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Influência da conectividade hidrológica na dieta de peixes de pequeno porte 

que habitam regiões litorâneas de lagoas 

 

RESUMO 

A conectividade entre habitats pode promover alterações na disponibilidade de recursos 

alimentares para os peixes, pois interferem diretamente nas taxas de dispersão dos organismos, 

desempenhando, portanto, um papel fundamental nos padrões de distribuição de suas presas. 

Nesse contexto, utilizou-se duas espécies de peixe, uma invertívora (Moenkhausia bonita) e outra 

algívora (Serrapinnus notomelas), para testar as seguintes predições: i) a dieta das espécies difere 

significativamente entre lagoas isoladas, enquanto em lagoas conectadas a composição alimentar 

é mais similar; ii) a amplitude do nicho trófico das espécies é menor em lagoas isoladas. Os 

peixes foram amostrados no período de seca em lagoas conectadas ao canal principal do rio 

Paraná e lagoas isoladas distribuídas pela planície de inundação. Para testar a predição i, foi 

utilizada a Análise de Variância Permutacional Multivariada (PERMANOVA). Para a predição ii, 

foram testadas diferenças entre lagoas conectadas e isoladas, utilizando duas medidas de 

amplitude de nicho trófico: riqueza de itens alimentares na dieta e distância média do centroide, 

proveniente da análise de permutação de dispersões multivariadas. Moenkhausia bonita consumiu 

essencialmente insetos nas lagoas conectadas e a maioria dos itens foi consumido por todas as 

populações. Nas lagoas isoladas, a espécie consumiu microcrustáceos e insetos, havendo 

dominância de um item alimentar na maioria das populações. Serrapinnus notomelas consumiu 

algas filamentosas e vegetal superior em ambos os grupos de lagoas. Na maioria das dietas houve 

dominância de diferentes recursos. Assim, a dieta de ambas as espécies diferiu significativamente 

entre todas as populações isoladas, e na maioria das conectadas. A amplitude do nicho trófico da 

espécie invertívora foi significativamente maior nas lagoas conectadas, enquanto a espécie 

algívora não apresentou diferença significativa. A primeira predição foi parcialmente suportada, 

sugerindo que apesar da maior dispersão entre as lagoas conectadas possibilitar o aumento da 

similaridade das dietas, essas lagoas também apresentam heterogeneidade ambiental, 

possivelmente associada às diferenças de composição de macrófitas aquáticas, que fornecem 

diferentes recursos alimentares. A maior amplitude de nicho trófico para M. bonita em lagoas 

conectadas pode estar associada à dispersão que possibilita a maior riqueza de espécies, enquanto 

nas lagoas isoladas a estabilidade ambiental e a área restrita levam a dominância de determinados 

táxons. A segunda predição não foi suportada para S. notomelas, provavelmente porque seus 

recursos alimentares (perifíton) são mais influenciados pela composição de macrófitas do que 

pela conectividade. Apesar de a conectividade promover o aumento da riqueza de itens 

alimentares e a similaridade da dieta, a seleção de espécies é fortemente influenciada pelas 

condições ambientais locais e hábito alimentar de cada espécie. 

Palavras-chave: Dispersão. Heterogeneidade ambiental. Rio-planície de inundação. Processos 

regionais. Condições locais. 

 

 



Influence of hydrological connectivity on diet of small fishes inhabiting littoral 

zone of lakes  

 

ABSTRACT 

Habitat connectivity can promote changes in the availability of food resources to fish, because it 

interferes directly in dispersal rates of organisms, thus playing a key role in the distribution 

patterns of their prey. In this context, we used two fish species, one invertivorous (Moenkhausia 

bonita) and another algivorous (Serrapinnus notomelas), to test the following predictions: i) 

species diet differs significantly between isolated lakes, while in connected lakes food 

composition is more similar; ii) the trophic niche breadth of the species is smaller in isolated 

lakes. Fish were sampled in the dry season in lakes connected to the main channel of the Paraná 

River and isolated lakes distributed in the floodplain. To test the prediction i, we applied a 

Permutational Multivariate Analysis of Variance (PERMANOVA). For prediction ii, differences 

between connected and isolated lakes were tested using two measures of trophic niche breadth: 

the food items richness in the diet and the average centroid distance, from the permutation 

analysis of multivariate dispersions. Moenkhausia bonita consumed essentially insects in the 

connected lakes and most of the items were consumed by all populations. In isolated lakes, the 

species consumed microcrustaceans and insects. Most of the populations were dominated by one 

food item. Serrapinnus notomelas consumed filamentous algae and aquatic higher plant in both 

groups of lakes. In most diets there were dominance of different resources. Thus, the diet of both 

species differed significantly between all isolated populations, and in majority of the connected 

ones. The trophic niche breadth of the invertivorous species was significantly higher in the 

connected lakes, while the algivorous species showed no significant difference. The first 

prediction was partially supported, suggesting that in spite of the greater dispersion between the 

connected lakes, it is possible to increase the similarity of the diets, these lakes also have 

environmental heterogeneity, possibly associated to the differences in composition of aquatic 

macrophytes, which provide different food resources. The greatest trophic niche breadth for M. 

bonita in isolated lakes can be associated to dispersion that enable the great species richness, 

while in isolated lakes the environmental stability and restricted area lead to the dominance of 

certain taxa. However, the second prediction was not supported by S. notomelas, probably 

because its food resources (periphyton) are more influenced by macrophyte composition than by 

connectivity. Therefore, although connectivity promotes an increase in food items richness and 

similarity of diet, species selection is highly influenced by local environmental conditions and the 

feeding habit of each species. 

 

Keywords: Dispersion. Environmental heterogeneity. Floodplain-river. Regional processes. Local 

conditions. 
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1 INTRODUÇÃO 

Sistemas rio-planície de inundação são compostos por uma grande variabilidade de 

ambientes aquáticos, destacando-se o rio principal, canais secundários, tributários com 

características de habitats semi-lênticos e lagoas temporárias e permanentes, que conferem a 

esses sistemas uma alta heterogeneidade de habitats (Thomaz et al., 2007) e elevada 

biodiversidade de organismos aquáticos e terrestres (Ward et al., 1999). As lagoas desempenham 

um importante papel sobre o mosaico de habitats que formam a paisagem dos sistemas rio-planície 

de inundação, pois apresentam uma considerável variabilidade quanto às características 

limnológicas associada ao grau de conexão lateral (isoladas ou conectadas) com os rios, à área, à 

profundidade e, primariamente, ao regime hidrológico (Junk et al., 1989; Pagioro et al., 1997; 

Thomaz et al., 2007; Rodrigues et al., 2015). No período de águas altas, ocorre redução na 

variabilidade espacial dos fatores biológicos e ambientais, resultado da elevada conectividade 

entre os ambientes (hipótese da homogeneização), enquanto na seca há um decréscimo na 

conectividade e muitas lagoas são completamente desconectadas do canal principal do rio 

(Thomaz et al., 2007). Nesse período, a estrutura das comunidades é fortemente influenciada por 

fatores locais como produção aquática primária, flutuação de recursos, predação e competição, 

fazendo com que os habitats da planície alcancem a máxima diferenciação (Junk et al., 1989; 

Thomaz et al., 2007; Bozelli et al., 2015; Röpke et al., 2016). 

Independente do período hidrológico, a conectividade entre os habitats pode exercer 

marcante influência nos padrões de similaridade entre os ambientes. Se por um lado na cheia 

todos ambientes da planície estão altamente conectados e podem representar um momento chave 

para dispersão da biota aquática (Thomaz et al., 2007; Warfe et al., 2013), na seca a paisagem 

contempla distintos tipos de ambientes que se diferem em seus níveis de conectividade, quando 

algumas lagoas estão completamente isoladas uma das outras, enquanto outras permanecem 

conectadas ao canal do rio, mantendo rotas de dispersão aquática entre elas (Lansac-Tôha et al., 

2016). Portanto, a seca proporciona as condições ideais para avaliar a influência da conectividade 

sobre as comunidades. Nestas condições ambientais, a estrutura das comunidades é fortemente 

influenciada pelo grau de conexão entre os habitats, fato associado principalmente à dispersão 

dos organismos (Warfe et al., 2013; Lopes et al., 2014; Lansac-Tôha et al., 2016), processo que 

depende da capacidade dos mesmos em se dispersar e do tamanho e tipo da estrutura de conexão 
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que pode funcionar como filtro para a dispersão (Beisner et al., 2006; Padial et al., 2014; 

Guimarães et al., 2014). Assim, a conectividade entre os habitats facilita o intercâmbio de 

indivíduos e permite um aumento da riqueza e similaridade na composição de espécies, enquanto 

o isolamento, ocasionado por barreiras naturais, como habitats terrestres, gera limitação à 

dispersão podendo levar a extinção local de determinadas espécies, e consequentemente a maior 

dissimilaridade (Olden et al., 2001; Beisner et al., 2006; Heino & Muotka, 2006; Shurin et al., 

2009; Miyazono et al., 2010). Por exemplo, maiores diferenças na composição de espécies de 

flagelados (Lansac-Tôhaet al., 2016), zooplâncton (Lopes et al., 2014) e macrófitas aquáticas 

(Schneider et al., 2015) foram verificadas entre lagoas isoladas, quando comparadas aos 

ambientes conectados. 

Neste contexto, estudos têm mostrado a influência da conectividade de habitats na estrutura 

das comunidades de organismos que são importantes recursos alimentares para pequenos peixes 

que habitam áreas litorâneas de lagoas isoladas e conectadas em planícies de inundação, como 

algas e invertebrados (Carniatto et al., 2014; Quirino et al., 2015). Em lagoas conectadas aos rios 

Paraná e Paranapanema foram observadas, de modo geral, maior riqueza e diversidade de 

fitoplâncton, resultado do incremento de recursos provenientes do rio, enquanto nas lagoas 

isoladas as elevadas concentrações de nutrientes foram responsáveis pela dominância de alguns 

grupos e pelo aumento da biomassa fitoplanctônica (Granado & Henry, 2014; Rodrigues et al., 

2015; Bortolini et al., 2016). Para o perifíton, também foram observados maiores valores de 

riqueza de espécies em lagoas conectadas ao canal principal do rio, além de uma correlação 

positiva entre a riqueza de espécies deste grupo com a diversidade de macrófitas aquáticas 

(Algarte et al., 2009), sendo estas consideradas importantes habitats de alimentação para peixes 

de pequeno porte (Dibble & Pelicice, 2010; Batista-Silva et al., 2011). Da mesma forma, vários 

grupos de invertebrados (por exemplo, alguns rotíferos, microcrustáceos e insetos) também 

apresentaram maior riqueza de espécies nos rios e nas lagoas a eles conectadas, devido ao intenso 

intercâmbio da fauna entre estes ambientes, enquanto que nas lagoas isoladas, as menores taxas 

de dispersão, bem como a maior interação interespecífica, levaram a comunidades menos 

diversas e com elevada dominância de determinadas espécies (Aoyagui & Bonecker, 2004; Alves 

et al., 2005; Zilli & Marchese, 2011; Goździejewska et al., 2016). 

Considerando que a conectividade entre habitats promove alterações na estrutura das 

comunidades e, consequentemente, na disponibilidade de recursos alimentares para os peixes, 
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este estudo tem como hipótese que a conectividade hidrológica influencia a dieta de peixes de 

pequeno porte que habitam a região litorânea de lagoas. Foram testadas duas predições: i) a dieta 

das espécies difere significativamente entre as lagoas isoladas, enquanto que nas lagoas 

conectadas a composição da dieta é mais similar; ii) a amplitude do nicho trófico das espécies é 

menor nas lagoas isoladas. Estas predições se baseiam no fato de que nas lagoas conectadas é 

esperada maior similaridade na composição dos organismos, devido às elevadas taxas de 

dispersão entre os ambientes (refletindo um processo regional), ao contrário das lagoas isoladas, 

que apresentam maior dissimilaridade entre as comunidades (refletindo as condições ambientais 

locais), bem como menor riqueza e maior dominância de espécies (Algarte et al., 2009; Zilli & 

Marchese, 2011; Goździejewska et al., 2016; Bortolini et al., 2016; Lansac-Tôha et al., 2016); 

além disso, nas lagoas isoladas, fatores locais como flutuação de recursos, predação e competição 

podem levar as espécies a reduzirem a sobreposição da dieta, resultando no estreitamento do 

nicho trófico (Bolnick et al., 2010; Abbey-Lee et al., 2013; Correa &Winemiller, 2014; Quirino 

et al., 2015), como predito pela teoria da competição por recursos (Pianka, 1974; Schoener, 

1974). Para testar estas predições foram analisadas as dietas de duas espécies de peixes de 

pequeno porte que apresentam hábitos alimentares complementares, Moenkhausia bonita Benine, 

Castro & Sabino, 2004 e Serrapinnus notomelas (Eigenmann, 1915), presentes em lagoas 

conectadas ao canal principal do rio Paraná e em lagoas isoladas da planície de inundação do alto 

rio Paraná. Moenkhausia bonita consome principalmente insetos aquáticos e terrestres nesta 

planície (Carniatto et al., 2014; 2017), enquanto S. notomelas consome predominantemente algas 

e microcrustáceos (Carniatto et al., 2014; Quirino et al., 2015). 
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2 MÉTODOS 

2.1 ÁREA DE ESTUDO E AMOSTRAGEM 

A planície de inundação do alto rio Paraná (22º50'S e 53º15'- 53º40'W) situa-se na parte superior 

da área correspondente a Área de Proteção Ambiental das Ilhas e Várzeas do Rio Paraná, que se 

constitui no último trecho não represado do rio Paraná em território brasileiro, apresentando rios, 

canais e lagoas pertencentes às sub-bacias dos rios Paraná, Baía e Ivinhema. Nesse estudo, foram 

avaliadas 11 lagoas, sendo quatro conectadas ao canal principal do rio Paraná e sete lagoas 

isoladas localizadas na planície, sem conexão hidrológica com os diferentes ambientes no período 

de seca (Figura 1). As lagoas do Bilé (LBIL), Leopoldo (LLEO), Garças (LGAR) e Pau Véio 

(LPVE), conectadas ao rio Paraná, apresentam área variando de 2,95 ha a 14,1 ha, e profundidade 

média de 1,3 m a 3,1 m, sendo que ao entorno de todas elas está presente uma vegetação ripária 

densa com árvores de grande porte. Três lagoas isoladas, Genipapo (LGEN), Clara (LCLA) e 

Pousada (LPOU) pertencem ao subsistema Paraná; as lagoas Aurélio (LAUR), Cervo (LCER) e 

Fechada (LFEC) pertencem ao subsistema Baía; e a lagoa Capivara (LCAP) ao Ivinhema; as 

lagoas isoladas apresentam área variando entre 0,06 ha e 12,7 ha e profundidade média entre 0,4 

m e 3,6 m. A maioria dessas lagoas apresenta vegetação ciliar escassa, com o predomínio de 

gramíneas, herbáceas e, em algumas, a presença de poucas árvores de médio porte espaçadas; as 

exceções são LCLA e LGEN que apresentaram mata ciliar arbórea densa. Além disso, todas as 

lagoas estudadas diferem quanto à vegetação aquática, variando a biomassa e a ocorrência de 

Eichhornia azurea, Eichhornia crassipes e de espécies dos gêneros Polygonum, Nymphea, 

Salvinia, Pistia e Oxycaryum. 
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Figura 1 Mapa da área de estudo mostrando a localização das lagoas estudadas na planície 

de Inundação do alto rio Paraná, Brasil. 

As lagoas foram amostradas em setembro de 2011, período de seca. As amostragens foram 

realizadas com a utilização de rede de arrasto (10 m de comprimento; malha de 0,5 cm), operadas 

no período da manhã (9:00 horas) na região litorânea das lagoas. Os peixes capturados foram 

anestesiados com benzocaína e fixados em formol 4%.  

No laboratório, os peixes foram identificados, medidos e tiveram seus estômagos 

removidos e avaliados visualmente quanto ao grau de repleção (Gr), aos quais foi atribuída a 

seguinte escala: Gr0 = estômago completamente vazio; Gr1 = até 25% de enchimento; Gr2 = 

entre 25 e 75% de enchimento; e Gr3 = enchimento > 75%. Os conteúdos estomacais dos 

estômagos com Gr2 e 3 foram preservados para análise posterior. Exemplares das espécies 

analisadas foram depositados na Coleção de Peixes do Núcleo de Pesquisas em Limnologia, 

Ictiologia e Aquicultura (Nupélia) da Universidade Estadual de Maringá (disponível em 

http://peixe.nupelia.uem.br). 
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2.2 ANÁLISE DOS DADOS 

Para determinar a composição da dieta, os conteúdos estomacais foram analisados sob 

microscópio estereoscópico e óptico, sendo os itens alimentares identificados ao menor nível 

taxonômico possível, usando chaves taxonômicas específicas. Para a quantificação da dieta foi 

empregado o método volumétrico (Hyslop, 1980), no qual se registra o volume de cada item 

alimentar obtendo-se a porcentagem em relação ao volume total de todos os conteúdos 

estomacais. O volume de cada item foi quantificado por meio de placa milimetrada, obtido em 

mm³ e posteriormente transformado em ml (Hellawel & Abel, 1971). Para os itens pequenos, cuja 

mensuração se tornava inviável por meio da placa milimetrada, foi atribuído o valor mínimo de 

0,0001 ml. 

A variabilidade na composição da dieta das espécies entre as lagoas foi sintetizada a partir 

da análise de ordenação de coordenadas principais (PCoA) (Legendre & Legendre, 1998).  

Para verificar se a composição da dieta das espécies difere entre as lagoas isoladas, e são 

similares entre as conectadas (predição i), foi utilizada uma análise de variância permutacional 

multivariada (PERMANOVA; Anderson, 2005) aplicada sobre uma matriz de dados de itens 

alimentares por estômago analisado, com valores de volume dos itens alimentares para cada 

espécie, analisando par a par cada conjunto de lagoas (conectadas e isoladas). 

Foram utilizadas duas medidas para avaliar a amplitude do nicho trófico: a riqueza de itens 

alimentares na dieta e a distância média do centroide proveniente da análise de permutação de 

dispersões multivariadas (PERMDISP; Anderson, 2006). Visto que o aumento da amplitude de 

nicho em uma população pode ocorrer caso todos os indivíduos aumentem a amplitude ou se a 

variação na dieta entre os indivíduos da população aumenta (Abbey-Lee et al., 2013), a 

PERMDISP permite verificar diferenças na amplitude da dieta mensurando a dispersão espacial 

da dieta das populações (Correa & Winemiller, 2014). Para cada população foi analisada a 

distância média das amostras (indivíduos) em relação ao centroide do grupo (população). Se uma 

população tem uma distância média significativamente maior, então as dietas dos indivíduos são 

mais desiguais e, portanto, esta população apresenta uma dieta mais ampla em um habitat do que 

em outro. Para testar se a amplitude de nicho é menor nas lagoas isoladas (predição ii), cada 

lagoa foi tratada como réplica e foi realizado um teste-t para os dois aspectos avaliados (riqueza 

de itens alimentares e distância média do centroide), com exceção dos dados de riqueza de itens 
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para S. notomelas que não atingiram os pressupostos, sendo aplicado o teste não-paramétrico 

Mann-Whitney.  

Para as análises de permutação foi utilizada a dissimilaridade de Bray-Curtis como medida 

de distância com dados transformados, obtidos com 9999 permutações aleatórias com unidades 

apropriadas, sendo as análises conduzidas no R 3.3.3 (R Core Team, 2017), usando o pacote 

Vegan (Oksanen et al., 2017), enquanto os testes de média foram realizados no Statistica 7.0 

(STATSOFT 2005). 

3 RESULTADOS 

Para a avaliação da dieta foram analisados 230 estômagos, sendo 141 pertencentes à 

Moenkhausia bonita e 89 à Serrapinnus notomelas. A análise de ordenação dos dados de dieta 

mostrou, para ambas as espécies, separação mais evidente na dieta entre as lagoas isoladas, 

comparada às conectadas, principalmente no eixo1, que obteve a maior explicação da variação 

dos dados (Figura 2). Para M. bonita nas lagoas isoladas, o eixo 1 separou a maior parte dos 

indivíduos de LFEC e LCER (escores positivos; lagoas onde a espécie consumiu Daphniidae em 

grandes proporções) de LAUR e LCAP (escores negativos; lagoas onde houve maior consumo de 

pupa de Diptera) (Figura 2A). Em relação às lagoas conectadas, a ordenação mostrou uma grande 

similaridade na dieta de M. bonita entre as lagoas (Figura 2B). Para S. notomelas, nas lagoas 

isoladas, o eixo 1 separou os indivíduos de LPOU (escores positivos; lagoa onde houve 

predomínio de larva de Chironomidae na dieta) de LGEN e LCLA (escores negativos; lagoas 

onde o consumo de Zygnemaphyceae foi elevado) (Figura 2C). Além disso, o consumo elevado 

de vegetal superior em LGEN comparado à LCLA, levou à separação dessas lagoas no eixo 2 

(Figura 2C). Nas lagoas conectadas a ordenação da dieta de S. notomelas separou, nos escores 

positivos do eixo 1, indivíduos de LLEO (onde a espécie consumiu predominantemente 

Zygnemaphyceae) de LGAR e LBIL, lagoas onde houve consumo expressivo de Cyanophyceae; 

o eixo 2 ainda separou LPVE (escores positivos) das demais lagoas, por causa do consumo 

elevado e exclusivo de sementes nesta lagoa (Figura 2D). 

http://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S1679007314500059#bb0130
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Figura 2 Ordenação (PCoA) dos dados de dieta de Moenkhausia bonita (A e B) e 

Serrapinnus notomelas (C e D), baseada no volume dos itens alimentares consumidos em 

lagoas conectadas e isoladas. Explicação dos dois primeiros eixos somados: 48% (A), 30% 

(B), 45% (C) e 46% (D) 

A dieta de M. bonita nas quatro lagoas conectadas foi composta por 28 itens alimentares e, 

em média, por 19 itens, dos quais 11 ocorreram em todas as lagoas e 19 ocorreram em pelo 

menos três, enquanto que nas quatro lagoas isoladas M. bonita consumiu, em média, 12 itens, dos 

quais apenas quatro foram comuns nas quatro lagoas, e nove ocorreram em pelo menos três 

(Tabela 1). Seis itens, representados por insetos, foram exclusivos das lagoas conectadas, sendo a 

maioria de origem terrestre (Hymenoptera, Lepidoptera, Coleoptera e Odonata), enquanto apenas 

três itens ocorreram exclusivamente nas lagoas isoladas, todos de origem aquática (Daphniidae, 

Chaoboridae e larva de Odonata) (Tabela 1).  
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Tabela 1 Percentual volumétrico (%V) dos itens alimentares na dieta de Moenkhausia 

bonita em lagoas conectadas e isoladas na planície de inundação do alto rio Paraná. 

Valores entre parênteses mostram o número de estômagos analisados 

 Lagoas conectadas  Lagoas isoladas 

 Itens LBIL LLEO LGAR LPVE  LAUR LCAP LCER LFEC 

 (20) (20) (20) (20)  (10) (14) (17) (20) 

Diptera (P) 37,4 57,1 29,0 24,5  34,5 71,4 38,4 24,7 

Hemiptera 18,0 5,2 15,7 26,5   5,8    

Vegetal aquático(F) 8,5 2,4 8,4 2,0  20,9 12,2 4,6 5,8 

Ephemeroptera 8,1 0,4  1,4    0,9   

Hymenoptera 7,2 15,8 5,1 5,0       

Zygnemaphyceae 4,2 5,3 2,4 0,5  0,5  0,3   

Chydoridae 3,3 0,1 0,2 0,2  0,8  0,9 0,6 

Lepidoptera (A) 3,1  2,6 19,3       

Chironomidae (L) 2,2 1,5 0,9 0,5  5,5 4,4 0,8 1 

Collembola 1,7 0,6    1,4     

Bryozoa 1,1 0,3 0,2   4,2  0,3 0,2 

Cyanophyceae 1,1 0,1 0,6   0,5     

Nematoda 0,5 0,1 0,4 0,1    0,3   

Moinidae 0,5 0,3 0,7   3,7     

Ostracoda 0,5       0,3   

Araneae 0,5 6,0  1,9   2,4  0,4 

Coleoptera (L) 0,5 0,7 26,4 12,6       

Bosminidae 0,4 1,7  0,1  5,6  0,5 3,7 

Acarina 0,4 0,6 0,6 0,5   1,4 0,1   

Ceratopogonidae(L) 0,4 0,1 0,7 1,4       

Harpacticoida 0,2 0,6     0,3 0,5 0,1 

Calanoida 0,2       0,5 2,5 

Daphniidae      0,5 1 48 48,7 

Sididae  0,1       11,9 

Odonata(A)   0,2        

Odonata(L)      21,9     

Chaoboridae(L)       1 3,6 0,4 

Coleoptera(A)   1 5,9 3,5          

(P)= pupa; (F)= folha de vegetal superior; (L)= larva; (A)=adulto 
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Nas lagoas conectadas a dieta de M. bonita foi composta essencialmente por insetos que 

representaram em média 86% da dieta, com destaque para pupa de Diptera em todas as lagoas 

(valores variaram de 24,5% a 57,1% entre as lagoas), e Hemiptera que foi importante em três 

lagoas (valores variaram de 15,7% a 26,5% entre as lagoas) (Tabela 1). Além destes itens, 

destacaram-se vegetal aquático e Ephemeroptera em LBIL, Hymenoptera em LLEO, Lepidoptera 

e Coleoptera em LPVE, e Coleoptera em LGAR; com exceção da lagoa LLEO onde pupa de 

Diptera dominou a dieta (57,1%), nas demais lagoas não houve dominância de um item 

alimentar, sendo que outros insetos terrestres e aquáticos foram também importantes na dieta da 

espécie (Tabela 1). Os resultados da PERMANOVA (Tabela 2) mostraram que, para as lagoas 

conectadas, dos seis pares de lagoas testados, a dieta de M. bonita não diferiu somente entre 

LGAR e LPVE e entre LGAR e LBIL, resultado da similaridade no consumo de Diptera, 

Hemiptera, Hymenoptera e larva de Coleoptera (Tabela 1). Nas lagoas isoladas a dieta de M. 

bonita foi composta por insetos (quase que exclusivamente de origem aquática) que 

representaram em média 57% da dieta, e microcrustáceos que foram responsáveis, em média, por 

32% da dieta. Ao contrário das lagoas conectadas, houve dominância de um item alimentar na 

dieta dessa espécie em três das quatro lagoas isoladas (Tabela 2). Na lagoa LCAP pupa de 

Diptera foi responsável por 71,4% da dieta, e nas lagoas LCER e LFEC Daphniidae foi o item 

alimentar dominante (48,0% e 48,7% da dieta, respectivamente) seguido por pupa de Diptera; na 

lagoa LAUR destacaram-se pupa de Diptera (34,5%), larva de Odonata (21,9%) e vegetal 

aquático superior (20,9%) (Tabela 1). A PERMANOVA mostrou que houve diferença 

significativa na dieta das populações de M. bonita entre todas as lagoas isoladas (Tabela 2). 

A dieta de S. notomelas foi composta por 18 itens alimentares, e em média por 10 itens, 

tanto nas lagoas conectadas quanto nas isoladas, sendo que nas conectadas cinco itens ocorreram 

em todas as lagoas, e nas isoladas seis ocorreram em todas as lagoas (Tabela 3). Semente, 

Acarina, Chydoridae e Ostracoda ocorreram exclusivamente na dieta dessa espécie nas lagoas 

conectadas, e apenas Bosminidae foi exclusivo das lagoas isoladas (Tabela 3). Serrapinnus 

notomelas consumiu predominantemente algas filamentosas (que representaram em média 61% 

da dieta nas lagoas conectadas e 48% nas isoladas) e vegetal superior (34% e 25% nas lagoas 

conectadas e isoladas, respectivamente) em ambos os grupos de lagoas. A exceção foi a lagoa 

isolada LPOU, onde a dieta foi dominada por larvas de Chironomidae. Em todas as lagoas 

conectadas houve dominância de um único recurso; em LPVE sementes representaram 49,3% da 
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dieta, em LLEO algas Zygnemaphyceae representaram 48,1%, e em LGAR e LBIL destacou-se 

Cyanophyceae (59,7% e 70,0%, respectivamente); a dieta de S. notomelas nestas lagoas foi 

complementada basicamente por vegetal aquático superior (Tabela 3). O mesmo padrão foi 

observado nas lagoas isoladas: em LCLA algas Zygnemaphyceae foram responsáveis por 59,8% 

da dieta, em LPOU larvas de Chironomidae representaram 47,1% da dieta, enquanto em LGEN 

destacaram-se vegetal aquático (39,6%) e algas Zygnemaphyceae (36,4%); Bacillariophyceae 

complementou a dieta em LCLA, enquanto que vegetal aquático (28,4%) e pupa de Diptera 

(16,2%) complementaram em LPOU (Tabela 3). A PERMANOVA mostrou que a dieta de S. 

notomelas diferiu significativamente entre todos os pares de lagoas para ambos os grupos 

(conectadas e isoladas), com exceção de duas lagoas conectadas, LGAR e LBIL (Tabela 2), 

resultado do elevado consumo de Cyanophyceae em ambas (Tabela 3). 

 

Tabela 2 Resultados da análise de variância permutacional multivariada 

(PERMANOVA) aplicada aos dados de dieta de Moenkhausia bonita e Serrapinnus 

notomelas entre lagoas isoladas e entre as lagoas conectadas da planície de inundação 

do alto rio Paraná  

Moenkhausia bonita 

Lagoas conectadas  Lagoas isoladas 

Lagoas PERMANOVA  Lagoas PERMANOVA 

LPVE x LGAR F(1,38): 1,92; p= 0,084  LAUR x LCAP F(1,22): 5,95; p< 0,001 

LPVE x LLEO F(1,38): 5,52; p< 0,001  LAUR x LCER F(1,25): 13,19; p< 0,001 

LPVE x LBIL F(1,38): 3,66; p= 0,0014  LAUR x LFEC F(1,28): 15,21; p< 0,001 

LGAR x LLEO F(1,38): 3,77; p= 0,0021  LCAP x LCER F(1,29): 16,98; p< 0,001 

LGAR x LBIL F(1,38): 1,88; p= 0,061  LCAP x LFEC F(1,32): 30,53; p< 0,001 

LLEO x LBIL F(1,38): 3,61; p= 0,0008  LCER x LFEC F(1,35): 8,76; p< 0,001 

Serrapinnus notomelas 

Lagoas conectadas  Lagoas isoladas 

Lagoas PERMANOVA 
 

Lagoas PERMANOVA 

LPVE x LGAR F(1,23): 5,65; p< 0,001  LGEN x LCLA F(1,26): 8,06; p< 0,001 

LPVE x LLEO F(1,36): 7,04; p< 0,001  LGEN x LPOU F(1,34): 19,61; p< 0,001 

LPVE x LBIL F(1,25): 6,57; p= 0,001  LCLA x LPOU F(1,22): 10,72; p< 0,001 

LGAR x LLEO F(1,25): 20,00; p= 0,001    

LGAR x LBIL F(1,14): 2,21; p= 0,102    

LLEO x LBIL F(1,27): 23,74; p= 0,001    
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Tabela 3 Percentual volumétrico (%V) dos itens alimentares na dieta de 

Serrapinnus notomelas em lagoas conectadas e isoladas na planície de inundação 

do alto rio Paraná. Valores entre parênteses mostram o número de estômagos 

analisados 

 Lagoas conectadas  Lagoas isoladas 

 Itens LPVE LGAR LLEO LBIL  LGEN LCLA LPOU 

 (18) (7) (20) (9)  (20) (8) (16) 

Semente 49,3         

Vegetal aquático(F) 20,5 22,1 35,3 11,9  39,6 8,2 28,4 

Zygnemaphyceae 8,5 8,5 48,1 13,2  36,4 59,8 2,4 

Cyanophyceae 8,3 59,7 9,2 70,0  11,1 3,1   

Diptera(P) 2,3 0,6    0,5 3,1 16,2 

Chironomidae(L) 2,2   1,4  0,7 4,2 47,1 

Cyclopoida 1,8      1   

Oedogonophyceae 1,6 2,7 3,7 0,4  6,4 3,1 1,0 

Acarina 1,4         

Moinidae 0,9  0,8    1,0 0,5 

Bacillariophyceae 0,9 5,8 1,9 3,1  4,6 15,5 0,5 

Bryozoa 0,7  0,5     3,4 

Nematoda 0,5     0,2    

Chydoridae 0,5 0,6 0,5       

Harpacticoida 0,2      1,0   

Ostracoda 0,2         

Araneae 0,2     0,5    

Bosminidae              0,5 

(F)= folha de vegetal superior; (P)= pupa; (L)= larva 

 

A amplitude do nicho trófico de M. bonita foi significativamente maior nas lagoas 

conectadas quando comparadas as isoladas, tanto em relação à riqueza de itens alimentares (t(1,6)= 

3,65; p= 0,01), quanto aos resultados da PERMDISP (t(1,6)= -2,71; p= 0,03) (Figura 3A e B), que 

mostraram maior variação interindividual nas populações de M. bonita nas lagoas conectadas. 

Para S. notomelas, a riqueza de itens alimentares foi maior nas lagoas conectadas, enquanto os 

resultados da PERMDISP mostram maior amplitude de nicho nas lagoas isoladas, porém para 

ambas as medidas não houve diferença significativa entre os grupos de lagoas (Z= -0,88; p= 0,37 

e t(1,5)= 1,00; p= 0,36, respectivamente) (Figura 3C e D). 
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Figura 3 Valores médios e erro padrão da amplitude do nicho trófico de Moenkhausia bonita e 

Serrapinnus notomelas em lagoas conectadas e isoladas da planície de inundação do alto rio 

Paraná. A e C= riqueza de itens alimentares; B e D= distância média do centroide. 

 

4 DISCUSSÃO 

As dietas de M. bonita e S. notomelas diferiram entre todas as lagoas isoladas corroborando 

inteiramente nossa expectativa de que a dieta reflete as condições ambientais locais; porém, nas 

lagoas conectadas, onde se esperava que a dieta das espécies fosse similar, isso ocorreu apenas 

entre algumas lagoas, assim, a primeira predição foi parcialmente suportada pelos resultados. 

Moenkhausia bonita apresentou maior amplitude de nicho trófico nas lagoas conectadas, 

comparadas às isoladas, corroborando a segunda predição e evidenciando que a conexão entre os 

ambientes pode facilitar a dispersão dos organismos (refletindo um processo regional), 

aumentando a riqueza de espécies (Aoyagui & Bonecker, 2004; Zilli & Marchese, 2011; 

Goździejewska et al., 2016) e, consequentemente, a amplitude do nicho trófico; porém para S. 
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notomelas não houve diferença na amplitude do nicho entre os tipos de lagoa, contrariando 

parcialmente a segunda predição. 

No que se refere à primeira predição, o fato das espécies apresentarem dietas diferentes em 

todas as lagoas desconectadas está associado ao isolamento dos habitats no período de seca que 

torna a paisagem mais heterogênea e limita a dispersão dos organismos (Thomaz et al., 2007; 

Lopes et al., 2014; Bozelli et al., 2015; Lansac-Tôha et al., 2016). Além disso, nos ambientes 

isolados a influência de fatores locais (como flutuação de recursos, predação e competição) sobre 

as comunidades é mais intensa, estando elas mais sujeitas a extinções estocásticas (Junk et al., 

1989; Heino & Muotka, 2006; Thomaz et al., 2007; Bozelli et al., 2015), ocasionando alta 

variabilidade entre as lagoas. Nestas condições, a disponibilidade de recursos alimentares entre as 

lagoas também é mais heterogênea, levando à variação espacial na dieta das espécies, como 

verificado para M. bonita e S. notomelas. 

Nas lagoas conectadas onde, além da maior similaridade das condições ambientais, a 

dispersão dos organismos pode levar espécies pouco adaptadas a se estabelecerem em ambientes 

desfavoráveis, mascarando (ou enfraquecendo) os efeitos da seleção ambiental (perspectiva de 

metacomunidade conhecida como mass effects – Leibold et al., 2004), esperava-se maior 

similaridade na composição da dieta como resultado da similaridade na disponibilidade de 

alimento. Contudo, contrariamente às nossas expectativas, a dieta de ambas as espécies diferiu 

entre a maioria das lagoas conectadas a influência de outros fatores na dissimilaridade dos itens 

alimentares consumidos. Estes resultados podem estar associados a níveis intermediários de 

dispersão para as lagoas que permaneceram conectadas ao rio, e ao fato destas lagoas ainda 

apresentarem heterogeneidade ambiental; nestas condições, a estruturação das comunidades 

provavelmente é resultado da diferença de nicho entre as espécies, que levaria a seleção das 

mesmas nos ambientes de acordo com seus requisitos ambientais (perspectiva de species sorting - 

Leibold et al., 2004). Já foi mostrado que os preditores ambientais constituem o principal 

mecanismo estruturador de comunidades como fitoplâncton (Moresco et al., 2017), perifíton 

(Algarte et al., 2014), zooplâncton (Dias et al., 2016) e macroinvertebrados bentônicos (Petsch et 

al., 2017) para lagoas situadas na mesma planície de inundação. Embora a conexão com o rio 

permita a chegada constante de novos organismos, em taxas de dispersão adequadas, o 

mecanismo species sorting poderia levar a uma forte associação entre as condições ambientais 
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locais e a estrutura das comunidades, refletindo em diferente disponibilidade de alimentos para 

M. bonita e S. notomelas entre as lagoas conectadas. 

Lagoas pequenas e rasas, normalmente são consideradas como uma única unidade amostral, 

no entanto, estas podem apresentar um mosaico de micro-habitats com diferentes graus de 

complexidade e condições ambientais (Celewicz-Gołdyn & Kuczyńska-Kippen, 2017). Um 

exemplo são as macrófitas aquáticas, que constituem um importante micro-habitat em lagoas e 

são utilizadas como substrato para o perifiton (Leandrini et al., 2008; Murakami et al., 2009) e 

local de refúgio e alimentação para invertebrados (Thomaz et al., 2008; Dukowska & 

Grzybkowska, 2014; Kuczyńska-Kippen & Joniak, 2016). A estrutura e a distribuição destes 

organismos dependem das características dessa vegetação (como biomassa, complexidade e 

arranjo das espécies - Taniguchi et al., 2004; Thomaz et al., 2008; Ferreiro et al., 2013; Choi et 

al., 2015) e, considerando que M. bonita e S. notomelas também forrageiam entre as macrófitas 

(Carniatto et al., 2014), é esperado que diferenças na composição e biomassa destas plantas, 

mesmo entre lagoas conectadas, forneçam de alguma forma diferentes recursos alimentares para 

os peixes. Neste sentido, mesmo em sistemas de lagoas altamente interligadas, as restrições do 

meio ambiente local podem estruturar as comunidades zooplanctônicas (Cottenie et al., 2003). De 

acordo com Pedruski & Arnott (2011), para invertebrados aquáticos a conectividade atua como 

uma força homogeneizadora em escala regional, enquanto a heterogeneidade ambiental mantém 

as diferenças entre as comunidades em escala local. 

Para M. bonita, diferentes recursos, como pupa de Diptera, microcrustáceo e Odonata, 

foram importantes em sua dieta em diferentes lagoas isoladas, refletindo a disponibilidade local 

dos recursos. Por exemplo, organismos zooplanctônicos podem ser favorecidos em períodos de 

águas baixas e em ambientes isolados devido a maior produtividade primária e consequentemente 

maior disponibilidade de alimento (Fantin-Cruz et al., 2011; Goździejewska et al., 2016), 

elevando a disponibilidade destes invertebrados para os peixes. Isso poderia explicar o fato da 

dieta de M. bonita em lagoas isoladas ser composta, em média, por 32% de microcrustáceos. Em 

função das elevadas taxas de predação dos peixes sobre os microcrustáceos, em comparação aos 

outros constituintes do zooplâncton, estudos já mostraram que esta predação seletiva pode levar a 

maior dominância dos rotíferos nestasa comunidades (Fantin-Cruz et al., 2011, Alves et al., 

2005). 
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Nas lagoas conectadas, embora tenham sido registradas diferenças na dieta entre a maioria 

delas, houve similaridade na dieta de M. bonita entre algumas lagoas, e a maioria dos itens 

alimentares foi comum para todas as populações dessas lagoas; além disso, dois recursos 

alimentares, pupa de Diptera e Hemiptera, foram, em geral, os mais consumidos. Como M. bonita 

explorou uma grande quantidade de itens nestas lagoas, aqueles que complementaram a dieta 

foram responsáveis pelas diferenças espaciais. Insetos de origem terrestre foram consumidos por 

essa espécie quase exclusivamente nesse tipo de lagoa, onde a vegetação ripária densa (ao 

contrário das lagoas isoladas) disponibiliza estes recursos para o ambiente aquático, e estes 

podem ser facilmente transportados à deriva entre os ambientes. O elevado consumo de pupa de 

Diptera nas lagoas conectadas pode estar ligado ao fato das pupas migrarem para a superfície 

antes dos adultos emergirem (Backenbury, 2000), o que pode facilitar a dispersão entre os 

ambientes. Além disso, o consumo de Diptera por todas as populações de M. bonita, inclusive nas 

lagoas isoladas, pode estar associado ao fato dos adultos alados apresentarem baixa limitação de 

dispersão por terra (De Bie et al., 2012; Petsch et al., 2017), e depositarem seus ovos em diversos 

ambientes. Entretanto, Árva et al. (2017) encontraram elevada influência espacial em assembleias 

de Chironomidae, mesmo em pequena escala, como resultado da limitação da dispersão por terra, 

ocasionada pelos fragmentos de vegetação terrestre de grande porte. Assim, o fato das pupas de 

Diptera e insetos terrestres terem sido mais consumidos por M. bonita nos locais conectados, 

indica que a dispersão aquática potencializa o movimento desses organismos entre ambientes. 

A dieta de S. notomelas variou entre as lagoas conectadas e entre as isoladas, sendo as algas 

filamentosas (Zygnemaphyceae, Cyanophyceae, Bacillariophyceae e Oedogonophyceae) e os 

vegetais superiores (folhas e sementes) consumidos em diferentes proporções entre elas. Estas 

algas constituem basicamente o perifíton, associado principalmente à macrófitas aquáticas 

(Murakami et al., 2009), sugerindo que diferenças na disponibilidade destes recursos para os 

peixes devem estar associadas a composição das macrófitas em cada ambiente. É amplamente 

aceito que alterações nas comunidades de plantas aquáticas têm consequências na estrutura do 

perifíton (Algarte et al., 2009; Souza et al., 2015), disponibilizando habitats, alterando as 

condições locais e influenciando interações de competição (Souza et al., 2015). Em lagoas da 

planície do alto rio Paraná, independentemente de suas conectividades, a riqueza do perifiton foi 

correlacionada positivamente com a riqueza de macrófitas aquáticas (Algarte et al., 2009; 2017) 

que apresentam diferentes composições entre lagoas conectadas e isoladas, e essa 
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heterogeneidade aumenta no período de seca, quando ocorre maior isolamento entre os ambientes 

com o canal principal do rio (Santos & Thomaz, 2007). De acordo com Algarte et al. (2017), 

provavelmente a variação na riqueza de espécies de macrófitas está relacionada a criação de 

diferentes tipos de substratos e condições ambientais requeridas por diferentes espécies de algas 

perifíticas.  Neste contexto, a variação espacial na dieta de S. notomelas está provavelmente 

associada à composição de macrófitas de cada lagoa, ou seja, fatores locais influenciam a 

composição da dieta mesmo nas lagoas conectadas, mais do que a dispersão dos organismos. Este 

resultado é provavelmente decorrente do hábito algívoro de S. notomelas (Carniatto et al., 2014; 

Quirino et al., 2015; Costa & Rocha, 2017), pois uma vez que a disponibilidade e composição do 

perifíton depende da configuração das macrófitas, cujas assembleias são estruturadas 

espacialmente por apresentarem baixas taxas de dispersão (Padial et al., 2014), a dieta de S. 

notomelas também será espacialmente estruturada. 

A amplitude do nicho trófico de M. bonita foi maior nas lagoas conectadas, o que suporta 

nossa expectativa baseada na maior riqueza e diversidade de presas encontradas nesses tipos de 

ambientes (Aoyagui & Bonecker, 2004; Algarte et al., 2009; Christian & Adams, 2014), 

resultado da dispersão que possibilita o intenso intercâmbio da fauna. Em contraste, a menor 

amplitude da dieta de M. bonita nas lagoas isoladas, mostrada pela menor riqueza e maior 

dominância de itens alimentares, provavelmente seja reflexo também da menor riqueza e da 

dominância desses organismos nas lagoas isoladas (Zilli & Marchese, 2011; Goździejewska et 

al., 2016). Além da maior estabilidade ambiental, a limitação da dispersão e a área restrita dessas 

lagoas levam a eliminação de muitos táxons, por meio do aumento da competição, favorecendo a 

dominância de outros, o que contribui para a diminuição da diversidade de presas (Zilli & 

Marchese, 2011). Ao contrário de M. bonita, a amplitude do nicho trófico de S. notomelas não 

variou entre lagoas isoladas e conectadas, fato que pode estar relacionado ao hábito alimentar 

destas espécies, sendo a primeira invertívora e a segunda algívora. Assim, uma possível 

explicação é que a comunidade dos organismos utilizados como alimento por S. notomelas é 

estruturada de maneira diferente daquela ingerida por M. bonita e, nesse caso, a conectividade 

tem menor influência do que a composição de macrófitas de cada local, como discutido acima.  

Em resumo, os resultados mostraram que a dieta de ambas as espécies é influenciada 

particularmente por fatores locais, como a heterogeneidade de micro-habitats que fornece 

diferentes recursos alimentares mesmo nas lagoas conectadas. No entanto, a conectividade com o 
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rio também permitiu um incremento de recursos alimentares na dieta de M. bonita (espécie 

invertívora) nas lagoas conectadas e, consequentemente, maior nicho trófico. Dessa forma, 

ressalta-se a importância da interação de fatores locais e regionais na estruturação das 

comunidades das presas, na qual a conectividade permite o aumento da riqueza de itens 

alimentares e a similaridade da dieta, mas as condições locais, como a estrutura do habitat, 

selecionam os itens, sendo a resposta da dieta dependente do hábito alimentar de cada espécie. 
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