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Resumo: A grande extensdo e diversidade nas condicdes ecoldgicas de ecossistemas de riacho no Brasil
sdo amplamente reconhecidas. Nas ultimas duas décadas, estudos sobre a ictiofauna destes ambientes
contribuiram para um avanco no conhecimento de questoes relativas a alimentacao e ecologia trdéfica,
porém, o volume de informacdées hoje disponivel, apesar de amplo, é ainda fragmentado. A partir de
pesquisas em bancos de dados (Scopus, Web of Science, ASFA e Scielo), o presente artigo apresenta o
estado da arte dos estudos sobre ecologia tréfica de peixes de riachos no Brasil, um tema essencial para a
compreensdo do funcionamento desses ecossistemas. Foram analisados estudos que utilizam diferentes
métodos e abordagens relativos a dieta, sua relacdo com a morfologia e com a variacao ontogenética e
partilha de recursos, além da influéncia de variacées sazonais e espaciais, e dos impactos antrépicos
sobre as relacdes tréficas. Por fim, sdo apontadas lacunas e perspectivas para estudos futuros, que
compreendem respostas relacionadas as influéncias antrépicas, aspectos teéricos relacionados a ecologia
tréfica, bem como abordagens ainda pouco exploradas em estudos de peixes de riachos, que deverao
auxiliar na melhor compreensao do funcionamento de riachos tropicais.

Palavras-chave: alimentacao; ambientes aquéticos tropicais; guildas troficas; ictiofauna; teias tréficas.

TROPHIC ECOLOGY OF STREAM FISHES: The great extent and diversity of ecological conditions of
stream ecosystems in Brazil are widely recognized. In the last two decades, studies on stream fishes
have contributed to the knowledge about their trophic ecology. However, the large amount of available
information is still fragmented. This paper presents the state of the art of studies about feeding and
trophic ecology of stream fishes in Brazil, an essential topic to understand ecosystem functioning. The
presente study was based on searches on different databases (Scopus, Web of Science, ASFA and Scielo).
Results included studies that used different methods and approaches to evaluate the diet of fish species
and assemblages, their relationship with morphology and ontogenetic variation, resource partitioning,
seasonal and spatial variations, and anthropic impacts on trophic interactions. Finally, knowledge
gaps and perspectives for future studies on fish trophic ecology are pointed out, including responses to
anthropic influences, theoretical aspects, and the use of underexplored approaches, which may improve
our understanding of tropical streams.
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INTRODUCAO

Aalimentacao dos animais afeta a transferéncia de
energia, o desempenho individual dos predadores
e presas, sua distribuicdo e abundancia e,
consequentemente, a estrutura das comunidades
biolégicas e o funcionamento dos ecossistemas.
A descricdo da alimentacao ou dieta representa a
base para o estudo da ecologia tréfica, que busca
entender asrelacoes alimentares entre organismos
em um ecossistema (Sabo & Gerber 2014). Os
peixes, por se alimentarem de recursos de origem
animal e vegetal disponiveis no ambiente aquético
(Ortaz et al. 2011) e/ou terrestre (Vannote et al.
1980, Rezende & Mazzoni2006), realizam diversas
conexdes alimentares, integrando informacdes
de diferentes niveis tréficos e da interacao entre
esses ecossistemas.

A ecologia tréfica de peixes inclui aspectos
importantes para o entendimento das relagoes
dentro de uma comunidade, como a amplitude de
nicho troéfico, posicao tréfica das espécies, o papel
da alimentac¢do no funcionamento dos processos
ecossistémicos, alteracoes ontogenéticas e
ecomorfolégicas, variacdes intrapopulacionais
e especializacdo individual, quantificacdo das
interacoes de predacdo e competicdo entre
espécies, partilha de recursos, seletividade,
dentre outros. Integrado as caracteristicas e
dinadmica do habitat, o estudo da ecologia tréfica
permite detectar respostas a variacdes naturais
temporais (e.g. sazonais) e espaciais (e.g. gradiente
longitudinal, uso de habitat em diferentes
escalas) ou a alteragoes impostas por impactos
antropicos (e.g. poluicao, destruicdo da vegetacao
ripdria, espécies invasoras). Esses estudos
podem permear diversos niveis de organizacgio
biolégica, constituindo uma abordagem essencial
para compreender os processos relacionados a
manutencdo da diversidade de espécies e o manejo
sustentavel de ambientes.

Os riachos sdao rios de pequena ordem,
canalizados e vadeaveis (wadeable), com areas
de inundacgdo nao persistentes (Esteves & Aranha
1999), que apresentam alta heterogeneidade de
microhabitat, alternando corredeiras e remansos.
Diferencas locais da topografia, histéria geoldgica,

relacbes  biogeogréficas, sazonalidade da
pluviosidade e aporte de material vegetal e animal
sdo fatores que influenciam a fauna aquatica,
devendo ser considerados nos estudos que tratam
da ecologia tréfica de peixes.

Os riachos e a vegetacdo ripdria sao sistemas
conectados por movimentos de organismos
e fluxos de materiais organicos e inorganicos
(Baxter et al. 2005). Tais trocas fornecem subsidios
energéticos para a manutencdo dos peixes, que
se alimentam direta e/ou indiretamente dessas
fontes aléctones. Assim, a vegetacdo marginal
atua sobre a organizacdo trofica da ictiofauna
em riachos através do sombreamento, aporte
de material al6ctone, e do provimento de
servicos estruturais, como controle da erosdo e
manutencdo da heterogeneidade de microhabitat
(Baxter et al. 2005, Boulton et al. 2008).

Embora estudos
riacho tenham contribuido para avancos no
conhecimento sobre ecologia tréfica nas tltimas
duas décadas, algumas questdes levantadas no
capitulo sobre ecologia tréfica (Esteves & Aranha
1999) da edicdo de 1999 da entdo Oecologia
Brasiliensis, continuam atuais, tendo em vista
que: (@) estudos em grandes rios e represas
também aumentaram em nimero, especialmente
resultantes de grandes projetos de monitoramento
de hidrelétricas em todo o pais; (b) riachos que
ocupam uma grande superficie como os da
Amazobnia ainda continuam relativamente pouco
estudados; (c) a destruicao das zonas ripdrias se
agravounas tultimas décadas, pelamaior ocupacao
humana através da intensificacdo de diversas
atividades; (d) existe uma grande diversidade
de riachos nos diferentes biomas que os tornam
Unicos; e (e) apesar de ser atualmente amplo, esse
conhecimento adquirido é, ainda, fragmentado.

Além disso, nos ultimos
ferramentas relacionadas ao estudo de ecologia
trofica foram desenvolvidas, como Analises
de Is6topos Estaveis (AIE) e outros tracadores
bioquimicos (ver Albrecht et al. 2021), bem como
técnicas moleculares (Next Generation Sequencing
- NGS - Pompanon et al. 2012). Tais ferramentas
permitiram avan¢os no
levantamento de novas hipéteses no contexto da
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ecologia trofica, ao incorporarem informacdes
sobre a assimilacdo dos recursos ao invés de
somente considerar o consumo pelos peixes (AIE)
ou ao adicionarem precisdao na identificacdo dos
itens consumidos (NGS).

Apesar dos avancos verificados nas duas
ultimas décadas no que diz respeito ao estudo da
ecologia tréfica, ainda hé caréncia de informacdes
bésicas sobre a histéria natural de peixes de riacho
no Brasil, incluindo a sua biologia alimentar e
suas respostas a variagdes naturais e antropicas.
E importante ressaltar que dados sobre a ecologia
trofica dos peixes também sdo Uteis para subsidiar
outros campos de investigacdo como diversidade
funcional (Casatti et al. 2015), Indices de
Integridade Bidtica (Jaramillo-Villa & Caramaschi
2008) e modelagem ecossistémica (Christensen &
Pauly 1992).

Neste estudo, analisamos as informacdes
relativas a ecologia tréfica de peixes de riacho
disponiveis na literatura até maio de 2020,
considerando-se as bases de dados Scopus, Web
of Science, Scielo e Aquatic Sciences and Fisheries
Abstracts (ASFA). Foram utilizadas diversas
combinacoes de palavras-chave para as buscas,
contendo (fish*) AND (stream) AND (feeding OR
diet) AND (outros termos de interesse). A partir
do levantamento bibliografico inicial foram
selecionados os trabalhos mais relevantes para
exemplificar os diferentes tépicos abordados,
visando ilustrar os principais tipos de enfoque
utilizados em estudos de ecologia tréfica.
Apresentamos o estado da arte dos estudos
relacionados a ecologia tréfica de peixes de
riacho no Brasil, fornecendo uma sintese sobre
os principais métodos e abordagens correntes e
potenciais neste campo de estudo.

ASPECTOS METODOLOGICOS

A ecologia tréfica de peixes pode ser estudada
através de diversos métodos. Tradicionalmente,
tém-se usado andlises de conteido estomacal
ou intestinal (ACE), que resultam em dados

qualitativos e quantitativos dos recursos
consumidos. Os itens identificados podem
ser analisados qualitativamente (frequéncia

de ocorréncia) e quantitativamente (métodos
volumétricos - incluindo o método dos pontos,
0 numérico e o gravimétrico) (Hyslop 1980),
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podendo estes métodos ser combinados em
diversos indices ou graficos (Silveira et al. 2019).
A ACE fornece informacdes sobre o alimento
consumido recentemente e, apesar de algumas
limitacoes, é a melhor escolha se o foco é o
estudo da comunidade ou das populacoes, pois
caracteriza as interacdes troficas entre os peixes e
suas presas (Nielsen et al. 2018, Silveira et al. 2019).

Técnicas moleculares, como Next Generation
Sequencing (Pompanon et al. 2012) prometem
avancos nas andlises de contetiido estomacal,
especialmente para aumentar a resolucdo na
identificacdo dos itens consumidos até o nivel
especifico, ao comparar os sequenciamentos
de amostras de DNA total com bibliotecas de
referéncia (Barcode of Life Database; GeneBank).
E comum encontrar contetidos muito digeridos
ou fragmentados, seja pelo tempo decorrido entre
a alimentacdo do peixe e sua captura, seja pelo
modo de ingestao do alimento, fragmentando-o
durante a mandibula¢do ou, ainda, por retiré-lo
do ambiente ja em pedacos, ou em decomposicio.
O aumento da resolucdo é vantajoso para
desvendar interagcdes reais entre as espécies
dentro das comunidades e calcular com mais
precisdo os descritores das teias tréficas (Roslin
& Majaneva 2016). Revisdes que incluem o uso de
técnicas moleculares em estudos sobre ecologia
trofica podem ser encontrados em Roslin &
Majaneva (2016), Nielsen et al. (2018) e Silveira et
al. (2019). Até onde sabemos, estudos com peixes
de riacho utilizando essas técnicas ainda nao
foram publicados, mas alguns estudos revelam
o potencial das técnicas de DNA metabarcoding
para peixes, especialmente os piscivoros, nos
quais as presas estdo frequentemente muito
digeridas (e.g. Aguilar et al. 2017).

As informacdes fornecidas pela ACE podem
ser complementadas pela andlise dos isétopos
estdveis (AIE) e outros tracadores bioquimicos,
que permitem tracar a assimilacdo de recursos
em mais longo prazo (ver Albrecht et al. 2021).
Cada uma apresenta
vantagens e desvantagens, e tem o potencial de
gerar informacoes diferentes, que podem ser
complementares. Os estudos aqui inseridos lidam,
em sua maioria, com ACE, a técnica mais antiga
e amplamente utilizada em estudos tréficos de
peixes de riacho no Brasil.

dessas ferramentas



Guildas tréficas

O termo “guilda” foi originalmente proposto
e definido por Root (1967) como “um grupo
de espécies que exploram a mesma classe de
recursos ambientais de forma semelhante”.
Embora algumas espécies possam ser facilmente
enquadradas em guildas muitas,
especialmente na regido tropical, apresentam
grande flexibilidade na dieta, que pode variar
espacial ou sazonalmente, bem como ao longo do
ciclo de vida. A classificacdo em guildas varia de
acordo com autor e ambiente estudado, sobretudo
pelos diferentes critérios utilizados para designar
as espécies que se alimentam de itens de origem
animal. Consequentemente, uma Gnica espécie
pode ter vérias designacgdes de guilda, limitando
a precisao e aplicabilidade do termo (Gonzélez-
Salazar et al. 2014).

Alguns estudos, como de Grossman et al.
(1982), reconhecem até trés papéis troficos por
espécie, em funcado da flexibilidade na dieta.
Para o enquadramento das mesmas em guildas
esses autores utilizam o critério de que 70 %, ou
mais, dos itens pertencam a uma determinada
categoria. J4 Gonzdlez-Salazar et al. (2014),
estudando outros grupos animais, consideraram
trés critérios principais para identificar cada
guilda: tipo principal de alimento, substrato
de forrageamento e periodo de atividade,
todos relacionados a atributos morfolégicos e
fisiolégicos das espécies, tais como formato do
corpo, morfologia do trato digestivo e capacidade
visual (Allan & Castillo 2007). Para classificar
as espécies em guildas de forma mais objetiva,
diferentes técnicas multivariadas (analises de
componentesprincipais,andlisesdeagrupamento
e correlacdo canonica) tém sido propostas (Voigt
et al. 2007), porém estas também apresentam
algumaslimita¢oes (Gonzélez-Salazar et al. 2014).

O numero de estudos que trata da ecologia
trofica de peixes de riacho no Brasil é elevado,
com predominéncia de abordagens que envolvem
estudos de comunidades. Com o intuito de
detectar padroes troficos em riachos de diferentes
bacias hidrograficas brasileiras, foi realizado um
levantamento considerando-se apenas trabalhos
que abordam estudos autoecolégicos e/ou de
taxocenoses incluindo até quatro espécies, o que
resultou na selecdao de 34 estudos (Tabela 1). Os
resultados foram agrupados e adaptados com

tréficas,
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base na proposta de Allan & Castillo (2007), que
consideram a classificacdo em guildas baseada
apenas nos itens alimentares predominantes.

Com excecdo da bacia Amazonica, a guilda
dos insetivoros/catadores de superficie foi
predominante em numero de espécies nas
diversas bacias, o que se deve ao grande
nimero de estudos realizados com pequenos
caracideos como espécies do género Astyanax,
Bryconamericus, Knodus e Hemigrammus (bacia
do Parand e rios costeiros), além de Rivulidae,
como Rivulus, e Glandulocaudini, como
Mimagoniates, nos rios costeiros. Na Amazonia,
esta guilda incluiu espécies de Moenkhausia,
Bryconamericus, Creagrutus, Astyanax,
Hemigrammus, além de diferentes espécies de
Carnegiella e Gnatocharax. Embora a maioria
dessas espécies possua grande plasticidade
tréfica, o hdabito de ingerir insetos autdéctones
e/ou al6ctones tem sido amplamente relatado
para estes caracideos, como, por exemplo, para
Astyanax paranae (Characiformes, Characidae)
em riachos da bacia do Piracicaba (SP) (Ferreira
et al. 2012). Caracteristicas morfolégicas dos
caracideos como corpo comprimido, olhos
laterais e nadadeiras peitorais laterais superiores,
torna-os bons nadadores, dependentes da visdo,
que habitam a coluna d’dgua, o que lhes permite
a captura de material tanto na superficie como a
meia-dgua (Ferreira 2007).

Peixes onivoros constituem uma das guildas
mais importantes em ambientes de dgua doce
(Gonzélez-Bergonzoni et al. 2012) e incluem
organismos que se alimentam de presas de
mais de um nivel tréfico (Wooton 2017). Esses
organismos exercem um papel importante nos
fluxos de energia, na ciclagem de nutrientes e
no ecossistema, funcionando como promotores
da estabilidade (Kratina et al. 2012). A onivoria
pode ser considerada uma resposta adaptativa as
flutuagdes sazonais no nivel de 4gua em ambientes
tropicais, o que influencia a disponibilidade de
recursos (Winemiller 1990). Os itens alimentares
consumidos sao variados, incluindo desde
recursos aqudticos como algas, invertebrados
- principalmente insetos, e partes de outros
peixes, como escamas, nadadeiras e filamentos de
branquias, até recursos de origem terrestre, como
insetos, sementes, galhos e folhas (Allan & Castillo
2007). Com excecao da bacia Amazonica, a guilda
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dos onivoros foi a segunda mais abundante
(Tabela 1), incluindo lambaris dos géneros
Astyanax e Knodus (Characiformes, Characidae),
bagres como Taunaya bifasciata (Siluriformes,
Heptapteridae) e ciclideos como Laetacara aff.
araguaiae (Cichliformes, Cichlidae).

A guilda dos insetivoros bentonicos foi a mais
abundantenabaciaAmazoénica,refletindooestudo
da dieta de espécies como Pygidianops amphioxus
(Siluriformes, Trichomycteridae) (Carvalho et
al. 2013). Em riachos rochosos na Amazonia,
Characidium aff. declivirostre (Characiformes,
Crenuchidae) e Leptocharacidium omospilus
(Characiformes, Crenuchidae) se alimentaram de
larvas e pupas de Chironomidae, Hydroptilidae,
Hydropyschidae e Pyralidae (Fernandes et al.
2017), indicando comportamento de procura
junto ao fundo e a tética do tipo “senta-e-espera”,
empregadas por espécies do género Characidium
(Aranha et al. 1998). Por outro lado, habitos mais
especializados, como herbivoria e piscivoria
foram pouco relatados para as diferentes bacias
consideradas, sendo essas guildas mais comuns
na bacia Amazonica. Especializacoes troéficas
podem ser consideradas excecdes na estratégia
alimentar dos peixes, sendo que a dindmica dos
recursos alimentares influencia a ocorréncia de
especialistas ou generalistas em um determinado
habitat (Abelha et al. 2001).

Classicamente, diferentes tipos de peixes
herbivoros tém sido
pastadores (grazers), que se alimentam de algas
proéximos ao substrato (juntamente com o material
inorganico), ou do perifiton (Keenleyside, 1979);
podadores (browsers),que obtémpedacosdeplantas
acimado substrato, e fitoplanctéfagos, ausentes em
riachos. Algumas espécies perifitivoras possuem
adaptacoes como dentes de diferentes formas e
tamanhos, boca e ldbios extremamente modveis
utilizados para raspar, limar, ou mordiscar algas
de rochas, contribuindo para um pastejo eficiente
das algas (Keenleyside 1979).

Todavia, alguns autores tém enquadrado
peixes pastadores de riacho como herbivoros-
detritivoros (Esteves et al. 2008) visto que o detrito
estd geralmente associado a algas, tornando
impossivel determinar se o mesmo foi selecionado
ou ingerido acidentalmente. Frutos e sementes
sdo geralmente consumidos como parte de uma
dieta que inclui diversos outros itens de origem

reconhecidos como
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aléctone (e.g. Silva et al. 2017), ndo tendo sido
relatado, no Brasil, consumo exclusivo destes
itens em riachos, conforme é comum verificar em
rios de maior porte ou em areas de inundacao na
Amazonia (Waldhoff et al. 1996).

A guilda de piscivoros contém espécies com
diferentes graus de especializacdo e que inclui,
frequentemente, além do consumo de peixes
inteiros ou de partes dos mesmos, a ingestdo de
micro e macroinvertebrados (Allan & Castillo
2007, Winemiller er al. 2008), que podem ser
consumidos tanto na fase jovem como adulta. No
levantamento realizado, essa guilda foi registrada
em riachos somente na bacia AmazoOnica e
incluiu espécies como Batrachoglanis raninus
(Siluriformes, Pseudopimelodidae) e oS
caraciformes eritrinideos Hoplias malabaricus,
Erythrinus erythrinus e Hoplerythrinus
unitaeniatus (Zuanon & Ferreira 2008) (Tabela 1).

Por fim, a guilda dos invertivoros, representada
por espécies que se alimentam, além de insetos,
de outros invertebrados aquéticos ou terrestres,
foi mais frequente na bacia Amazoénica. E
considerada um componente importante de
riachos neotropicais, pois representa um elo entre
osinvertebrados aquéticos e as espécies piscivoras
(Ortazetal.2011). Espéciesregistradasnestaguilda
incluiram Rachoviscus crassiceps (Characiformes,
Characidae) em rios costeiros de Mata Atlantica,
Gymnotus refugio (Gymnotiformes, Gymnotidae)
nabacia do Gravatai (RS) e Pygidianops amphioxus
(Siluriformes, Trichomycteridae) na bacia
Amazodnica, dentre outras.

Variacgoes espaciais

Intimeros trabalhos descrevem a estrutura tréfica
de peixes de riachos considerando as variacoes
longitudinais (e.g. Esteves et al. 2008, Wolff et al.
2013, Vieira & Tejerina-Garro 2017). Os padroes
encontrados podem diferir em funcao do tipo de
riacho, porém, o gradiente produzido pelavariacao
nos parametros fisicos e bidticos contribui de
forma expressiva para a formacdo de guildas
tréficas ao longo do riacho (Vanotte et al. 1980).
No Rio Paraitinga (Alto Tieté, SP), Esteves et al.
(2008) verificaram variacdes na distribuicao das
guildas ao longo do eixo longitudinal, ocorrendo
uma dominancia de insetivoros e herbivoros-
detritivoros nos trechos finais, onde dreas de pasto
e eucalipto eram predominantes. Esse resultado
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Tabela 1. Porcentagem de espécies pertencentes a diferentes guildas tréficas em diversas bacias
hidrogréficas brasileiras. Classificacdes baseadas em andlises de conteiido estomacal e nas guildas
adaptadas de Allan & Castillo (2007). Outras bacias incluem aquelas em que houve pequeno nimero de
estudos (BaciadoParaibado SuleBaciado Paraguai). Levantamento baseado em 34 estudos autoecolégicos

e/ou de taxocenoses.

Table 1. Percentage of species belonging to different trophic guilds in Brazilian hydrographic basins.
Classifications based on stomach contents analysis and guilds adapted from Allan & Castillo (2007). Other
basins include those with small number of studies (Paraiba do Sul River Basin and Paraguai River Basin).
Survey based on 34 autoecological and/or taxocenosis studies.

Guildas Itens predominantes Ba(ila. Alto . -BacAla Outras
Amazonica Parana Litoranea

Piscivoro Pelx.es, mIcro € 14,3

macroinvertebrados

Macroinvertebrados,
Invertivoro insetos adultos e larvas 21,4 14,3 7,7 16,7

de insetos

Insetivoro/catador  Insetos terrestres e larvas
de superficie e aquaticas, material de 14,3 42,9 30,8 33,3
coluna d’agua deriva, zooplancton
Inset}V(?ro/ Insetos imaturos 28,6 14,3 23,1
bentdnico
Herbivoro FI‘L’lt.O S, sementes, 7,1

matéria vegetal, algas

Ampla diversidade de
Onivoro itens de origem animal e 14,3 28,6 23,12 33,3

vegetal

Herl?ly oro- Perifiton e detrito 7,7
detritivoro
Numero de espécies 14 - 13 6

registradas

foi atribuido a caracteristicas especificas do
habitat tais como baixa cobertura vegetal, alta
velocidade da dgua, grande sinuosidade e maior
profundidade.

Outros estudos utilizam escalas em nivel
de micro e/ou de mesohabitat, considerado
uma unidade fisiondmica homogénea, que
resulta da interacdo entre forcas hidrolégicas
e geomorfolégicas (Jahnig et al. 2009). Estudos
em diferentes mesohabitat em riachos do Alto
Parand mostraram dominancia de peixes com
dieta onivora em pogdes, e de pastadores, como

Hypostomus nigromaculatus (Siluriformes,
Loricariidae), e insetivoros bentdnicos como
Pseudopimelodus pulcher (Siluriformes,

Pseudopimelodidae) e Cetopsorhamdia iheringii
(Siluriformes, Heptapteridae) em corredeiras
(Teresa & Casatti 2012), corroborando outros
estudos que indicam que o aumento da variedade
de itens alimentares disponiveis em pocdes

favorece a presenca de espécies generalistas
(Berkman & Rabeni 1987).

Na escala de paisagem, enquanto alguns
estudos como os de Vieira et al. (2014) e Goncalves
et al. (2018) procuraram verificar os fatores que
determinam a estrutura tréfica em riachos de
areas naturais, a maioria dos trabalhos abordou a
questdo da influéncia antrépica sobre a estrutura
tréfica de peixes de riacho (Cruz & Cetra 2013,
Manoel & Uieda 2018, Barbosa et al. 2020).

Variagoes sazonais

A sazonalidade tem sido considerada um aspecto
importante naestruturacao tré6ficadacomunidade
de peixes de riacho, especialmente pela interface
de riachos com a vegetacdo riparia, que contribui
com o aporte de material al6ctone (Boulton et
al. 2008). Em florestas tropicais, a producao da
serapilheira pode ser sazonal, quando ocorre uma
estacdo seca acentuada, ou nao-sincronizada,

Oecol. Aust. 25(2):266-282, 2021



272 | Ecologia tréfica de peixes

quando a producgdo é relativamente constante
durante o ano (Gongalves et al. 2006). No periodo
chuvoso, além da ocorréncia de modificacdes
fisicas, quimicas e biol6gicas da 4gua relacionadas
ao aumento da vazdo, grande quantidade de
serapilheira e matéria orgdnica acumulada da
vegetacdo riparia pode ser transportada a jusante
(Carvalho & Uieda 2010). Assim, flutuacdes na
disponibilidade de alimento impdem novas
condicoes de sobrevivéncia as espécies, causando
mudancas quali e quantitativas em sua dieta. Ao
mesmo tempo, inundagdes repentinas podem
“lavar” os substratos, reduzindo a disponibilidade
dos recursos bentdnicos para os peixes (Pringle &
Hamazaki 1997).

A auséncia de variacOes sazonais na dieta dos
peixes foi verificada em rios costeiros da Mata
Atlantica (Esteves & Lobon-Cervid 2001, Gongalves
et al. 2018), em riacho do Alto Tieté (Esteves et al.
2008), e em riachos do Cerrado (Schneider et al.
2011). Outros estudos, por sua vez, verificaram
mudancas sazonais na dieta de peixes em riachos
do Parana (Bonato et al. 2012), no Mato Grosso do
Sul (Brandao-Gongalves et al. 2010) e em igarapés
amazonicos (Silva et al. 2016). Esses diferentes
resultados indicam que a sazonalidade da dieta
estd relacionada a vdrios aspectos como regime
pluviométrico e hidrolégico, posicao do riacho na
bacia, uso do solo, integridade da floresta ripdria,
tipo de alimento disponivel nas diferentes épocas
do ano, sempre relacionado ao tipo de ecossistema
estudado. De fato, diversos estudos indicam
que, em riachos tropicais, os recursos aléctones
diminuem na época seca, levando a uma maior
ingestdao de alimentos autdctones, periodo no
qual também ocorre um aumento na densidade
de peixes e das interacdes interespecificas
(Winemiller & Jepsen 1998).

Variagoes na dieta e morfologia

Estudos demonstram varia¢ao na dieta em funcao
do tamanho do corpo (e.g. Dala-Corte 2016), forma
do corpo (e.g. Mazzoni et al. 2010b) e estruturas
anatdmicas relacionadas a captura de alimento
(e.g. Bonato et al. 2017). Dala-Corte et al. (2016)
detectaram mudancas no comprimento padrao e
do intestino de um lambari em um riacho costeiro
do sul do Brasil, que podem ser individuais ou
responder a variagbes no ambiente. Bonato et
al. (2017) observaram que a posicdo da boca e
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nimero de dentes podem estar relacionados ao
tamanho dos itens capturados ou a uma dieta
rica em vegetais, insetos aqudticos ou terrestres.
A morfologia ndo deve ser considerada como
determinante da dieta (e.g. Garcia et al. 2020),
porém o estudo das variagdes morfolégicas auxilia
na compreensao da ecologia e segregacdo tréfica
de peixes de d4gua doce (e.g. Silva et al. 2016).

A dieta pode também variar ao longo do
ciclo de vida, o que estd, em parte, associado a
mudancas morfolégicas que ocorrem ao longo
do desenvolvimento, podendo representar uma
forma de partilha de recursos limitados que
viabiliza maior abundéncia da espécie no local
(e.g. Russo et al. 2002). Estudos tém demonstrado
variacdo ontogenética na dieta de peixes onivoros,
com predominio de itens animais na dieta dos
individuos jovens, e de vegetais nos adultos (Vitule
et al. 2008, Dala-Corte et al. 2016 ). Esse padrao
acentua a onivoria na espécie, sendo, portanto,
importante considerar o tamanho dos individuos
nas amostras, pois diferencas na dieta da espécie
podem estar refletindo variacdes ontogenéticas.

Assim, diferencas na dieta relacionadas ao
tamanho do peixe podem sugerir que osindividuos
alteram o nicho tréfico e o papel funcional ao
longo do ciclo de vida (e.g. Dala-Corte 2016), sendo
importante compreender esta dindmica para uma
corretadescricdo da estrutura e do funcionamento
da comunidade.

Partilha de recursos

A partilha de recursos é descrita como um

importante que pode levar a
diminuicdo da competicdo e viabilizar a
coexisténcia de espécies (Ross, 1986). O habitat, o
tempo e o alimento sdo as principais dimensodes
dessa partilha, sendo que a ultima é descrita
como a mais importante em peixes (Ross, op cit).
A maioria dos estudos sobre este tema no Brasil
esta restrita as bacias do Rio Parand, do Leste e
Amazoénica. Em outras bacias, essas informacdes

mecanismo

sdo raras, 0 que representa uma lacuna a ser
preenchida.

Diversos estudos sobre partilha de recursos
tém focado nas relacdes intra ou interespecificas,
considerando um numero variavel de espécies.
Tais estudos podem incluir grupos de espécies
filogeneticamente e, portanto, morfologicamente
muito préximas (Abilhoa et al. 2016), e buscam



verificar as relacoes dentro de guildas ou grupos
taxonOmicos proximos. Nessa abordagem, a
partilhaderecursostréficosvisacompreender essa
dimensao do nicho, verificando asinteracdes entre
peixes em funcdo das condi¢des de conservagio
do ambiente (Bonato et al. 2012), morfologia dos
peixes (da Silva et al. 2012) e ocupacao do habitat
(Aranha et al. 1998).

Comparagoes intraespecificas usualmente
sdo feitas entre jovens e adultos, relacionando as
variacoes observadasaontogeniaouaocupacaode
diferentes habitats (e.g. Mazzoni et al. 2010). Outros
estudos sugerem que as variacoes na dieta entre
jovens e adultos podem favorecer a coexisténcia de
individuos em umambiente com recursosrestritos
(Barreto & Aranha 2006). Outro enfoque é o de
variacoes intrapopulacionais no uso dos recursos
que nio estao relacionadas ao sexo, morfologia ou
ontogenia, mas ao uso diferenciado de recursos
entre os individuos (especializacdo individual -
Aratjo et al. 2011). Essa especializacao individual
fica evidente quando a amplitude de nicho tréfico
é mais estreita no individuo do que na populagao,
e é apontada como um dos mecanismos que evita
a competicdo intraespecifica por recursos (Aratjo
et al. 2011). Todavia, ainda existem diversas
lacunas de conhecimento a serem preenchidas em
relacdo a dieta e adaptacoes a pressoes seletivas
em peixes de riacho, sendo importante ndo deixar
de lado a perspectiva de que o nicho das espécies é
formado pelo nicho dos individuos, ou seja, deve-
se considerar que a complexidade das interacdes
comeca no nivel intrapopulacional.

A partilha de recursos alimentares também
pode ocorrer sazonalmente, alternando entre
periodos de maior e menor sobreposicio
dependendo do regime de cheia/seca e da
disponibilidade de alimentos. Em riachos
brasileiros, T6foli et al. (2010) encontraram maior
disponibilidade de recursos e maior sobreposicao
alimentar no periodo chuvoso que no periodo
seco. Porém, sao raros os estudos no Brasil que
descrevem a disponibilidade de recursos para os
peixes em riachos, o que representa uma grande
lacuna a ser preenchida para agregar qualidade e
precisao aos estudos de partilha de recursos.

Estrutura trofica

A estrutura tréfica descreve o sistema ou
organizacdo dos organismos em diferentes niveis
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tréficos, mostrando as relacoes alimentares entre
produtores e consumidores em uma area e tempo
definidos (Sabo & Gerber 2014). Essas relacoes
podem ser resumidas em termos de composicao
e abundancia de diferentes guildas troficas,
amplitude e sobreposicdo de nicho tréfico ou
representadas através de cadeias e teias troficas.
As cadeias tréficas sdo sequéncias lineares que
ligam os niveis tréficos (Sabo & Gerber 2014),
dos produtores aos predadores de topo, e podem
ter diferentes comprimentos (nimero de niveis)
no mesmo sistema. As teias tréficas possuem
diversas cadeias que se ramificam e se interligam,
formando uma rede que representa as ligacoes
troficas entre todas as espécies amostradas no
habitat. Descricoes de teias aqudaticas completas,
incluindo a alimentacao de todos os organismos
heterotréficos, sdo raras (Motta & Uieda 2005,
Ceneviva-Bastos et al. 2012), porém o termo “teias
troficas” também tem sido utilizado para se referir
as ligacoes troficas diretas que levam os peixes
(consumidores) até seus recursos (e.g. Winemiller
1990).

Diversos fatores influenciam as teias troficas
aquaticas, consideradas macrodescritores das
interacdes da comunidade (Jepsen & Winemiller
2002). Esses incluem a histéria de vida, a estrutura
em tamanho, a densidade populacional e o
movimento dos organismos, que podem conectar
diferentes elementos da paisagem (Winemiller
& Jepsen 1998). Além disso, temas da ecologia de
paisagem como variacdo espacial na qualidade do
habitat, efeito de ec6tonos e conexdes da paisagem,
escala e contexto espacial, tém sido considerados
forcas-chave para compreender a dindmica da teia
trofica local (Polis et al. 1997). Mudancas sazonais
na qualidade e na disponibilidade de habitat
também podem causar alteracdes na composicao
da biota, influenciando a dindmica populacional
e as interacdes troficas entre espécies (Winemiller
& Jepsen 1998).

Os estudos aqui analisados compreendem
abordagens que: a) descrevem as teias troficas de
riacho através do estudo da alimentacao de um ou
mais tipos de organismos e o papel desempenhado
pelos peixes nas mesmas, b) analisam a estrutura
tréfica da ictiofauna, relacionando suas variagoes
com elementos da paisagem, eixo longitudinal
ou nas escalas de micro ou mesohabitat. Esses
estudos utilizam diferentes metodologias, como
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andlises de contetido estomacal, de is6topos
estdveis ou uma combinacado de ambos.

Estudos com teias tréficas baseadas em
andlises de dieta de peixes no Brasil incluem
trabalhos desenvolvidos em riachos do Sudeste,
como no Cérrego Potreirinho, SP, caracterizado
por ser um sistema baseado em detritos e alto
grau de onivoria (Motta & Uieda 2008), incluindo
os peixes. Na regido noroeste do estado de Sao
Paulo, as teias troficas em dois riachos basearam-
se principalmente em detritos, observando-se alto
grau de onivoria, considerando-se um total de 139
espécies troficas (Ceneviva-Bastos et al. 2012). Em
relacdo a segunda abordagem, diversos trabalhos
tém descrito a estrutura tréfica da ictiofauna de
riacho considerando as variacdes longitudinais
(Luiz et al. 1998, Esteves et al. 2008, Nimet et al.
2015, Lopes et al. 2016, Wolff et al. 2013, Vieira &
Tejerina-Garro 2017). Os padrdes encontrados
podem diferir em funcdo do tipo de riacho,
porém, de modo geral, é sabido que o gradiente
produzido pela variacdo nos parametros fisicos
(por exemplo, vazao, largura do canal e cobertura
vegetal) e biéticos contribui de forma expressiva
para a formacao de guildas tréficas ao longo do
gradiente (Vanotte et al. 1980). Por outro lado,
estudos em diferentes mesohabitat em riachos do
Alto Parand, mostraram dominancia de peixes
com dieta onivora em pocodes, de pastadores,
como Hypostomus nigromaculatus (Siluriformes,
Loricariidae), e de
como Pseudopimelodus pulcher (Siluriformes,
Pseudopimelodidae) e Cetopsorhamdia iheringii
(Siluriformes, Heptapteridae), em corredeiras
(Teresa & Casatti 2012). Esses resultados
corroboram estudos que indicam que o aumento
da variedade de itens alimentares disponiveis
em pocoes favorece a presenca de espécies
generalistas (Angermeier & Karr 1983, Berkman &
Rabeni 1987).

A estrutura tréfica também tem sido estudada
através da descricdo de grupos tréficos funcionais,
que congregam espécies com caracteristicas
morfoloégicas semelhantes. Essas tendem a
desempenhar as mesmas funcdes e ocupar os
mesmos microhabitat, permitindo a comparacao
da estrutura trofica de diferentes ambientes,
bacias hidrogréficas e origens biogeograficas, e
a compreensdo dos processos que permitem a
coexisténcia de um grande nimero de espécies

insetivoros bentdnicos,
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(Brejao et al. 2013). Esses autores, através de
observagdes subaqudticas, descreveram a
organizacdo funcional da fauna de peixes em
riachos da Amazodnia baseando-se nas tdticas
alimentares e distribuicao espacial.

Estudos Experimentais

Embora estudos experimentais in situ possam
demonstrar a relacdo de causa-efeito entre as
varidveis manipuladas, esta abordagem tem sido
pouco utilizada. Ceneviva-Bastos & Casatti (2014)
testaram os efeitos do sombreamento sobre a
estrutura tréfica da ictiofauna e sugeriram que
o sombreamento artificial ndo seria eficaz em
promover nem aporte de materiais al6ctones
a teia trofica aqudtica, nem o aumento da
heterogeneidade do habitat, concluindo que a
restauracao da vegetacao riparia é essencial para
comunidades de riachos. Manzotti et al. (2020),
em riachos do Alto Parand, demonstraram que a
instalacdo de microhabitat artificiais aumentou
a diversidade do habitat e abundancia de
algumas espécies, contudo, sem alterar a riqueza,
diversidade e caracteristicas funcionais da
comunidade. Esses resultados confirmam que a
restauracao experimental de riachos impactados,
em escala local e temporal curta, pode nao
promover as condi¢cdes e atributos desejados na
comunidade de peixes.

Apesar dapromessaderesultados significativos
para a compreensdo de relagdes causa-efeito,
estudos experimentais escassos,
principalmente por dificuldades logisticas e de
estrutura. E necessario conseguir um local com
seguranca e estabilidade para evitar interferéncia
externa ou distirbios diversos que possam
inviabilizar o experimento, além de recursos para
amontagem e acompanhamento do mesmo.

ainda sdo

Impactos antrépicos

No Brasil, estudos sobre o efeito de diversas
modificagbes ambientais na ecologia tréfica de
peixes de riacho aumentaram desde a ultima
década. O presente levantamento detectou que
grande parte dos estudos tem focado dois grandes
temas: as modificacdes no uso do solo, com
énfase no papel da zona ripdria e os efeitos da
urbanizacao sobre a dieta de peixes e, em menor
namero, comparacgoes da dieta entre habitat com
diferente complexidade estrutural, onde os fatores



que influenciam as variacoes sobre a dieta nao sao
especificados.

Em regides de cultivo de cana no estado de
Sdo Paulo, onde a vegetacdo ripdria varia em
funcdo da atividade agricola, Santos et al. (2015)
verificaram que, em riachos com mata secunddria,
os insetivoros foram predominantes, enquanto
onivoros e carnivoros ocorreram igualmente
entre locais com diferentes condigcdes ripdrias.
Detritivoros como Phalloceros spp. ocorreram
especialmente em locais com predominio de
cana-de-acucar. Tais resultados sdo esperados,
pois, conforme a degradacdo € intensificada, as
espécies de topo sdo as primeiras a desaparecer
(Wichert & Rapport 1998). Na bacia do Piracicaba,
SP, Ferreira et al. (2012), observaram que dois
caracideos apresentaram grande flexibilidade na
dieta em resposta as diferentes condicdes ripdrias,
como também verificado em riachos do Cerrado
por Leite et al. (2015).

Em um estudo que utilizou is6topos estaveis
para investigar a assimilacdo de recursos por
cinco espécies abundantes em riachos de
Cerrado em situacdo de diferentes usos do solo,
incluindo pastagens e plantio de cana-de actcar,
a maioria das espécies apresentou pequena
variacdo dos recursos assimilados entre os locais
e apenas Astyanax altiparanae (Characiformes,
Characidae) incorporou novos recursos
alimentares em riachos alterados (Carvalho et
al. 2015). Nesses riachos, Carvalho et al. (2017)
observaram que comunidades de peixes sob
influéncia da cana-de-acicar apresentaram a
menor amplitude de nicho isotépico (ver Albrecht
et al. 2021), demonstrando que o uso do solo
altera a composicdo isotépica de consumidores
e recursos, podendo influenciar negativamente a
estrutura das teias tréficas aqudticas.

Estudos abordando o efeito daurbanizacao tém
registrado aumento da frequéncia e magnitude
das flutuacdes na disponibilidade de recursos
alimentares, o que influencia a estratégia de
aquisicao e escolha do alimento (Stasko et al. 2015).
Na bacia do Parané foi demonstrado que a espécie
invasora Poecilia reticulata (Cyprinodontiformes,
Poeciliidae) apresentou espectro
mais amplo e maior diversidade de presas nos
riachos pouco urbanizados (Ganassin et al. 2019).
Situacdo semelhante foi verificada para Imparfinis
mirini (Siluriformes, Heptapteridae), em que

alimentar
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maior diversidade de presas na dieta ocorreu em
riachos rurais e peri-urbanos (Téfoli et al. 2013).
Esses estudos, bem como aqueles realizados em
outros continentes, indicam que a urbanizacao
altera a disponibilidade de alimento, aumenta a
presenca de espécies invasoras e causa mudancgas
no tamanho corporal, no crescimento e na
fecundidade (Marques et al. 2019). Todavia, os
mecanismos ecoldgicos e evolutivos que atuam
sobre a estrutura tréfica em ecossistemas urbanos
investigados,
incluindo-se um melhor conhecimento de como a
mudanca nos predadores de topo, a introducao de
mesopredadores e de onivoros ndo nativos podem
afetar os niveis tréficos inferiores.

Outra abordagem, ainda pouco utilizada em
riachos brasileiros, esta relacionada aos efeitos
do tipo cascata tréfica (top-down; Northcote
1988), quando os peixes regulam a dinamica
dos organismos dos niveis tréficos inferiores,
selecionando presas e/ou influenciando a
ciclagem de nutrientes (Shurin et al. 2002), ou
quando os niveis tréficos superiores sdao afetados
pela disponibilidade de recursos basais (bottom
up; Mclntosh et al. 2005). No Brasil, poucos
estudos abordam essas questdes em riachos,
podendo ser citado o estudo de Motta & Uieda
(2008), que realizaram experimentos de exclusdo
de peixes e seus efeitos sobre a quantidade de
matéria organica e algas, e Winckler-Sosinski
et al. (2008), que verificaram que a densidade de
Plecoptera aumentou em locais onde a truta-arco-
iris foi excluida. Essas abordagens podem fornecer
informacdes importantes sobre os efeitos da
mudanca de composicao das comunidades sobre
a estrutura dos ecossistemas e a abundancia de
vérios organismos (Myers et al. 2007).

A poluicdo por pléasticos, que podem ser
ingeridos pelos peixes durante a alimentacao, é
um tema que tem ganhado aten¢do nos ultimos
anos. Ribeiro-Brasil et al. (2020) encontraram
fragmentos de nano, micro ou mesoplasticos
no trato gastrointestinal das 14 espécies de
peixes de pequeno porte analisadas em igarapés
amazonicos, e Garcia et al. (2020) encontraram
microplésticos (< 0,5 mm) em dez espécies em
riachos urbanizados do sul do Brasil. A ingestao de
plasticos pode afetar processos fisiologicos, alterar
o comportamento de predacdo, o desempenho
natatério e a atividade intestinal (Wen et al. 2018),

ainda necessitam ser melhor
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além de acelerar os processos de bioacumulacao
nas cadeias troficas (Mattsson et al. 2014).

Impactos em escala global, como as mudancas
climaticas, podem atuar de duas maneiras
deletérias sobre comunidades aquaéticas:
causando extincdes diretas de espécies ou
causando desestruturacdes progressivas das
comunidades por alteracdes na amplitude de
distribuicdo de espécies em consequéncia das
alteragdes previstasnoregime de chuvas e padroes
de temperatura (Oberdorff et al. 2015). Os peixes
podem ser afetados de ambas as formas, porém,
no segundo caso, poderiam ser prejudicados
especialmente pelas alteragdes na distribuicao
de recursos alimentares. Assim, modificagdes na
distribuicdo de espécies decorrentes de mudancas
climéticas globais podem alterar a estrutura e
composicdo das comunidades de peixes, e as
interacoes competitivas e de predacao, resultando
na modificacao da estrutura tréfica.

CONCLUSAO

Os resultados aqui apresentados indicam
que, embora existam estudos sobre ecologia
trofica de peixes em praticamente todos os
biomas brasileiros, a maior parte deles ainda
se concentra na regido Sudeste. Alguns riachos
como os de Cerrado, os intermitentes, e aqueles
com condicdes limnolégicas peculiares, como
riachos de dguas pretas da Mata Atlantica e da
Amazonia, merecem maior atencao.

Estudos sobre a estruturatréfica daictiofauna,
variacgdo espacial, sazonal, ontogenética e o efeito
dediferentesimpactosantrépicosindicamgrande
variabilidadenosresultados.Issoestdrelacionado
as complexas inter-relacdes entre os diferentes
componentes bi6ticos e abidticos de riachos, a
variedade de ecossistemas e impactos humanos
e as diferencas no desenho metodolégico
utilizado. Além disso, a identificacdo de fatores
biéticos e abidticos que atuam de forma isolada
devem ser melhor investigados, incluindo a
obtencdo de informacdes mais precisas dos
regimes de vazdo de diferentes tipos de riachos,
a identificagcdo espacial de gradientes quimicos
e fisicos (incluindo turbidez, teor de nutrientes
e de matéria organica) e o registro de espécies
invasoras.

Estudos que abordam o papel das espécies
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invasoras na ecologia trofica dos peixes e
nas teias troficas aquéticas sdo escassos,
demandando maior atencdo em vista das
alteracdes que podem causar nas comunidades
pela predacdo direta, competicdo com nativas e
efeitos indiretos nas redes alimentares. Embora
estudos de natureza experimental sejam ainda
incipientes no Brasil, estes poderdo ajudar na
compreensdo das influéncias diretas e indiretas
de fatores biéticos e abidticos sobre a ecologia e
interacoes tréficas da ictiofauna de riachos. Além
disso, a identificagdo mais precisa e a melhor
quantificacdo das fontes alimentares em escala
temporal e espacial, a avaliagdo do contetdo de
energia e das eficiéncias de assimilagdo pelos
peixes poderdo contribuir para o avan¢o do
conhecimento desses importantes ecossistemas.

Cabe ressaltar que os estudos de variacoes
sazonais e espaciais e efeitos antrépicos na
estrutura tréfica da comunidade, abrangem, de
modo geral, curtos periodos, sendo recomendével
a realizacdo de estudos de longa duracdo.
Diversos processos atuam em escala de anos ou
décadas, como introducado de espécies exéticas,
eutrofizacdo, mudancas na vazdo, uso do solo,
urbanizacdo e mudancas climdticas, e, portanto,
estudos de longa duracdo podem fornecer
informagdes sobre o estado de conservacdo
das comunidades. Da mesma forma, a maior
parte dos estudos tem se concentrado na escala
local, sendo importante incluir abordagens
multi-escala em escala de bacia ou microbacia
para compreender a organizacado tréfica das
comunidades aqudticas.

Outras questdes envolvem conceitos como
a relacdo entre numero de niveis tréficos e
a produtividade, a integracdo de dados em
abordagens ecossistémicas e das teias troficas
na perspectiva das comunidades. Ferramentas
de modelagem ecossistétmica como Ecopath
também devem ser consideradas, em vista dos
poucos trabalhos existentes até o momento no
Brasil. Outra abordagem integrada consiste na
investigacdo das teias troficas no ambito da Teoria
de Redes, que estuda as relacdes entre os nos
(consumidores e recursos), devendo contribuir
para o avang¢o no conhecimento de processos que
ocorrem em riachos brasileiros.
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