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Sinopse:  
Populações de peixes tropicais em comunidades altamente diversas deveriam apresentar baixa 

variação interindividual no uso de recursos, uma vez que a competição interespecífica restringiria 

a expansão dos nichos populacionais e, consequentemente, a variação interindividual. Porém, em 

espécies com distribuições geográficas muito amplas essa variação pode ocorrer, devido aos 

diferentes contextos ecológicos nos quais essas espécies estão envolvidas. Neste sentido, 

investigamos a existência de variação interindividual no uso de recursos alimentares em diferentes 

populações naturais do ciclídeo Mesonauta festivus, e quantificamos essa variação. 

 

Palavras-chave: Especialização individual; Mesonauta festivus; Isótopos estáveis. 
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”Não é o mais forte que sobrevive, nem o mais inteligente, mas o que melhor se 

adapta às mudanças” (Leon C. Megginson). 
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RESUMO 

 

Indivíduos dentro de uma população podem utilizar diferentes recursos pelo simples 

fato de habitarem diferentes ambientes ou serem de sexos ou classes etárias 

diferentes. Entretanto, indivíduos também podem exibir variação quanto às 

características de nicho, mesmo pertencendo ao mesmo sexo ou classe etária, ou 

ocorrendo em um mesmo local e intervalo de tempo. Essa variação intrapopulacional 

pode constituir uma forma de especialização individual, na qual os indivíduos 

utilizam um subconjunto de recursos significativamente menor do que a população 

como um todo. Recentemente foi demonstrado que a especialização individual tende 

a aumentar em ambientes de baixa latitude para diferentes grupos taxonômicos de 

animais, incluindo peixes. O ciclídeo Mesonauta festivus, é uma espécie tropical com 

ampla distribuição geográfica, hábitos generalistas, e que vive em comunidades 

altamente diversas. Nesse contexto, a especialização individual poderia ocorrer de 

forma homogênea entre as populações, ou variar dentro de um mesmo tipo de 

ambiente, em função do contexto local (disponibilidade de recursos e composição da 

ictiofauna).  Dessa forma, nosso trabalho investigou a existência de variação 

interindividual no uso de recursos alimentares em exemplares do ciclídeo Mesonauta 

festivus amostrados em quatro localidades na várzea nas proximidades de Manaus, 

Amazônia Central brasileira: Catalão, Janauari, Iranduba e Pirapora. Análises 

morfológicas mostraram que machos e fêmeas são morfologicamente similares, 

diferindo apenas em relação ao tamanho (fêmeas são maiores do que machos). A 

dieta de machos e fêmeas foi diferente apenas para os indivíduos amostrados no 

Janauari e Iranduba, mas não houve relação entre a morfologia e as características 

da dieta entre os sexos. Não houve correlação significativa entre a composição da 

dieta (verificada nos conteúdos estomacais) e a composição isotópica dos 

exemplares das quatro localidades analisadas. Mesonauta festivus apresentou uma 

situação peculiar: não é uma espécie generalista onde todos os indivíduos são 

generalistas, mas também não é constituída por uma combinação de especialistas. A 

situação variou entre as diferentes localidades analisadas, e isso possivelmente 

depende do contexto, que envolve tanto a disponibilidade local de itens alimentares, 

quanto à composição da ictiofauna que compartilha o ambiente com M. festivus. 
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ABSTRACT 

 

Individuals within the same population may use different resources simply because 

they live in different environments or because of differences related to the gender or 

age classes. However, individuals may also exhibit variation in niche amplitude, even 

though they belong to the same sex or age class and occurring in the same site and 

at the same time. This individual variation is called "individual specialization," in 

which individuals use a subset of resources significantly smaller than that of the 

population as a whole. Recently it has been shown that individual specialization 

tends to increase in low latitude environments for different taxonomic groups of 

animals, including fishes. The cichlid Mesonauta festivus is a tropical fish species 

that lives in highly diverse communities, with generalist habits and that has a very 

wide geographic distribution. In this context, individual specialization could occur 

homogeneously among populations or may vary within a given type of environment 

according to the local context (resource availability and local ichthyofaunal 

composition). In this sense, our work investigates the existence of interindividual 

variation of the cichlid M. festivus in the use of food resources in four localities in a 

“várzea” floodplain area in the Brazilian Central Amazon: Catalão, Janauari, Iranduba 

and Pirapora. Morphological analyzes showed that males and females are 

morphologically similar, differing only in size (females are larger than males). The diet 

of males and females was different in only two of the localities (Janauari and 

Iranduba), but there was no relation between morphology and dietary characteristics 

between the genders. There was no significant correlation between the composition 

of the diet (verified in the stomach contents) and the isotopic composition of the 

individuals among the four localities sampled. Mesonauta festivus presented a 

peculiar situation: it is not a generalist species where all individuals are generalists, 

but neither is composedof a combination of specialists. The situation varies among 

the different localities analyzed, and this possibly depends on the context, which 

involves both the local availability of food items and the composition of the 

ichthyofauna that shares the environment with M. festivus. 
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1. INTRODUÇÃO  

 

Em estudos ecológicos, as espécies são geralmente tratadas sob um ponto 

de vista tipológico, no qual todos os indivíduos de uma população são considerados 

ecologicamente equivalentes em relação ao uso de recursos (Leibold, 1995). Esta 

visão das populações naturais advém da ecologia clássica, na qual um dos 

principais componentes é a teoria do nicho ecológico (Hutchinson, 1957; Schoener, 

1989). Esta visão, no entanto, tem sido repetidamente refutada por dados empíricos, 

mostrando que muitas populações naturais são compostas por indivíduos 

ecologicamente heterogêneos que usam diferentes subconjuntos dos recursos 

disponíveis (Van Valen, 1965; West, 1986; Werner e Sherry, 1987; Skúlason e Smith, 

1995; Smith e Skúlason, 1996; Estes et al., 2003; Bolnick et al., 2003; Araújo e 

Gonzaga, 2007; Araújo et al., 2008; Araújo et al., 2011). 

Para entender melhor essa variação entre indivíduos, Roughgarden (1979) 

propôs que a amplitude de nicho total de uma população (total niche width - TNW) 

pode ser decomposta em dois componentes, o componente intraindividual (within-

individual component – WIC), que é a variação média dos recursos encontrados 

dentro do nicho dos indivíduos, e o componente interindividual (between-individual 

component – BIC), que representa a variação entre os indivíduos, (TNW = WIC 

+BIC) (Figura 1). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 1. O nicho de uma população (linha grossa) pode ser subdividido nos nichos de cada um dos 
indivíduos que a compõem (linhas finas). Em uma população de indivíduos generalistas (A), WIC 
representa a maior parte de TNW, enquanto em uma população de indivíduos especialistas (B) BIC 
representa a maior parte de TNW. Figura reproduzida de Roughgarden (1979). 
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Variação no uso de recurso pode ocorrer de diferentes formas dentro de uma 

população, e essa variação interindividual pode estar associada a diferenças entre 

os sexos (Martins et al., 2008), classes etárias (Polis, 1984), e morfotipos distintos  

(Smith e Skúlason, 1996), ou mesmo pelo simples fato de habitarem diferentes 

ambientes (Durell, 2000). 

Entre as causas relacionadas ao fator sexo podemos destacar a exploração 

diferenciada do ambiente, como dimorfismo no uso de recursos entre machos e 

fêmeas (Shine et al., 2002; Martins et al., 2008), diferenças no comportamento, ou 

requisitos energéticos diferenciados relacionados à reprodução (Martins et al., 2006; 

Araújo e Gonzaga, 2007).  Já em relação à variação ao longo da ontogenia, grupos 

etários diferentes podem funcionar de forma ecologicamente distinta, devido a 

mudanças relacionadas ao tamanho corporal (Polis, 1984; Specziár e Rezsu, 2009), 

e especialmente o aparato bucal (Hahn et al., 2004). 

Outra possível causa da variação intraespecífica está relacionada à mudança 

na morfologia “feeding morphology” (Mittelbach et al., 1992; Mittelbach et al., 1999; 

Skúlason e Thomas, 1995; Binning e Chapman, 2010). Características morfológicas 

refletem o nicho ecológico e a distribuição dos indivíduos, juntamente com a 

delimitação dos grupos tróficos de cada espécie (Watson e Balon, 1984; Barrella et 

al., 1994; Beaumord e Petrere-Jr.,1994; Winemiller, 1991). As variações na 

morfologia podem estar associadas a diferenças comportamentais e/ou nas 

interações tróficas, e essas variações refletem nas diferenças funcionais e na 

exploração dos recursos alimentares (Pettersson et al., 2000; Breda, 2005).  

Vale ressaltar ainda que a qualidade e a abundância dos recursos disponíveis 

no ambiente também podem influenciar o comportamento alimentar individual (Krebs 

e McCleery, 1984). Como a disponibilidade dos recursos geralmente não é 

homogênea no tempo e no espaço espera-se que a utilização desses recursos 

também varie (Manly et al., 1993). Portanto, indivíduos de uma espécie ocorrendo 

em diferentes regiões devem estar expostos a condições de disponibilidade de 

recursos particulares (Bolnick et al., 2003), seja por diferenças na oferta de alimento, 

seja pela partilha ou competição com outras espécies.  

Entretanto, de modo independente a essas diferenças fenotípicas, os 

indivíduos podem utilizar apenas subconjuntos dos recursos utilizados por toda a 

população. Quando tal variação não é diretamente relacionada ao sexo, classe 
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etária, ou morfotipos discretos, ela é denominada como especialização individual 

(Bolnick et al., 2003).  

Partindo desse princípio, Bolnick et al. (2003) definiram como especialista um 

indivíduo cujo nicho é substancialmente mais estreito do que o nicho da sua 

população, devido a razões não atribuíveis ao sexo, idade ou grupo morfológico. 

Dessa forma “especialização individual” ocorre quando os indivíduos utilizam um 

subconjunto de recursos significativamente menor do que a população como um 

todo (Bolnick, et al., 2003). Assim, Bolnick et al. (2003) destacaram uma importante 

questão: por que indivíduos da mesma população, que possuem o mesmo conjunto 

de recursos disponíveis, selecionam recursos diferentes? 

A Teoria do Forrageamento Ótimo (Stephens e Krebs, 1986) pode ser utilizada 

como arcabouço para entendermos o que levaria os indivíduos de uma mesma 

população a apresentarem dietas diferenciadas (Bolnick et al., 2003). De acordo com 

essa teoria, um indivíduo consome um determinado tipo de alimento de acordo com 

seu custo-benefício, este atribuído à razão entre seu aporte energético e tempo 

despendido na sua obtenção e manipulação (Stephens e Krebs, 1986). Neste 

sentido, diferentes alimentos (ou combinações de alimentos) poderiam resultar em 

saldos energéticos similares, abrindo espaço para a ocorrência de seleção dos 

alimentos ingeridos e à existência de especialização individual (Svanbäck e Bolnick, 

2005; Tinker et al., 2008). A Teoria do Forrageamento Ótimo prevê que a competição 

intraespecifica pode aumentar ou diminuir a especialização individual, dependendo 

da variação na ordem dos recursos. No entanto, a competição interespecífica, a 

oportunidade ecológica (i.e., diversidade de recursos disponíveis) e a predação 

também podem afetar o grau de especialização individual em populações naturais 

(Araújo et al., 2011). 

Diversos estudos observacionais e experimentais têm testado o efeito 

específico desses fatores (principalmente competição intraespecífica e oportunidade 

ecológica) sobre o grau de especialização individual de populações de uma 

determinada espécie, os quais, no geral, confirmam as previsões da teoria do 

forrageamento ótimo (e.g., Bolnick et al., 2007; Bolnick et al., 2010; Araújo e Costa-

Pereira, 2013; Evangelista et al., 2014; Kernaléguen et al., 2015; Newsome et al., 

2015; Costa-Pereira et al., 2017).  Outro mecanismo conhecido que também possui 

base nos princípios da Teoria do Forrageio Ótimo é a existência de trocas ecológicas 
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(“trade-offs”) associadas ao forrageio (Bolnick et al., 2003). Consideramos como 

trade-off o resultado de um indivíduo ser mais eficiente na obtenção e manipulação 

de determinada alimento, necessariamente implicando em ser menos eficiente no 

uso de outro(s) tipo(s) de alimento (Bolnick et al., 2003). Os trade-offs fazem com 

que os indivíduos sejam incapazes de utilizar todos os recursos disponíveis com a 

mesma eficiência (Bolnick et al., 2003), e sua ocorrência pode ter base morfológica, 

biomecânica (Snowberg et al., 2015), cognitiva (Sanz-Aguilar et al., 2015) e/ou 

fisiológica (Afik e Karasov, 1995), de forma que em populações fenotipicamente 

variáveis os indivíduos utilizarão apenas subconjuntos do nicho populacional, 

resultando em especialização individual (Bolnick et al., 2003). Por exemplo, quando 

um indivíduo se especializa no consumo de um tipo de presa “A”, perde (ou tem 

reduzida) a capacidade de desempenhar eficientemente a captura da presa “B”, e 

vice-versa. Neste contexto, um indivíduo generalista que consome ambas presas é 

menos eficiente do que os respectivos especialistas, o que favoreceria a 

especialização individual (Bolnick et al., 2003). Neste sentido, a evolução da 

especialização individual tem sido interpretada como uma consequência da 

expansão do nicho populacional devido à liberação competitiva, ou seja, os 

indivíduos de uma população em uma comunidade com poucos competidores 

estariam livres para utilizar diferentes recursos, o que proporcionaria um aumento da 

amplitude do nicho populacional (Bolnick et al., 2003) e abriria a possibilidade de 

especialização individual. 

A ideia de que a competição interespecífica interfere na especialização 

individual vem da Hipótese da Variação de Nicho, que afirma que quando uma 

população é ecologicamente liberada de competição interespecífica, a amplitude do 

nicho total da população (TNW) aumenta principalmente pelo aumento da variação 

entre os indivíduos (BIC, Van Valen, 1965). Se a competição interespecífica 

enfraquece a possibilidade de especialização individual, espera-se que esta seja 

menos evidente em comunidades ricas em espécies, onde a competição 

interespecífica deve ser mais forte (Araújo et al., 2011). 

Dados que corroboram tal hipótese foram obtidos em ambientes de baixa 

diversidade de espécies em regiões temperadas, como os estudos desenvolvidos 

com espécies de peixes hábitos lacustres dos gêneros Gasterosteus 

(Gasterosteidae) (Schluter, 1995; Robinson, 2000; Bolnick, 2004) e Lepomis 
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(Centrarchidae) (Robinson et al., 1993; Robinson et al., 1996); e entre pássaros de  

regiões tropicais depauperadas, em estudos desenvolvidos com tentilhões (Werner e 

Sherry, 1987; Smith, 1990). Portanto, não seria esperado esse tipo de variação em 

comunidades diversas e saturadas de espécies potencialmente competidoras, como 

as comunidades tropicais prístinas (Araújo et al., 2007a). Mais recentemente, Araújo 

e Costa-Pereira (2013) demonstraram que a especialização individual tende a 

aumentar em ambientes de baixa latitude para diferentes grupos taxonômicos de 

animais, incluindo peixes marinhos ou estuarinos. Entretanto, não há evidências 

sólidas de que esse padrão se aplique a comunidades hiperdiversas de peixes 

tropicais estritamente de água doce, como é o caso da Amazônia. 

A especialização individual pôde ser constatada para vários grupos de 

organismos em regiões tropicais, como anfíbios anuros (Araújo et al., 2007a; Araújo 

et al., 2009), vespas-caçadoras (Araújo e Gonzaga, 2007) e marsupiais (Martins et 

al., 2008). Esses parecem ter sido os primeiros relatos de diferenças interindividuais 

em comunidades tropicais de alta diversidade, indicando que esse fenômeno, não 

necessariamente, resulta da expansão do nicho populacional resultante de liberação 

ecológica em regiões temperadas pouco diversas. Outros exemplos de variação no 

uso do recurso entre indivíduos já foram observados em mais de 200 espécies, 

incluindo moluscos, insetos, crustáceos, peixes, anfíbios, aves e mamíferos 

(revisado em Bolnick et al., 2003 e Araújo et al., 2011).  

A ocorrência de especialização individual em populações naturais tem sido 

considerada importante por ter implicações ecológicas e evolutivas tanto no nível de 

população quanto de comunidades (Hughes et al., 2008; Bolnick et al., 2011). A 

variação interindividual no uso dos recursos pode, por exemplo, alterar a 

estabilidade, abundância e risco de extinção das populações, influenciar na 

probabilidade de coexistência de espécies (Bolnick et al., 2011; Dall et al., 2012; 

Araújo e Costa-Pereira, 2013), e é fundamental em processos de adaptação e 

especiação (Doebeli et al., 2007; Agashe e Bolnick, 2010).  

1.1 O uso de Isótopos estáveis como indicador de especialização trófica 
individual 
 

Isótopos estáveis são nuclídeos não radioativos de um mesmo elemento 

químico com diferentes números de nêutrons (Martinelli et al., 2009). A composição 

isotópica de uma amostra é expressa em notação delta (δ) e em partes por mil (‰). 
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(Sulzman, 2007; Fry, 2008; Martinelli et al., 2009). Sendo que a composição 

isotópica é determinada pela razão isotópica (13C/12C ou 15N/14N) de uma amostra 

comparada com razão isotópica de um padrão internacionalmente aceito (Manetta e 

Benedito-Cecílio, 2003; Ducatti, 2007; Fry, 2008; Martinelli et al., 2009). O padrão 

para o carbono é o PDB, um fóssil de Belemnitella americana da formação PeeDee 

da Carolina do Sul (EUA) Fry, 2008. Entretanto, com o esgotamento desse material 

atualmente se utiliza o Vienna-PDB (VPDB) como padrão alternativo (Ducatti, 2007; 

Sulzman, 2007; Fry, 2008). O padrão para o nitrogênio é o N2 atmosférico (Ducatti, 

2007; Sulzman, 2007; Fry, 2008). 

Em estudos ecológicos, os isótopos estáveis mais utilizados são carbono, 

nitrogênio, enxofre, oxigênio e hidrogênio (Pereira e Benedito, 2007), consistindo os 

isótopos de carbono (13C/12C) e nitrogênio (15N/14N) os mais comuns em estudos de 

ecologia trófica (sendo os isótopos de maior massa mais raros em condições 

naturais) (DeNiro e Epstein, 1981; France,1995; Grey 2006; Carvalho, 2008). Por 

causa de sua baixa discriminação isotópica (usualmente entre 0,5 e 1 %₀), o 

carbono é o que melhor correlaciona as fontes alimentares e os consumidores, ao 

passo que o nitrogênio, que possui uma discriminação mais acentuada a cada nível 

trófico (usualmente entre 1,3 a 5,3 ‰, com média de 3,4 ‰), permite estimar o nível 

trófico do consumidor (Minagawa e Wada, 1984; Vanderklift e Ponsard, 2003; Post, 

2002).  

A análise de isótopos estáveis é uma ferramenta que tem sido amplamente 

utilizada em estudos ecológicos sendo empregada em diversas linhas de pesquisa e 

com diferentes grupos taxonômicos (Post, 2002). Esta ferramenta tem se mostrado 

muito importante nos estudos de ecologia trófica, pois auxilia na determinação das 

fontes de energia (Benedito-Cecílio et al., 2000; Leite, 2000; Benedito-Cecílio e 

Araújo-Lima, 2002; Mortillarro et al., 2015; Marshall et al., 2008; Medeiros e 

Arthington, 2011); na identificação de níveis tróficos para indivíduos e populações 

(Vander Zanden e Rasmussen, 1999; Post, 2002; Carassou et al., 2008); na 

elucidação de teias tróficas em ecossistemas (Minagawa e Wada, 1984; Sánchez-

Piñero e Polis, 2000); e na investigação de fluxos de energia entre componentes de 

sistemas ecológicos (Peterson e Fry, 1987; Pasquaud et al., 2010). 

Em estudos sobre ecologia trófica a análise da composição isotópica é 

considerada uma ferramenta robusta, pois remove a subjetividade normalmente 
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encontrada na análise do conteúdo estomacal (Pereira e Benedito, 2007; Carvalho, 

2008). A análise de conteúdo estomacal reflete a alimentação durante um intervalo 

de tempo restrito, desta maneira demonstra informações relativas à variação e 

composição específica das presas selecionadas, as quais usualmente são 

relacionadas com a abundância relativa das mesmas no espaço e no tempo (Papiol 

et al., 2012). As assinaturas isotópicas revelam os recursos assimilados aos tecidos 

do organismo e fornecem uma medida da dieta em mais longo prazo (meses ou 

anos) em comparação a análise de conteúdo estomacal (últimas refeições) (DeNiro 

e Epstein, 1978; Fry et al., 1978; Pereira e Benedito, 2007; Carvalho, 2008). O uso 

conjunto das duas técnicas, portanto, pode levar a um melhor entendimento das 

variações temporais e espaciais da dinâmica trófica dos ecossistemas (Rosemberg, 

2016). A velocidade com a qual ocorre a substituição de moléculas e de tecidos em 

um organismo denomina-se turnover, o qual reflete a incorporação de isótopos 

estáveis nos diferentes tecidos na medida em que ocorre uma alteração do padrão 

alimentar (Manetta e Benedito-Cecilio, 2003). Sendo assim, tecidos com turnover 

rápido refletirão dietas mais recentes, enquanto aqueles com taxas de turnover mais 

lento refletirão dietas de períodos mais remotos (Ducatti, 2007). De modo geral, os 

tecidos ativos metabolicamente (fígado, pâncreas e tecido gorduroso) apresentam 

taxas de turnover mais rápidas (que refletem ingestão mais recente dos alimentos) 

que os tecidos menos ativos metabolicamente, como músculo e colágeno dos ossos 

(que podem refletir dieta em longo prazo) (Ducatti, 2007; Sacramento et al., 2016).  

Para a utilização dos isótopos estáveis como metodologia em estudos de 

ecologia trófica é necessário que as fontes que compõem a dieta do animal em 

questão sejam isotopicamente distintas (Deniro e Epstein, 1981; Martinelli et al., 

1988). Em adição, os peixes onívoros mudam sua dieta tanto ao longo do tempo 

quanto entre locais de ocorrência, o que pode implicar em grande faixa de variação 

nos valores isotópicos (Oliveira, 2003).  

A utilização simultânea de isótopos de C e N, além de ampliar a aplicação da 

técnica, reduz consideravelmente a complexidade que as variações sazonais e 

individuais poderiam sugerir, (Harvey e Kitchell, 2000; Johannsson et al., 2001; 

Overman e Parrish, 2001). Dessa forma, esta abordagem vem sendo aplicada 

extensivamente em estudos de ecologia trófica alimentar e permite que interações 
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complexas relacionadas à detritivoria e onivoria sejam detectadas e quantificadas 

(Kling et al., 1992; Cabana e Rasmussen, 1994; 1996). 

O primeiro trabalho realizado com intuito de identificar as fontes autotróficas 

de energia para alguns peixes amazônicos detritívoros utilizando isótopo estável de 

carbono foi realizado por Araújo-Lima et al. (1986), os quais indicaram que o 

fitoplâncton era a principal fonte de carbono. Outros trabalhosos desenvolvidos com 

o mesmo intuito (Fernández, 1993; Forsberg et al., 1993; Benedito-Cecílio et al., 

2000), também apontaram o fitoplâncton como uma importante fonte de energia. 

Benedito-Cecílio e Araújo-Lima (2002) verificaram que os valores de δ13C do 

Semaprochilodus insignis variam entre rios de água branca e preta, sendo que os 

indivíduos de água preta são menos enriquecidos em carbono do que os de água 

branca. Os autores enfatizam que somente as médias dos valores isotópicos não 

são capazes de estimar a contribuição das fontes de energia para a espécie 

estudada, pois as fontes são espacialmente variáveis, portanto, sugerem que são 

necessários mais estudos.  
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2. HIPÓTESE ECOLÓGICA 

 

 Foi demonstrado que a especialização individual tende a aumentar em 

ambientes de baixa latitude para diferentes grupos taxonômicos de animais, 

incluindo peixes. Entretanto, os estudos envolvendo peixes foram realizados 

predominantemente com espécies marinhas ou estuarinas e em ambientes 

temperados, sem evidências conclusivas sobre como a especialização individual 

ocorre entre peixes de água doce tropicais. Esses ambientes abrigam comunidades 

de peixes altamente diversas, onde a especialização ecológica e o estreitamento de 

nicho são características comumente observadas. Neste sentido, nossa hipótese é 

que peixes tropicais de água doce com hábitos alimentares generalistas poderiam 

exibir diferentes graus de especialização individual, variando em um mesmo tipo de 

habitat em função do contexto ecológico local, como a composição da ictiofauna. 

 

3. OBJETIVO GERAL  

  

 Investigar a variação interindividual e o grau de especialização individual no 

uso de recursos alimentares de uma espécie de peixe em diferentes localidades na 

várzea da Amazônia central brasileira. 

3.1 Objetivos específicos 

 

1. Investigar possíveis efeitos do sexo na variação interindividual na dieta; 

2. Verificar se diferenças morfológicas explicariam as diferenças eventualmente 

observadas na dieta dos indivíduos; 

3. Averiguar se maior especialização individual na dieta estaria associada com 

nichos tróficos mais amplos entre indivíduos amostrados em diferentes 

localidades na várzea; 

4. Avaliar a similaridade na composição da dieta e na composição isotópica de C 

e N em indivíduos de uma mesma espécie, amostrados em diferentes 

localidades na várzea.  
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4. MATERIAL E MÉTODOS 

 

4.1 Considerações sobre a espécie estudada 
 

Para este estudo foi selecionado indivíduos de Mesonauta festivus (Heckel, 

1840) (González, 2006; Prang, 2007; Lins, 2011). Essa espécie pertence à ordem 

Cichliformes, família Cichlidae, a qual constitui um dos maiores grupos de peixes de 

água doce do mundo, com pelo menos 1724 espécies descritas (Fricke et al., 2019). 

Segundo Kullander (1998) os Cichlidae da América do Sul compreendem cerca de 

50 gêneros e um número estimado de 450 espécies (Albert e Reis, 2011). Segundo 

Prang (2007), M. festivus é considerada de grande interesse junto ao mercado de 

peixes ornamentais. Mesonauta festivus apresenta pequeno porte, atingindo 15 cm 

de comprimento padrão (Santos et al., 2006) (Figura 2). 

 

Figura 2. Ciclídeo Mesonauta festivus descrito. Foto: Juliana Santos 

 

Essa espécie apresenta uma ampla distribuição geográfica, incluindo na 

drenagem do rio Paraguai na bacia do rio Paraná no Brasil e Paraguai; e os rios 

Guaporé (Brasil e Bolívia), Madre de Dios (Peru), Mamoré (Bolívia), Jamari e baixo 

Tapajós na bacia do rio Amazonas, no Brasil (Kullander e Silfvergrip, 1991). Além de 

apresentar essa grande distribuição, é uma espécie muito abundante especialmente 
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entre as herbáceas aquáticas na Amazônia Central (Dutra, 2010; Prado et al., 2010 

e Costa et al., 2011).  

Essa ampla distribuição geográfica provavelmente está relacionada à elevada 

capacidade de dispersão da espécie, que pode ser atribuída a características 

biológicas e comportamentais específicas (Pires et al., 2014). Esse conjunto de 

características engloba: capacidade de nado na região pelágica; alta tolerância 

ambiental (permitindo que a espécie viva sob condições abióticas diferentes); 

pequeno tamanho da primeira maturação sexual e sua capacidade de desova ao 

longo de todo o ciclo hidrológico (aparentemente não associado a uma gatilho 

ambiental específico); comportamento de imitar folhas mortas, que é principalmente 

realizado por juvenis (que pode diminuir as pressões de predação) (Pires et al., 

2014). Todas essas características sugerem que a espécie é altamente bem 

sucedida em estabelecer populações em ambientes que são notavelmente 

diferentes em relação à variação hidrológica, pH, nível de oxigênio e velocidade da 

água. Sendo assim, espera-se que as espécies de amplo alcance não sejam apenas 

generalistas em relação à tolerância ambiental, mas também em relação à dieta, 

permitindo-a lidar com flutuações sazonais da disponibilidade de alimento (Pires et 

al., 2014). Sua dieta inclui detritos, perifíton e microcrustáceos (Röpke et al., 2013).  

 

4.2 Área de estudo  
 

O rio Solimões-Amazonas nasce na região andina, onde os processos 

erosivos são intensos apresentando, portanto, uma alta carga de sedimentos 

(Santos e Ferreira, 1999). Possui uma extensão de aproximadamente 6.800 km 

(Goulding et al., 2003), representando um exemplo clássico de rio de água branca 

amazônico, com águas turvas e barrentas, com baixa transparência (entre 0,10 a 

0,50 m), composição química da água aproximadamente neutra, com pH em torno 

de 6,5 a 7,0 e alta condutividade elétrica, variando entre 40-100 μS cm -1 (Santos e 

Ferreira, 1999; Silva et al., 2010; Junk et al., 2011). 

A importância dos sedimentos transportados pelo rio Solimões- Amazonas 

está amplamente relacionada ao fato de que quando suas águas transbordam 

lateralmente sobre a vegetação e chegam aos lagos da planície aluvial, perdem 

velocidade propiciando a decantação e deposição dos sedimentos e nutrientes no 
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fundo, constituindo um processo cíclico de fertilização dos solos da planície, 

regionalmente chamadas de várzeas (Santos, 2011). 

Os lagos de várzea são elementos dominantes na paisagem das planícies 

aluviais adjacentes aos grandes rios de água branca da Amazônia (Junk et al., 

1989). Apresentam grande importância no ciclo vital de muitos organismos 

aquáticos, inclusive para os peixes. Esses, principalmente nas cheias servem como 

área de refúgio, alimentação, crescimento e reprodução para a maioria das espécies 

(Sieppel et al., 1992, Goulding, 1996). 

Planícies inundadas por grandes rios, como os da Bacia Amazônica, são 

caracterizadas por um pulso de inundação monomodal previsível, e de grande 

amplitude que representa um dos principais agentes reguladores do ecossistema 

amazônico. (Junk et al., 1989; Junk, 1997). Na Amazônia Central, o período de 

enchente ocorre entre janeiro e abril, o período de cheia entre maio e julho, o 

período de vazante entre agosto e setembro, e o período de seca entre os meses de 

outubro a dezembro (Bittencourt e Amadio, 2007). Nessa região, o pulso de 

inundação altera a paisagem do sistema e mantém uma grande diversidade de 

habitats para os organismos aquáticos, como os bancos de herbáceas aquáticas 

(Junk et al., 1989).  

As localidades amostradas localizam-se dentro da planície de inundação da 

Amazônia Central e dista cerca de 10 km da cidade de Manaus. O complexo Catalão 

é um sistema flúvio-lacustre localizado na confluência dos rios Solimões e Negro 

entre as coordenadas de 03°10’04” S e 59°54’45” W (Fig.3). Essa região 

corresponde a uma área de terras baixas com uma série de lagos interconectados e 

devido a essa conectividade e ao pulso de inundação anual desses rios (Junk et al., 

1989), o nível da água desses lagos sofre variação de profundidade, e conforme a 

variação do nível da água podem formar uma unidade contínua, isolar-se ou até 

mesmo secar quase completamente (Do Vale, 2003). Nesse conjunto de lagos, 

embora o rio Solimões contribua para maior entrada de água ao longo do ano (Leite 

et al., 2006) e a coloração das águas seja predominante branca (Sioli, 1968), 

alterações na coloração da água são observadas, devido a diferenças de correnteza, 

pela decantação e misturas de águas dos rios Solimões (águas brancas) e Negro 

(águas pretas) (Bleich et al., 2014). A composição da vegetal marginal do catalão é 

bastante variável, mais na maioria é formada por pastagens. Nas porções mais altas 
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também ocorre formação de matas ciliares, contudo grande parte destas já é 

secundária. Outro importante fator componente da vegetação são as herbáceas 

aquáticas Paspalum repens, Echinochloa polystachya, Eichornia crassipes e Oriza 

perennis, que, principalmente no período de cheia formam grandes bancos de 

vegetação flutuante (Do Vale, 2003). Nesse complexo encontram-se duas das 

localidade amostradas Catalão e Pirapora, as quais apresentam características 

similares devido a sua proximidade, porém no período de vazante e seca, a 

localidade Pirapora por se encontrar em área de terras baixas tende a se isolar do 

complexo Catalão.  

A localidade Janauari situa-se à margem direita do Rio Negro, com uma área 

total de nove mil hectares, estando inserido na Área de Proteção Ambiental Encontro 

das Águas pela Lei Municipal nº 41/2000. A localidade também é banhada pelo Rio 

Negro e pelo Rio Solimões. Na época da cheia (novembro-abril) as águas do Rio 

Negro inundam a área do parque, já no período mais seco (maio-outubro) as águas 

do Solimões ocupam as margens do Janauari (Soares et al., 2007). Essa localidade 

devido à proximidade de Manaus levou ao sucesso da atividade turística o que 

motivou o crescimento demográfico desordenado, com moradores oferecendo 

serviços de alimentação e artesanato, o que levou a área a sofrer ação antrópica 

(Amaral et al., 1997).  

Já a localidade Iranduba situa-se num canal que leva ao Lago Iranduba 

localizado próximo a calha do rio Solimões, localizada no município de Iranduba, 

sendo banhada apenas pelo rio Solimões, sendo a localidade estudada que se 

encontra mais distante de Manaus. Em ambas as localidades Janauari e Iranduba às 

herbáceas aquáticas também fazem parte da composição vegetal. 

As plantas herbáceas são um dos biótopos mais importantes nas áreas 

alagáveis, e por possuírem ciclos de vida curtos e altas taxas reprodutivas, são 

capazes de colonizar rapidamente numerosos habitats nas planícies de inundação, 

podendo cobrir até cerca de 70% da área inundada (Melack e Forsberg, 2000), o 

que as coloca em posição chave como habitat para a fauna aquática e terrestre 

(Lowe-McConnell, 1987; Junk e Piedade, 1997; Piedade et al., 2010). Esses 

estandes são formados geralmente por associação de plantas aquáticas e 

semiaquáticas, destacando-se entre elas as gramíneas conhecidas na região como 

“capim” que são dominantes nas planícies de inundação: Echinochloa polystachya, 
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Paspalum repens, Paspalum fasciculatum, Oryza grandiglumis; e espécies flutuantes 

(não gramíneas) como Eichhornia spp. e Pistia stratiotes (Lowe-McConnell, 1987; 

Thomaz e Bini, 2003). 

As herbáceas aquáticas apresentam uma grande variedade de superfícies 

que podem ser colonizadas por diversos organismos aquáticos, algas sésseis, zoo e 

fitoplâncton, invertebrados incluindo muitas espécies de larvas de insetos, moluscos, 

crustáceos bem como os peixes juvenis e adultos (Junk e Howard Williams, 1984; 

Heckman, 1998), sendo fontes ricas em alimento para muitos invertebrados e 

vertebrados, constituindo o habitat preferencial de vários organismos (Tonn e 

Magnusson, 1982; Henderson e Hamilton,1995; Junk et al., 1997;Schiesari, 2003). 

Essas plantas são ambientes-chave para a proteção e conservação de 

diversas espécies de peixes de várzea amazônica (Sanchez-Botero e Araújo-Lima, 

2001), sendo esse habitat reconhecido pela sua importância para a ictiofauna (Saint 

Paul et al., 2000; Corredor, 2004), atuando como abrigo, proteção contra 

predadores, substrato para desova e local de forrageamento (Junk, 1984; Junk et al., 

1997; Pelicice et al., 2005). E foi nesse habitat de bancos de herbáceas aquáticas, 

localizados em um trecho do sistema Solimões-Amazonas, na Amazônia Central, 

que o estudo foi realizado (Figura 3). 

 

Figura 3. Trecho do sistema Solimões-Amazonas onde foram realizadas as coletas. Os pontos 
vermelhos na imagem representam os locais amostrados. 
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4.3 Amostragem e preparação laboratorial  
 

Exemplares de Mesonauta festivus foram coletados em bancos de herbáceas 

aquáticas dominadas por Paspalum repens (Catalão e Janauari), Echinochloa 

polystachya (Pirapora) e Oryza grandiglumis (Iranduba) no período da vazante entre 

os meses de agosto a setembro de 2016.  Foram estabelecidos quatro pontos 

amostrais, com distância de aproximadamente 15 km entre os pontos mais distantes 

(Catalão e Iranduba) e 2 km (Catalão e Pirapora) entre os pontos mais próximos. As 

coletas foram realizadas durante o período diurno utilizando-se redinha de malha de 

5 mm entre nós opostos, com 10 m de comprimento por 3 m de altura. 

Foram definidos cinco lances padronizados por ponto e quando necessário 

realizados lances extras, com o intuito de se obter uma amostra de no mínimo 30 

exemplares de Mesonauta festivus em cada local de amostragem. Esse 

procedimento amostral, além de visar à obtenção de informações sobre a densidade 

de indivíduos da espécie-alvo, também permitiu a identificação de potenciais 

competidores e predadores na ictiofauna que compõe as assembleias locais de 

peixes (Apêndice A). 

A coleta dos peixes foi feita através de uma aproximação cuidadosa da 

embarcação nas imediações dos bancos de herbáceas, sendo a área amostrada de 

cada banco padronizada (3 x 3 m) e distantes pelo menos 100 metros entre si. A 

porção do banco de herbáceas foi envolvida pela rede de arrasto e a rede foi 

fechada para diminuir a possibilidade de fuga dos indivíduos, e arrastada para 

dentro do barco, onde as herbáceas foram separadas dos peixes capturados e 

devolvidas ao ambiente aquático, (retirando apenas uma pequena amostra da 

mesma para sua identificação taxonômica) (Petry et al., 2003). 

Após a captura, os peixes foram eutanasiados por tratamento térmico, em 

água com gelo (imersão em água com gelo (0ºC a 4ºC) por 10 minutos até a perda 

de movimentos operculares) (AVMA, 2020; aprovado pela Comissão de Ética na 

Utilização de Animais - CEUA, n° protocolo 033/2012), separados em sacos 

plásticos contendo etiquetas com informações sobre o local e data de coleta e 

posteriormente congelados até o processamento em laboratório. Após o trabalho de 

campo, os lotes de peixes foram levados para o laboratório de Sistemática e 

Ecologia de Peixes do Instituto Nacional de Pesquisas da Amazônia – INPA. Em 

seguida, com ajuda de especialistas do INPA foi feita a identificação até o nível de 
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gênero com base no trabalho de Van Der Sleen e Albert (2018) e até espécie por 

meio de comparação direta com exemplares depositados na Coleção de Peixes do 

INPA. Exemplares-testemunho foram depositados na Coleção de Peixes do INPA. 

Para mensurar a variação morfológica entre indivíduos, foram tomadas quinze 

medidas morfológicas lineares, pelo lado esquerdo de cada exemplar com uso de 

um paquímetro digital (± 0,01 mm), seguindo Kramer e Bryant (1995), Lima-Junior e 

Goitein (2003) e Cassemiro et al. (2008) (Tabela 1). Essas medidas morfológicas 

estão relacionadas à capacidade de exploração do ambiente e uso de recursos 

pelos indivíduos (Gatz Jr., 1979). Todos os procedimentos foram realizados por uma 

única pessoa, para reduzir desvios de análise provocados pelo operador.  

 

Tabela 1. Descrição das medidas morfológicas tomadas em Mesonauta festivus. 

Medida Descrição 

Comprimento padrão (Cp) Medida horizontal, da ponta do focinho até a última vértebra. 

Altura do corpo (Aco) A distância máxima vertical perpendicular ao eixo do corpo. 

Largura do corpo (Lc) Medida à frente da base da nadadeira dorsal. 

Comprimento da cabeça (Cc) Distância linear a partir da margem mais anterior da cabeça, 
para a borda mais posterior da membrana opercular. 

Altura da cabeça (Aca) Entre a extremidade posterior do processo occipital e o istmo. 

Diâmetro do olho (Do) Entre as margens ósseas anteriores e posteriores da órbita, 
medidas na linha média. 

Abertura da boca (Ab) 
 

Distância vertical, medida no centro da boca completamente 
aberta. 

Largura da boca (Lb) 
 

Distância medida de um lado a outro da boca. 

Distância pré-dorsal (Dpd) 
 

Da extremidade anterior do focinho até a origem da nadadeira 
dorsal. 

Distância pré-ventral (Dpv) 
 

Da extremidade anterior do focinho até a origem da nadadeira 
pélvica. 

Distância entre a nadadeira 
pélvica e anal (Dnpa) 
 

Da porção posterior da base da nadadeira pélvica até a porção 
anterior da base da nadadeira anal. 

Altura do pedúnculo caudal 
(Apc) 
 

Menor distância entre as margens dorsal e ventral do pedúnculo 
caudal. 

Comprimento do pedúnculo 
caudal (Cpc) 

Comprimento entre a base do último raio da nadadeira anal a 
nadadeira caudal. 

Comprimento da base da 
nadadeira dorsal (Cbnd) 
 

Da base do primeiro à base do último raio da nadadeira dorsal. 

Comprimento da base da 
nadadeira anal (Cbna) 

Da base do primeiro à base do último raio da nadadeira anal. 
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Posteriormente, os estômagos dos exemplares coletados foram removidos 

por meio de uma incisão abdominal. Durante a dissecação para retirada do trato 

digestório, as gônadas foram expostas, e os exemplares foram identificados quanto 

ao sexo, sendo considerados jovens os exemplares com tamanho de maturidade 

sexual (L50) inferior a 42,46 mm (Pires et al., 2014). Os itens alimentares presentes 

no estômago de cada exemplar foram identificados com uso de um 

estereomicroscópio, ao menor nível taxonômico possível de acordo com literatura 

especializada, e quantificados pelo método numérico (quantidade de cada item 

alimentar presente na dieta de cada indivíduo). O material fragmentado, em 

avançado estado de digestão, que não permitiu identificação, tanto de origem animal 

quanto vegetal, não foi incluído na quantificação dos itens consumidos. As análises 

foram realizadas somente para os exemplares que tiveram seu sexo determinado. 

Para determinar a composição isotópica dos exemplares de M. festivus, foram 

retiradas amostras de aproximadamente um grama da musculatura dorsal de 

exemplares dos quatro locais estudados. Para quantificar a composição isotópica da 

dieta, foram utilizados itens alimentares que estavam presentes nos conteúdos 

estomacais. Além disso, foram coletadas amostras complementares de potenciais 

itens alimentares, nos mesmos locais onde os indivíduos foram capturados, caso a 

quantidade de itens no estômago não tivesse massa suficiente para ser analisada 

isotopicamente (entre 0,8 e 1 mg) amostras complementares foram somadas às do 

estômago para chegar ao peso mínimo pretendido que permite que a amostra seja 

analisada isotopicamente.  

Os invertebrados (insetos, moluscos, crustáceos, aracnídeos) foram coletados 

com auxílio de puçás, rede entomológica, e redinhas. Todo o material foi triado em 

bandeja transiluminada de madeira e acrílico, e as amostras separadas em 

recipientes plásticos para a identificação em laboratório com o auxílio de chaves de 

identificação e ajuda de especialistas, e posteriormente congeladas. Foram 

coletadas amostras totais dos organismos (corpo inteiro), exceto para camarões e 

moluscos os quais tiveram, respectivamente, o exoesqueleto e a concha removidos, 

e apenas o tecido muscular foi analisado. Foram utilizados os itens alimentares 

amostrados em campo para análise da composição isotópica apenas quando esses 

não foram abundantes ou não tiveram volume suficiente nos conteúdos estomacais.  
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Posteriormente, as amostras foram lavadas individualmente com água 

destilada, e secadas em estufa por 24 horas a 60 °C. As amostras foram moídas 

com pistilo em cadinho e acondicionadas em cápsulas de estanho de 5 x 3,5 mm 

com peso final entorno de um miligrama. A quantificação das abundâncias de 13C e 

15N (para as amostras de musculo do Mesonauta festivus, e cada um dos itens 

presa) foi realizada usando um analisador elementar conectado a um espectrômetro 

de massa de razões isotópicas de fluxo contínuo (IRMS), na UC Davis Stable 

Isotope Facility, da Universidade da Califórnia, Estados Unidos, o qual também 

disponibilizou as orientações a respeito do preparo das amostras a serem analisadas 

isotopicamente. Foi usado como padrão orgânico o fígado bovino (tipo de tecido 

mais parecido com o tecido analisado no presente estudo), e o desvio padrão foi de 

0,14‰ para δ13C e 0,06‰ para δ15N. 

 

4.4 Análise dos dados  
 

Para a análise da dieta, agrupamos os itens alimentares encontrados nos 

estômagos em grupos alimentares funcionais, para cada uma das populações de M. 

festivus (Apêndice B). Esta categorização considerou a identidade taxonômica do 

recurso, o micro-habitat onde ele ocorre (no caso dos insetos, por exemplo, 

aquático, semiaquático e terrestre) (Hamada et al., 2012; 2014), e a similaridade na 

assinatura isotópica. Para investigar a ocorrência de diferenças quanto a dieta entre 

os sexos foi utilizado o Índice de Similaridade Proporcional (PS) proposto por 

Schöener (1968) para cada uma das populações: 

PSij= 1- 0.5 Σ |pik – pjk|k 

 

onde, pik e pjk correspondem à proporção do item k na dieta de i (fêmeas) e j 

(machos).  

 

 O valor PSij indica o grau de sobreposição entre as dietas i e j apresentando 

valores que variam de 0, nenhuma sobreposição, a 1, total sobreposição. 

Aleatorizações de Monte Carlo foram utilizadas para gerar uma distribuição nula do 

valor de PS observado. O procedimento consistiu na geração de 10.000 matrizes, 

formadas a partir do procedimento de bootstrap dos machos e fêmeas 
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separadamente, mantendo o número de indivíduos por sexo da matriz original. O 

valor de PS foi então calculado para cada nova matriz gerada. A proporção dos 

valores de PS calculados a partir das novas matrizes que foram iguais ou menores 

que o valor de PS observado foi utilizada como estimador de nível de significância 

(p), e considerada significativa quando p < 0,05. Não havendo diferenças na dieta 

entre os sexos, os dados de fêmeas e machos foram agrupados para as demais 

análises.  

Para investigar possíveis variações morfológicas, utilizamos a abordagem 

proposta por Araújo et al. (2007a). Primeiramente, foi realizada uma Análise de 

Componentes Principais (PCA) com os valores log-transformados (diminuição da 

disparidade da magnitude dos dados) das variáveis morfológicas medidas (Cp, Aco, 

Lc, Cc, Aca, Do, Ab, Lb, Dpd, Dpv, Dnpa, Apc, Cpc, Cbnd, Cbna). Os valores de 

escores obtidos do primeiro componente de uma PCA (PC1) podem ser 

interpretados como variação de tamanho, enquanto os demais componentes (PC2-

PC4) como variação de forma. Nesse sentido, foram calculadas matrizes de 

distância Euclidiana entre os pares de indivíduos com os valores dos escores de 

cada componente da PCA. Em seguida foi calculado o valor de PS entre os 

indivíduos, de forma a gerar uma matriz de sobreposição de dieta entre os indivíduos 

par a par. Foi testada então a correlação entre a matriz de sobreposição de dieta e 

as matrizes das distâncias morfológicas (PC2-PC4) via teste de Mantel (10.000 

permutações). Caso a morfologia seja o mecanismo causal de especialização, 

espera-se uma correlação negativa entre a matriz de sobreposição de dieta e as 

matrizes de distância na forma do corpo, indicando que indivíduos com dietas 

similares possuem morfologia similar.  

Variações intrapopulacionais de nicho podem ter base morfológica, uma vez 

que trade-offs biomecânicos podem limitar o consumo de determinados recursos 

(ver Bolnick et al., 2003). Nesse contexto, testamos se machos e fêmeas diferiam 

quanto à morfologia. Para isso, comparamos os escores dos quatro primeiros eixos 

da PCA (que sumarizaram mais de 90% da variância total) entre machos e fêmeas 

através de uma MANOVA. 

Para medir a variação na dieta entre indivíduos, para cada uma das 

populações, foi utilizado o índice de especialização individual PSi, que é uma 
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adaptação do índice PSij e mede a sobreposição entre a dieta do indivíduo i e a dieta 

da população (Bolnick et al., 2002): 

 

PSi = Σmin (pij,qj) j 

 

onde, pij é a proporção do recurso j no nicho do indivíduo i e qj é a proporção do 

recurso j no nicho da população.  

 

 Dessa maneira, PSi mede a sobreposição de uso de recursos entre o 

indivíduo i e a população q. O PSi vai ser igual a 1 quando os indivíduos consumirem 

recursos em proporções similares ao consumo da população como um todo (Bolnick 

et al., 2002).  A média dos valores calculados de PSi de todos os indivíduos da 

população representa o nível médio de sobreposição de nicho entre indivíduos e a 

população como um todo. Esse valor é conhecido como índice IS, e é a principal 

métrica utilizada para quantificar o nível de especialização individual em populações 

(Bolnick et al., 2002). Valores de IS próximos a 0 (zero) indicam alta especialização 

individual na população, e valores tendendo a 1 (um) indicam equivalência de nicho 

interindividual. 

A fim de testar a hipótese de que maior especialização individual estaria 

associada a amplitude de nicho, fizemos um teste de correlação de Pearson entre as 

medidas calculadas de IS e as métricas de nicho de Roughgarden (1979), ou seja, a 

amplitude total de nicho (Total Niche Width – TNW), que  usa o índice de diversidade 

de Shannon como uma medida da variância da população na utilização dos 

recursos, que é particionada nos componentes de variação intraindividual (WIC – 

Within Individual Component) e interindividual (BIC – Between Individual 

Component). O componente intraindividual (WIC) é a diversidade média da dieta dos 

indivíduos, representando a amplitude média de nicho dos indivíduos, e BIC é a 

variação entre os nichos médios individuais, e representa a variação de nicho entre 

os indivíduos, de modo que: 

TNW = WIC + BIC 

 

Se o grau de especialização individual aumenta com a expansão do nicho 

populacional, esperamos uma correlação negativa entre o IS e o TNW (lembrando 
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que valores mais baixos de IS indicam maior especialização individual). Para o 

cálculo dos índices IS e WIC/TNW foram utilizados dados de conteúdo estomacais. 

 A razão entre WIC/TNW tem sido usada como medida do grau de variação 

interindividual do nicho. WIC/TNW representa a parcela da amplitude do nicho 

populacional atribuída à amplitude dos nichos individuais, variando de um (quando 

os nichos individuais correspondem ao nicho populacional; então TNW = WIC) a 

zero (quando a amplitude do nicho populacional é atribuída exclusivamente à 

variação entre os nichos individuais; então WIC = 0 e TNW = BIC) (Roughgarden, 

1979).  

 Para calcular o nível de significância dos valores observados dos índices, 

WIC/TNW foi feito um procedimento de reamostragem de Monte Carlo gerando 

matrizes nulas de dieta com base na dieta observada da população, sendo esse 

procedimento realizado apenas com os dados de contagem de itens por categoria 

de alimento (Bolnick et al., 2002). 

As análises foram realizadas no Software R 3.5.2 (R Development Core Team, 

2018), com o auxílio dos pacotes ade4 (Dray e Dufom, 2007), bipartite (Dormann et 

al., 2008), vegan (Oksanen et al., 2017) e RInSp (Zaccarelli et al., 2013). Para as 

análises de especialização individual, foram usados correlação de Pearson, teste de 

Mantel e componentes principais e o pacote dplyr (Wickham e François (2016) para 

MANOVA. Os resultados foram considerados significativos a nível de α = 0,05.  

Para contornar a pontualidade temporal dos dados obtidos a partir das 

análises de conteúdo estomacal estimamos a contribuição de cada uma das 

categorias de recursos para a dieta de cada uma das populações de M. festivus, 

usando um modelo de mistura bayesiano isotópico (Parnell et al., 2010). Com base 

na composição e variância isotópica da população, bem como de suas fontes 

alimentares, esta análise estima a probabilidade da contribuição de cada recurso à 

dieta da população.  

Se por um lado dados as análises de conteúdo estomacal representam uma 

identificação instantânea da dieta do indivíduo, ou seja, a dieta em um intervalo de 

tempo restrito, os valores de isótopos estáveis podem não fornecer a identificação 

taxonômica necessária para estudos de alimentação. Sendo assim, para testar 

possíveis diferenças na dieta dos indivíduos acumuladas ao longo do tempo foi 

utilizado o método proposto por Araújo et al. (2007 b), que fornece uma nova 
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ferramenta para quantificar a variação da dieta em nível individual em populações 

naturais, que combina os dados isotópicos e de conteúdo estomacal. O método 

converte a variância isotópica observada nos indivíduos da população em um índice 

padronizado de especialização individual (IS) que pode ser comparado entre 

populações.  

Para o modelo de mistura isotópico bayesiano usamos o pacote SIAR (Parnell 

et al., 2010) no software R 3.5.2 (R Development Core Team, 2018) e para análise 

do método proposto por Araújo et al. (2007 b) foi usando o programa VarIso 1.0. 

Fizemos uma caracterização da composição das assembleias de peixes de 

cada um dos locais amostrados utilizando como descritores ecológicos a abundância 

(número de exemplares por amostra), a riqueza de espécies (número total de 

espécies por amostra) e a diversidade. Esta foi calculada utilizando-se o índice de 

Shannon–Wiener (Krebs, 1999), o qual baseia-se na abundância proporcional das 

espécies, sendo sensível à presença de espécies raras, e é considerado uma 

medida não paramétrica de heterogeneidade da amostra. A variação da composição 

da ictiofauna foi calculada por meio de um Escalonamento Multidimensional Não-

Métrico (NMDS), considerando tanto os dados de abundância de exemplares como 

de presença/ausência. Para investigar se diferentes graus de especialização 

individual poderiam estar variando em um mesmo tipo de habitat, comparamos os 

índices de especialização individual (observado e estimado) com a riqueza, 

diversidade e composição das espécies para averiguar indícios de que o contexto 

biológico local da assembleia de peixes pudesse estar influenciando. 

Os cálculos de riqueza e Índice de Shannon (diversidade) e Escalonamento 

Multidimensional Não Métrico - NMDS (composição) foram realizados no Software R 

3.5.2 (R Development Core Team, 2018), com o auxílio dos pacotes vegan (Oksanen 

et al., 2017) e ggplot2 (Wickham et al., 2016). 
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5. RESULTADOS 
 

5.1 Descrição da dieta de Mesonauta festivus 
 

Foram analisados os conteúdos estomacais de 126 exemplares de 

Mesonauta festivus (Catalão: 16 machos, 16 fêmeas; Pirapora: 15 machos, 15 

fêmeas; Janauari: 16 machos, 16 fêmeas; Iranduba: 16 machos, 16 fêmeas), 

obtendo-se um total de 3318 itens alimentares, sendo classificados nos seguintes 

grupos funcionais: Algas filamentosas; Macrófitas; Crustáceos; Gastropoda; Insetos 

aquáticos; Insetos semiaquáticos; Insetos terrestres (Tabela 2). (Detalhamento das 

espécies que compõem os grupos alimentares funcionais encontra-se no apêndice 

B) e a lista de espécies de peixes capturadas nos bancos de herbáceas junto com 

Mesonauta festivus encontra-se no Apêndice A. 

As dietas dos exemplares coletados nas localidades Catalão, Pirapora e 

Janauari foram dominadas numericamente por algas filamentosas seguidas por 

insetos aquáticos (com maior consumo de larvas de Diptera e adultos de Hemiptera 

e Coleoptera no Catalão, adultos de Hemiptera e Coleoptera no Pirapora e adultos 

de Hemiptera no Janauari). Observamos o inverso na dieta da população Iranduba a 

qual foi dominada numericamente por insetos aquáticos (com maior consumo de 

larvas de Diptera e Ephemeroptera e adultos de Hemiptera), seguida por algas 

filamentosas (Tabela 2). 

 
Tabela 2. Representação percentual dos grupos alimentares funcionais das quatro 
localidades de coleta de Mesonauta festivus estudadas. 

Locais N° 
itens 

Grupos 
Algas Macrófitas Crustáceos Gastrópodos Insetos 

A SA T 
Catalão 509 77% 2% 2% 1,2% 15,8% 2% X 

Pirapora 960 81% 1,5% 1,5% 1,40% 9,6% 2,40% 2,60% 

Janauari 685 40% 4,1% 4,6% 3,7% 31,3 % 12,40% 3,9% 

Iranduba 1.164 13% 2% 2,4% 1,6% 79,5% 1,5% X 

*A - aquáticos; SA – Semiaquáticos; T- terrestre; X – Quando não houve itens na categoria. 

 

5.2 Variação interindividual 
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A dieta entre fêmeas e machos nas localidades Catalão e Pirapora não diferiu 

do esperado ao acaso (p > 0,05). Entre as localidades Janauari e Iranduba (p < 

0,05) existe evidência de que o valor do PS observado foi menor do que o esperado 

ao acaso, ou seja, as dietas de machos e fêmeas são mais diferentes do que o 

acaso (Tabela 3).  

 

Tabela 3. Índice de similaridade proporcional (PS) de Schöener (1968) entre as 
dietas de machos e fêmeas das quatro localidades de amostragem de Mesonauta 
festivus. Os valores de p foram obtidos em bootstraps de Monte Carlo (10.000 
permutações). n: número de exemplares. 
Localidade PS P n 

Catalão 0,7277 0,277 32 

Pirapora 0,6925 0,1078 30 

Janauari 0,6017 0,0192 32 

Iranduba 0,5575 0,0296 32 

 

Não observamos correlação significativa entre o tamanho ou a forma do corpo 

e a sobreposição na dieta (Mantel; todos os valores de p > 0,13), indicando que a 

variação observada na dieta em nível individual não está associada à variação 

morfológica observada dentro de cada localidade (Tabela 4). 

 

Tabela 4. Resultados do Teste de Mantel (r de Mantel) e valor de p (entre 
parênteses) de correlação entre a sobreposição de dieta (PS) e os scores obtidos 
pela PCA (PC1-PC4) das variáveis medidas dos exemplares de Mesonauta festivus 
(Catalão n=32; Pirapora n=30; Janauari n=32; Iranduba n=32). Valores de p obtidos 
por 10.000 permutações. 

r de Mantel (p) 

 Catalão Pirapora Janauari Iranduba 

PC1 0,027 (0,41) 0,020 (0,46) -0,051 (0,78) 0,006 (0,48) 

PC2 -0,149 (0,88) 0,020 (0,47) -0,177 (0,98) 0,101 (0,13) 

PC3 -0,102 (0,80) -0,063 (0,73) 0,012 (0,44) 0,042 (0,30) 

PC4 -0,005 (0,55) -0,036 (0,65) -0,111 (0,95) 0,084 (0,20) 

 

Ao comparar machos e fêmeas em relação à morfologia, a localidade Catalão 

apresentou morfologia similar (MANOVA; Wilk’s Ʌ = 0,78; p = 0,14). Já as 

localidades Pirapora (MANOVA; Wilk’s Ʌ = 0,60; p = 0,01), Janauari (MANOVA; 
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Wilk’s Ʌ = 0,58; p = 0,00) e Iranduba (MANOVA; Wilk’s Ʌ = 0,55; p = 0,00) 

apresentaram morfologia distinta entre os sexos, mas essa variação foi significativa 

apenas para o eixo PC1 (F = 13,4; 15,66; 26,09 p < 0,01 respectivamente) que 

sumariza variações de tamanho entre exemplares (para eixos PC2, PC3 e PC4 

todos os p-valores > 0,314) (Figura 4). Análise de covariância (ANCOVA) indicou que 

fêmeas são maiores do que os machos.  

 

Houve evidência de especialização individual significativa nas quatro 

localidades analisadas, como indicado pelos valores do índice IS (Tabela 5). Porém, 

as correlações de Pearson não foram significativas (Tabela 6), indicando que o grau 

de especialização individual não aumenta com a expansão do nicho populacional, ou 

seja, não está associado a nichos mais amplos. 

Figura 4. Ordenação dos exemplares com base em morfologia nos dois primeiros eixos da Análise de 
Componentes Principais para exemplares de Mesonauta festivus nas  quatro localidades estudadas: 
Catalão Pirapora, Janauari e Iranduba (variância acumulada de 89,21%; 94,59%; 94,12%; 93,14% 
respectivamente). Círculos vermelhos representam as fêmeas e azuis os machos. 
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O aumento da especialização individual pode ocorrer devido ao aumento da 

variação de nicho entre indivíduos (BIC), ou à diminuição do componente 

intraindividual (WIC). Nas quatro localidades estudadas esses dois processos 

ocorreram simultaneamente. O componente que mais influenciou o nicho total de M. 

festivus nas quatro localidades (TNW) foi à variação entre os indivíduos (BIC), de tal 

forma que a razão WIC/TNW tornou-se pequena (Tabela 5). Porém essa relação é 

um processo que se expressa ao longo do tempo, e de forma contextualizada esses 

índices também indicam a ocorrência de especialização individual nas quatro 

localidades estudadas, como indicado pelo índice IS.  

 

Tabela 5. Índices de Roughgarden e índice IS de especialização individual para as 
quatro localidades de amostragem de Mesonauta festivus (Catalão, Pirapora, 
Janauari macho e fêmea, Iranduba macho e fêmea), calculados a partir dos dados 
de alimentação. WIC = componente intraindividual, BIC = componente 
interindividual, TNW = amplitude total do nicho populacional, IS = índice de 
especialização individual proposto por Bolnick et al. (2002). Os valores de p foram 
obtidos em bootstraps de Monte Carlo (1.000 permutações). n= número de 
exemplares. 

Localidade WIC BIC TNW WIC/TNW P IS p n 

Catalão 0,79 1,19 1,98 0,40 0,001 0,39 0,001 32 

Pirapora 0,74 1,10 1,84 0,40 0,001 0,49 0,001 30 

Janauari M 0,78 1,57 2,36 0,33 0,001 0,25 0,001 16 

Janauari F 0,95 0,99 1,95 0,48 0,001 0,41 0,001 16 

Iranduba M 0,69 1,69 2,39 0,29 0,001 0,22 0,001 16 

Iranduba F 0,80 0,87 1,67 0,48 0,001 0,24 0,001 16 

 

Tabela 6. Correlação de Pearson (r) entre os índices IS e TNW das quatro 
localidades de amostragem de Mesonauta festivus. n= número de exemplares. 

População R P n 

Catação -0,03 0,33 32 

Pirapora -0,03 0,23 30 

Janauari -0,01 0,55 32 

Iranduba -0,01 0,53 32 
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Com base na composição isotópica dos exemplares de Mesonauta festivus e 

de seus itens alimentares, observamos que houve uma variação maior na 

contribuição relativa das fontes autotróficas (δ13C) para os consumidores, e uma 

variação menor em relação ao nível trófico (δ15N).  Os pontos que representam os 

consumidores estão mais espalhados horizontalmente, indicando que o consumo de 

diferentes fontes de carbono ocorre, e dependendo do indivíduo ele se alimenta 

mais de uma fonte do que de outra, apresentado uma variação importante nas 

composições relativas das fontes da dieta dos indivíduos apresentam uma variação 

importante entre -25 a -35. Em relação ao nível trófico das quatro populações (δ15N) 

houve uma variação menor, o espalhamento dos consumidores se manteve entre 8 e 

10, indicando que o nível trófico das quatro populações varia pouco (Figura 5). 

Apesar do consumo das fontes serem diferentes, o nível trófico se mantém, ou seja, 

eles estão consumindo proporções diferentes das mesmas coisas sem uma 

predominância de um item que gere uma mudança no nível trófico, uma vez que o 

Carbono mostra a fonte e o N mostra o nível trófico (Figura 5).  

O modelo de mistura Bayesiano mostrou representativa variação na 

contribuição de alguns itens alimentares entre as localidades, com maior 

sobreposição nas distribuições de densidade por tipo de alimento em Catalão e 

Iranduba e menor sobreposição em Pirapora e Janauari (Figura 6), indicando que a 

os indivíduos da localidade Pirapora podem ser mais especialistas (Mo= 0,63 para 

Insetos Aquáticos), seguidos pelos indivíduos da localidade Janauari (Mo= 0,41 para 

Gastropoda e Mo= 0,35 para Algas Filamentosas). As localidades Catalão e Iranduba 

apresentaram distribuições de probabilidades mais homogêneas entre os itens 

alimentares, indicando que podem ser compostas predominantemente por indivíduos 

generalistas (Tabela 7). A composição isotópica revelada pelo modelo de mistura 

reflete a proporção dos principais itens alimentares observados nos conteúdos 

estomacais dos exemplares coletados em cada localidade. 
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Figura 5. Composição isotópica (δ15N e δ13C) dos recursos alimentares das quatro localidades 
analisadas. Os recursos alimentares estão representados pelos símbolos coloridos na legenda, 
enquanto que os exemplares de Mesonauta festivus estão representados pelos pontos em cinza. 
Barras horizontais e verticais representam o desvio padrão (* Inseto A – Inseto aquático; Inseto A-S- 
Inseto semiaquático; Inseto T- Inseto terrestre). 
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Tabela 7. IC (Intervalo de confiança - 95%) e moda da probabilidade de contribuição 
dos recursos alimentares à dieta do Mesonauta festivus nas quatro localidades. 

Recurso Catalão Pirapora Janauari Iranduba 

Moda IC  Moda IC Moda IC Moda IC 

Macrófitas  0,09 0,01 - 0,16 0,00 0,00 - 0,02 0,01 0,00 - 0,09 0,09 0,00 - 0,18 

Algas 
filamentosas 

0,20 0,00 - 0,36 0,02 0,00 - 0,26 0,35 0,26 - 0,44 0,19 0,00 - 0,34 

Crustáceos 0,13 0,06 - 0,20 0,27 0,20 - 0,34 0,01 0,00 - 0,06 0,24 0,12 - 0,34 

Gastropoda  0,21 0,00 - 0,42 0,00 0,00 - 0,02 0,41 0,17 - 0,55 0,10 0,00 - 0,28 

Insetos aquáticos 0,21 0,001 - 0,36 0,63 0,34 - 0,74 0,04 0,00 - 0,37 0,18 0,00 - 0,35 

Insetos 
semiaquáticos 

0,21 0,01 - 0,36 0,01 0,00 - 0,05 0,01 0,00 - 0,08 0,20 0,004 - 0,32 

Insetos terrestres - - 0,00 0,00 - 0,03 0,01 0,00 - 0,04 - - 

 

Ao comparar a variação isotópica à variação de conteúdo desenvolvido pelo 

Araújo et al. (2007 b), com o intuito de inferir a ocorrência de especialização 

individual nas quatro localidades estudas, podemos observar que os valores do 

índice IS calculados com base na variância isotópica dos indivíduos não foram 

similares aos valores calculados a partir dos dados de conteúdo estomacal para as 

quatro localidades. Os conteúdos estomacais revelaram um maior nível de 

especialização individual (ISObs < 0,49) do que os isótopos (IS Est > 0,74) (Tabela 8). 

Figura 6. Modelo isotópico de mistura para os recursos alimentares do Mesonauta festivus, 
mostrando a distribuição de probabilidades de contribuição das fontes alimentares à dieta em cada 
uma das quatro localidades estudadas. 
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A interpolação dos valores do índice IS a partir das variâncias isotópicas indica que 

os valores de IS obtidos a partir do conteúdo estomacal saíram dos intervalos de 

confiança, derivados dos isótopos, nas quatro localidades estudadas, como 

demonstrado na Figura 7. 

 

Tabela 8. Medidas da variação intrapopulacional da dieta (IS) nas quatro localidades 
de amostragem de Mesonauta festivus. ISObs: índice baseado em dados do 
conteúdo estomacal; ISEst: valor esperado do índice com base no modelo. Varδ13C: 
variâncias isotópicas empiricamente estimadas de amostras de M. festivus. 
(bootstraps de Monte Carlo; 1000 simulações).  

Localidade ISObs Varδi
13

C ISEst 

Catalão 0,39 0,31 0,78 

Pirapora 0,49 0,31 0,74 

Janauari (M) 0,25 0,44 0,78 

Janauari (F) 0,41 0,42 0,79 

Iranduba (M) 0,22 0,48 0,83 

Iranduba (F) 0,24 0,34 0,90 
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 Ao realizar uma análise exploratória dos dados referentes à ictiofauna 

acompanhante de Mesonauta festivus nas quatro localidades de amostragem, por 

meio dos valores calculados de riqueza, diversidade e composição de espécies, 

comparando com os índices de especialização individual (observado e estimado) 

não tivemos uma resposta clara.  Não detectamos evidências de que riqueza, 

diversidade e composição das espécies da ictiofauna acompanhante tenham um 

papel importante perante à especialização individual em cada localidade. Entretanto, 

Figura 7. Interpolação dos valores do índice IS a partir das variâncias isotópicas. A curva de ajuste foi 
gerada a partir da regressão entre o índice IS de especialização individual e a variância isotópica para 
localidades, simuladas com base nos dados empíricos, para as localidades Catalão, Pirapora, 
Janauari e Iranduba. As linhas sólidas indicam as regressões; as linhas tracejadas são os intervalos 
de confiança; As linhas sólidas horizontais indicam o Varδi empiricamente estimado; As linhas sólidas 
verticais definem os limites de confiança (95%) em torno dos valores estimados de IS. A seta cinza 
indica o índice IS de especialização individual alimentar observado nas localidades de amostragem 
de Mesonauta festivus com base nos dados de conteúdo estomacais, enquanto a seta preta indica o 
valor do índice IS estimado a partir da variância isotópica de δ13C. 
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isso pode estar relacionado à ausência de amostras suficientes para testar a 

hipótese (Figura 8).  

 

  

Figura 8. Comparação dos valores dos índices ISObs e ISEst com a riqueza, diversidade e composição 
das quatro localidades de amostragem de Mesonauta festivus estudadas (ponto vermelho - Catalão; 
ponto lilás – Pirapora; ponto azul – Janauari; ponto verde – Iranduba) 
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6. DISCUSSÃO 
 

Neste estudo nós mostramos que classificar uma espécie como troficamente 

generalista não implica necessariamente que todos os indivíduos que compõem a 

população sejam igualmente generalistas. Quando consideramos os dados de dieta 

(por meio da análise de conteúdos estomacais) das diferentes localidades de 

amostragem de Mesonauta festivus, as mesmas apresentaram dietas generalistas 

com tendências à algivoria, conforme apontado por estudos prévios realizados por 

Santos et al. (2004, 2006, 2009), Machado (2003) e Röpke et al. (2013). Entretanto, 

quando consideramos a dieta dos indivíduos por localidade de amostragem (dados 

de conteúdo estomacal e isótopos), as análises relacionadas aos dados de conteúdo 

estomacal indicaram ocorrência de especialização individual nas diferentes 

localidades. As análises morfológicas mostraram que machos e fêmeas são 

morfologicamente similares, diferindo apenas em relação ao comprimento. A dieta de 

machos e fêmeas foi diferente apenas para as localidades Janauari e Iranduba, mas, 

não houve relação entre a morfologia e as características da dieta entre os sexos. 

Também não houve correlação significativa entre a composição da dieta (verificada 

nos conteúdos estomacais) e a composição isotópica dos exemplares das quatro 

localidades analisadas. Além disso, a análise de conteúdo estomacal mostrou 

evidências mais fortes de especialização individual do que as análises de 

composição isotópica, a qual não mostrou indicação de especialização individual nas 

localidades de amostragem. Nós observamos que indivíduos de Mesonauta festivus 

analisados nas quatro localidades de várzea da Amazônia Central apresentaram 

uma situação peculiar: não são homogeneamente generalistas, mas também não 

são combinações similares de especialistas. A situação varia entre as localidades 

analisadas, e isso possivelmente depende do contexto, que envolve tanto a 

disponibilidade local de itens alimentares, quanto a composição da ictiofauna que 

compartilha o ambiente com M. festivus (Wootton, 1990; Claro-Jr et al., 2004; 

Magalhães et al., 2015; Pinheiro et al., 2015). Nos próximos parágrafos discutiremos 

sobre (i) aspectos gerais da dieta dos exemplares amostrados nas quatro 

localidades; e na sequência (ii), os padrões de variação interindividual na dieta em 

cada localidade estudada. 
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6.1 Aspectos gerais da dieta de Mesonauta festivus 

  

 Ambientes sazonais impõem limitações ecológicas aos organismos, e 

espécies generalistas com amplos nichos fundamentais podem superar essas 

adversidades, como o Mesonauta festivus. Populações generalistas podem ser 

compostas por indivíduos especialistas, o que é usualmente associado com 

competição intraespecífica mediada por diminuições da abundância de recursos 

ótimos. Entretanto, variações na diversidade de recursos também podem favorecer a 

ocorrência de especialização individual. 

Estudos sobre alimentação de espécies de peixes onívoras amazônicas mostram 

uma variação sazonal dos itens alimentares (Goulding, 1980; Almeida, 1984). A 

composição da dieta de muitas espécies de peixes parece estar relacionada com a 

dinâmica do pulso de inundação das áreas alagáveis (Lowe-McConnell, 1987; 

Resende et al., 2000; Siqueira-Souza e Freire, 2004; Siqueira-Souza, 2007). A dieta 

dos peixes representa uma integração entre preferências alimentares, 

disponibilidade e acessibilidade ao alimento e pode variar de acordo com a 

localidade, a época do ano, a atividade, crescimento ou a idade do peixe, a 

abundância dos itens alimentares, a presença de outras espécies e mudanças no 

hábitat (Lowe-McConnell, 1987). 

A atividade alimentar está diretamente relacionada com a variação sazonal do 

ciclo hidrológico, que altera a disponibilidade dos itens alimentares. Na enchente e 

especialmente durante a cheia (as águas altas) ocorre maior disponibilidade de 

alimentos, junto com a dispersão dos peixes nos diversos habitats, intensificando a 

atividade alimentar Goulding et al., 1980; Lowe-McConnell, 1987; Winemiller, 1989, 

Kubitzki e Ziburski, 1994; Junk et al., 1997; Mérona e Rankin-de-Mérona, 2004; 

Balcombe et al. 2005. O contrário ocorre na vazante e seca, quando a acentuada 

redução da atividade alimentar pode ser explicada pela escassez de alimentos. A 

menor quantidade de alimentos pode ser compensada pela qualidade, por exemplo, 

os itens alimentares de origem animal muitas vezes têm maior valor nutritivo do que 

os de origem vegetal (Junk, 1985). 

Estudos de organismos que habitam herbáceas aquáticas da planície de 

inundação dos rios Solimões, Amazônia Central (Junk e Piedade, 1997; Claro-Jr, et 

al., 2002; Lino, et al., 2003) relatam a riqueza e abundância de invertebrados como 

Hemiptera, Odonata, Ephemeroptera e Coleoptera. A alta disponibilidade desses 
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organismos permitiu que Mesonauta festivus explorassem estes recursos, 

preferencialmente hemípteros e coleópteros, de forma expressiva enre os indivíduos 

amostrados na localidade de Iranduba, os quais dominaram numericamente a dieta 

dos indivíduos, e de forma menos expressiva nas demais localidades.  

Magalhães et al. (2015) desenvolvendo estudos em lagos de várzea com o 

ciclídeo onívoro Cichlasoma amazonarum observaram que eles consumiram 

preferencialmente hemípteros e larvas de Odonata no período da cheia, e na seca 

ampliou o espectro alimentar ingerindo além de insetos, material vegetal, peixes e 

microcrustáceos. Cavalcante et al. (2014) também encontraram insetos e material 

vegetal como itens dominantes da dieta de Cichlasoma amazonarum em lagos da 

Amazônia Central. Essa espécie além de fazer parte da fauna acompanhante 

coletada junto com o Mesonauta festivus tende a consumir itens alimentares 

semelhantes e que poderia estar competindo por esses mesmos itens nos bancos 

de herbáceas aquáticas com o Mesonauta festivus.  

Estudos tróficos demonstraram que M. festivus tem uma dieta generalista que 

inclui detritos, perifíton e microcrustáceos, e que sua dieta muda de acordo com a 

disponibilidade de alimentos ao longo do período hidrológico (Santos et al., 2004; 

Röpke et al., 2013). No estudo desenvolvido por Röpke et al. (2013), no rio 

Trombetas, os autores observaram que M. festivus, entre as espécies estudadas que 

residiam em bancos de herbáceas, foi a que apresentou mudanças na dieta 

associadas com o ciclo hidrológico, alimentando-se principalmente de invertebrados 

no período de enchente, algas filamentosas no período de cheia, de algas e detritos 

nos períodos de vazante, e herbáceas aquáticas na seca.  

Os itens alimentares consumidos durante a vazante observados por Röpke et 

al. (2013) corroboram com os itens encontrados principalmente nas localidades 

Catalão, Pirapora e Janauari, tendo alga filamentosa como principal item consumido,  

e com menor representatividade na localidade Iranduba, o que poderia ser um 

indício de diferença na disponibilidade de recursos entre os locais estudados, fato 

este, documentado por diversos autores em que a escala espacial pode atuar na 

variação da diversidade de recursos, além das variações sazonais ocasionadas pelo 

pulso de inundação (Darimont et al., 2009, Semmens et al., 2009; Costa-Pereira, 

2013).  
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Os dados encontrados em nosso estudo também corroboram os resultados 

obtidos por Santos et al. (2004; 2006; 2009) e Machado (2003), onde os autores 

relatam algas, insetos e outros invertebrados como principais itens que compõem a 

dieta de M. festivus. De forma geral, poucos foram os estudos publicados sobre 

aspectos ecológicos de Mesonauta festivus ou outras espécies do gênero (Pires et 

al., 2014). Além disso, nenhum estudo anterior avaliou a possível existência de 

diferenças na dieta entre populações dessa espécie, ou a ocorrência de 

especialização individual no consumo de alimento. 

 

6.2 Variação interindividual 
 

As análises morfológicas mostraram que machos e fêmeas são 

morfologicamente similares, diferindo apenas em relação ao tamanho, com fêmeas 

maiores do que machos. Provavelmente a ausência de diferenças entre machos e 

fêmeas no Catalão seja resultado do acaso, ou seja, o tamanho da diferença entre 

os sexos dessa população foi menor do que os outros três locais, por isso a análise 

não detectou diferença. Isso pode ter ocorrido em função do pequeno número de 

exemplares analisados, já que estudos anteriores apontam para a existência de 

diferença no tamanho entre os sexos dessa espécie (Campos, 2012; Pires et al., 

2014).  

A dieta de machos e fêmeas foi diferente apenas para as localidades do 

Janauari e Iranduba, mas, não houve relação entre a morfologia e as características 

da dieta entre os sexos. Segundo Shine et al. (2002) variação baseada no sexo no 

uso de recursos pode resultar de diferenças na morfologia ou diferenças no 

comportamento ou exigências energéticas relacionadas à reprodução (Belovsky, 

1978; Martins et al., 2006). As diferenças observadas na dieta de machos e fêmeas 

podem estar refletindo as diferentes demandas energéticas (para a produção de 

gametas, por exemplo).  

Soares et al. (1999) observaram que o desenvolvimento gonadal do 

Mesonauta festivus e outras espécies estudadas, nos períodos de seca e enchente 

apresentam gônadas nos últimos estádios de maturação, o que também foi 

observado no presente estudo, fato este que pode justificar as fêmeas terem 

consumido mais insetos aquáticos que têm maiores teores proteicos e energéticos 
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do que algas filamentosas (Bowen, 1995, Faria e Benedito, 2010). Estudos de 

digestibilidade têm revelado disponibilidades distintas de energia e proteína entre 

variados itens alimentares para diferentes espécies e fases de desenvolvimento, de 

acordo com os hábitos alimentares e consequentes mudanças morfológicas e na 

fisiologia da digestão (Bowen et al., 1995; Degani et al., 1997; Abelha et al., 2001;  

Faria e Benedito, 2010).  

Por outro lado, apesar da literatura não falar nada a respeito de diferenças na 

dieta entre os sexos, mas como detectamos diferença morfológica para maioria das 

populações é razoável esperar que haja diferença na dieta nem que seja no 

tamanho dos itens que cada sexo conseguiu consumir, então o sexo que tem maior 

porte poderia ter acesso a alimentos também de maior porte que o outro sexo não 

conseguiria consumir então é razoável imaginar que isso possa ocorrer, mas é só 

uma hipótese, e precisaria ser testada. 

Os dados de conteúdo estomacal indicaram ocorrência de algum grau de 

especialização individual nas quatro localidades estudadas.  A especialização 

individual poderia se manifestar mais fortemente no período de cheia, pela alta 

diversidade na oferta de alimento. Segundo Schoener (1968) em épocas de 

abundância de recursos os nichos individuais ficam mais estreitos e durante a 

escassez, há um aumento desse nicho, havendo maior sobreposição com o nicho 

populacional. O reflexo da alta diversidade de recursos, ainda observado na 

vazante, pode ter contribuído fortemente à expansão do nicho populacional das 

localidades Catalão e Pirapora, levado pelo aumento da variação de nicho entre 

indivíduos (BIC). Sendo assim, podemos atribuir a oportunidade ecológica (i.e., 

diversidade de recursos disponíveis) como uma possível causa da especialização 

individual nessas localidades, uma vez que os fatores intrapopulacionais (sexo e 

morfologia) não afetaram significativamente o uso dos recursos alimentares por M. 

festivus.  

A ocorrência de especialização individual nas localidades Janauari e Iranduba 

pode ser atribuída, ao menos em parte, às variações observadas na dieta em 

relação às categorias sexuais. Considerando que o pulso anual de inundação 

modifica a disponibilidade de alimento nas várzeas amazônicas, é plausível que haja 

uma relação direta entre as atividades alimentar e reprodutiva das espécies de 

peixes. Isso resultaria em estratégias reprodutivas que otimizam o uso da energia 
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acumulada nos períodos de maior abundância de alimentos sazonalmente 

disponíveis (Moreira-Hara et al., 2004) 

Entretanto, os resultados do modelo de mistura com base na composição 

isotópica dos exemplares de M. festivus e de seus itens alimentares não foram 

semelhantes aos observados por meio das análises de conteúdo estomacal. A 

análise de conteúdo estomacal mostrou evidências mais fortes de especialização 

individual do que as análises de composição isotópica. Considerando que as 

análises de composição isotópica refletem o que aconteceu nos três ou quatro 

meses anteriores influenciada pelas taxas de turnover (Hesslein et al., 1993; 

Oliveira, 2003; Martinelli et al., 2009), é provável que o carbono e nitrogênio 

incorporados aos tecidos dos exemplares reflitam predominantemente o que foi 

assimilado ao longo do período da cheia. Sendo assim, a falta de evidência de 

especialização individual por meio da análise de isótopos contradiz a hipótese de 

que a cheia seria o período onde a especialização individual se manifestaria mais 

fortemente pela alta diversidade na oferta de alimento. 

Extremamente dependentes da classificação taxonômica das presas 

consumidas (que, muitas vezes, apresentam um alto grau de digestão), os dados 

obtidos através da análise de conteúdo estomacal refletem um curto momento da 

alimentação dos organismos (Franco et al., 2014). Além disso, o emprego dessa 

metodologia não resulta em informações sobre a assimilação do alimento pelo 

consumidor e não define necessariamente o principal componente da dieta (Hyslop, 

1980; Thomas e Cahoon, 1993; Martinelli et al., 2009). Consequentemente, o uso da 

técnica de isótopos estáveis possibilita alcançar uma indicação mais precisa da 

importância e da assimilação dos alimentos pelos consumidores (Thomas e Cahoon, 

1993; Manetta e Benedito- Cecilio, 2003; Estrada et al., 2006). Sendo assim, 

consideramos que não houve ocorrência de especialização individual nas quatro 

localidades estudadas levando em consideração a análise de isótopos. 

 Com base na composição isotópica dos exemplares de Mesonauta festivus e 

de seus itens alimentares, observamos que houve uma variação maior (entre -35 a -

25 ‰) na contribuição relativa das fontes autotróficas (δ13C) para os consumidores, e 

uma variação menor (entre 8 e 10 ‰) em relação ao nível trófico (δ15N) nas quatro 

localidades estudas, ou seja, eles estão consumindo proporções diferentes dos 
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mesmos itens sem uma predominância de um item que gere uma mudança no nível 

trófico. 

Santos (2009) observou que a biomassa dos peixes do lago Grande pode ser 

caracterizada isotopicamente por organismos consumidores primários, secundários 

e terciários que na sua maioria dependem de fontes empobrecidas em δ13C e que 

tem um alto grau de onivoria. Essa constatação foi baseada nos resultados das 

maiores frequências das espécies com δ13C entre - 32 a - 30 ‰ e δ15N entre 8 a 

10 ‰ estarem representando a maioria das espécies do 3° nível trófico, o qual 

demonstra as fortes relações de onivoria, este mesmo padrão quanto à prevalência 

de onivoria foi obtido por Cabana e Rasmussen (1996) para peixes de sistemas 

pelágicos, essas frequências foram semelhantes ao que foi encontrado nas quatro 

populações do presente estudo. A onivoria é uma estratégia de forrageamento 

comum em peixes de ambientes tropicais, que surge como uma resposta adaptativa 

às fortes flutuações sazonais nos níveis da água, sendo menos comum em 

ambientes estáveis (Jepsen e Winemiller, 2002), o que não é caso dos lagos de 

várzea da Amazônia que estão sujeitos a estas flutuações sazonais e são 

caracterizados como ambientes instáveis (Santos, 2009). 

Santos também observou que os valores médios de δ13C e δ 15N dos peixes 

dos níveis tróficos no período de seca em relação aos níveis tróficos no período de 

cheia não foram diferentes, contudo a grande variação de δ13C observada em cada 

nível trófico indica a existência de várias fontes para os peixes de um mesmo nível. 

O modelo de mistura Bayesiano mostrou variação evidente na contribuição de 

alguns itens alimentares entre os exemplares das quatro localidades amostradas, 

com maior sobreposição nas distribuições de densidade por tipo de alimento em 

Catalão e Iranduba e menor sobreposição em Pirapora e Janauari, indicando que os 

indivíduos da localidade Pirapora podem ser mais especializados no consumo de 

Insetos Aquáticos e os da localidade Janauari para consumo de Gastropoda e Algas 

Filamentosas. 

Foi observada uma densidade aparentemente maior de bivalves no local de 

amostragem no Janauari (dados não apresentados), o que pode indicar que o alto 

consumo desses organismos seja devido simplesmente à uma maior disponibilidade 

local, fato este também observado nos estudos com peixes onívoros desenvolvidos 

por Faria (2007) e Takeda et al. (2005), em que identificaram alto consumo de 
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bivalves na dieta de Pterodoras granulosus em diferentes locais amostrados devido 

à alta densidade dos mesmos. Durante o processo de dissecação da porção final do 

trato digestório de Mesonauta festivus observou-se que conchas de Biomphalaria sp 

ainda se encontravam intactas (sem o conteúdo interno). Possivelmente a baixa 

digestibilidade da concha deve-se ao fato de ser constituída basicamente de cálcio, 

nutriente que é exigido em baixas quantidade para os peixes (aproximadamente 1%, 

NRC, 1993) e, portanto em teores elevados é pouco assimilado, tal observação 

também foi feita por Faria (2007) nos estudos desenvolvidos com Pterodoras 

granulosus . 

Machado (2003) observou em seus estudos que Mesonauta festivus é um 

herbívoro podador de algas filamentosas, e em nossos estudos também pudemos 

observar que esta espécie apresentou tendência a algivoria. Segundo Bowen (1995) 

a proteína parece ser a principal restrição ao valor alimentar das herbáceas e algas, 

onde os consumidores desses materiais aumentarão o crescimento alimentando-se 

seletivamente de material mais rico em proteínas disponível. Por outro lado, o 

crescimento de animais alimentados com algas aumenta principalmente pelo 

aumento da ingestão. A onivoria é interpretada como uma estratégia de 

compromisso na qual a proteína de presas escassas de animais é complementada 

por energia proveniente de alimentos primários abundantes (Bowen, 1995). O que 

pode ter ocorrido na população Pirapora onde havia alta disponibilidade de alga 

filamentosa, porém o que foi mais assimilado segundo o modelo de mistura 

Bayesiano foram os insetos aquáticos, ou seja, os insetos aquáticos, item com maior 

proteína aparentemente mais escasso, fez com que os indivíduos compensassem a 

escassez com o alimento primário mais abundante, a alga filamentosa. 

Os principais fatores ambientais que afetam as relações tróficas dos peixes 

tropicais de várzea são aqueles relacionados a mudanças na estrutura física do 

habitat, que são afetados pelas mudanças sazonais nesses ambientes (Winemiller, 

1996). Espera-se, então, que alguns mecanismos para a persistência da população, 

como a tolerância ambiental e / ou a plasticidade da dieta, sejam selecionados 

(Chevin et al., 2010). Especialmente, peixes de habitats tropicais são mais 

propensos a lidar constantemente com mudanças na disponibilidade de alimentos 

porque, ao contrário dos peixes de água doce de regiões temperadas, eles não 

reduzem a atividade de alimentação e as demandas metabólicas sob baixas 
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temperaturas (Prejs e Prejs 1987). Portanto, mudanças na dieta para o consumo de 

alimentos abundantes e de fácil acesso (mesmo que sejam menos energéticos) 

podem ser mais “lucrativas” do que a escolha de itens alimentares escassos, mas 

mais energéticos (Prejs e Prejs, 1987; Balcombe et al., 2005).  

Segundo Grenouillet e Pont (2001) habitats mais complexos oferecem maior 

diversidade de nichos, permitindo a partição de recursos e a coexistência. Isso 

sugere que a alta diversidade de peixes desse ambiente está fortemente relacionada 

tanto com a disponibilidade e diversidade de recursos quanto com a 

heterogeneidade de hábitos alimentares dos peixes que utilizam esses ambientes. 

De fato, a diversidade de hábitos alimentares é uma das formas de permitir a 

coexistência de muitas espécies em um mesmo local (Townsend et al., 2006).  

Podemos dizer que M. festivus se enquadra nesse contexto pelo conjunto de 

características que ela possui, como a capacidade de nado na região pelágica, 

pequeno tamanho da primeira maturação sexual, desova ao longo de todo o ciclo 

hidrológico, que a tornam generalista não apenas em relação à tolerância ambiental, 

mas também em relação à dieta, permitindo-a lidar com flutuações sazonais na 

disponibilidade de alimento (Pires et al., 2014).  No entanto, distinguir os hábitos 

alimentares oportunistas das mudanças sazonais na preferência deve levar em 

conta a disponibilidade de alimentos no ambiente (Zavala-Camin 1996; Uieda e 

Pinto, 2011). Nesse contexto, podemos dizer então que as populações de M. festivus 

estão sujeitas às variações de recursos alimentares a cada período do ciclo 

hidrológico, como reportado por Röpke et al. (2013). 

Essa ideia da ocorrência sazonal de especialização individual associada à 

diversidade de recursos concorda com Herrera et al. (2008) e Costa-Pereira (2013). 

Os resultados desses trabalhos adicionam a variação temporal na diversidade de 

recursos como fator gerador de especialização em populações naturais, além da já 

documentada escala espacial de variação na diversidade de recursos atuando no 

nível de especialização individual entre populações (Darimont et al., 2009; Semmens 

et al., 2009). 

Considerando o contexto altamente sazonal da várzea na Amazônia Central, 

tanto as pressões ecológicas de competição interespecífica ou simplesmente 

oportunidade ecológica de escolha de recurso, são provavelmente, direta ou 

indiretamente, associados às dinâmicas sazonais na diversidade de recursos. Nesse 
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sentido, ambientes que fornecem grande diversidade de recursos podem ser 

favoráveis à ocorrência de especialização individual e, portanto, podem promover 

variabilidade intraespecífica de nicho. A diminuição da oferta de recursos em 

ecossistemas pode não ter necessariamente causas naturais, como a sazonalidade 

em planícies de inundação. Pressões antrópicas como desmatamento, caça, 

sobreexplotação de recursos naturais e mudanças climáticas podem levar a 

simplificação de ecossistemas naturais, redução na oferta de recursos e perda de 

funções ecológicas (Chapin III et al., 2000; Loreau et al., 2001). Assim, esforços em 

conservação de ambientes naturais em ampla escala, como manutenção de hábitats 

contínuos e heterogêneos, podem manter também a diversidade intraespecífica de 

populações naturais, tornando essas populações mais estáveis e com menores 

riscos de extinção (Lomnicki, 1988; Durell, 2000). 
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7. CONCLUSÃO 
 

A análise de conteúdo estomacal de exemplares de Mesonauta festivus de 

quatro localidades de várzea mostrou evidências mais fortes de especialização 

individual do que as análises de composição isotópica. Nós observamos que os 

exemplares de Mesonauta festivus analisadas nas quatro localidades de várzea da 

Amazônia Central apresentaram uma situação peculiar e quase idiossincrática: não 

são homogeneamente generalistas, mas também não são combinações similares de 

especialistas. A situação varia entre as diferentes localidades analisadas, e isso 

possivelmente depende do contexto, que envolve tanto a disponibilidade local de 

itens alimentares (que aparentemente foi o que mais influenciou nessa variação 

entre as localidades), quanto à composição da ictiofauna que compartilha o 

ambiente com Mesonauta festivus, a qual poderia estar influenciando, rejeitando a 

nossa hipótese, pois a variação do contexto ecológico local, como a composição da 

ictiofauna, precisaria ser melhor testada. 
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Apêndice A. Lista das espécies coletadas juntos aos exemplares de Mesonauta festivus residentes 

nos bancos de herbáceas aquáticos dos quatro locais amostrados. X – espécie presente no local. 

Fauna acompanhante Catalão Pirapora Janauari Iranduba 

Acarichthys heckeli X    

Acaronia nassa X    

Acestrorhynchus falcirostris X X   

Adontosternarchus balaenops     

Agoniates anchovia   X  

Astronotus ocellatus  X X  

Astronotus crassipinnis    X 

Astrodoras asterifrons    X 

Anodus sp X    

Apistogramma agassizii  X   

Aphyocharax avary   X  

Anablepsoides ornatus  X   

Boulengerella maculata  X   

Brachyhypopomus beebei    X 

Brachyhypopomus bennetti    X 

Brachyhypopomus brevirostris    X 

Brachyhypopomus pinnicaudatus    X 

Centromochlus heckelii   X  

Cichla monoculus X X X X 

Cichlasoma amazonarum X   X 

Colomesus asellus   X  
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Curimatella alburna X    

Cyphocharax spiluropsis X    

Corydoras hastatus  X   

Curimatopsis crypticus  X   

Curimatopsis macrolepis  X   

Crenicichla inpa     

Ctenobrycon spilurus   X  

Chalceus erythrurus    X 

Eigenmannia aff. trilineata    X 

Hemigrammus diagonicus X   X 

Hemigrammus lunatus  X   

Hemigrammus ocellifer  X   

Hemigrammus haraldi   X  

Heros notatus X X   

Heros spurius X    

Hoplias malabaricus X X   

Hyphessobrycon eques X   X 

Hypselecara temporalis X    

Iguanodectes spilurus   X  

Laemolyta proxima X X  X 

Laetacara curviceps  X   

Lepidosirum paradoxa    X 

Leporinus friderici X   X 

Leporinus fasciatus  X   
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Lycengraulis batesii   X  

Metynnis lippincottianus X    

Metynnis luna  X   

Metynnis longipinnis  X   

Moenkhausia collettii   X  

Moenkhausia gracilima   X  

Moenkhausia intermedia   X  

Mylossoma albiscopus  X    

Mylossoma aureum   X  

Nannostomus unifasciatus   X  

Nannostomus eques    X 

Odontostilbe fugitiva    X 

Ossancora asterophysa   X  

Prochilodus nigricans X    

Pellona flavipinnis   X  

Prionobrama filigera   X  

Prochilodus nigricans X    

Pygocentrus nattereri   X  

Pyrrhulina brevis   X  

Rhytiodus microlepis X X   

Roeboides myersi X    

Roeboides biserialis   X  

Satanoperca jurupari X    

Schizodon fasciatus X X  X 
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Semaprochilodus insignis X   X 

Serrapinnus micropterus   X  

Serrasalmus elongatus X    

Serrasalmus maculatus X    

Serrasalmus rhombeus  X   

Serrasalmus sp. "Rob"  X   

Synbranchus madeirae  X  X 

Synbranchus aff. Lampreia    X 

Synbranchus sp. "Cinza"    X 

Trachelyopterus porosus X X  X 

Triportheus albus X   X 

Triportheus angulatus    X 

Triportheus auritus X    
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Apêndice B. Itens alimentares consumidos pelo Mesonauta festivus nos quatro locais amostrados e 

sua respectiva classificação em grupos alimentares funcionais. X= presença do item alimentar na 

dieta por população.  

Grupo 
alimentar 
funcional 

Item Alimentar Catalão Pirapora Janauari Iranduba 

Alga Algas filamentosas X X X X 

Macrófitas Paspalum repens X  X  

 Echinochloa polystachya  X   

 Oryza grandiglumis    X 

Crustáceos Macrobrachium amazonicum X X X X 

 Palaemon ivonicus X   X 

Gastropoda Pomacea dolioides X X X X 

 Biomphalaria sp  X X  

Insetos 
aquáticos 

DIPTERA     

 Larva de Culicidae  X X  X 

 COLEOPTERA     

 Noteridae,  Hydrocanthus X X   

 Dytiscidae, Megadytes
 
  X X X 

 HEMIPTERA     

 Corixidae, Monogobia
 
 X  X X 

 Naucoridae, Pelocoris
 
  X  X 

 Notonectidae, Martarega   X X 

 LEPIDOPTERA     

 Larva de Arctiidae   X   

 COLEOPTERA     

 Hydrophilidae, Derallus  X   

 Hydrophilidae,Tropisternus X X X X 

 HEMIPTERA     

 Belostomatidae X  X  

 Belostomatidae, Belostoma  X  X 

 Belostomatidae, Lethocerus    X 

 Nepidae   X  

 Nepidae, Ranatra X X  X 

 COLEOPTERA     

 Larva de Helodidae   X  

 DIPTERA     
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 Larva de Stratiomyidae
 
  X X  

 EPHEMEROPTERA     

 Larva de Baetidae  X  X 

 Larva de Polymitarcyidae
 
    X 

 ODONATA     

 Larva de Aeshenidae
 
   X  

 Larva de Coenagrionidae   X   

 Larva de Protoneuridae    X  

 Larva de Libellulidae 
 
 X X X X 

Insetos semi-
aquáticos 

ORTHOPTERA     

 Acrididae  X X  

 Conocephalus sp.   X  

 Culicidae   X  

 Phlugis sp.   X  

 Paulinia acuminata X X X X 

Insetos 
terrestres 

COLEOPTERA     

 Buprestidae  X   

 Chrysomelidae  X X  

 

 


