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isso aprendemos sempre.” 

Paulo Freire 



RESUMO 
 

Riachos de cabeceira são ambientes de estrutura heterogênea, nos quais é 

possível encontrar um mosaico de micro-habitats, cuja exploração revela algumas 

adaptações como, por exemplo, os atributos morfológicos envolvidos nas estratégias 

de forrageio de cada grupo trófico. Este estudo buscou traçar um comparativo sobre 

a exploração dos recursos alimentares para os grupos tróficos nectônico e 

nectobentônico, e desta forma gerar subsídios que auxiliem na compreensão da 

coexistência dessas comunidades. A estrutura de grupos de espécies nectônicas e 

nectobentônicas foi analisada utilizando os dados de alimentação para avaliar a 

sobreposição de nicho (Índice de Pianka), a amplitude de nicho (Índice de Levins) e a 

variação de itens consumidos (diversidade beta). A ictiofauna foi coletada entre junho 

e novembro de 2014 em riachos de cabeceira de primeira a terceira ordem na bacia 

do Alto Paranapanema. Em laboratório os peixes foram identificados, pesados e 

mensurados quanto ao comprimento padrão. Os estômagos com alimento foram 

retirados e conservados em álcool 70%. O conteúdo estomacal foi identificado em 

estereomicroscópio e quantificado de acordo com o Grau de Preferência Alimentar 

que classificou os itens de origem autóctone (principalmente formas imaturas de 

insetos), como mais importantes na dieta das espécies. Foram analisados 78 

espécimes, sendo 42 peixes de três espécies nectônicas, Psalidodon paranae, 

Psalidodon bockmanni, Piabina argentea e 36 peixes de três espécies 

nectobentônicas Characidium gomesi, Characidium schubarti e Characidium zebra. A 

média da amplitude de nicho foi maior para as espécies nectônicas, principalmente 

pela maior presença de itens alóctones no estrato próximo à superfície. A 

sobreposição de nicho foi mais elevada entre as espécies nectobentônicas que 

pertencem ao mesmo gênero e sendo assim apresentam grandes semelhanças no 

forrageio. Os dados sobre a diversidade beta total (βSOR) foram elevados o que 

corrobora com a literatura sobre a variedade de recursos disponíveis em riachos 

Neotropicais. O componente de substituição (βSIM) foi elevado enquanto o 

componente de aninhamento (βNES) foi baixo, evidenciando que ocorre maior 

substituição do que ausência dos itens consumidos no forrageio para os diferentes 

extratos. A morfologia favorece a exploração de diferentes estratos da coluna d’água 

e promove uma segregação espacial que possivelmente configura um importante fator 

da coexistência desses grupos tróficos. Contudo, a combinação de múltiplos fatores 



pode contribuir para a coexistência das espécies de peixes de riacho de cabeceira 

como, por exemplo, a plasticidade trófica e a abundância de recursos alimentares em 

riachos Neotropicais. Estudos sobre a ictiofauna de riachos de cabeceira tornam-se 

fundamentalmente relevantes para a compreensão de sua assembleia, abundância, 

organização trófica e seus atributos, e assim gerar subsídios para que possibilitem a 

compreensão do funcionamento do ecossistema estudado.  

 

Palavras-chave: Segregação alimentar. Amplitude de nicho. Sobreposição de nicho. 

Diversidade beta. Morfologia. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



ABSTRACT 
 
Variation in exploring food resources between nektonic and nektobenthic fish 

species of headwaters streams from the Upper Paranapanema basin 
 

Headwater streams are heterogeneously structured environments in which it is 

possible to find a mosaic of microhabitats, where exploration reveals some adaptations 

such as, the morphological attributes involved in the foraging strategies of each trophic 

group. Therefore, this study aimed to stablish a comparison on the feeding resources 

being explored by nektonic and nektobenthic trophic groups, and thus contribute to the 

knowledge regarding the coexistence of these communities. The structure of nektonic 

and nektobenthic species groups was analyzed using feeding data to assess niche 

overlap (Pianka Index), niche amplitude (Levins Index) and variation of consumed 

items (beta diversity). Ichthyofauna was collected between June and November 2014 

in headwater streams from first to third order in the Upper Paranapanema basin. In 

laboratory, the ichthyofauna was identified, weighed, and measured according to the 

standard length. Stomachs with food were removed and stored in 70% alcohol. The 

stomach contents were identified under a stereomicroscope and quantified according 

to the Feeding Preference Degree that classified items of autochthonous (mainly 

immature forms of insects) as the most important in the diet of the species. A total of 

78 specimens were analyzed, among them there were 42 fish from three nektonic 

species, Psalidodon paranae, P. bockmanni, Piabina argentea and 36 fish from three 

nektobenthic species Characidium gomesi, Characidium schubarti and Characidium 

zebra. The mean niche amplitude was higher for nektonic species, mainly due to the 

greater presence of allochthonous items in the stratum near the surface. Niche overlap 

was higher among nektobenthic species belonging to the same genus and thus 

present great similarities in foraging. Data on total beta diversity (βSOR) were high, 

which corroborates the literature on the variety of resources available in Neotropical 

streams. Turnover (βSIM) was elevated while the nesting (βNES) was low, showing that 

there is more substitution than loss of items consumed in foraging for the two different 

strata. Morphology favors the exploration of different strata of the water column and 

promotes a spatial segregation that possibly constitutes an important factor of the 

coexistence of these trophic groups. However, the combination of multiple factors may 

contribute to the coexistence of headwater stream fish species, such as trophic 



plasticity and the abundance of food resources in Neotropical streams. Studies on the 

ichthyofauna of bedside streams become fundamentally relevant for the understanding 

of their assembly, abundance, trophic organization and their attributes, and enables 

the understanding of how the studied ecosystem functions. 

 

Keywords: Feeding Segregation. Niche breath. Niche Overlap. Beta Diversity. 

Morphology. 
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INTRODUÇÃO 

As bacias hidrográficas são ecossistemas naturalmente hierárquicos e 

heterogêneos (FRISSEL et al., 1986) que se encontram associados a inúmeros 

riachos. Os riachos de cabeceiras são ambientes pequenos (ordem menor que 3) e frágeis 

nos quais a vegetação em torno assume uma função importante (BARRELLA e PETRERE 

JR., 2003).  
A ictiofauna que habita os ambientes de cabeceira corresponde a 

aproximadamente 50% das espécies de água doce descritas para a América do Sul 

(CASTRO et al., 2003). As espécies de peixe que compõem os riachos de cabeceira 

apresentam pequeno porte (com até 15 cm), distribuição geográfica restrita, alto grau 

de endemismo, nenhum valor comercial e elevada dependência da vegetação ripária 

para abrigo e alimentação (CASTRO, 1999; CASTRO et al., 2003). 

O alto grau de endemismo destas espécies é basicamente resultado da restrita 

capacidade de deslocamento devido seu pequeno porte que dificulta extensas 

migrações (CASTRO, 1999), assim como padrões de isolamento geográfico comuns 

em áreas de cabeceira (LEAL e CÂMARA, 2003). Portanto, estas espécies mantêm-

se isoladas e muitas vezes ocupam micro-habitats específicos (CASTRO, 1999).  

Estes micro-habitats encontrados em riachos de cabeceira resultantes de 

variações locais de velocidade da água, profundidade, natureza do fundo (pedra, 

areia, silte, cascalho e folhiço) e vegetação, disponibilizam um mosaico capaz de 

suprir as necessidades de forrageio e abrigo das espécies encontradas nestas 

comunidades (LUIZ et al., 1998). 

Em riachos de cabeceira abrigo e recursos orgânicos são fornecidos (direta ou 

indiretamente) pela vegetação ripária (FERREIRA et al., 2015; LEITE et al., 2015; 

SOUZA et al., 2015) que também desempenha a função de barreira física na retenção 

de sedimento e preservação do meio aquático (TERESA e CASATTI, 2010; 2012). 

Desta forma, estes riachos apresentam forte dependência da vegetação ripária que 

contribui de forma direta com o aporte de material vegetal (e.g. folhas, frutos e 

sementes) e insetos adultos, e de forma indireta por meio de formas imaturas de 

insetos (e.g. larvas, pupas e ninfas). 

Para este ecossistema com pequenas dimensões (tanto de largura quanto de 

profundidade) a vegetação ripária contribui com uma expressiva entrada de material 

alóctone que desempenha um papel importante na ecologia alimentar das 
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comunidades de riacho (VANNOTE et al., 1980; ARANHA et al., 2000; CASATTI et 

al., 2003; REZENDE et al., 2003; UIEDA e MOTTA, 2007; GOMIERO e BRAGA, 2008; 

TRINDADE et al., 2013; LEITE et al., 2015; MANOEL e UIEDA, 2018, GONÇALVES et al., 

2018; ZENI et al., 2019).  
A dieta de peixes de riacho é bastante estudada sob diferentes perspectivas 

como, por exemplo, sazonalidade (BARRETO e ARANHA, 2006; SOUZA et al., 2015), 

uso de habitat, atributos funcionais, ecomorfologia (CASATTI e CASTRO, 2006; 

CENEVIVA-BASTOS et al., 2010; MAZZONI et al., 2010; LEAL et al., 2011; MISE et 

al., 2013; NEVES et al., 2015; SEVERO-NETO et al., 2015; FREITAS et al., 2017; 

RIBEIRO et al., 2016; SANTOS et al., 2019; BALDASSO et al., 2019; GARCIA et al., 

2020; MANNA et al., 2020), estratégia, sobreposição alimentar, partilhamento de 

recursos (CASATTI et al., 2003; BRAZIL-SOUSA et al., 2009; CETRA et al., 2011; 

BASTOS et al., 2013; PINI et al., 2019), áreas protegidas e degradadas (GONÇALVES 

et al., 2018). A dieta é um dos aspectos mais importantes da ecologia de peixes e seu 

conhecimento é fundamental para interpretar a dinâmica das comunidades 

(BARRETO e ARANHA, 2006) e fornecer subsídios que possibilitem a compreensão 

do funcionamento de um ecossistema (MOTTA e UIEDA, 2004).  

A alimentação de peixes de riacho de cabeceira em regiões tropicais é 

fortemente marcada pela presença de formas imaturas de inseto (MOTTA e UIEDA, 

2004; CETRA et al., 2011; PEREIRA et al., 2012; SENSOLO et al., 2012; ROMERO 

et al., 2013; GONÇALVES et al., 2018), dos quais os que mais se destacam são ninfas 

de Ephemeroptera e larvas de Diptera, especialmente Chironomidae. Estes estágios 

imaturos de insetos são amplamente distribuídos e estudados em riachos tropicais 

(MOTTA e UIEDA, 2004; PEREIRA et al., 2012; SENSOLO et al., 2012; ROMERO et 

al., 2013).  

Em riachos tropicais, onde a vegetação ripária é abundante, a ictiofauna 

apresenta uma extensa plasticidade trófica e sua dieta reflete a diversidade 

(MAZZONI et al., 2012) e a alta disponibilidade de alimento (UIEDA et al., 1997; 

ABELHA et al., 2001). Diante da grande abundância de recursos alimentares, em 

especial da vasta oferta de formas imaturas de insetos, a dieta de peixes de riacho 

pode revelar uma alta sobreposição de nicho sem que necessariamente configure-se 

competição por estes recursos alimentares (CASATTI et al., 2003; CETRA et al., 

2011). A sobreposição de nicho pode ser configurada como competição em ambientes 

onde os recursos alimentares são limitados (HERDER et al., 2006). Estudos que 
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abordam a dieta de peixes de riacho revelam dados da partilha e sobreposição dos 

recursos disponíveis e, assim permitem inferências sobre a coexistência nestas 

comunidades (ALBOUY et al., 2011).  

A estratégia de alimentação, as interações ecológicas e os recursos disponíveis 

sugerem a viabilidade da coexistência destas espécies. Os atributos de cada grupo 

trófico, nectônico e nectobentônico, que têm como seu micro-habitat os diferentes 

estratos da coluna d’água, permitem a exploração de recursos distintos e, deste modo, 

podem refletir a disponibilidade dos recursos alimentares em cada um destes estratos. 

A amplitude de nicho, a sobreposição alimentar e a ecomorfologia são 

instrumentos da ecologia de peixes de riacho que contribuem para revelar os recursos 

disponíveis no ambiente e agregam particularidades das diferenças táticas de captura 

(PRADO et al., 2016; PINI et al., 2019). Estes dados contribuem para explicar os 

padrões de segregação trófica e de distribuição da ictiofauna de riachos de cabeceira 

(LEITÃO et al., 2015).    

A distribuição heterogênea das espécies, conhecida como biodiversidade 

(SOININEN et al., 2017), é um conceito multifacetado que ultrapassa a simples 

quantificação do número de espécies presente em um determinado local (VILLÉGER 

et al., 2013; HEINO et al., 2015; GIANUCA et al., 2017). Um dos principais objetivos 

da Ecologia é mensurar a biodiversidade a fim de compreendê-la e priorizar sua 

conservação (VILLÉGER et al., 2013; POOL et al., 2014; PELÁEZ e PAVANELLI, 

2018; CUNHA et al., 2019; ZENI et al., 2020).  

A estrutura de diferentes comunidades desperta o interesse em estudiosos há 

muito tempo, com o propósito de comparar e medir suas diferenças e semelhanças 

(JACCARD, 1912; SIMPSON, 1943; SORESEN, 1948). O Índice de Jaccard (1912) 

foi utilizado por Whittaker (1960) quando inicialmente esboçou, ainda que de forma 

bem simplificada, o conceito de diversidade alfa, beta e gama (JACCARD, 1912; 

WHITTAKER, 1960). 

Whittaker (1960) definiu a diversidade beta como sendo a mudança na 

composição de uma comunidade em uma escala espacial (WHITTAKER, 1960). 

Apesar dos diferentes métodos para quantificá-la (JURASINSKI et al., 2009), a 

diversidade beta permanece amplamente aceita como uma medida da variação de 

espécies (ANDERSON et al., 2011), ou seja, informa o grau de diferenciação entre 

comunidades biológicas (VILLÉGER et al., 2013; BASELGA e GÓMEZ-RODRÍGUEZ 

2019). 
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Baselga (2010) redefiniu a estrutura geral da diversidade beta ao apresentar a 

variação na composição de espécies de uma comunidade como reflexo de dois 

componentes de dissimilaridade, a dissimilaridade por substituição (“turnover”) e a 

dissimilaridade por aninhamento (“nestedness”). Desta forma, a diversidade beta 

configura a variação da abundância relativa das espécies que ocorre como resultado 

da troca/recolocação de espécies na composição de uma comunidade e 

concomitantemente da adição/perda de espécies (BASELGA, 2010). 

Tendo como base os índices de dissimilaridade de Sorensen e Simpson, 

Baselga (2010) elaborou o Índice de Diversidade beta total (βSOR) em dois 

componentes, a medida de substituição (βSIM) e o aninhamento (βNES) (BASELGA, 

2010). Segundo o autor, a diferença na composição biológica entre as comunidades 

pode ocorrer por substituição de espécies (βSIM) ou pela redução do número de 

espécies (βNES).  

A diversidade beta, assim como os dois fenômenos que a compõem 

(substituição e aninhamento), pode ser investigada sob uma perspectiva temporal 

e/ou espacial. Na maioria das pesquisas há o predomínio de estudos com enfoque no 

padrão espacial da diferenciação das espécies de uma comunidade para outra. Zeni 

et al. (2020) e Li et al. (2020) avaliaram a dispersão e a perda de espécies através 

das análises de diversidade beta temporal e espacial. 

A pesquisa sobre a diversidade beta como estudo da exploração de recursos 

alimentares nos diferentes estratos da coluna d’água ainda não é comumente 

explorada para riachos tropicais. Nos estudos da diversidade beta em riachos as 

análises de mudanças na composição das comunidades são amplamente abordadas 

com embasamento taxonômico, de atributos funcionais e uso do hábitat (VILLÉGER 

et al., 2013; POOL et al., 2014; FERREIRA et al., 2017; GIANUCA et al., 2017; 

SOININEN et al., 2017; PELÁEZ e PAVANELLI, 2018; BEVILACQUA e TERLIZZI, 

2019; CUNHA et al., 2019; ROCHA et al., 2019; LI et al., 2020). Somando a estes 

estudos é crescente o interesse da diversidade beta para investigar as diferenças 

entre a composição das espécies de riacho causadas por alterações do ambiente 

devido à ação antrópica (HUIÑOCANA et al., 2020; ZENI et al., 2020). 

A diversidade beta é utilizada como um instrumento de quantificação da 

variação entre comunidades, e apresenta-se como importante ferramenta para a 

ecologia básica e aplicada (ROCHA et al., 2019). Estudos sobre comunidades de 

peixes de riachos utilizando a diversidade beta como instrumento de pesquisa são 
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comuns em diferentes abordagens (VILLÉGER et al., 2013; POOL et al., 2014; 

PELÁEZ e PAVANELLI, 2018; CUNHA et al., 2019; ZENI et al., 2020), explorando 

comunidades de  macroinvertebrados (AL-SHAMI et al., 2013; HEINO et al., 2013; 

HEINO et al., 2015; FERREIRA et al., 2017; LI et al., 2020; ROCHA et al., 2019; 

HUIÑOCANA et al., 2020) e metacomuniddes de zooplâncton (GIANUCA et al., 2017).   

No presente trabalho, o estudo comparativo da exploração de recursos 

alimentares entre espécies nectônicas e nectobentônicas buscou acrescentar 

subsídios para a compreensão da estrutura trófica e da coexistência destas 

comunidades em riachos de cabeceira da bacia do Alto Paranapanema, utilizando 

como ferramentas a sobreposição de nicho, a amplitude de nicho e a diversidade beta 

dos recursos alimentares que são explorados em diferentes formas de uso do habitat 

na coluna d’água. 

Neste sentido foi testada a hipótese de que a análise comparativa do conteúdo 

estomacal entre os grupos tróficos de espécies nectônicas e nectobentônicas 

apresenta: 1) a sobreposição de nicho elevada, pressupondo que estas espécies 

consomem recursos alimentares semelhantes; 2) a amplitude de nicho maior para as 

espécies nectônicas e menor para nectobentônicas, considerando a capacidade das 

espécies nectônicas em explorar mais estratos da coluna d’água durante seu 

forrageio; e 3) a diversidade beta elevada para o valor do componente de substituição 

e baixo valor para o componente de aninhamento, presumindo-se que se os recursos 

consumidos ocorrem em abundância haverá a substituição destes recursos em função 

das diferenças nas estratégias de forrageio entre os grupos nectônico e 

nectobentônico. 
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2. MATERIAL E MÉTODOS 
 
2.1. Área de estudo 

O rio Paranapanema nasce na Serra de Paranapiacaba (48º15”W24º16”S) a 

cerca de 900 m de altitude e percorre aproximadamente 500 km, na fronteira dos 

estados de São Paulo e Paraná, até desaguar no rio Paraná. A bacia do Alto 

Paranapanema percorre a maior parte da fronteira com os estados de São Paulo e 

Paraná e dispõe de importante acervo ambiental preservado, com 20% da sua área 

ocupada por 4677 Km de vegetação natural (CETEC, 1999). 

 

2.2. Ictiofauna e conteúdo estomacal 
As coletas foram realizadas de acordo com Cetra et al. (2016). Exemplares-

testemunho das espécies foram depositados na coleção do Laboratório de Ictiologia 

do Departamento de Zoologia e Botânica da UNESP de São José do Rio Preto 

(DZSJRP 20.268 – 20.663) e no Laboratório de Ictiologia de Ribeirão Preto – 

FFCLRP/USP (LIRP 11862). 

Em laboratório os peixes foram identificados, mensurados quanto ao 

comprimento padrão e pesados em balança analítica. Foram analisadas três espécies 

nectônicas, 15 espécimes de Psalidodon paranae (Eigenmann, 1914), 15 de 

Psalidodon bockmanni Vari & Castro, 2007 e 12 de Piabina argentea Reinhardt, 1867 

e três nectobentônicas, sendo 14 espécimes de Characidium gomesi Travassos, 

1956, 12 de Characidium schubarti Travassos, 1955 e 10 de Characidium zebra 

Eigenmann, 1909 (ANEXO). 

Após dissecados e registrados o grau de repleção estomacal, os estômagos 

com alimento foram retirados, pesados (mg) e conservados em álcool 70% para 

análises posteriores. Os itens alimentares foram identificados em estereomicroscópio, 

ao menor nível taxonômico possível, utilizando bibliografia especializada (MUGNAI et 

al., 2010; TRIPLEHORN e JONNSON, 2011).  

O conteúdo estomacal foi quantificado de acordo com o Grau de Preferência 

Alimentar (GPA) proposto por Braga (1999). O GPA quantifica a importância dos itens 

encontrados na dieta. Quando apenas um item é encontrado no estômago é atribuída 

a classificação 4. As classificações 3, 2 e 1 são adotadas de acordo com a 

predominância de cada item. O GPA é calculado somando-se os valores atribuídos a 

cada item e dividindo pelo número de estômagos analisados. Posteriormente, os itens 
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são classificados como preferência absoluta (GPA = 4), alto grau de preferência (3 ≤ 

GPA <4), preferencial, mas com ingestão de outros (2 ≤ GPA <3), secundário (1 ≤ 

GPA < 2) e ocasional (0 < GPA < 1) (BRAGA, 1999). 

 

2.3. Análise de dados 
Os dados de amplitude e sobreposição de nicho foram calculados no pacote 

“spaa”, versão 0.2.2 (ZHANG, 2016) no ambiente R versão 4.0.3. Para a amplitude de 

nicho (B’) foi utilizado o Índice de Levins (LEVINS,1968), eq.(1). Para a sobreposição 

de nicho (q) foi utilizado o Índice de Pianka (PIANKA, 1973), eq.(2), sendo 0 o valor 

que representa segregação total da dieta e 1 representa total sobreposição alimentar. 

 

 (1) 

 

 (2) 

 

Em ambas as fórmulas acima, Pi é a contribuição proporcional de alimento i 

consumido; qjk é a sobreposição de nicho entre as espécies j e k; Pij é a proporção do 

item alimentar i consumido pela espécie j; Pik é a porcentagem dos itens alimentares 

de i usados pela espécie k, e n é o número total de itens encontrados. 

A diversidade beta da dieta das espécies foi calculada utilizando o pacote 

“betapart”, versão 1.5.2 (BASELGA e ORME, 2012) no ambiente R versão 4.0.3. 

Todas as análises de diversidade beta, sendo elas a diversidade beta total (βSOR) e 

seus componentes (substituição, βSIM e aninhamento, βSNE) foram calculadas de 

acordo com os Índices propostos por Baselga (2010). 

O Índice de dissimilaridade de Sorensen (presença e ausência) foi utilizado 

como base para o cálculo dos Índices da diversidade beta total (βSOR), eq.(3), e seus 

componentes de dissimilaridade, a substituição (βSIM), eq.(4), e o aninhamento (βNES), 

eq.(5), sendo o valor de “1” considerado similaridade total e o valor de “zero” como 

ausência de similaridade, de acordo com Baselga (2010): 
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βSOR = !"#
$%"!"#

   (3) 

 
 

βSIM = 
!"#(%,')

)*!"#(%,')
           (4) 

 
 

βNES = βSOR – βSIM (5) 
 

Onde a é o número de itens comuns, encontrados no conteúdo estomacal, de ambos 

os grupos tróficos (nectônicos e nectobentônicos); b é o número de itens que foram 

consumidos apenas por espécies nectônicas; e c é o número de itens que foram 

consumidos apenas por espécies nectobentônicas. 
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3. RESULTADOS 

Foram analisados 78 espécimes de peixes da Ordem Characiformes 

(CALIFORNIA ACADEMY OF SCIENCES). Os 42 espécimes nectônicos pertencem 

à Família Characidae e Subfamília Tetragonopterinae. Os 36 espécimes 

nectobentônicos pertencem a Família Crenuchidae. Assim, cada grupo foi composto 

por espécies morfologicamente semelhantes, com capacidade de utilização do 

mesmo tipo de hábitat, e, portanto, os dados observados referentes ao conteúdo 

estomacal demonstram grande semelhança nos recursos consumidos. 

Pela análise do conteúdo estomacal de todos os espécimes da ictiofauna 

estudada foram identificados 29 itens. Considerando apenas as espécies nectônicas 

foram encontrados 25 itens nos estômagos análisados enquanto para as espécies 

nectobentônicas foram 16 itens registrados (Tabela 1). Quanto à análise da origem 

dos itens, os alóctones (e.g. principalmente formas adultas de insetos) foram mais 

consumidos pelo grupo nectônico. Foram registrados apenas dois itens de origem 

alóctone (coleóptera adulto e pupa de Lepidoptera) consumidos por uma única 

espécie nectobentônica, Characidium zebra. Considerando os itens autóctones as 

formas imaturas de insetos, principalmente ninfa de Ephemeroptera e larva de Diptera, 

destacaram-se como predominantes na dieta (Tabela 1).  

De acordo com o Grau de Preferência Alimentar (GPA) ninfa de Ephemeroptera 

foi classificado como “preferencial, mas com ingestão de outros” na dieta de 

Characidium gomesi e “secundário” na dieta das outras cinco espécies de peixes. Os 

itens ninfa de Ephemeroptera, larva de Trichoptera, larva de Diptera, fragmentos de 

insetos e detritos foram consumidos por toda a ictiofauna analisada (Tabela 1). 

Material vegetal não identificado foi consumido exclusivamente pelas 

nectônicas e, classificado pelo GPA, como item “secundário”. Algas foram consumidas 

apenas pelas espécies nectobentônicas, com classificação “ocasional” (Tabela 1).  
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Tabela 1- Relação de itens consumidos pelas espécies analisadas nos riachos de cabeceira da 
bacia do Alto Paranapanema, a origem destes itens (autóctone¹, alóctone² ou indeterminado3) e os 

valores do Grau de Preferência Alimentar (GPA). Em negrito os valores classificados como 
secundário* e preferencial**. Pspa=Psalidodon paranae, Psbo=Psalidodon bockmanni, Piar=Piabina 

argentea, Chgo=Characidium gomesi, Chsc=Characidium schubarti, Chze=Characidium zebra. 

 Nectônicas Nectobentônicas 
Item consumido Pspa Psbo Piar Chgo Chsc Chze 
Crustacea Daphnia sp.¹ 0,13 0,07    0,10 
Acari Hidracnido¹  0,07 0,08 0,14 0,08 0,50 
Aracnídeo (adulto)²  0,13     
Ephemeroptera (ninfa)¹ 1,93* 1,73* 1,33* 3,33** 2,50* 2,00* 
Odonata (ninfa)¹ 0,67 0,07 0,08   0,30 
Orthoptera (ninfa)¹  0,07     
Dermaptera (adulto)² 0,20      
Plecoptera (ninfa)¹  0,27   0,75  
Hemiptera (adulto)² 0,20 0,07 0,17    
Thysanoptera (ninfa)¹  0,07     
Thysanoptera (adulto)²  0,07     
Coleoptera (larva)¹   0,25 0,07 0,17 0,50 
Coleoptera (pupa)¹   0,17    
Coleoptera (adulto)² 0,40 0,20 0,08   0,10 
Neuroptera (larva)¹  0,07     
Hymenoptera (adulto)² 0,40 0,80 0,58    
Trichoptera (larva)¹ 0,47 0,80 0,75 1,43* 0.83 0,90 
Trichoptera (adulto)²  1,00* 0,25    
Lepidoptera (larva)²  0,20 0,17    
Lepidoptera (pupa)²      0,10 
Diptera (larva)¹ 1,00* 1,20* 0,83 1,57* 1,33* 1,80* 
Diptera (pupa)¹ 0,40 0,33 0,42 0,14   
Diptera (adulto)²  0,13     
Fragmentos de insetos3 0,07 0,87 0,92 0,43 1,08* 0,40 
Nematoda¹     0,17 0,10 
Escamas¹      0,20 
Material vegetal3 1,53* 1,67* 1,83*    
Alga¹    0,07 0,42 0,50 
Detritos¹ 0,13 0,27 0,67 0,14 0,33 0,50 

Fonte: Elaborada pela autora. 
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A amplitude de nicho (B’) foi alta, principalmente, para as espécies nectônicas 

Psalidodon bockmanni e Piabina argentea. A espécie nectobentônica Characidium 

zebra foi a que apresentou maior amplitude de nicho para este grupo (Tabela 2).  Na 

média para cada grupo trófico a maior amplitude de nicho foi para as espécies 

nectônicas (8,41 ± 1,47) do que para as nectobentônicas (5,21 ± 1,73). 
 

Tabela 2- Amplitude de nicho (B’) (Índice de Levins, 1968), das espécies nectônicas e 
nectobentônicas da bacia do Alto Paranapanema. 

Nectônicas Nectobentônicas 

Psalidodon 
paranae 

Psalidodon 
bockmanni 

Piabina 
argentea 

Characidium 
gomesi 

Characidium 
schubarti 

Characidium 
zebra 

6,80 9,68 8,76 3,38 5,44 6,82 

Fonte: Elaborada pela autora. 

 

Ocorreu maior sobreposição de nicho (q) entre espécies que compõem o 

mesmo grupo em função do uso de recursos (hábitat e trófico). As três espécies 

nectobentônicas pertencem ao mesmo gênero e a sobreposição entre elas foi ainda 

maior do que entre as nectônicas que pertencem a dois gêneros distintos (Figura 1). 

A média da sobreposição de nicho das espécies nectobentônicas (0,91 ± 0,04) foi 

mais elevada do que das nectônicas (0,89 ± 0,01). 
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Figura 1. Média e Intervalo de Confiança da sobreposição de nicho (q) das espécies de riacho do 

Alto Paranapanema. Pspa=Psalidodon paranae, Psbo=Psalidodon bockmanni, Piar=Piabina 
argentea, Chgo=Characidium gomesi, Chsc=Characidium schubarti, Chze=Characidium zebra. 

Fonte: Elaborada pela autora. 

 
A diversidade beta total para os itens consumidos pelas espécies nectônicas e 

nectobentônicas mostrou um alto valor de variação na composição (βSOR = 0,9596). A 

substituição de itens consumidos nos diferentes usos do habitat foi elevada (βSIM = 

0,9268), enquanto o componente de aninhamento apresentou um valor baixo (βSNE = 

0,0328) de itens que deixaram de ser substituídos.  
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4. DISCUSSÃO  
Riachos são substancialmente influenciados pelo ecossistema terrestre às 

suas margens e registram um vasto aporte de matéria orgânica que entra no sistema 

por meio da cadeia trófica dos organismos aquáticos (VANNOTE et al., 1980; HENRY 

et al., 1994; CASATTI et al., 2003; BARRETO et al., 2006; BRAGA e GOMIERO, 2009; 

SENSOLO et al., 2012; TERESA e CASATTI, 2012; ZENI e CASATTI, 2014). 

Os recursos alimentares riachos constituem-se predominantemente por 

invertebrados, dos quais os insetos aquáticos (formas imaturas) são o grupo mais 

importante (MOTTA e UIEDA, 2004; BARRETO e ARANHA, 2006; CETRA et al., 

2011; BONATO et al., 2012; SOUZA et al., 2015; MANOEL e UIEDA, 2018; 

GONÇALVES et al., 2018).  

A forte interação entre o ambiente aquático e o terrestre descrita na literatura 

foi igualmente observada por meio das análises de conteúdo estomacal de algumas 

espécies amostradas nos riachos de cabeceira da bacia do Alto Paranapanema. As 

formas imaturas de insetos obtiveram grande representatividade, e.g. larvas de 

Diptera, ninfas de Ephemeroptera e larvas de Trichoptera, na alimentação de peixes 

nectônicos e nectobentônicos.  

Pela análise do conteúdo estomacal encontramos maior variedade de itens 

consumidos pelos characídeos (e.g. Psalidodon bockmanni, Psalidodon paranae e 

Piabina argentea), espécies nectônicas que se encontram principalmente no primeiro 

estrato d’água, próximo à superfície. Os dados da amplitude de nicho destas espécies 

demonstram que houve um grande consumo de diferentes itens, especialmente, por 

P. bockmanni e P. argentea. 

O primeiro estrato da coluna d’água recebe maior quantidade de itens alóctones 

provenientes da vegetação ripária e, consequentemente, pode aumentar a oferta de 

itens para a alimentação das espécies nectônicas. Os characídeos possuem uma 

morfologia que favorece o forrageio em quase todos os ambientes de riachos, 

possibilitando o hábito alimentar generalista e oportunista (UIEDA et al., 1997; 

CASTRO e CASATTI et al., 1997; MISE et al., 2013; NEVES et al., 2015; NEVES et 

al., 2018; BALDASSO et al., 2019).  

Peixes nectônicos frequentemente apresentam atributos que proporcionam 

grande agilidade natatória na coluna d’água como, por exemplo, o corpo alto e 

comprimido lateralmente, olhos posicionados lateralmente, nadadeiras peitorais 

relativamente alongadas e posicionadas lateralmente e nadadeiras dorsais pequenas 
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(SABINO e CASTRO, 1990; SABINO e ZUANON, 1998). A posição terminal do 

aparelho bucal facilita a estratégia de forrageio próximo à superfície e na coluna 

d’água (LABROPOULOU e ELEFTHERIOU, 1997; HERDER e FREYHOF, 2006; 

FERREIRA et al., 2012). 

Estes atributos morfológicos permitem o forrageio oportunista e generalista de 

itens que são carregados pela corrente, como larvas e ninfas de insetos, artrópodes 

adultos e material vegetal (CASATTI e CASTRO, 2006) e, possivelmente, 

contribuíram para que as espécies nectônicas apresentassem maior variabilidade de 

itens consumidos e menor sobreposição de nicho em comparação com as espécies 

nectobentônicas.  

As espécies nectobentônicas deste estudo pertencem ao gênero Characidium 

(Crenuchidae) e, portanto, são espécies com estreita relação filogenética, com 

capacidade de explorarem recursos semelhantes no ambiente em que se encontram, 

o que contribuiu para a elevada sobreposição de nicho. Comparando às espécies 

nectônicas nas quais foram registrados 25 itens, a amplitude de nicho dos 

crenuquídeos foi menor, tendo sido identificados apenas 16 itens, a maioria de origem 

autóctone.  

Os Characidium spp. possuem o corpo fusiforme com nadadeiras pares bem 

desenvolvidas, orientadas ventralmente que fornecem maior equilíbrio e ancoragem 

ao fundo do riacho, mesmo em áreas de forte correnteza (BUCKUP et al., 2000; 

CASATTI et al., 2001). O aparato bucal subterminal de espécies nectobentônicas 

favorece o consumo de itens autóctones, como formas imaturas de insetos, algas e 

sedimento (BALDASSO et al., 2019), como observado no presente estudo, com 

consumo quase exclusivo de itens autóctones pelas espécies analisadas. A 

morfologia dos Characidium spp. permite a utilização da tática de captura “sit-and-

wait” (SAZIMA, 1986). As espécies frequentemente ocupam os estratos mais ao fundo 

e de substrato rochoso, e assim frequentemente se alimentam dos itens mais 

abundantes em riachos tropicais, larvas e ninfas de insetos, especialmente Diptera, 

Ephemeroptera e Trichoptera (SABINO e CASTRO, 1990; CASATTI e CASTRO, 

2006; GONÇALVES e CESTARI, 2013; GONÇALVES et al., 2018). 

A exploração de diferentes micro-habitat retrata uma exposição a condições 

heterogêneas de disponibilidade de recursos, das quais são por sua vez, 

proporcionadas por condições morfológicas distintas. Evolutivamente a morfologia e 

a ecologia apresentam respostas adaptativas que demonstram a capacidade das 
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espécies em ocupar um determinado habitat ou micro-habitat (WINEMILLER, 1991; 

POUILLY et al., 2003; TEIXEIRA e BENNEMANN, 2007; PAGOTTO et al., 2011). De 

acordo com a hipótese ecomorfológica, a morfologia e a ecologia conferem atributos 

que revelam as adaptações aos mais diversos ambientes (GATZ, 1979; WATSON e 

BALON, 1984). A alimentação e a estratégia de captura de recursos são exemplos 

destas respostas adaptativas ao ambiente (WINEMILLER, 1991).  

Em riachos Neotropicais alguns fatores como a abundância dos recursos, os 

atributos morfológicos e as diferenças no uso do habitat contribuem para que as 

espécies utilizem os mesmos recursos alimentares que se encontram à disposição em 

todo ambiente (WINEMILLER et al., 1995; POUILLY et al., 2003; MONTAÑA e 

WINEMILLER, 2010; OLIVEIRA et al., 2010; MONTAÑA et al., 2014; CARDOSO et 

al., 2015; DOURADO et al., 2015; ROA-FUENTES et al., 2015). 

A segregação em micro-habitat e a segregação alimentar são consideradas 

importantes fatores que contribuem para a coexistência das espécies e estrutura das 

comunidades (WINEMILLER e PIANKA, 1990; LEITÃO et al., 2015; SEVERO-NETO 

et al., 2015; MANNA et al., 2020). As espécies nectobentônicas consumiram alguns 

itens que não estão abundantemente no primeiro estrato da coluna d’água como é o 

caso de nematoides, escamas e algas, o que expõe a diferença de disponibilidade na 

oferta de alimento entre os estratos nectônico e nectobentônico da coluna d’água.  

Para coexistirem as espécies precisam divergir quanto ao seu impacto e aos 

seus requerimentos sobre os recursos disponíveis (LEIBOLD e MCPEEK, 2006). Nos 

ecossistemas tropicais a combinação de múltiplos fatores possivelmente favorece a 

coexistência dos animais (VERGNON et al., 2009; NEVES et al., 2021), que pode ser 

avaliada pela partilha dos recursos alimentares entre as espécies, contribuindo para 

a compreensão sobre a estrutura da comunidade.  

Em riachos Neotropicais a sobreposição de nicho geralmente é elevada, no 

entanto, a coexistência de espécies próximas (morfologicamente e/ou evolutivamente) 

pode ser explicada, pelo menos em parte, pela plasticidade trófica (SABINO e 

CASTRO, 1990; FERREIRA et al., 2012; LEITE et al., 2015; NEVES et al., 2021). A 

plasticidade trófica permite que o hábito alimentar preferencial sofra mudanças de 

acordo com alterações no ambiente e no espaço e assim reduzindo a competição 

interespecífica (ABELHA et al., 2001; FIORI et al., 2016; NEVES et at., 2018; PINI et 

al., 2019). 
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De acordo com a Teoria do Forrageio Ótimo os animais escolherão 

preferencialmente o alimento com maior valor energético pelo menor esforço (quando 

estes ocorrem em abundância), para que desta forma a relação custo/benefício seja 

balanceada (STEPHENS e KREBS, 1986). Sendo assim, quando os recursos 

alimentares ocorrem de forma abundante, a variabilidade de itens consumidos 

(amplitude de nicho) pode diminuir e a sobreposição de nicho apresenta-se elevada 

sem que ocorra competição, como já foi registrado para muitos riachos Neotropicais 

(UIEDA et al., 1997; CASATTI et al., 2003; MOTTA e UIEDA, 2004; MORAES et al., 

2013; PINI et al., 2019). 

Em situações nos quais os recursos alimentares são escassos as espécies 

passam a consumir itens que não estariam na sua dieta em um ambiente com 

abundância de recursos (MAC-ARTHUR e PIANKA, 1966; SCHOENER, 1971; 

PRADO et al., 2016). Geralmente neste caso ocorre ingestão de alimentos com menor 

valor nutricional e consequentemente altera o “fitness” de uma população (FIORI et 

al., 2016). 

A mata ciliar tem um grande impacto na estrutura e na composição da ictiofauna 

(VILLÉGER et al., 2010; CRUZ et al., 2013), e pode afetar as interações tróficas entre 

as espécies (CHAN et al., 2008; ZENI e CASATTI, 2014; FERREIRA et al., 2015; 

LEITE et al., 2015; RIBEIRO et al., 2016). Estudos sobre a biota de riachos e seu 

monitoramento são essenciais, pois os efeitos antrópicos continuamente reduzem a 

vegetação ciliar e sucessivamente introduzem agroquímicos e outros agentes 

degradadores nos ambientes de riacho (TERESA e CASATTI; 2010; 2012; LEAL et 

al., 2013). 

Em diversos estudos foram observadas alterações na dieta de peixes como 

consequência de ações antrópicas que degradam o ambiente e alteram a vegetação 

ripária (CASATTI et al., 2003; REZENDE e MAZZONI, 2003; CENEVIVA-BASTOS et 

al., 2010; FERREIRA et al., 2012). Em riachos que sofreram degradação e diminuição 

da vegetação ripária as espécies nectônicas são menos impactadas, do que as 

nectobentônicas, por apresentarem uma vantagem morfológica para explorar quase 

todos os ambientes do riacho (ZENI e CASATTI, 2014). 

Em riachos impactados há maior presença de espécies generalistas e 

oportunistas, como é o caso da P. argentea (KINTOPP e ABILHOA, 2009; CASATTI 

et al., 2012; CRUZ et al., 2013; SILVA-CAMACHO et al., 2014; LEITE et al., 2015). 

Outro exemplo é o gênero Psalidodon, que pode ser encontrado em diferentes micro-
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habitats de riachos como, por exemplo, em águas claras e turvas, em segmentos de 

remanso e corredeira, em diferentes tipos de substrato (ABILHOA et al., 2011; MISE 

et al., 2013; SOUZA et al., 2015), sendo capaz de alterar sua dieta dependendo da 

disponibilidade de recurso (HELLMANN et al., 2013).  

Riachos de ambientes degradados tendem a perder seus trechos de corredeira, 

o fluxo d’água diminui como consequência da ausência da vegetação ripária cuja 

função também é reter o aporte de sedimento que entra no sistema aquático. As 

espécies que fazem uso do habitat de fundo (e.g. bentônicas), de substrato rochoso e 

de trechos de corredeira (e.g. nectobentônicas) são as mais afetadas diante da 

degradação destes ambientes (RIBEIRO et al., 2016). A heterogeneidade do ambiente 

aquático de riachos, assim como a preservação de vegetação ripária contribuem para 

manter a estabilidade da cadeia trófica (HEINO e GRÖNROOS, 2017) e 

consequentemente a diversidade das assembleias de peixes (PELÁEZ et al., 2017; 

2018). 

Em riachos que possuem mesohabitats de fundo com alta diversidade de 

substrato ocorre maior presença de espécies invertívoras e menos espécies 

carnívoras, sendo assim, a homogeneização destes meios pode afetar principalmente 

as espécies classificadas como invertívoras como, por exemplo no caso deste estudo, 

a Piabina argentea, Characidium gomesi, Characidium schubarti e Characidium zebra 

(PERESSIN et al., 2020). 

A análise da diversidade beta e seus componentes (sobreposição e 

aninhamento) pode ser uma importante ferramenta para diagnosticar a conservação 

de riachos e no manejo ambiental para o desenvolvimento de planos de ação em favor 

da manutenção da diversidade local e regional (TESHIMA et al., 2016; ZBINDEN e 

MATTHEWS, 2017). Os dados da diversidade beta da alimentação das espécies 

analisadas demonstraram que a substituição de itens consumidos foi maior do que o 

aninhamento (ausência de itens consumidos). Sendo assim, os itens consumidos 

pelas espécies nectobentônicas não configuram um subconjunto dos itens 

encontrados para as espécies nectônicas. A diversidade beta estruturou-se pela 

substituição de alguns itens que ocorrem com maior frequência em um estrato d’água 

do que no outro.  

A exemplo desta heterogeneidade dos riachos de cabeceira observou-se que 

alguns itens foram consumidos exclusivamente por organismos nectônicos (e.g. a 

maioria dos insetos adultos e aracnídeo), enquanto outros itens foram consumidos 
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apenas por nectobentônicos (e.g. algas, escamas, pupa de Lepidoptera). Este 

instrumento de avaliação da distribuição das espécies contribui para o diagnóstico da 

composição e da distribuição dos organismos nos diferentes estratos d’água e, desta 

forma pode gerar dados importantes para ações de preservação destes ambientes. 

O ambiente de riacho favoravelmente bem preservado confere estabilidade à 

comunidade, fato este que pode ser evidenciado por organismos bioindicadores, como 

por exemplo, Ephemeroptera, Trichoptera e Plecoptera (PEREIRA et al., 2012; 

SENSOLO et al., 2012; ROMERO et al., 2013; AMARAL et al., 2015; VILENCIA et al., 

2018; HUIÑOCANA et al., 2020). A vegetação abundante, de riachos bem 

preservados, fornece quantidade de matéria orgânica abundante e assim garante o 

desenvolvimento de toda a comunidade (HENRY et al., 1994; GONÇALVES JR et al., 

2006; TERESA e CASATTI, 2012; MORAES et al., 2013). A vegetação ripária pode 

ser considerada um fator de alto nível de influência na composição e na estruturação 

trófica das assembleias de riacho para ser utilizado em esforços de monitoramento e 

preservação. 
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5. CONCLUSÃO 
As análises dos conteúdos estomacais de espécies nectônicas e 

nectobentônicas de riachos de cabeceira da bacia do Alto Paranapanema 

confirmaram um padrão generalista com tendência à insetivoria e predomínio de 

formas imaturas de insetos, semelhante ao descrito na literatura. Os itens de origem 

alóctone estiveram, quase exclusivamente, presentes na alimentação do grupo de 

peixes nectônicos. 

O estudo comparativo da exploração dos diferentes usos do habitat utilizou 

como modelo ecológico as abordagens de sobreposição de nicho, amplitude de nicho 

e variação dos recursos alimentares disponíveis. A amplitude de nicho foi, em média, 

maior para o grupo das espécies nectônicas como era esperado, provavelmente, em 

consequência da maior oferta de recursos no estrato d’água explorado por este grupo, 

refletido pelo predomínio de itens de origem alóctone. A sobreposição de nicho foi alta 

entre as espécies do mesmo grupo trófico (nectônico e nectobentônico), sendo que 

para o grupo das espécies nectobentônicas a sobreposição foi mais elevada, 

possivelmente por causa da similaridade morfológica das três espécies e que 

forrageiam de maneira semelhante.  

Os dados calculados da diversidade beta e seus componentes, substituição e 

aninhamento, demonstraram que a diversidade beta total é elevada, corroborando 

com o que é descrito na literatura sobre a variedade de recursos alimentares em 

riachos de cabeceira. O valor do componente de substituição, maior do que o de 

aninhamento, foi indicativo de que os itens alimentares consumidos são substituídos 

entre os grupos, nectônico e nectobentônico, ao explorarem os diferentes extratos da 

coluna d’água. O baixo valor calculado para o componente de aninhamento indica que 

apenas poucos itens não são encontrados na alimentação em ambos os extratos.   

Considerando a plasticidade trófica, a estratégia de forrageio, a ecomorfologia 

e os padrões de segregação espacial (muito comuns em riachos de cabeceira), as 

hipóteses deste estudo confirmaram-se para os grupos de espécies nectônicas e 

nectobentônicas. 
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ANEXO A - Espécies nectônicas 
 
 

  
Psalidodon paranae Psalidodon bockmanni 

 
Piabina argentea 

(Fonte: www.fishbase.org) 
 

ANEXO B - Espécies nectobentônicas 

 

  
Characidium gomesi Characidium schubartti 

 
Characidium zebra 

(Fonte: ALMEIDA, 2013) 


