutos cada em diferentes 

períodos do dia (manhã, tarde e noite), totalizando 30 horas de registro subaquático. Os dados 

foram coletados a partir dos métodos ad libitum (LEHNER, 1996) e animal-focal, onde cada 

grupo de peixes foi o foco das observações e cada categoria comportamental foi registrada 

(sensu SABINO, 1999). Os cardumes foram observados em sete diferentes mesohabitats ao 

longo da localidade de estudo, caracterizados como áreas de baixa profundidade, baixa 

correnteza e próximas à margem com a presença de bancos de macrófitas (Figura 24). Devido 

à semelhança morfológica entre as espécies de caracídeos, o observador (LRM) realizou um 

treinamento com sessões de mergulho a priori, totalizando 10 horas de esforço, a fim de evitar 

qualquer confusão na identificação dos indivíduos.  
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Figura 24 - Técnica de snorkeling utilizada na 

observação dos indivíduos no Rio Curu, 

município de Pentecoste – CE. 

 

 

 

Figura 25 - Exemplo de um dos mesohabitats onde 

foram realizadas as observações 

subaquáticas no Rio Curu, município de 

Pentecoste – CE. 

 

 

 

Dois tipos principais de comportamento foram registrados: (i) organização de cardume: 

se cada grupo de indivíduos apresentava ou não um comportamento de cardume, caracterizado 

por indivíduos de maior porte localizados nas extremidades do cardume e indivíduos menores 

no centro; e (ii) reação ao predador: comportamento caracterizado basicamente pela 

proximidade de um possível predador ao cardume em observação. Além disso, foram 

registradas as táticas alimentares apresentadas pelos indivíduos dos grupos estudados. Para 
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verificar se as táticas alimentares diferenciaram significativamente entre as duas espécies, 

utilizamos o teste do χ2 de contingência 2x2 (ZAR, 1999). 

Para verificar a composição da dieta das espécies, 20 exemplares de cada espécie foram 

coletados através de rede de malha (5mm) após todo o período de observação subaquática. Cada 

exemplar coletado foi anestesiado em uma solução de 0,4 ml de óleo de cravo, 3,6 ml de 

metanol e 1L de água destilada e posteriormente, fixados em formol 10%. Todo o material foi 

armazenado em sacos plásticos devidamente etiquetados e transportado para o laboratório. 

Após sete dias, os indivíduos foram transferidos para álcool 70% e então armazenados em potes 

de vidro, separados por espécie. Após a dissecção, os estômagos foram conservados em álcool 

70% para posterior análise.   

A análise do conteúdo estomacal foi realizada sob microscópio estereoscópico de acordo 

com métodos qualitativos e quantitativos (métodos da Frequência de Ocorrência (FO%) e 

Volumétrico (V%) – HYSLOP, 1980), sendo os itens identificados no menor nível taxonômico 

possível com auxílio de bibliografia especializada (MUGNAI et al., 2010; PÉS et al., 2005; 

SALLES et al., 2004). A partir da frequência de ocorrência e da frequência volumétrica de cada 

item registrado nos estômagos em relação à totalidade da dieta, foi calculado o Índice Alimentar 

(IAi) proposto por Kawakami e Vazzoler (1980) e adaptado por Hahn et al. (1997), através da 

seguinte equação para cada item alimentar: IAi = (Fi*Vi) / ∑ (Fi*Vi) *100, onde i = 1,2,...n 

itens alimentares; Fi = frequência de ocorrência de determinado item alimentar; e Vi = volume 

de determinado item alimentar. Espécimes-testemunho foram coletados e depositados na 

coleção ictiológica do laboratório de sistemática e morfologia de peixes da Universidade 

Federal da Paraíba (UFPB 7075, UFPB 7077). 

 

 

4.3 Resultados 

 

 

 A partir das observações subaquáticas, cardumes organizados das duas espécies 

(cardumes mistos) foram encontrados em 74,2% do tempo de observação, onde os indivíduos 

maiores estavam localizados nas extremidades do cardume enquanto os indivíduos menores se 

concentravam no centro (Figura 26). Dois potenciais predadores, Hoplias malabaricus e 

Crenicichla menezesi, foram observados próximos aos cardumes em 16 das 62 sessões de 

mergulho realizadas, representando 25,8% (Figura 27). Esses predadores e o ciclídeo 
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Cichlasoma orientale, uma espécie altamente territorialista, investiram contra os cardumes 15 

vezes e em 53,3% dos ataques, os indivíduos maiores retornaram ao local que estavam antes 

dos indivíduos menores, recuperando rapidamente a organização inicial. 

As táticas de forrageio foram representadas por quatro táticas principais: (i) forrageio 

no substrato; (ii) forrageio no meio da coluna d’água; (iii) forrageio na superfície; e (iv) 

forrageio nas macrófitas. As duas espécies possuem as mesmas táticas de forrageio e não houve 

diferença significativa entre elas (Tabela 15), porém o forrageio no meio da coluna d’água e na 

superfície foram as principais táticas realizadas por ambas as espécies.  

 

 

 

Figura 26 – Ilustração de um cardume misto e organizado, com indivíduos de maior porte 

nas extremidades anteriores do cardume e mais entocados no banco de 

macrófitas. 

 

 

Legenda: CH - Indivíduos de Compsura heterura, SP – Indivíduos de Serrapinus piaba (SP) 
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Figura 27 - Indivíduo de Hoplias malabaricus (em destaque) 

próximo ao cardume de caracídeos.  

 

  

 

 

Tabela 15 - Valores de frequência de ocorrência (%) e teste do χ2 entre as diferentes 

táticas de forrageio realizadas por Compsura heterura e Serrapinus piaba 

do Rio Curu, Pentecoste - CE, Brasil. 

  Frequencia de Ocorrência (%) Qui-Quadrado 

Tipo de forrageio Compsura heterura Serrapinus piaba X2 p 

Fundo 10,6 16,8 

2,27 >0,1 
Meio 46,0 45,4 

Superfície 34,5 28,6 

Macrófita 8,8 9,2 
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O forrageio no meio da coluna d’água foi representado por 46% para C. heterura e 

45,4% para S. piaba, enquanto o forrageio na superfície por 34,5% para C. heterura e 28,6% 

para S. piaba (Figura 28).  

 

Figura 28 - Frequência dos tipos de forrageio realizados pelas duas 

espécies em um trecho do Rio Curu, Pentecoste - CE, Brasil. 

 

Legenda: Compsura heterura (barras pretas) e Serrapinus piaba (barras brancas) 

 

 

Porém, através da análise de conteúdo alimentar, as duas espécies apresentaram 

diferenças em relação à composição dos itens em suas dietas. Compsura heterura consumiu 

preferencialmente o item fragmento de inseto aquático (IAi = 76,07) enquanto Serrapinus piaba 

apresentou alga filamentosa (IAi = 31,78) e ostracoda (IAi = 25,76) como seus principais itens 

alimentares (Tabela 16). 
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Tabela 16 - Valores percentuais de volume (VO%), frequência de ocorrência (FO%) e índice 

alimentar (IAi) para cada item consumido por Compsura heterura e Serrapinus 

piaba em um trecho do Rio Curu, Pentecoste - CE, Brasil. 

 Compsura heterura Serrapinus piaba 

Itens VO% FO% IAi VO% FO% IAi 

Diptera       

Chironomidae 6,34 50,00 5,16 4,15 46,67 3,28 

Chironomidae (pupa) 3,76 16,67 1,02 0,00 0,00 0,00 

Simuliidae 0,00 0,00 0,00 0,96 6,67 0,11 

Trichoptera       

Pupa 2,82 16,67 0,76 0,00 0,00 0,00 

Hydroptilidae 12,68 33,33 6,87 0,00 0,00 0,00 

Coleoptera       

Larva 0,00 0,00 0,00 0,32 6,67 0,04 

Ephemeroptera        

Baetidae 4,23 16,67 1,15 0,16 6,67 0,02 

Fragmento de Inseto Aquático 56,10 83,33 76,07 16,27 66,67 18,38 

Ostracoda 6,10 66,67 6,62 17,54 86,67 25,76 

Acari 0,00 0,00 0,00 0,32 6,67 0,04 

Nematoda 0,94 8,33 0,13 0,00 0,00 0,00 

Matéria vegetal 0,94 8,33 0,13 3,83 13,33 0,86 

Alga Filamentosa 0,00 0,00 0,00 31,26 60,00 31,78 

Filamentos vegetais 2,35 41,67 1,59 20,73 53,33 18,74 

Matéria orgânica 3,76 8,33 0,51 4,47 13,33 1,01 

 

 

4.4 Discussão 

 

 

Os cardumes observados apresentaram um padrão de organização com variação 

individual, onde indivíduos de maior porte se concentraram nas extremidades do cardume e 

indivíduos de menor porte, na área central. Esta organização pode estar relacionada a algum 

tipo de tática anti-predatória. Grupos de indivíduos conseguem detectar com maior eficácia a 

presença de um predador do que indivíduos sozinhos (MAGURRAN et al., 1985) e a formação 

de cardume pode reduzir o risco de predação per capita (LANDEAU; TERBORGH, 1986). De 

acordo com a teoria de Hamilton (1971), indivíduos que ocupam a periferia de um cardume 

podem estar mais propensos ao risco de predação do que indivíduos que ocupam o centro do 
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cardume. Porém, este risco está relacionado ao tamanho do cardume, onde a proporção de 

indivíduos periféricos em relação aos centrais torna-se pequena quando estes cardumes 

apresentam poucos indivíduos e ambas as posições sofrem o mesmo risco de predação 

(PARRISH, 1989). Além disso, o risco de predação é influenciado pelas táticas de ataque dos 

próprios predadores (BERTRAM, 1978; PARRISH, 1989). Os cardumes mistos de C. heterura 

e S. piaba do Rio Curu são caracterizados por grupos de aproximadamente 25 indivíduos que 

sofrem ataques de predadores com diferentes táticas predatórias. Hoplias malabaricus possui 

uma tática predatória conhecida como “senta e espera” baseada exclusivamente na percepção 

visual (SABINO; ZUANON, 1997; WINEMILLER, 1989) enquanto Crenicichla menezesi é 

um predador de procura mais ativa que utiliza a vegetação marginal para se esconder e 

surpreender a presa (SAZIMA, 1986). Desta forma, sugerimos que essas duas espécies utilizam 

esta organização de cardume como um possível comportamento de diminuição no risco de 

predação. 

A formação de cardume é um comportamento social que incorpora estratégias para um 

indivíduo manter-se próximo e alinhado aos outros membros do grupo (GRÜNBAUM, 1998). 

Os cardumes observados no trecho em estudo do Rio Curu são caracterizados por cardumes 

mistos formados por duas espécies da mesma família, porém de gêneros diferentes. Este 

comportamento social, onde há transferência de informações entre os indivíduos do mesmo 

grupo, pode ser benéfico para ambas as espécies (PARRISH et al., 2002). Os grupos formados 

por essas espécies podem estar se beneficiando a partir do momento que indivíduos maiores 

mantêm posições preferenciais dentro do cardume e realizam comportamentos de fuga quando 

um possível predador torna-se perceptível a eles. Um comportamento semelhante a este 

observado no presente estudo é descrito na literatura como taxis (termo em inglês), onde um 

organismo muda de direção rapidamente conforme alguma condição local torna-se inapropriada 

(GRÜNBAUM, 1998). Porém, este movimento caracterizado como taxis é descrito em maior 

escala (e.g. movimentos migratórios). Esse tipo de comunicação entre os indivíduos de um 

cardume pode ocorrer através da transmissão visual (MAGURRAN, 1990; SMITH, 1992) e em 

situações de estresse, espécies de Characidae podem formar cardumes mais coesos (DUBOC, 

2007) no intuito de diminuir a taxa de predação contra o cardume (MILINSKI, 1987; SUZUKI; 

ORSI, 2008).  

Os indivíduos de C. heterura e S. piaba formaram cardumes coesos e apresentaram 

comportamentos anti-predatórios baseados na fuga rápida por indivíduos maiores, 

desencadeando na fuga dos indivíduos menores. Este tipo de comportamento pode ter sido 
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facilitado pela formação dos cardumes (KELLEY et al., 2003) e assim, permitindo uma possível 

cooperação entre as espécies (ZHENG et al., 2005). A cooperação em grupos de indivíduos é 

representada por indivíduos que colaboram e indivíduos que não colaboram, denominados 

defectors (termo em inglês) (NOWAK, 2006). Reproduzindo este cenário para o nosso estudo, 

podemos classificar os indivíduos de maior porte como aqueles que colaboram e os indivíduos 

menores seriam beneficiados a partir do momento que estivessem formando o mesmo cardume, 

evidenciando assim variação individual dentro das populações. No entanto, existe uma 

discussão acerca de que cardumes podem ser desvantajosos na defesa contra predadores 

(MAGURRAN, 1990; MAGURRAN; SEGHERS, 1990; PITCHER, 1986), pois em algumas 

circunstâncias, os predadores apresentam táticas eficazes de detectar uma grande quantidade de 

grupos de indivíduos através de sentidos visuais ou auditivos (e.g. aves e mamíferos aquáticos) 

(PITCHER, 1986). Porém, já foi constatado que algumas espécies de peixes conseguem 

diminuir o risco de predação quando formam grupos de indivíduos (e.g. KELLEY et al., 2003; 

PITCHER et al., 1986; SEGHERS, 1974; THEODORAKIS, 1989;) através da vigilância por 

indivíduos mais experientes que conseguem detectar com maior eficácia a presença de um 

predador e os indivíduos menos experientes ficam salvos de uma possível predação (BROWN; 

DREIER, 2002; KELLEY et al., 2003). A partir disso, destaca-se a importância de novos 

estudos comportamentais que possam esclarecer determinadas interações presa-predador 

através da investigação de diferenças no comportamento individual. 

Espécies de Characidae são altamente ativas e forrageiam em grupos (SAZIMA, 1980; 

CASATTI, 2002), o que foi observado no presente estudo. Porém, a posição dos indivíduos 

dentro de um cardume pode influenciar o sucesso alimentar (KRAUSE et al., 1992). Os 

indivíduos que estão à frente do cardume conseguem avistar possíveis presas com maior 

facilidade e aumentam assim, a chance de capturá-las (PARRISH et al., 1989). Compsura 

heterura e S. piaba apresentaram as mesmas táticas de forrageio, porém diferentes composições 

na dieta. Serrapinus piaba foi observado com maior frequência investindo no substrato e nas 

macrófitas, o que pode explicar a composição de sua dieta caracterizada pela presença de algas 

filamentosas e Ostracoda. No estudo de Dias e Fialho (2009), o item alimentar ‘algas’ também 

foi o principal item consumido por S. piaba. Além disso, o microcrustáceo Ostracoda é 

considerado bentônico associado a algas e realiza o comportamento de raspagem sobre estas 

para obter alimento (GRANT et al., 1983), justificando assim a presença deste crustáceo na 

dieta da espécie. As duas espécies consumiram invertebrados aquáticos, porém C. heterura 

consumiu este item em maior quantidade. Este padrão alimentar não foi descrito para C. 
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heterura, uma espécie conhecida por consumir itens vegetais (DIAS; FIALHO, 2009) e esta 

diferença na composição da dieta pode ser uma estratégia para permitir sua coexistência. Desta 

forma, sugere-se que a segregação alimentar facilita a coexistência (WOOTON, 1990; 

NAKANO et al., 1999) e aparentemente as duas espécies em estudo não competem por recursos 

alimentares. Além disso, a formação de cardumes mistos de C. heterura e S. piaba pode permitir 

uma possível cooperação entre os indivíduos, e ambas as espécies conseguem se defender 

contra ataques de predadores. No entanto, ainda são necessárias maiores investigações a partir 

de experimentos para complementar os dados do presente trabalho e assim, concluir a 

importância da variabilidade individual na formação de cardume para a manutenção dessas 

populações de peixes. 
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CONSIDERAÇÕES FINAIS E PERSPECTIVAS 

 

A utilização dos atributos ecológicos das espécies para entender a estrutura e o 

funcionamento das comunidades ecológicas tem ganhado mais espaço e importância dentro dos 

estudos de caso (CIANCIARUSO et al., 2009). A quantificação dos atributos funcionais a partir 

dos valores médios das características das espécies é mais comum nos estudos ecológicos 

(ALBERT et al., 2010; BOLNICK et al., 2003) e por isso a variação intraespecífica acaba sendo 

ignorada. No entanto, muitos estudos encontraram diferenças individuais em relação a 

diferentes atributos ecológicos (e.g. BLANCK; LAMOUROUX, 2007; POST et al., 2008; 

SVANBÄCK; BOLNICK, 2007), demonstrando assim, a importância de avaliar e reconhecer 

a variação intraespecífica para a compreensão das estratégias ecológicas das diferentes 

populações de peixes. 

Na presente tese, uma revisão desta abordagem funcional em comunidades de peixes de 

riacho foi realizada a partir da necessidade do maior entendimento e divulgação deste tema. A 

organização funcional de uma comunidade de peixes de riacho pode ser determinada a partir de 

características ecológicas relacionadas a dieta, uso do habitat, reprodução, morfologia e 

capacidade de migração (HIGGINS, 2010; HOEINGHAUS et al., 2007; PEASE et al., 2012; 

POFF; ALLAN, 1995; POOL et al., 2010; SCHLOSSER, 1982). As espécies de peixes 

pertencentes a cada grupo funcional apresentam similaridades ecológicas que são fortemente 

influenciadas por fatores externos diretamente relacionados ao gradiente das variáveis físicas 

ao longo de um riacho (SCHLOSSER, 1982). A aplicação desta abordagem funcional no grupo 

dos peixes de riacho pode disponibilizar informações relevantes sobre o funcionamento dos 

ecossistemas aquáticos. Neste sentido, as análises de diversidade funcional devem ser utilizadas 

como ferramentas de análise para a compreensão do funcionamento e estrutura de uma 

comunidade ecológica. Neste contexto de grupos funcionais, uma perspectiva do estudo 

consiste em realizar uma classificação das duas comunidades estudadas em grupos funcionais 

de acordo com os diferentes atributos ecológicos (classificação prévia na Tabela 17 a partir dos 

dados de morfologia e dieta descritos no capítulo 2) e associar as funções a cada tipo de 

característica ecológica (e.g. quais funções podem ser influenciadas pelos diferentes hábitos 

alimentares). 

 

 

 

  



105 

 

 

 

 

Tabela 17 - Classificação prévia das guildas morfológicas e tróficas para cada comunidade 

estudada e o número de espécies pertencentes a cada família.  
 

               CAC                    CFC                      CAV                        CAT                         CFP                          CAL 

ON                                      

                                              -                                                             -                                -                               - 

          Characidae (1)                                  Loricariidae (1) 

 

 

          Poeciliidae (1) 

INS 

 

          Characidae (3)    Crenuchidae (1)              -                   Heptapteridae (1)      Callichthyidae (1)    Gymnotidae (1) 

 

 

                                                                                                 Trichomycteridae (1) 

CAR 

                  -                           -                              -                                                               -                                 - 

                                                                                                   Heptapteridae (1) 

PF 

                 

                  -                           -                    Loricariidae (2)                 -                               -                                 - 

Mata Atlântica 

ON 

                                                                              -                               -                               -                                 - 

         Characidae (1)      Anostomidae (1) 

HER 

                                                -                             -                               -                               -                                 - 

         Characidae (1) 

INS 

                                                                              -                               -                                -                                 - 

         Characidae (2)       Cichlidae (1) 

 

 

         Poeciliidae (1) 

CAR 

                                                -                             -                               -                                -                                 - 

         Cichlidae (1) 

PIS 

                 -                                                             -                               -                                -                                 - 

                                      Erythrinidae (1) 

DET 

                 -                                                                                              -                                -                                -     

                                  Prochilodontidae (1)    Loricariidae (1) 

PF 

                                                -                              -                                -                                -                                - 

         Poeciliidae (1) 

Semiárido 

Legenda: Morfologia: CAC - corpo alto e lateralmente comprimido; CFC - corpo fusiforme e lateralmente 

comprimido; CAV - corpo achatado e boca ventral; CAT - corpo achatado e boca terminal; CFP - 

corpo fusiforme com nadadeiras peitorais voltadas para baixo; CAL - corpo alongado. Dieta: ON - 

Onívoro; INS - Insetívoro; CAR - Carnívoro; PF - Comedor de perifíton; HER - Herbívoro; PIS - 

Piscívoro; DET - Detritívoro. 

Fonte: Adaptada de BOYLE; HORN 2006. 
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A alta variabilidade intraespecífica já foi descrita em estudos de diferentes grupos 

taxonômicos (BLANCK; LAMOUROUX, 2007; BRANDL; BELLWOOD, 2014; ERÖS et al., 

2009; GOLDSTEIN; MEADOR, 2004; MATTHEWS et al., 2010) e a partir dos resultados do 

presente trabalho, pode ser considerada uma ferramenta de extrema importância para a 

compreensão do funcionamento das comunidades de peixes. As duas assembleias estudadas na 

presente tese apresentaram alta variabilidade intraespecífica em relação aos diferentes atributos 

ecológicos: morfologia, dieta, uso do habitat e comportamento social. Porém, essas duas 

comunidades de peixes encontram-se em dois biomas brasileiros e consequentemente, estão sob 

diferentes condições físicas. Em função disso, a variabilidade interespecífica em relação a 

morfologia, dieta e uso do habitat foi maior na assembleia da Mata Atlântica, o que pode ser 

explicado pelo maior número de espécies nesta assembleia e pelo uso diferenciado dos recursos 

entre grupos de espécies. Por exemplo, as espécies desta assembleia segregam mais em relação 

à utilização dos recursos enquanto as espécies da assembleia do semiárido partilham 

determinados recursos e os indivíduos apresentam maior variabilidade ecológica, com maiores 

amplitudes de nicho.  

Os índices de especialização individual e originalidade individual também foram 

essenciais para compreender a variabilidade intraespecífica em relação à morfologia e dieta nas 

duas assembleias. A maioria das espécies apresentou alta especialização e originalidade 

individual na dieta, o que pode estar relacionado ao fato dos hábitos alimentares serem mais 

plásticos que os aspectos morfológicos (ABELHA et al., 2001). Além disso, algumas espécies 

apresentaram valores altos de especialização individual e valores baixos de originalidade 

individual, onde existem diferentes grupos de indivíduos com similaridades ecológicas. Porém, 

a originalidade individual é representada pelas diferenças entre os pares de espécie, ou seja, 

entre um indivíduo ao seu vizinho mais próximo dentro de um espaço multidimensional 

(BUISSON et al., 2013; MOUILLOT et al., 2013). Sendo assim, avaliar somente a 

especialização individual pode esconder diferentes níveis de originalidade individual e 

consequentemente, particularidades de diversos atributos funcionais. Desta forma, conclui-se 

que estes dois índices funcionais são complementares e são ferramentas importantes para 

compreender a variabilidade intraespecífica nas populações de peixes. 

Ainda em relação à morfologia e dieta das comunidades de peixes de riacho, o presente 

estudo avaliou a correlação que existe entre esses dois aspectos da biodiversidade dos peixes. 

Alguns estudos utilizam a morfologia como descritora das habilidades tróficas dos organismos 

(e.g. SIBBING; NAGELKERKE, 2001; POUILLY et al., 2003; WARD-CAMPBELL et al., 
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2005). No entanto, esta correlação foi considerada fraca para alguns grupos de peixes (e.g. 

IBAÑEZ et al., 2007; ALBOUY et al., 2011). Os resultados do presente trabalho também 

confirmam que esta correlação não é forte suficiente para assumir a descrição dos aspectos 

tróficos através das características morfológicas, tornando-se importante mensurar as 

características relacionadas a dieta em estudos ecológicos de peixes de riacho. Em relação aos 

dados utilizados para testar essa correlação, pretende-se realizar uma correlação entre 

morfologia e dieta para cada espécie estudada, com o intuito de verificar se existem espécies 

com maior força de correlação entre os dois atributos ecológicos.  

A distribuição espacial e o comportamento social de peixes de riacho também foram 

avaliados na presente tese, com o objetivo de entender a influência da variabilidade individual 

sobre as estratégias de ocupação espacial e co-ocorrência das espécies. A escolha do habitat é 

uma escolha individual e é influenciada por diversos fatores físicos como tipo de substrato, 

disponibilidade de recursos e profundidade adequada (WOOTON, 1990). As duas assembleias 

de peixes que foram estudadas estão sob diferentes estruturas físicas em locais caracterizados 

por alta heterogeneidade de recursos. Da mesma forma que a morfologia e dieta, a variação 

intraespecífica no uso do habitat foi importante em ambas as assembleias, porém foi maior na 

assembleia do semiárido brasileiro. Este resultado pode estar relacionado à maior 

disponibilidade de recursos do micro-hábitat nesta assembleia, permitindo assim a formação de 

potenciais microambientes a serem explorados pelas espécies de peixes (KOEHN; NICOL, 

2014; LOREAU, 2004). Assim, da mesma forma que foi realizada a correlação entre morfologia 

e dieta no capítulo 2, pretende-se avaliar também a correlação entre morfologia e uso do habitat 

com o objetivo de testar a força de explicação dos padrões de uso do habitat pelos atributos 

morfológicos. 

Adicionalmente, duas espécies de caracídeos pertencentes à assembleia do semiárido 

foram estudadas em relação às diferentes estratégias individuais no comportamento social de 

formação de cardumes. Os cardumes observados também apresentaram variabilidade 

intraespecífica com comportamentos diferenciados entre os indivíduos e formações 

caracterizadas pela presença de indivíduos de maior porte nas extremidades do cardume com 

diferenças em relação a capacidade de propulsão do nado. Esta diferença intrapopulacional 

dentro de cardumes com a presença de indivíduos líderes e outros seguidores corrobora outros 

estudos descritos na literatura (e.g. JOLLES et al., 2014; MARRAS; DOMENICI, 2013). Outro 

aspecto importante é que esta formação de cardumes pode estar relacionada a táticas de fuga na 

relação presa-predador (GALTON, 1871; KEENLEYSIDE, 1979; WILLIAMS, 1964), 
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refletindo na manutenção e sobrevivência dessas populações de peixes. A principal diferença 

encontrada entre os indivíduos dos caracídeos que formaram cardumes coesos foi relacionada 

à capacidade de fuga durante um ataque de algum predador, onde os indivíduos maiores 

conseguiram fugir e retornar ao local antes dos indivíduos menores, retornando rapidamente à 

organização inicial do cardume. A composição da dieta dessas duas espécies também 

apresentou diferenças significativas, no entanto, as estratégias de forrageio foram similares. 

Neste sentido, sugere-se que a formação desses cardumes mistos, onde indivíduos apresentam 

diferentes comportamentos e se alimentam de diferentes recursos, pode facilitar a coexistência 

e confirmar a capacidade de estratégias individuais que buscam a sobrevivência e manutenção 

das comunidades de peixes. No entanto, uma maior investigação a partir de uma abordagem 

experimental ainda é necessária para concluir a importância da variação individual dentro dos 

cardumes. 

Para compreender melhor a importância da variabilidade intraespecífica e 

interespecífica em diferentes comunidades de peixes de riachos brasileiros, é necessário ampliar 

os testes utilizados na presente tese em outras comunidades. Além disso, relacionar os 

diferentes atributos ecológicos às funções realizadas pelos organismos é uma das perspectivas 

deste trabalho, permitindo assim, compreender o papel funcional de cada espécie e o efeito de 

suas variações intrapopulacionais em diferentes ecossistemas. Os resultados dos capítulos 2, 3 

e 4 confirmam a importância de mensurar os atributos funcionais dos peixes de água doce, 

questão levantada pela revisão bibliográfica do capítulo 1. Finalmente, a variabilidade 

intraespecífica encontrada nas duas assembleias estudadas na presente tese é mais uma 

evidência da importância de considerar as variações individuais em diversos aspectos 

ecológicos dos peixes de riacho e pode ajudar a compreender a estrutura funcional das 

populações e comunidades deste grupo taxonômico. 
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