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Ecologia trofica de larvas de peixes neotropicais: interacdes intra e
interespecificas e relacdo predador-presa

RESUMO

A sobrevivéncia e o crescimento das larvas de peixes durante a ontogenia estdo relacionados
com a capacidade de se obter alimento adequado, o qual fornece subsidios para que 0s
individuos alcancem a vida adulta. A capacidade de forrageamento, a disponibilidade e
abundancia de presas e o desenvolvimento morfologico, principalmente da capacidade
natatoria e acuidade visual sdo fatores preponderantes no sucesso reprodutivo. Analisou-se,
0s aspectos relacionados a alimentacdo durante a ontogenia das larvas de peixes de um
sistema de planicie de inundagdo, avaliando a capacidade de coexisténcia e a interacdo
predador-presa. Especificamente os objetivos foram (1) analisar as variagbes inter e
intraespecificas da dieta de trés espécies de peixes invasoras (Auchenipterus osteomystax,
Plagioscion squamosissimus e Hypophthalmus oremaculatus) durante a sua ontogenia inicial
e a relacdo com a coexisténcia; (2) aplicar uma nova abordagem em estudos de ecologia
trofica durante a ontogenia, avaliando a interacdo e organizacdo da rede predador-presa,
usando como modelo A. osteomystax. As larvas apresentaram dietas distintas tanto inter,
qguanto intraespecificamente, baixa sobreposicdo alimentar a alta amplitude de nicho
principalmente para P. squamosissimus. A coexisténcia das larvas destas espécies é possivel
provavelmente devido a baixa competicdo, diferenciacdo de guildas tréficas, particionamento
de recursos e plasticidade tréfica. Em relagdo a rede predador-presa, A. osteomystax
apresentou estrutura aninhada, baixa conectancia e um padrdo de segregacdo no consumo de
recursos. As larvas desta espécie alimentaram-se exclusivamente de insetos aquéaticos, com
impacto na robustez da rede quando ocorre a remogdo de presas mais frequentes na dieta, aqui
representada por pupa de Diptera e Chironomidae. A correlacdo entre variaveis morfoldgicas
e as métricas de redes mostrou gque a espécie assume uma posi¢do mais generalista na rede
conforme ocorre seu desenvolvimento, aumentando sua capacidade de predagdo. Ambos os
estudos demonstraram a importancia de se conhecer a interacdo espécie-habitat e 0s processos
que regem a captura de presas, evitando a competicdo inter e intraespecifica através do
particionamento de recursos e mudancas comportamentais e de forrageamento durante a
ontogenia.

Palavras-chave: Alimentacdo de larvas. Ictioplancton. Interacdo trofica. Planicie de
inundacao.



Trophic ecology of neotropical fish larvae: intra and interspecific
interactions and predator-prey relationship

ABSTRACT

The survival and growth of fish larvae during ontogeny are related to the ability to obtain
adequate food, providing subsidies for individuals reach the adult age. The foraging capacity,
availability and abundance of prey and morphological development, especially swimming
performance and visual acuity are important factors in reproductive success. In this study, the
aspects related to feeding during the ontogeny of fish larvae from a floodplain system were
analyzed, evaluating the coexistence capacity and the predator-prey interaction. Specifically,
the objectives were (1) to analyze the inter and intraspecific variations in the diet of three
invasive fish species (Auchenipterus osteomystax, Plagioscion squamosissimus and
Hypophthalmus oremaculatus) during their initial ontogeny and the relationship with
coexistence; and (2) to apply a new approach in trophic ecology studies during ontogeny,
evaluating the interaction and organization of the predator-prey network, using A.
osteomystax as model. The larvae of invasive fish species had different diets inter and
intraspecifically, low diet overlap and high niche breadth primarily for P. squamosissimus.
The coexistence of larvae of these species is probably possible due to low competition,
differentiation of trophic guilds, resource partitioning and trophic plasticity. Regarding the
predator-prey network, A. osteomystax showed a nested structure, low connectivity and a
pattern of segregation in resource consumption. The larvae fed exclusively on aquatic insects,
impacting the robustness of the network when the most frequent prey in the diet is removed,
here represented by Diptera and Chironomidae pupa. Furthermore, the correlation between
metric variables and morphological networks showed that the species is of more general
position as the network develops, increasing its capacity predation. Both studies demonstrated
the importance of knowing the species-habitat interaction and the processes that govern prey
capture, avoiding inter and intraspecific competition through resource partitioning and
behavioral and foraging changes during ontogeny.

Keywords: Floodplain. Ichthyoplankton. Larvae feeding. Trophic interactions.
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1 INTRODUCAO GERAL

O sucesso reprodutivo dos peixes é o principal elemento na manutencdo dos estoques
naturais, pois o recrutamento e a perpetuacdo da espécie dependem deste processo (Rondineli
& Braga, 2010). Esse sucesso esta relacionado a varias estratégias reprodutivas que podem
englobar diferentes taticas reprodutivas (Vazzoler, 1996), que por sua vez, estdo associadas a
condicBes ambientais favoraveis ao desenvolvimento da prole, como tipo de desova,
fecundidade e cuidado parental, condi¢bes abioticas, como temperatura, fotoperiodo e
aumento do nivel hidrométrico os quais sé@o importantes gatilhos sincronizadores para o inicio
da desova (Vazzoler, 1996; Bialetzki et al. 1999; Baumgartner et al. 2008). Ap6s a desova e a
eclosdo, o periodo larval é o mais critico para a sobrevivéncia do individuo devido aos
diferentes fatores que podem influenciar na sua mortalidade (Kamler, 1992).

Durante a ontogenia um dos principais fatores que agem no sucesso ou morte dos
individuos é a alimentacdo. Os estudos sobre a ecologia trofica de larvas de peixes
neotropicais ainda sdo incipientes e 0s aspectos comportamentais e a dieta das espécies
durante a ontogenia necessitam ser esclarecidos. A alimentacdo dos peixes apresenta trés
fases: enddgena, mista e exdgena (Balon, 1986). Apos a eclosdo, a primeira alimentacédo é a
enddgena, onde os nutrientes sdo providos pelo vitelo via vitelogénese (Wourms, 1981). Este
tipo de alimentacdo determina e altera toda a histéria de vida restante (Balon, 1986). A
alimentacdo mista ou de transicdo é a fase onde as larvas iniciam a ingestdo oral e a digestao
no intestino, porém com a disponibilidade de vitelo, enquanto a larva aprende a desenvolver e
ter eficiéncia na caca (lvanona & Lopatko, 1984; Balon, 1986). Esta transi¢do alimentar com
0 inicio da alimentacdo exdgena, ou seja, a captura de presas disponiveis no ambiente,
somado ao desenvolvimento morfoldgico é a chave para a sobrevivéncia e o crescimento do
individuo (King, 2005; Nunn et al., 2007; Makrakis et al. 2008). Em casos onde a espécie ndo
é capaz de se alimentar, com periodo de inani¢do longo entre o fim da absor¢do do saco
vitelino e a captura de alimento, Blaxter & Hempel (1963) definiram como “ponto-de-néo-
retorno” (PRN), onde as larvas fatalmente morrem independente de alimento disponivel ap0s
este periodo de inani¢do. A etapa final e definitiva na aquisicdo de recursos € a alimentacao
exogena, determinada pelas caracteristicas fenotipicas da espécie na capacidade e formas de
obter o alimento (Balon, 1986). Neste periodo ocorrem mudangas no uso de habitat e no
alimento consumido, sendo que o tamanho dos individuos e as mudangas morfoldgicas e
fisiolégicas do trato digestorio influenciam diretamente na capacidade de captura de recursos
no ambiente e sua interagdo com outras espécies (Werner & Gilliam, 1984; King, 2004; Nunn
et al. 2012).
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A sincronizacdo do periodo de reproducdo e o inicio da alimentagdo exdgena
geralmente estdo relacionados com alta disponibilidade de presas para 0 consumo,
principalmente zooplancton nos primeiros estagios de desenvolvimento (Gerking, 1984). A
hipétese de “periodo critico” destaca que a abundancia de presas adequadas e a
disponibilidade no momento em que as larvas iniciam a alimentagdo exdgena sdo critica para
a sobrevivéncia da coorte (Hjort, 1914). A hipdtese de match/mismatch proposta por Cushing
(1990) propde que os primeiros estagios de vida do peixe requerem uma grande quantidade de
alimento para seu desenvolvimento, sendo que a persisténcia e o crescimento da espécie sao
determinados pelo sincronismo entre o periodo reprodutivo e alta disponibilidade de presas,
processo esse que tem sido investigado e corroborado por diferentes autores (Durant et al.
2007, 2013; Silva & Bialetzki, 2019). Em sistemas de planicie de inundacdo, muitas espécies
de peixes desovam quando a temperatura e o nivel da agua comecam a aumentar, oferecendo
melhores condicOes para sobreviver e aliado ao periodo onde a abundéncia de alimento é
maior, aumentando sua capacidade de forrageamento e crescimento (Lowe-McConnel, 1975;
Silva & Bialetzki, 2019).

Esta relacdo predador-presa pode ser investigada de distintas maneiras, buscando
compreender as interacGes bioldgicas, capacidade de predacdo, comportamentos e relacdo
com o meio ambiente. Uma nova abordagem para investigar estas relagcdes sdo as analises de
redes ecoldgicas, que buscam compreender 0s mecanismos que governam as interacdes
bioldgicas, avaliando o papel das espécies (n6s) na conexdo e implicacdo destas interacdes
(links) na comunidade ou ecossistema (Pascual & Dunne, 2006). O papel de cada espécie na
estrutura e organizacdo da rede pode ser analisado através de medidas como conectancia (ver
Pimm, 1982), aninhamento (ver Ulrich & Almeida-Neto, 2012) e modularidade (ver Guimera
& Amaral, 2005a,b). O padrdo de coocorréncia (Gotelli, 2000) permite observar se as espécies
ou uma populagdo apresentam um padrdo de segregacdo ou agregacdo no uso de recursos,
ocupacdo de nicho e capacidade de forrageamento.

Com relacdo a capacidade de forrageamento das larvas, o desenvolvimento
morfolégico principalmente da natacdo e visao tem papel primordial no aumento da eficiéncia
na captura de presas (Nunn et al. 2012). InteracBes inter e intraespecificas de larvas das
especies de peixes podem apresentar sobreposicdo alimentar, justamente devido a baixa
diferenciacdo morfologica, acarretando numa possivel competicdo por recursos das especies
que ocupam o mesmo nicho (Ward et al. 2006; Nunn et al. 2012). Mediante o contexto
analisado, este estudo teve como objetivo geral, avaliar aspectos da ontogenia alimentar de

espeécies de peixes, bem como as variacOes inter e intraespecificas e a relacdo predador-presa.
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O primeiro estudo analisa as diferengas inter e intraespecifica na dieta de larvas de espécies
invasoras, observando a existéncia e a sobreposi¢cdo no consumo de recursos, a amplitude de
nicho das espécies e avaliando a coexisténcia no mesmo. O segundo estudo verifica 0s
padrdes gerais na interacdo predador-presa, aplicando analises de redes ecologicas usando
como modelo larvas de Auchenipterus osteomystax, um abordagem inédita nos estudos de
alimentacéo de larvas de peixes na regido neotropical.
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2VA,RIAC}(~)ES INTER E INTRAESPECIFICAS NA DIETA DE TRES
ESPECIES DE LARVAS DE PEIXES INVASORES COMO
FACILITADORES DA COEXISTENCIA

RESUMO
As estratégias alimentares e o comportamento das larvas de peixes apresentam uma alta
complexidade e aliadas a distribui¢do espacial dos recursos alimentares, podem fornecer uma
compreensdo das relagdes ecoldgicas entre as espécies. Assim, nosso objetivo foi investigar as
variacdes inter e intraespecificas na dieta inicial de trés espécies de peixes invasores da bacia
do alto rio Parand (Auchenipterus osteomystax, Plagioscion squamosissimus e
Hypophthalmus oremaculatus). Diferencas significativas na dieta foram observadas entre as
espécies e também durante a ontogenia. De acordo com a composicdo da dieta, as larvas
foram classificadas nas seguintes guildas troficas, insetivora (A. osteomystax) e
zooplanctivora (P. squamosissimus e H. oremaculatus). Os resultados apontam auséncia de
sobreposicdo alimentar, ou seja, ha baixa competicdo e particionamento dos recursos. A
amplitude de nicho foi alta, principalmente para P. squamosissimus, possivelmente em fungéo
da alta plasticidade trofica e adaptacdo ao ambiente. A diferenciacdo de guildas tréficas e
ocupacdo de nicho das larvas das trés espécies invasoras Ihes permitem uma maior eficiéncia
na captura do alimento e coexisténcia. Consideramos que entender como as larvas de peixes
respondem aos processos de procura e captura de presas durante a ontogenia e a influéncia no
recrutamento é a chave de estudos futuros para medidas mitigatorias e controle das

populacdes das espécies de peixes invasoras em ambientes naturais.

Palavras-chave: Alimentacdo de larvas; amplitude de nicho; ecologia tréfica; planicie de

inundacao
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INTER AND INTRASPECIFIC VARIATIONS IN THE THREE
INVASION LARVAL FISH DIET AS DRIVERS OF COEXISTENCE

ABSTRACT
The feeding strategies and behavior of fish larvae have a high complexity and added to the
spatial distribution of food resources, they can provide an understanding of the ecological
relationships between species. Thus, we investigate inter and intraspecific variations in the
diet of three invasive fish species from the upper Paranid River basin (Auchenipterus
osteomystax, Plagioscion squamosissimus and Hypophthalmus oremaculatus) during the early
ontogeny. Significant differences in diet were observed between species and also during
ontogeny. According to food composition, the larvae were classified into the following
trophic guilds, insectivorous (A. osteomystax) and zooplanktivorous (P. squamosissimus and
H. oremaculatus). The results point absence of food overlaps, that is, there is low competition
and partitioning of resources. The niche breadth was high mainly for P. squamosissimus,
possibly because high trophic plasticity and adaptation to the environment. The differentiation
of trophic guilds and niche occupation of the larvae of the three invasive species allow them
greater efficiency in food capture and coexistence. Believe that understanding how fish larvae
respond to prey search and capture processes during ontogeny and the influence on
recruitment is the key to future studies for mitigation measures and control of invasive fish

species populations in natural environments.

Keywords: floodplain; larvae feeding; niche breadth; trophic ecology
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2.1 Introducéo

Os processos que regem a sobrevivéncia, o comportamento e o desenvolvimento das
larvas de peixes sdo essenciais para compreender como as populacdes estdo estabelecidas no
ambiente natural e como alcancam a vida adulta. Sabe-se que a ontogenia inicial é a fase mais
critica para a sobrevivéncia dos peixes devido a alta taxa de mortalidade, sendo que menos de
1% sobrevive até o recrutamento (Chambers & Trippel, 1997). Fatores como a taxa de
crescimento (Miller et al., 1988) e as taticas reprodutivas dos adultos (Baumgartner et al.,
2004; Bailly et al., 2008) influenciam a sobrevivéncia das larvas. A disponibilidade de
alimento adequado ao longo da ontogenia, sincronizado com as mudancas morfo-fisioldgicas
das larvas, promovem o aumento da capacidade de forrageamento e também do
processamento do alimento (Miller et al., 1988; King, 2005).

A transicdo entre a alimentacdo enddgena e exdgena € o principal fator para a
mortalidade das larvas (Kamler, 1992), sendo que o desenvolvimento do aparelho digestorio,
a capacidade natatoria, a acuidade visual e a disponibilidade de alimento apropriado ao iniciar
a alimentacdo exdgena sdo fatores preponderantes para a sobrevivéncia das larvas neste
momento da ontogenia (Porter & Theilacker, 1999; King, 2005; Rgnnestad et al., 2013).
Nesta transicdo, existe um curto periodo que a larva é capaz de suportar a inani¢do entre a
total absorcdo do saco vitelino e inicio da alimentagdo exdgena. Apds este intervalo,
conhecido como “ponto-de-ndo-retorno” (PNR; Blaxter & Hempel, 1963), algumas larvas de
espécies de peixes estdo destinadas a morrer mesmo com a disponibilidade de alimento
adequado.

Em relagdo & ecologia trofica, as larvas de peixes diferem dos seus adultos por
diversos fatores, como a baixa capacidade natatédria, 0 pouco desenvolvimento morfoldgico e
também o tamanho (Gerking, 1994; Makrakis et al., 2008) e ocupacdo de habitats e
mesohabitats distintos em relacdo aos adultos. Assim, as estratégias alimentares e o
comportamento das larvas sdo complexos, e em conjunto com a distribuicdo espacial de
recursos alimentares, podem fornecer uma compreensdo das relagdes ecologicas entre as
espécies de peixes (Silva & Bialetzki, 2019). Por exemplo, a competicdo inter e
intraespecifica por recursos alimentares podem ser determinantes para a sobrevivéncia, uma
vez que as larvas mais desenvolvidas tém melhor capacidade de natacdo e visibilidade e s&o
mais resilientes ao periodo de inanicdo (Makrakis et al., 2008). Porém, a coexisténcia é
possivel devido ao particionamento no uso dos recursos para mitigar a competicao, seja de
espécies com requerimentos ecoldgicos semelhantes ou a facilitagdo na interacdo bioldgica
(McCreadie & Bedwell, 2013; Wang et al., 2015).
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Existem algumas teorias que buscam entender os processos que regem a particéo de
recursos e a amplitude do nicho tréfico para a coexisténcia das espécies (Ward et al., 2006;
Sa-Oliveira et al., 2014; Quirino et al., 2015). A teoria do forrageamento 6timo (TFO;
Stephens & Krebs, 1986) prediz que a competicdo induz a espécie a mudar Seu
comportamento de forrageamento, ampliando ou reduzindo o nicho trofico em razdo de
fatores bidticos, como predacdo e competicdo (Gotelli & McCabe, 2002; Englund et al.,
2009), ou condicdes ambientais, como regime de cheias, temperatura e disponibilidade de
alimento (Peres-Neto, 2004; Mouchet et al., 2013). Da mesma forma, a segregacéo trofica
pode ser alterada ao longo do tempo, em razdo da flexibilidade e mudanca na dieta das
espécies e da flutuacdo na abundancia sazonal de presas disponiveis (Abelha et al., 2001;
Silva et al., 2017).

Ecossistemas de planicie de inundacdo, caracterizados pela anastomose de rios, canais
e lagoas, provém condicdes favoraveis para o desenvolvimento inicial dos peixes (Humphries
et al.,, 1999; Reynalte-Tataje et al., 2013). A dindmica sazonal dos pulsos de inundagéo,
alternando periodos de cheias e secas, promove a mudanca nas caracteristicas fisicas e
qguimicas dos ambientes e afeta toda a dinamica tréfica do ecossistema (Thomaz et al., 2007),
promovendo a flutuacdo na disponibilidade e abundancia de recursos alimentares para os
peixes. Para a TFO, quando os itens alimentares preferidos apresentam alta abundancia, os
consumidores tendem a restringir suas dietas (Stephens & Krebs, 1986), enquanto na escassez
ou em elevada competicdo por recursos, um comportamento mais generalista pode ser
favorecido, com o aumento da amplitude de nicho (Mouchet et al., 2013).

Assim, identificar e quantificar a composicdo da dieta € primordial para entender o
papel de cada espécie em um ambiente compartilhado, bem como compreender como 0s
peixes interagem em relacdo a sua alimentacdo durante a ontogenia. Em regifes neotropicais e
planicies de inundacédo, os estudos de ecologia tréfica de larvas de peixes ainda sdo pouco
explorados e concentrados principalmente em estudos de uma Unica espécie (Rossi, 2001;
Santin et al., 2004, 2005, 2015; Borges et al., 2006; Suiberto et al., 2009; Neves et al., 2015;
Picapedra et al., 2018) e alguns multiespécies (Makrakis et al., 2005, 2008; Mendonga et al.,
2015; Silva & Bialetzki, 2019). A coexisténcia e a interacdo de espécies invasoras em relacdo
a alimentacdo durante a ontogenia é uma lacuna nos estudos ecoldgicos e dependendo de
como estas partilham os recursos, a interacao trofica pode levar a coexisténcia ou a exclusao
(Bohn et al., 2008; Ganassin et al., 2020).

Em relagdo as espécies de peixes invasoras na bacia do alto rio Parana, sabe-se que

principal causa da proliferacdo, estabelecimento e homogeneizagdo ocorreram ap0s a
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construcdo do reservatorio de Itaipu, inundando a barreira natural geografica de Sete Quedas e
permitindo que espécies do baixo rio Parana colonizassem a regido do alto rio Parana (Julio
Junior et al. 2009; Vitule et al. 2011). Dentre estas espécies, foram selecionadas
Auchenipterus osteomystax (Miranda-Ribeiro, 1918) e Hypophthalmus oremaculatus Nani &
Fuster, 1974, consideradas quando adultas, insetivora e zooplanctivora, respectivamente.
Plagioscion squamosissimus Heckel, 1840 foi introduzida na regi&o por atividade humana de
soltura em 1967 no rio Pardo, espalhando-se por toda bacia do rio Parana (Cruz, 1990) e na
planicie de inundacéo (Baumgartner et al. 2010), sendo carnivora, quando adulta (Bennemann
et al. 2006).

Neste contexto, o objetivo deste estudo foi investigar a dieta inicial de trés espécies de
peixes invasores em um ambiente de planicie de inundacdo do alto rio Paranad durante o
periodo de cheia. Desta forma, para o estudo foram formuladas duas predicdes: (i) existe
diferenciacdo inter e intraespecifica na composi¢do da dieta das larvas das espécies invasoras
selecionadas ao longo da ontogenia; (ii) ocorre uma baixa sobreposicdo alimentar e alta
amplitude de nicho entre as diferentes espécies invasoras e ao longo do seu desenvolvimento
larval. As predicGes sdo baseadas na premissa de que larvas apresentam tempos distintos de
inicio da alimentacdo exdgena, bem como diferentes capacidades de captura de presas
(Cushing, 1975; Makrakis et al., 2005). Assim, considerando que o estudo foi realizado no
periodo de cheia, quando se espera elevada disponibilidade de alimento (Quirino et al., 2019),
as diferentes espécies e estagios de desenvolvimento poderiam focar no consumo de seus
recursos preferidos. As espécies invasoras sdo geralmente generalistas, fator que facilita o

processo de estabelecimento na area introduzida (Olden et al., 2006; Cathcart et al., 2019).

2.2 Material e métodos
2.2.1 Area de estudo

O rio lIvinheima localiza-se na planicie de inundacdo do alto rio Parana e corre
paralelo a margem direita do rio Parana (Mato Grosso do Sul, Brasil), sendo que os trechos
superiores e médios correm em direcdo norte-sul e o inferior, paralelo ao rio Parana até
convergir com o0 mesmo, possuindo uma extensao total de aproximadamente 230 km. A éarea
estudada esta inserida na regido inferior do rio lvinheima (22°48°00”S; 53°32°00”0 e
22°59°10S; 53°39°020), localizada dentro de uma unidade de conservacdo permanente,
conhecida como Parque Estadual das Véarzeas do Rio lvinhema. De acordo com as
caracteristicas hidrologicas das estacbes de amostragens, foram realizadas coletas em

diferentes biotopos, rio, remanso e lagoa (Fig. 1; Tabela S1 — Material Complementar).
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Figura 1. Estacfes de amostragens no rio lvinheima, bacia do alto rio Parand, MS, Brasil. (1-
Rio lvinheima Ill, 2- Lagoa do Pintado, 3- Boca da Lagoa dos Patos, 4- Lagoa dos Patos, 5-
Boca da Lagoa do Finado Raimundo, 6- Rio Ivinheima Il e 7- Lagoa do Finado Raimundo).

2.2.2 Amostragens e anlise de laboratério

As coletas foram realizadas mensalmente durante o periodo de cheia (entre novembro
de 2017 e fevereiro de 2018) regional (Thomaz et al. 2004), totalizando 320 amostras. Para as
coletas das larvas de peixe foram utilizadas redes de plancton do tipo cénico-cilindrica, com
malha 0,5 mm e fluxémetro acoplado a boca para a obtencdo do volume de agua filtrada. No
rio lvinheima, as redes foram fixadas a um cabo estendido perpendicularmente a superficie da
agua, sendo trés redes de superficie (margens esquerda e direita e centro do rio), e duas de
fundo, todas expostas por 15 minutos simultaneamente. Nas lagoas e remansos as redes foram
arrastadas na superficie e fundo, por 10 minutos. Todas as coletas foram realizadas ao longo
de um ciclo nictemeral, com intervalo de seis horas entre as amostragens (0:00, 06:00, 12:00 e
18:00 horas). Em todas as amostras obtidas adicionou-se eugenol (4-Alil-2-Metoxifenol), cujo
objetivo foi eutanasiar os individuos e, s6 em seguida estas foram fixadas em formol diluido a
4%, tamponado com carbonato de célcio.

Posteriormente em laboratdrio, as amostras de ictioplancton foram triadas com auxilio
de um estereomicroscopico e as larvas foram separadas e identificadas seguindo a técnica de
sequéncia de desenvolvimento proposta por Ahlstrom & Moser (1976) e de acordo com
Nakatani et al. (1997, 1998, 2001) e Bialetzki et al. (2001). As espécies selecionadas para este

estudo sdo trés invasoras na bacia do alto rio Parana: H. oremaculatus, P. squamosissimus e
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A. osteomystax. Apds a identificacdo, os individuos foram classificados de acordo com seu
grau de desenvolvimento em estagios de pré-flexdo (PF), flexdo (FL) e pés-flexdo (FP)
(Ahlstrom et al., 1976, modificado por Nakatani et al., 2001).

Para cada espécie, foram analisados aleatoriamente o tubo digestorio de 20 individuos
de cada estagio de desenvolvimento (PF, FL e FP) ou todos os disponiveis. O contetdo do
tubo digestorio foi analisado de acordo com a Frequéncia Numérica (%NF), que indica a
abundancia de um item alimentar em relacdo a abundancia total de todos os estdmagos
(Hynes, 1950). Para os estagios de PF e FL foi analisado o conteido de todo o tubo
digestorio, enquanto para larvas em FP, onde se observa o inicio da diferenciacdo das
estruturas (estbmago e intestino), apenas 2/3 da porcdo anterior do tubo digestério foi
analisado considerando o alto grau de digestdo na sua porc¢éo final. Os itens alimentares foram
identificados por meio de estereomicroscépico e microscopico Optico até o menor nivel
taxondmico possivel, utilizando chaves de identificacdo especificas (Sendacz & Kubo, 1982;
Reid, 1985; EImoor-Loureiro, 1997).

2.2.3 Anélise dos dados
2.2.3.1 Composicéo da dieta

Para avaliar possiveis diferencas significativas na composicdo da dieta entre as
espécies e ao longo da sua ontogenia (predicdo i), foi empregado a Andlise de Variancia
Multivariada Permutacional (PERMANOVA; Anderson, 2005). Para esta analise, foram
utilizadas matrizes de recursos alimentares pelos individuos amostrados, com dados de
abundancia, a partir das quais foram construidas matrizes de similaridade usando o indice de
Bray-Curtis. Em cada teste, 9.999 permutacdes aleatérias foram utilizadas para avaliar a
significancia do pseudo-F derivado da PERMANOVA. Essa analise foi realizada utilizando a
fungdo “adonis” do pacote “vegan” (Oksanen et al., 2020) no programa R (R Core Team,
2020).

2.2.3.2 Sobreposic¢éo alimentar e amplitude de nicho

A sobreposicdo da dieta entre as espécies e entre os estagios de desenvolvimento
(predicéo ii) foi calculada por tubo digestorio para cada par de espécies, com base na matriz
de frequéncia de itens alimentares. Para esta avaliacdo foi utilizado o indice de Sobreposico

Alimentar de Pianka (1974), descrito pela equacao:



24

S PjxrkPik
Ojk= -
n . n .
\/Zi Pik2 Y Pik?

onde Ojc = medida da sobreposic¢do de nicho de Pianka entre as espécies j e k; Pj; = propor¢éo
de um item alimentar i na espécie da dieta j; Py = proporcdo de um item alimentar i na dieta
da espécie k; n = nimero total de itens alimentares. Os valores de sobreposi¢do variam de 0
(sem sobreposicéo) a 1 (sobreposicdo completa). Os valores acima de 0,6 foram considerados
biologicamente significativos (modificado de Grossman, 1986; Corréa et al., 2011).

Para verificar diferencas na amplitude de nicho tréfico entre as espécies (predicdo iii),
foi utilizado o Teste de Homogeneidade de Dispersdo Multivariada (PERMDISP, Anderson,
2004). Assim, a amplitude de nicho foi medida através da dispersdo da dieta no espago
multivariado. Na PERMDISP, a distancia média dos individuos para o centroide do grupo foi
calculada para cada espécie, a partir da Analise de Coordenadas Principais (PCoA). O calculo
da PCoA foi realizado utilizando a medida de dissimilaridade de Jaccard aplicada sobre a
mesma matriz usada para a PEMANOVA. A prerrogativa era que as diferengas na disperséo
entre as espécies sugerem que algumas espécies tém dietas mais restritas (menor distancia do
centroide) ou mais amplas (maior distancia do centroide) do que outras. Para testar essas
diferencas, um F estatistico foi calculado, e o valor de p foi obtido através de 9.999
permutacfes. ComparacOes par a par da dispersdo média entre as espécies foram realizadas
utilizando 999 testes de permutacdo baseados na estatistica t. Para essas analises, foram

utilizadas as fungdes “betadisper” e “permutest” do pacote “vegan” (Oksanen et al., 2020).

2.3 Resultados
2.3.1 Composicdo da dieta

Para avaliar a composicdo da dieta, foram analisados 146 tubos digestério dos
individuos pertencentes as trés espécies invasoras selecionadas, ao longo de sua ontogenia,
levando em consideracédo os individuos disponiveis para cada estagio de desenvolvimento. No
total, foram analisados 35 tubos digestdrio de A. osteomystax (PF = 07; FL = 20 e FP = 08),
60 de P. squamosissimus (PF = 20; FL = 20 e FP = 20) e 51 de H. oremaculatus (PF = 20; FL
=20e FP =11).

O espectro alimentar foi de 29 presas consumidas pelas larvas das trés espécies (Tab.
1). Larvas de A. osteomystax apresentaram dieta predominantemente insetivora em todos os
estagios larvais, com destaque para pupa de Diptera e Chironomidae (Tab. 1). No entanto, as

larvas em PF ingeriram apenas esses dois recursos, enquanto as em FL e FP consumiram
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maior variedade de insetos. Hypophthalmus oremaculatus consumiu principalmente
claddceros em todos os estagios de desenvolvimento (PF, FL e FP), enquanto Plagioscion
squamosissimus consumiu principalmente claddceros nos estagios de PF e FL (75% e 61,5%
de frequéncia numérica, respectivamente) e copépodas (copepodites - Calanoida) no estagio
de FP (67,48% de frequéncia numerica) (Tab. 1). Os claddceros mais ingeridos por P.
squamosissimus foram Moina minuta e Bosminopsis deitersi, enquanto H. oremaculatus

ingeriu principalmente Bosmina hagmanni e Ilyocryptus spinifer (Tab. 1).

Tabela 1: Frequéncia numérica (N) das presas registradas no tubo digestorio das larvas de
Auchenipterus osteomystax, Hypophthalmus oremaculatus e Plagioscion squamosissimus,
capturadas no rio lvinheima, bacia do alto rio Parana, MS, Brasil, entre novembro de 2017 e
fevereiro de 2018. N=numero de larvas analisadas em cada estagio de desenvolvimento.
Valores em negrito representam a somatoria de cada grupo alimentar no respectivo estagio

larval.
Auchenipterus osteomystax | Hypophthalmus oremaculatus | Plagioscion squamosissimus

Estégio larval (N) PF (02) PF (10) FL (20) FP (19) FL (19) FP (08) PF (11) FL (08) FP (19)
ROTIFERA 0,58 4,55 2,56 10,43
Trichocerca spp. 4,55 2,56 9,20
Lecane spp. 0,58 1,23
CLADOCERA 100 98,25 97,42 75 61,54 19,63
Moina minuta 11,70 10,73 20,45 20,51 3,07
Bosmina hagmani 89,29 43,86 19,31 25,64
Bosminopsis deitersi 0,86 34,09 2,56 0,61
llyocryptus spinifer 357 21,64 21,89 3,68
Alonella spp. 3,57 0,58 1,72
Ceriodaphnia cornuta 1,75 7,73 1,23
Ceriodaphina spp. 0,58 1,72
Daphnia gessneri 2,92 4,29
N3o identificado™ 15,20 18,45 20,45 12,82 9,82
Ovos 3,57 10,73
COPEPODA 1,17 2,58 20,45 35,90 67,48
Copepodito Calanoida 2,58 20,45 35,90 66,87
Diaptomidae 0,58
Cyclopoda 0,58
Ovos 0,61
INSECTA 100 100 78,95 1,23
Pupa diptera 40 63,55 42,11
Chironomidae 60 31,03 31,58
Thysanoptera 0,49 1,17
Plecoptera 3,45 1,17
Ephemeroptera 0,58
Trichoptera 0,58
Collembola 1,17
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Larvas de coleoptera 0,49

Chaoborus spp. 1,23
Néo identificados™* 0,99

PEIXES 1,22
Characiformes 0,61
Anostomidae 0,61
OUTROS 21,05

Ovo ndo identificado 21,05

* jtem altamente digerido ndo foi possivel uma identificagdo mais precisa

Consequentemente, a PERMANOVA mostrou diferencgas significativas na composi¢ao
da dieta entre as espécies (Bray Curtis pseudo-F = 15,16; p < 0,001) (Fig. 2; Tabela S2 — Mat.
Supp). Em relacdo a ontogenia, a PERMANOVA também mostrou diferencas significativas
no consumo de itens alimentares ao longo do desenvolvimento para A. osteomystax (Bray
Curtis pseudo-F = 3,16; p = 0,005), P. squamosissimus (Bray Curtis pseudo-F = 2,35; p <
0,001) e H. oremaculatus (Bray Curtis pseudo-F 3,81; p = 0,001) (Tabela S3 — Mat. Supp).
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Figura 2. Ordenacdo da dieta de larvas de espécies de peixe invasores capturados no rio
Ivinheima, bacia do alto rio Parana, MS, Brasil, entre novembro de 2017 e fevereiro de 2018.
Os dois primeiros eixos da PCoA explicam juntos 39%.

2.3.2 Sobreposicao alimentar e amplitude de nicho
A andlise de sobreposicdo de dieta baseada no indice de Pianka entre as espécies

invasoras foi baixa (< 0,6) para todos os pares de combinagdes. J& em relagdo a sua ontogenia,
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A. osteomystax, P. squamosissimus e H. oremaculatus tiveram altos valores de sobreposi¢édo

(> 0,6) entre os estagios de desenvolvimento (Tab. 3).

Tabela 3. Sobreposicdo de dieta (indice de Pianka) durante a ontogenia de trés espécies de
peixe invasoras capturadasno rio lvinheima, bacia do alto rio Parana, MS, Brasil, entre
novembro de 2017 e fevereiro de 2018. PF= pré-flexdo, FL= flexdo (FL) e FP= pds-flexao.
*valores considerados biologicamente significativos (> 0,6).

Comparacdes entre a ontogenia das espécies  Indice de Pianka

Auchenipterus osteomystax FL vs. FP 0,91*
Auchenipterus osteomystax FL vs. PF 0,862*
Auchenipterus osteomystax FP vs. PF 0,873*
Hypophthalmus oremaculatus FL vs. FP 0,856*
Hypophthalmus oremaculatus FL vs. PF 0,859*
Hypophthalmus oremaculatus FP vs. PF 0,538
Plagioscion squamosissimus FL vs. FP 0,757*
Plagioscion squamosissimus FL vs. PF 0,608*
Plagioscion squamosissimus FP vs. PF 0,501

As espécies apresentaram uma grande variacdo no consumo de itens alimentares, que
foi refletido em valores significativos na amplitude de nicho interespecifico, considerando a
variacdo na dieta entre os individuos (Bray Curtis pseudo-F = 14,75; p < 0,001). Entre as trés
combinagdes possiveis, a amplitude de nicho diferiu entre todas as espécies (Fig. 3); onde P.
squamosissimus e H. oremaculatus apresentaram as maiores amplitudes de nicho tréfico

(média da distancia do centroide: 0,56, e 0,49, respectivamente).
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Figura 3. Variagdo na amplitude de nicho (distancia do centroide) entre as larvas de peixes
invasores capturadas no rio Ivinheima, bacia do alto rio Parana, MS, Brasil, entre novembro
de 2017 e fevereiro de 2018. Diferentes letras indicam diferencas significativas entre os pares
das medias (p < 0,05). A linha transversal representa a mediana e a linha pontilhada
representa a média.

2.4 Discussao

Os resultados mostraram diferencas inter e intraespecificas na dieta inicial das
espécies de peixes invasoras num ambiente de planicie de inundagdo. A baixa sobreposicdo
alimentar interespecifica € um indicativo de coexisténcia das larvas no espaco e tempo, as
quais consomem presas distintas ou possivelmente, aquelas com alta disponibilidade no
ambiente, sugerindo o particionando dos recursos disponiveis. A sobreposicdo alimentar
intraespecifica das trés espécies invasoras indica a preferéncia de itens alimentares ao longo
do desenvolvimento larval, enquanto a plasticidade tréfica e o comportamento alimentar
generalista-oportunista podem explicar o maior valor para a amplitude de nicho das larvas de
P. squamosissimus.

As diferencas inter e intraespecificas observadas na composicdo das dietas
corroboraram com a primeira premissa. Gerking (1994) menciona que as larvas de peixes de
agua doce tém como principal alimento o zooplancton, devido ao seu baixo desenvolvimento
morfologico. No entanto, apesar do zooplancton ter sido um recurso muito utilizado pelas
larvas analisadas, a dieta foi incrementada com outros itens disponiveis no meio, como

insetos, possibilitando o enquadrando das espécies nas seguintes guildas tréficas (Elliott et al.,
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2007; Delariva et al., 2013): (i) Insetivora aquética (A. osteomystax) e (ii) Zooplanctivora (H.
oremaculatus e P. squamosissimus).

E possivel que algumas espécies apresentem durante sua ontogenia inicial uma
tendéncia a consumir itens comuns aos adultos como em Apareiodon affinis, que € herbivora
tanto nas fases larvais (Santin et al., 2004) e também adulta (Casatti et al., 2003). Tal
comportamento pbdde ser observado em A. osteomystax, que durante todo seu
desenvolvimento inicial apresentou dieta predominantemente insetivora, semelhante aos seus
adultos (Hahn et al. 1997, 2004). Similarmente, H. oreomaculatus que apresentou uma dieta
inicial zooplanctivora, sendo planctéfago quando adulta (Abujanra & Agostinho, 2002).
Plagioscion squamosissimus, por sua vez, apresenta plasticidade alimentar quando adulta,
sendo enquadrada como piscivora (Hahn et al., 1997b) e carnivora (Bennemann et al., 2006;
Costa et al., 2009). Stefani & Rocha (2009) citam que esta espécie apresenta mudancas
ontogenéticas evidentes, com a exploracdo de insetos aquéaticos pelas classes mais jovens e
uma dieta principalmente composta por peixes em individuos adultos. A mudanca na dieta
esta relacionada principalmente as limitacfes na capacidade de natacdo e reduzida acuidade
visual, aumentando seu espectro alimentar de acordo com o desenvolvimento morfol6gico
(Neves et al., 2015; Silva & Bialetzki, 2019).

As diferencas interespecificas no espectro alimentar encontradas neste ambiente
possibilita a interacdo de distintas populagdes de peixes, diferindo no consumo de presas e
aumentando a possibilidade de sobrevivéncia e, consequentemente, o recrutamento (King,
2005; Nunn et al., 2007). No cenéario onde a distribuicdo desproporcional ou limitacdo de um
recurso ocorre no ambiente, os efeitos competitivos e mudancas comportamentais podem
acarretar na alteracdo da dieta dos peixes na presenca de espécies competidoras (Wootton,
1990). As caracteristicas de ocupacdo de habitats também influenciam na coexisténcia
espacial, uma vez que larvas de espécies de peixes com caracteristicas reofilicas dificilmente
ocupardo 0s mesmos nichos ou habitats de espécies peldgicas ou bentbnicas, limitando a
competicdo (Nunn et al., 2012). As mudancas na preferéncia por presas ao longo da ontogenia
podem explicar a variacdo intraespecifica observada para as larvas das espécies invasoras.
Embora ambas sejam classificadas como zooplanctivoras nos primeiros estagios larvais, no
decorrer do desenvolvimento de P. squamosissimus, outros itens passam a compor a dieta,
como copépodas e larvas de peixes, corroborando os resultados encontrados por Makrakis et
al. (2008) e Neves et al. (2015). Esta mudanca de habitos na dieta estd relacionada ao
desenvolvimento morfologico, disponibilidade de presas e o comportamento de

forrageamento ao longo da ontogenia que discutiremos posteriormente.
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Hypophthalmus oremaculatus também apresentou um padrdo diferenciado de
forrageamento durante a ontogenia. Esta espécie, planctivora quando adulta, se alimenta por
filtracdo (Esteves, 2011), entretanto, Makrakis et al. (2005) sugerem que a as larvas sdo
inicialmente predadoras e a mudanca de comportamento alimentar (filtrador) s6 ocorre em
individuos juvenis, ou seja, as larvas analisadas neste estudo séo aptas a captura ativa de suas
presas. Porém, héa de se considerar também a limitacdo no tamanho da boca (Makrakis et al.,
2008), que pode ter influenciado a dieta das larvas de H. oremaculatus, que de forma geral,
foi composta basicamente de diferentes claddceros de pequeno tamanho, principalmente B.
hagmanni (larvas em pré-flexdo e flexao) e 1. spinifer (larvas em pos-flexdo). Ambas séo
espécies abundantes localmente (Serafim Janior et al., 2003), porém apresentam diferencas
guanto ao tamanho e a ocupacdo no habitat, B. hagmanni mede cerca de 280 um e € uma
espécie pelagica (Gonzalez et al., 2008), enquanto I. spinifer, mede aproximadamente 530 pum
é litoranea ou vive associada a algum substrato (EImoor-Loureiro, 2004).

As caracteristicas espécie-especificas na dieta das larvas e a baixa sobreposicéo
alimentar interespecifica corroboram com a segunda predicdo. A especializacdo no consumo
de insetos para A. osteomystax e a diversidade de zooplancton para H. oremaculatus e P.
squamosissimus promove a coexisténcia, evitando a competicdo por meio do particionamento
de recursos e possivelmente na distribuicdo espacial de presas (Juncos et al., 2015). A teoria
classica de nicho (Hutchinson, 1957) prediz que a diferenciagdo no uso de recursos é um
importante mecanismo para promover a evolucdo e diversificacdo das espécies. Em nosso
estudo, a capacidade de P. squamosissimus em explorar diversos recursos, indica maior
capacidade de forrageamento. Esta habilidade provavelmente facilitou sua coexisténcia com
as espécies localmente nativas, evitando a competicéo de recursos no espago e tempo (Polacik
et al., 2014). A especificidade encontrada nas larvas de A. osteomystax pode ser uma
adaptacdo evolutiva em investir suas energias em um grupo mais limitado de recursos, porém
com maior eficiéncia na captura, evitando a competicdo e gasto energético na captura de
presas (Juncos et al., 2015). No ponto de vista da teoria OFT, quando os itens alimentares
preferenciais apresentam alta abundancia, os consumidores tendem a restringir suas dietas,
com comportamento especialista (Stephens & Krebs, 1986).

Ambientes de planicie inundacdo, com regimes de cheias e conexdes entre diferentes
mesohabitats, promove a homogeneizacao e alta disponibilidade de recursos (Thomaz et al.,
2007). Tal perspectiva possivelmente explique a alta sobreposi¢do alimentar intraespecifica
em larvas de A. osteomystax, H. oremaculatus e P. squamamosissimus. O fato de A.

osteomystax ser insetivora durante toda sua ontogenia e inclusive na fase adulta (Hahn et al.
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2004) indica um partilhamento destes recursos com alta abundancia e disponibilidade no
ambiente de planicie de inundagdo, principalmente Chironomidae (Higuti, 2004; Ferrington,
2008). Assim, a demanda de suprimento da populacdo de A. osteomystax que habitam o
mesmo espaco, provavelmente é provida de abundante oferta de recursos no ambiente. Essa
mesma prerrogativa se aplica para P. squamosissimus, pois a alta diversidade e densidade de
zooplancton na planicie de inundagdo do alto rio Parana (Lansac-T6ha et al. 2004) induz os
individuos consumirem o mesmo item alimentar nos primeiros estagios larvais, devido ao
baixo desenvolvimento morfoldgico.

Neste cenario de particionamento de recursos e comportamento de forrageamento, a
segunda predicdo em relagcdo a amplitude de nicho também foi corroborada. De fato, todas as
trés espécies invasoras deste estudo apresentaram altos valores de amplitude. A alta amplitude
de nicho para as larvas de P. squamosissimus corrobora os resultados de outros estudos com
esta espécie (Makrakis et al., 2008; Silva & Bialetzki, 2019). Alguns aspectos morfoldgicos
citados anteriormente, como capacidade natatéria e acuidade visual, somados a sua anatomia
oral, do trato digestivo e posicdo da boca (Makrakis et al., 2005), sdo fatores preponderantes
para a diversidade de presas capturadas em nosso estudo. Estas caracteristicas da morfologia
da espécie permite explorar uma grande diferenciacdo de presas, desde as mais abundantes ou
diferentes classes de tamanho (Makrakis et al., 2008; Neves et al., 2015). Adicionalmente, um
mecanismo eficiente para manutencdo da populacdo desta espécie invasora da planicie de
inundacdo do alto rio Parana € sincronizar o periodo de desova com grande abundancia de
presas, aumentando a taxa de sobrevivéncia durante a alimentacdo exdgena e Sseu

desenvolvimento larval (Silva & Bialetzki, 2019).

2.5 Conclusdo

Este estudo trouxe resultados importantes para a avaliagdo da coexisténcia de espécies
invasoras em relacdo sua dieta durante a ontogenia. Este processo é critico e demanda de
condicOes ideais para a sobrevivéncia e crescimento do individuo, sendo que a alimentacéo
tem um papel chave nesta etapa. As diferencas inter e intraespecifica e a baixa sobreposicdo
alimentar entre as espécies indicam baixa competicdo e particionamento dos recursos. A
elevada amplitude de nicho principalmente de P. squamosissimus esta relacionada
possivelmente, com a alta plasticidade trofica e adaptacdo ao ambiente, um dos mecanismos
gue ocorrem nos processos de invasdo e estabelecimento de espécies invasoras.
Provavelmente, a diferenciacdo de guildas troficas e ocupacdo de nicho das espécies lhes

permitem uma maior eficiéncia na captura do alimento. No entanto, acreditamos que mais
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estudos precisam ser desenvolvidos com outras espécies de peixes de &gua doce, a fim de
compreender melhor a coexisténcia das espécies em ambientes naturais, levando em
consideracdo também a ontogenia. Conhecer como as larvas de peixes invasores respondem
aos processos de procura e captura de presas durante a ontogenia e como isso influencia o
recrutamento é a chave para estudos futuros, pois permite estabelecer melhores ferramentas
capazes de propor medidas mitigatdrias para o controle das populagdes das espécies de peixes

invasores em ambientes naturais.
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APENDICE A — Dados fisiograficos e resultados da composic&o e sobreposico alimentar

entre as espécies invasoras e sua ontogenia

Tabela S1. Dados fisiogréficos das estagdes de amostragem localizadas no rio
Ivinheima, bacia do alto rio Parana, MS, Brasil.

Estacdo Bidtopo Coordenadas
Lagoa do Finado Raimundo Lagoa 22°47'46.20"S/53°32'16.59
Lagoa dos Patos Lagoa 22°49°227S/53°33°10”0
Lagoa do Pintado Lagoa 22°56'46.31"S/53°38'32.19
Boca da Lagoa do Finado Raimundo Remanso 22°48'6.75"S/53°32'38.72"
Boca da Lagoa dos Patos Remanso 22°49'47.19"S/53°33'53.36
Rio lvinheima 1l Rio 22°48'2.12"S/53°32'20.66"
Rio lvinheima Il Rio 22°56'55.12"S/53°39'1.28"

Tabela S2. Variagbes na composicdo da dieta entre as larvas de trés espécies de peixes
invasores do rio lvinheima, bacia do alto rio Parana, MS, Brasil, entre novembro de 2017 e
fevereiro de 2018. * Valores de p < 0,05 foram considerados significativos.

indice de Bray-Curtis

Modelo F  Valor de p

Comparac0es entre as especies

Auchenipterus osteomystax vs. Hypophthalmus oremaculatus 45,132 0,0001*
Auchenipterus osteomystax vs. Plagioscion squamosissimus 30,192 0,0001*
Hypophthalmus oremaculatus vs. Plagioscion squamosissimus 14,955 0,0001*

Tabela S3. Varia¢Ges na composicao da dieta durante a ontogenia de trés espécies de peixes
invasores do rio lvinheima, bacia do alto rio Parana, MS, Brasil, entre novembro de 2017 e
fevereiro de 2018. PF= pré-flexdo, FL= flexdo (FL) e FP= pds-flexdo. * Valores de p < 0,05
foram considerados significativos.

Comparacdes entre a ontogenia das indice de Bray-Curtis
espécies Modelo F  Valor de p
Auchenipterus osteomystax FL vs. FP 1,836 0,118
Auchenipterus osteomystax FL vs. PF 4,535 0,014*
Auchenipterus osteomystax FP vs. PF 4,123 0,024*
Hypophthalmus oremaculatus FL vs. FP 2,411 0,025*
Hypophthalmus oremaculatus FL vs. PF 2,626 0,025*
Hypophthalmus oremaculatus FP vs. PF 7,105 0,001*
Plagioscion squamosissimus FL vs. FP 3,676 0,002*
Plagioscion squamosissimus FL vs. PF 2,955 0,008*

Plagioscion squamosissimus FP vs. PF 5,323 0,001*
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Tabela S4. Sobreposicao de dieta (indice de Pianka) entre as larvas de trés espécies de peixes
invasores do rio lvinheima, bacia do alto rio Parana, MS, Brasil, entre novembro de 2017 e
fevereiro de 2018.

Comparagdes entre as espécies Indice de Pianka
Auchenipterus osteomystax vs. Hypophthalmus oremaculatus 0
Auchenipterus osteomystax vs. Plagioscion squamosissimus 0

Hypophthalmus oremaculatus vs. Plagioscion squamosissimus 0,221
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3 ONTOGENIA ALIMENTAR DE UM AUQUENIPTERIDEO DO ALTO
RIO PARANA: UMA NOVA ABORDAGEM SOBRE A INTERACAO
PREDADOR-PRESA

RESUMO
A dieta de larvas de peixes pode variar entre as espécies e dentro de populacdes ao longo do
desenvolvimento, baseada na disponibilidade adequada de presas no ambiente e na
capacidade de forrageamento do predador. Assim, nosso objetivo € descrever a dieta de larvas
de peixes baseada na interacdo e organizacdo da rede predador-presa, usando como modelo a
espécie Auchenipterus osteomystax. O consumo de presas foi exclusivamente de insetos
aquaticos e nao foram observadas diferencas significativas na dieta durante a ontogenia. A
rede apresentou baixa conectdncia e modularidade, porém com estrutura aninhada,
especializacdo complementar baixa e um padrdo de segregacdo no uso de recursos entre 0s
individuos. A robustez foi baixa quando ocorre a remocdo de presas com maior frequéncia de
consumo. A correlacdo entre as varidveis morfolégicas e atributos da rede foi significativa e
positiva para a abundancia e forca, enquanto a correlacdo com o rank de aninhamento foi
negativa. Neste estudo, larvas de A. osteomystax tiveram uma dieta estruturada e equilibrio na
proporcédo de presas consumidas ao longo do desenvolvimento. A disponibilidade de recursos
ideais para dieta, provavelmente seja o fator chave para o sucesso e sobrevivéncia nas
primeiras fases de desenvolvimento. Em relacdo a morfologia, com o desenvolvimento larval,
a espécie assume uma posicdo mais generalista na rede, aumentando a capacidade de
predacdo. A utilizacdo de uma nova abordagem em estudos de ecologia trofica de larvas de
peixes aplicando as analises de redes pode auxiliar na compreensdo das caracteristicas

individuais das larvas e avaliar o padréo das interagcdes na populacao.

Palavras-chave: alimentacdo; ictioplancton; peixe de agua doce; regido Neotropical; rede

ecologica.
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FEEDING ONTOGENY OF AN AUCHENIPTERID FROM THE UPPER
PARANA RIVER: A NEW APPROACH TO PREDATOR-PREY
INTERACTION

ABSTRACT
The diet of fish larvae can vary among species and within populations during development,
based on the adequate availability of prey in the environment and the foraging capacity of the
prey. Thus, our aim is to describe a diet of fish larvae based on the interaction and
organization of the predator-prey network, using Auchenipterus osteomystax as a species
model. Prey consumption was exclusively from aquatic insects and no significant differences
were observed in the diet during ontogeny. The network showed low connectance and
modularity, but with nested structure, specialization complementary low and a pattern of
segregation in the use of resources between individuals. Robustness was low when the
removal of prey with higher consumption frequency occurs. The correlation between
morphological variables and network attributes was significant and positive for abundance
and strength, while the correlation with nested rank was negative. In this study, A.
osteomystax larvae had a structured diet and a balanced proportion of prey consumed
throughout development. The availability of ideal dietary resources is likely to be the key
factor for success and survival in the early stages of development. Regarding morphology,
with larval development, the species assumes a more generalist position in the network,
increasing its predation capacity. The use of a new approach in trophic ecology studies of fish
larvae applying network analysis can help to understand the individual characteristics of

larvae and assess the pattern of interactions in the population.

Keywords: ecology network; feeding; freshwater fish; ichthyoplankton; Neotropical region.
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3.1 Introducéo

Os peixes constituem um grupo de vertebrados com alta riqueza de espécies e com
importancia ecoldgica e econémica (Agostinho et al. 2004; Hoeinghaus et al. 2009; Toussaint
et al. 2016). Em relacdo a ecologia trofica, existe uma grande diversidade de estratégias
relacionadas a captura de alimentos, sendo as espécies classificadas em diferentes guildas
tréficas, de acordo com a preferéncia e a composicdo da dieta (Agostinho et al. 1997a;
Delariva et al. 2013). Deste modo, varios estudos buscam compreender como adultos se
comportam quanto a sua alimentacdo, amplitude de nicho, sobreposicdo alimentar,
coexisténcia, particionamento de recursos e a influéncia de varidveis morfoldgicas na captura
de presa (Herder & Freyhof 2006; Braga et al. 2012; Correa & Winemiller 2014; Dias et al.
2017; Evans et al. 2019; Quirino et al. 2019). No entanto, possivelmente em razdo da falta de
informac@es sobre a ontogenia inicial da maioria das espécies de agua doce ou mesmo pela
complexidade inerente do estudo do ictioplancton, o conhecimento sobre o comportamento e
a alimentac&o durante as fases iniciais do desenvolvimento das espécies na regido Neotropical
ainda é incipiente (Reynalte-Tataje et al. 2020).

A dieta das larvas de peixes pode variar entre as espécies, dentro de populacdes ao
longo do desenvolvimento e de acordo com a disponibilidade dos recursos no ambiente
(Makrakis et al. 2005; Jackson & Lenz 2016; Silva & Bialetzki 2019). O tamanho da larva, a
morfologia da boca, a acuidade visual e a capacidade natatdria sdo fatores cruciais na selecdo
do item a ser ingerido (Gerking 1994; Nunn et al. 2007; Makrakis et al. 2008). Entretanto, o
tempo gasto pela larva em cada etapa do desenvolvimento, aliado ao seu pequeno tamanho
impede a exploracdo de todos os itens alimentares disponiveis no meio (King 2005),
contribuindo para as variagdes intraespecificas na dieta. Adicionalmente, é importante
considerar que as alteracdes na disponibilidade de presas especialmente daquelas mais
consumidas podem modificar as taxas de sobrevivéncia das larvas. Isto devido a uma maior
exposicdo aos predadores, dificuldades de captura, baixo valor nutricional e/ou baixa
abundancia de outros itens, assim como pela competicdo com outras larvas ou organismos que
utilizam os mesmos itens como recurso alimentar (Nunn et al. 2007, 2012).

A disponibilidade e o tamanho da presa também é um importante fator na alimentacéao
nos estagios iniciais dos peixes, o declinio na abundancia de presas de tamanho apropriado
pode desacelerar o crescimento ou provocar inanicdo (Graeb et al. 2004). No entanto, as
estratégias alimentares das larvas na obtencdo de recursos sdo complexas e necessitam ser
esclarecidas. O comportamento de forrageamento durante a predagdo influencia na ocupacao

e amplitude de nicho das espécies de peixes ou de uma populacdo (Englund et al. 2009; Nunn
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et al. 2012). A interacdo predador-presa envolve mdltiplas etapas de procura, localizagéo,
captura, ingestdo e saciacdo (Zavala-Camin 1996). Estas etapas na selecdo das presas
envolvem lucratividade maxima no ganho de energia em relacdo ao tempo de manuseio de
tipos e tamanho de presas (Pyke 1984). Larvas de peixes podem mudar de comportamento ao
longo da ontogenia, sendo predador inicialmente e, posteriormente, filtrador como, por
exemplo, Hypophthalmus oremaculatus (Makrakis et al. 2005); ou conforme o
desenvolvimento morfofisioldgico passa a explorar diferentes ambientes na captura ativa de
presas maiores como observado em Plagioscion squamosissimus (Neves et al. 2015).

Conhecer a relacdo predador-presa durante a ontogenia é essencial para compreender a
dindmica desta interacdo, bem como entender como isso pode afetar as populacfes em
ambientes naturais e a transferéncia de energia na cadeia tréfica. Estas informacdes permitem
propor medidas de manejo efetivas para a manutencdo dos estoques naturais. Assim, 0 uso de
ferramentas de analises de redes vem suportando estudos ecoldgicos com diversas abordagens
sobre interagdes troficas (Pascual & Dunne 2006; Das et al. 2018). Este tipo de abordagem
contribui para avaliar a importancia que cada espécie ou individuo (chamados de nds na rede)
num conjunto de interacdes, visando verificar padrdes de interacdes e a fragilidade a
disturbios na rede. Considerando peixes como predadores, analises de redes tréficas abordam
especialmente individuos adultos cujas interagdes individuais sdo agrupadas em um no que
representa a espécie na rede e a interacdo com a presa (Gaichas & Francis 2008; Brandl et al.
2020). Realizar analises individuais ao longo da ontogenia € uma abordagem até o momento
inédita em estudos do ictioplancton na regido neotropical, utilizando a aplicabilidade das
métricas de redes.

A elevada ocorréncia de Auchenipterus osteomystax (Miranda-Ribeiro) na maioria dos
habitats da planicie de inundacdo do alto rio Parana (Agostinho et al. 1997b) permite a
realizacdo de estudos com foco nas interacGes predador-presa considerando a ontogenia.
Conhecida popularmente como “palmito” e com distribui¢do nas bacias dos rios Tocantins e
Prata (Ferraris Jr. & Vari 1999), esta espécie de Auchenipteridae possui quando adulta, um
habito alimentar baseado no consumo de insetos aquaticos (Hahn et al. 2004), entretanto,
informagdes sobre a dieta de estagios larvais sdo escassas (Borges 2007). Em funcdo destas
lacunas, este trabalho foi desenvolvimento com objetivo de conhecer a dieta de larvas de
peixes baseada na interacdo e organizacdo da rede predador-presa, usando como modelo A.
osteomystax. Para isso, foram respondidas as seguintes questfes: (i) O uso dos recursos
alimentares pelas larvas, refletidas na conexdo da rede, ocorre de forma estruturada? Qual o

padréo de coocorréncia? (ii) O consumo de diferentes itens alimentares promove uma rede
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robusta? e (iii) Existe correlagdo entre as caracteristicas das larvas na rede e a morfologia das
larvas durante o desenvolvimento? Estas questdes se baseiam nas premissas que durante o
desenvolvimento larval ocorrem mudancas na composicdo de presas consumidas, uma vez
que as larvas em estagios avancados tendem a apresentar uma dieta mais ampla em razédo da
capacidade maior de captura (King 2005; Neves et al. 2015). Conforme o desenvolvimento
morfolégico da larva, principalmente a capacidade natatoria e a acuidade visual, ha um
incremento de sua capacidade de forrageamento e captura de presas (Nunn et al. 2012). A
expectativa € que o uso de analises de redes possibilita a avaliacdo da estrutura das interacdes
predador-presa, permita que as variaveis morfométricas das larvas sejam relacionadas com as
caracteristicas de cada larva e sua correlagdo com as métricas de redes levando em

consideracdo a dieta inicial.

3.2 Material e métodos
3.2.1 Area de estudo

O rio lvinheima esta localizado na planicie de inundacdo do alto rio Parana e seu fluxo
corre paralelo a margem direita do rio Parana (Mato Grosso do Sul, Brasil), com os trechos
superiores e médios correm na direcdo norte-sul e o inferior, paralelo ao rio Parana até
convergir com o mesmo, possuindo extensdo total de aproximadamente 230 km. A area de
estudo esta inserida na regido inferior do rio Ivinheima (22°48°00”S; 53°32°00”0 e
22°59°10S;53°39°02”°0), localizada dentro da unidade conservagdo permanente denominada
Parque Estadual das Varzeas do Rio Ivinhema. De acordo com as caracteristicas hidroldgicas
das estacBes de amostragens, foram realizadas coletas nos diferentes bi6topos: rio, remanso e
lagoa (Fig. 1; Tabela S1 — Material Suplementar).
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Figura 1. EstacGes de amostragens no rio lvinheima, bacia do alto rio Parand, MS, Brasil (1-
Rio lvinheima 11, 2- Lagoa do Pintado, 3- Boca da Lagoa dos Patos, 4- Lagoa dos Patos, 5-
Boca da Lagoa do Finado Raimundo, 6- Rio Ivinheima Il, 7- Lagoa do Finado Raimundo).

3.2.2 Amostragens e andlise de laboratério

As coletas foram realizadas mensalmente entre novembro de 2017 e fevereiro de 2018
totalizando 320 amostras considerando todos os pontos. Para as coletas das larvas foram
utilizadas redes de pléancton do tipo cénico-cilindrica, com malha 0,5 mm e fluxémetro
acoplado a boca para a obtencdo do volume de &gua filtrada. No rio Ivinheima, as redes foram
fixadas a um cabo estendido perpendicularmente a superficie da agua, sendo trés redes de
superficie (margens esquerda e direita e centro do rio), e duas de fundo (esquerda e centro do
rio), todas expostas por 15 minutos simultaneamente. Nas lagoas e remansos as redes foram
arrastadas na superficie e fundo, por 10 minutos. Todas as coletas foram realizadas ao longo
de um ciclo nictemeral, com intervalo de seis horas entre as amostragens (0:00, 06:00, 12:00 e
18:00 horas). Em todas as amostras obtidas adicionou-se eugenol (4-Alil-2-Metoxifenol), cujo
objetivo foi eutanasiar os individuos e, s6 em seguida estas foram fixadas em solugdo de
formalina 4%, tamponada com carbonato de calcio.

Posteriormente em laboratério, as amostras foram triadas com auxilio de um
estereomicroscopico e as larvas foram separadas e identificadas seguindo a técnica de
sequéncia de desenvolvimento proposta por Ahlstrom & Moser 1976 e de acordo com
Bialetzki et al. (2001) e Nakatani et al. (2001). Apds a identificacdo, as larvas de A.

osteomystax foram classificadas de acordo com seu grau de desenvolvimento em estagios de
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pré-flexdo (PF), flexdo (FL) e pds-flexdo (FP) (Ahlstrom et al. 1976, modificado por Nakatani
et al. 2001).

3.2.3 Composicdo da dieta

Entre os individuos identificados, foram selecionados 20 de cada estagio de
desenvolvimento ou todos os disponiveis, os quais foram mensurados (mm) com relagdo ao
comprimento padrdo, o tamanho do olho, o tamanho da maxila e a altura da cabeca, e em
seguida tiveram o tubo digestorio removido para analise. As medidas morfolégicas foram
realizadas utilizando estereomicroscopico (Olympus SZ61) com camera digital acoplada
(Opticam LOPT 18003, 18 megapixels), conectada a um software computacional OPHTD 3.7
(Opticam Microscopy Tecnology), onde as medi¢des foram realizadas com precisao de 0,01
mm. Para a andlise da dieta, foram utilizados os métodos de Frequéncia de Ocorréncia (%FO),
que representa a porcentagem de ocorréncia de cada item alimentar em relacdo ao numero
total de estbmagos com alimento; e Frequéncia Numérica (%NF), que indica a abundancia de
um item alimentar em relacdo a abundancia total de todos os estdmagos (Hynes 1950). Para as
larvas em PF e FL foi analisado todo o conteudo do tubo digestdrio, enquanto para aquelas
em FP, onde se observa o inicio da diferenciacéo das estruturas (estbmago e intestino), apenas
2/3 da porcdo anterior do tubo digestorio foi analisado considerando o alto grau de digestdo na
sua porcao final. Os itens da dieta foram identificados por meio de estereomicroscéopico e
microscopico éptico até o menor nivel taxonémico possivel, utilizando chaves de
identificacdo especificas (Sendacz and Kubo 1982; Reid 1985; EImoor-Loureiro 1997).

3.2.4 Rede predador-presa

Considerando o conteudo alimentar de cada larva de A. osteomystax nas linhas e 0s
itens alimentares nas colunas, foi organizada uma matriz que permitiu a analise da rede
bipartida predador-presa, ou seja, para cada larva obteve-se o valor de abundancia de cada
item alimentar. Algumas andlises foram desenvolvidas com base na presenca e auséncia dos
itens no conteudo analisado. Uma medida basica avaliada em uma rede € o grau (degree), que
determina o nimero de interacGes de cada individuo em uma rede baseada na matriz de
presenca e auséncia de interacdes (Jordano et al. 2003). Neste trabalho, a soma das presencas
(variedade) de itens alimentares determina o grau (degree) de uma larva, a0 mesmo tempo em
que a soma das presengas de um determinado item entre os contetdos analisados fornece o

grau do item alimentar na rede.



49

As caracteristicas estruturais da rede no consumo de presas pelas larvas de A.
osteomystax refletido na conexédo da rede predador-presa foram avaliadas através das medidas
de conectancia, aninhamento, modularidade e especializacdo complementar. A conectancia
(C; Pimm 1982) indica o quanto a rede é coesa, pois avalia a relacdo entre as interacdes
observadas de predadores e presas em relacdo ao total de interacdes possiveis na rede (nimero
de larvas analisadas multiplicado pelo nimero total de itens na rede). O aninhamento (NODF;
(Almeida-Neto et al. 2008; Almeida-Neto & Ulrich 2011) verifica-se as presas observadas em
cada tubo digestério analisado com pouca variedade de itens na rede constituem um
subconjunto da dieta das larvas que apresentaram maior riqueza de presas em seus tubos
digestdrios. A modularidade (Guimera & Amaral 2005a,b) avalia a presenca de agrupamentos
nos quais certas larvas apresentam dietas diferenciadas de outras, mesmo dentro da
populacdo. A especializacdo complementar da rede (H;) € uma medida que permite avaliar o
quanto as interacdes se distanciam da neutralidade, verificando a parti¢do de nichos (Bliithgen
et al. 2006; Blithgen 2010). A conectancia e a especializacdo complementar foram obtidas
por meio do pacote bipartite (Dormann et al. 2021) do programa R (R Development Core
Team 2020), com a funcdo "networklevel™, indice "connectance™ e "H2", respectivamente. O
indice NODF foi calculado com o pacote vegan considerando 1000 aleatorizagdes com o
modelo nulo rl (mantém os totais reais de linhas e colunas fixos nas aleatoriza¢fes da matriz
qualitativa), fungédo "oecosimu" e argumento "nestednodf" para indicar a fungéo analisada. A
modularidade foi calculada para linhas e colunas da matriz com o pacote rnetcarto (Doulcier
& Stouffer 2015) e funcdo "netcarto”. Todas estas medidas apresentam valores de 0 a 1, com
os valores proximos a zero indicando auséncia da caracteristica analisada ou baixos valores
dos mesmos.

O padrdo de coocorréncia foi avaliado a fim de verificar possivel segregacdo (ocorre
guando com a ingestdo de um item pode ndo ocorrer a ingestdo de outro) ou agregacao
(ocorre quando diferentes itens sd@o observados juntos) dos itens alimentares nos tubos
analisados. O indice de coocorréncia utilizado foi C-Score (Checkerboard score) (Stone &
Roberts 1990) com 30000 aleatorizagbes com o algoritmo SIM9 (Gotelli 2000), o qual
mantém fixos os totais qualitativos encontrados para as linhas e para as colunas na matriz
transposta. Foi utilizado o programa Ecosim7 (Gotelli & Entsminger 2001) e o valor médio
do indice esperado para as matrizes aleatdrias quando significativamente distinto do valor real
pode refletir um padrdo de segregacdo (C-Score real>esperado) ou agregagdo (C-Score

real<esperado).
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O efeito de possiveis perdas ou indisponibilidade de presas durante a alimentagéo
inicial na rede predador-presa foi avaliada de acordo com a robustez (Burgos et al. 2007) pelo
pacote bipartite com as funcdes "second.extinct” e "robustness”. Com essa analise foi possivel
avaliar o comportamento da rede em trés cenarios de perda de diversidade de presas: (i)
cenario aleatdrio (método "r"), no qual foi avaliado o efeito da remoc¢&o ao acaso de presas da
rede; (ii) cenério otimista (método "a"), o qual considerou os valores de abundéncia totais de
cada item alimentar na rede e a remocdo ocorreu considerando os itens do menor ao maior
registro na rede; (iii) cenario pessimista (método "d"), o qual considera os valores de
ocorréncia de cada item na rede e a remocao se iniciou pelos itens com maior frequéncia na
rede. Valores altos de robustez (préximos de 1) indicam que poucas larvas seriam impactadas
inicialmente com a remocao de itens alimentares, enquanto valores baixos sugerem um rapido
colapso na rede com a remocdo de itens alimentares.

Utilizando os dados de comprimento padrdo, o tamanho do olho, o tamanho da maxila
e a altura da cabeca foram realizadas correlagdes (correlacdo por postos de Spearman, pelo
Programa Statistica 7.0; Statsoft 2005) para verificar a existéncia de relacdo direta entre
caracteristicas morfologicas e as caracteristicas das larvas na rede. Essas caracteristicas
foram: (i) grau; (ii) abundancia; (iii) dependéncia - propor¢do que as interagdes entre uma
larva e um item alimentar representa em relacéo ao total de interacGes realizadas na rede pela
larva (ver Dormann 2011); (iv) forca pode ser quantificada somando-se a susceptibilidade (=
dependéncia) que as presas apresentam em relacdo a uma determinada larva (ver Bascompte
et al. 2006); (v) rank de aninhamento - ordena as larvas de acordo com a generalidade que é
medida pela posi¢do na matriz aninhada, encontrando valores proximos de 0 para larvas
generalistas e proximos a 1 no caso de interacdes especializadas (ver Dormann et al. 2021);
(vi) especializacdo complementar d' - esta medida permitiu a comparacdo do quanto as
interacdes de cada larva se distanciavam da neutralidade, avaliando a particdo de recursos (ver
Bliithgen et al. 2006; Blithgen 2010). Estas caracteristicas das larvas na rede foram obtidas
(com excecdo da abundancia) com a funcdo “specieslevel* e os indices "degree”,
"dependence”, "species.strength”, "nestedrank” e "d" do pacote bipartite, respectivamente. As

analises foram consideradas significativas quando p < 0,05.

3.3 Resultados
3.3.1 Composicéo da dieta
Foram analisadas 35 larvas de A. osteomystax ao longo da sua ontogenia (PF =7; FL =

20 e FP = 8). Seis larvas ndo apresentaram conteudo alimentar e ndo foram consideradas nas
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analises, representando aproximadamente 17% do total analisado. As presas consumidas
foram predominantemente insetos aquaticos em todos os estagios de desenvolvimento, com
destague no consumo principalmente de pupa de Diptera e Chironomidae. As larvas em pré-
flexdo se alimentaram exclusivamente de pupa de Diptera e Chironomidae (100% frequéncia
numerica e ocorréncia), enquanto nos estagios de flexdo e pds-flexdo houve a inclusdo no
consumo de outros insetos da subclasse Pterygota, porém com alta ocorréncia e abundancia de

pupa de Diptera e Chironomidae nos contetidos analisados (Tab. 1).

Tabela 1. Variacdo das medidas morfométricas (mm) obtidas em larvas de diferentes estagios
e Frequéncia numérica (N) e frequéncia de ocorréncia (O) das presas registradas no tubo
digestorio de larvas de Auchenipterus osteomystax, amostradas no rio lvinheima, bacia do alto
rio Parana, MS, Brasil, entre novembro de 2017 e fevereiro de 2018. N=nimero de individuos
analisados em cada estagio larval; valor em negrito representam a somatoria do grupo
alimentar no respectivo estagio larval.

Auchenipterus osteomystax

Estagio larval (N) PF (02) F (19) FP (08)
Comprimento padréo 5,36 - 6,10 6,25-9,85 7,88 -12,63
Diametro do olho 0,17 -0,18 0,21-0,37 0,30 - 0,65
Altura da cabeca 0,66 - 0,82 0,78-1,54 1,02 -2,17
Tamanho da maxila 0,34-0,40 0,39-0,82 0,62 -1,05
Frequéncia (%0) N 0] N O N 0]
INSECTA 100 100 100 100 76,27 100
Pupa de Diptera 40 100 63,55 89,47 40,68 100
Chironomidae 60 100 31,03 73,68 30,51 100
Thysanoptera 0,49 5,26 1,13 25
Plecoptera 3,45 31,58 1,13 125
Ephemeroptera 056 125
Trichoptera 056 125
Collembola 056 125
Larvas de Coleoptera 0,49 5,26 1,13 25
Chaoborus spp.
Né&o identificados* 0,99 5,26

3.3.2 Rede predador-presa

Em relagdo a representacdo da rede predador-presa, a dieta de A. osteomystax foi
constituida por 11 itens alimentares, com presenca de um a seis diferentes itens e com
abundancia de um a 50 registros por larva analisada (Fig. 2). A ingestdo de material vegetal e
ovos ndo identificados foram considerados ocasional considerando a ecologia da espécie,

desse modo optamos pela continuidade da denominacéo rede predador-presa.
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Figura 2. Rede predador-presa com as interacOes alimentares observada em larvas de
Auchenipterus osteomystax, da bacia do alto rio Parana, MS, Brasil. Os no6s da rede
representam cada individuo analisado (circulos), enquanto os itens alimentares registrados nos
tubo digestdrio das larvas sdo representados pelos quadrados. O tamanho dos nés esta
relacionado com a importéncia (centralidade) do mesmo de acordo na rede com o grau, isto é,
namero de interacdes (linhas ou links entre os nos). Os valores no interior dos quadrados
indicam quantas vezes cada item foi registrado na rede e podem ser obtidos pela soma dos
valores apresentados em cada linha a ele conectado. A espessura das linhas é proporcional ao
namero de registros dos itens nos estdmagos. As cores dos circulos estdo de acordo com o0s
estagios de desenvolvimento das larvas: verde (PF - pré-flexdo), amarelo (FL - flexdo),
vermelho (FP - poés-flexdo). Os nimeros apds os codigos que identificam os estagios de
desenvolvimento identificam cada individuo analisado.

A rede apresenta baixa conectdncia (C=0,219), é aninhada (NODF4=50,884, p
=0,02; NODF4vas=52,053, p= 0,046; NODFecursos= 42,262, p<0,001) e sem indicativos de
modularidade (Mjarvas= 0,227; Mrecursos= 0,178). A especializacdo complementar da rede (H,) é
de 0,3547. A analise de coocorréncia revelou um padrdo de segregacdo no uso de recursos (C-
Scoregpservado= 4,472; C-SCOre€esperado=3,898; Psegregacio= 0,05, Pagregacao= 0,98), indicando que o
uso de certos itens alimentares pelas larvas tende a ndo ocorrer quando outro recurso ja foi
obtido. Na figura 2 é possivel observar a tendéncia de segregacéo de itens menos frequentes
na dieta das larvas, como Plecoptera que ndo ocorreu simultaneamente em conjunto de
individuos de Diptera (pupa) e Chironomidae.

Considerando 0 modelo de excluséo aleatorio dos itens da dieta de A. osteomystax
observa-se que a rede apresentou robustez (R) = 0,678, enquanto para 0 modelo otimista foi
observado R = 0,9547 e pessimista R= 0,2886. Assim, a robustez para o modelo pessimista

foi cerca de 70% inferior ao otimista e 28% inferior ao aleatério, ou seja, como o esperado, a
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remo¢do de itens com maior frequéncia (método pessimista) da rede predador-presa tem
maior impacto na dieta da espécie (Fig. 3).

/
Proporgio de larvas que permanecem na rede
4
Proporgéo de larvas que premanecem na rede
4

Proporgdo de larvas que
0.
>

T
02 04 06 08 10 02 04 08 08 10 02 04 06 08 10

Proporgdo de remogdes primarias Proporgdo de remogdes primarias Proporgdo de remogdes primérias

Figura 3. Curvas utilizando trés critérios de remocdo de itens alimentares das larvas de
Auchenipterus osteomystax, da bacia do alto rio Parand, MS, Brasil: a) aleatorio; b) otimista e
C) pessimista.

A correlacdo entre os dados de comprimento padrdo, tamanho do olho, altura da
cabeca e o tamanho da maxila e os valores que indicam a participacdo das larvas na rede
(grau, abundancia, dependéncia, forca, rank de aninhamento e especializacdo complementar;
Tabela S2 - Material Suplementar), mostrou que o grau apresentou correlagdo significativa
apenas com o comprimento padrdo, enquanto a dependéncia de pupas de Diptera e
Chironomidae (a analise foi realizada apenas com valores de dependéncia destes dois itens,
pois estes apresentaram maior centralidade na rede de acordo com o grau, ver Tabela S3 —
Material Suplementar) e a especializacdo complementar ndo apresentaram correlacdo
significativa com nenhuma das variaveis morfométricas analisadas (Tab. 2). A abundancia e a
forca apresentaram correlacbes significativas e positivas com as variaveis morfoldgicas,

enguanto a relacdo destas com o rank de aninhamento foi negativa (Tab. 2).

Tabela 2. Coeficiente de correlagdo por postos de Spearman (rs) da relacdo entre variaveis
morfologicas e caracteristicas das larvas de Auchenipterus osteomystax na rede predador-
presa. d' - Especializagdo complementar. VValores em negrito foram significativos p < 0,05.

Dependéncia Dependéncia Rank de

a - 9
Grau  Abundancia pupa de Diptera  Chironomidae Forca Aninhamento d
Comprimento 0,374 0,641 -0,109 0,055 0,503 - 0,538 0,305
padréo
D'a”;ﬁfgo do 309 0,606 -0,085 0,115 0,421 - 0,454 0,222
Altura da 0,256 0523 - 0,049 -0,035 0,453 -0,413 0,315
cabeca
Tamanho da 0,240 0,525 0,164 0,160 0,459 -0, 409 0,264

Maxila
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3.4 Discussao

Os resultados demonstraram que a rede predador-presa tem uma estrutura aninhada,
onde as larvas que apresentaram baixa riqueza no consumo de itens sdo subconjuntos
daquelas que tiveram uma maior diversidade de captura. A especializacdo complementar da
rede foi baixa, indicando que ndo ocorreu uma preferéncia por apenas uma Unica presa, €
conforme ocorre 0 desenvolvimento das larvas de A. osteomystax, as proporgdes dos recursos
consumidos mantém-se semelhantes, independente da diversidade. Em relacdo a robustez,
devido a alta frequéncia no consumo de pupas de Diptera e Chironomidae, uma eventual
perda destes recursos pode impactar diretamente a alimentacdo e, consequentemente, na
sobrevivéncia e crescimento da espécie nos ambientes da planicie de inundacdo. A correlagéo
entre a morfologia e o consumo das presas indica que a espécie assume uma posi¢do mais
generalista na rede, aumentando a capacidade de forrageamento devido ao desenvolvimento
morfolégico e melhoria na eficiéncia de captura, entretanto, mantem-se um equilibrio na
proporcéo de cada recurso consumido pela larva.

Auchenipterus osteomystax apresentou durante a sua ontogenia, uma dieta
predominantemente insetivora, consumindo principalmente pupa de Diptera, Chironomidae e
insetos da subclasse Pterygota, com hébito especialista na classe de presa consumida, porém
generalista quando observamos a proporcdo destes itens por individuos. Em um estudo
realizado com adultos da espécie na planicie de inundacdo do alto rio Parana, Hahn et al.
(2004) observaram uma dieta composta somente por insetos aquaticos. Assim, com base nos
resultados € possivel afirmar que esta espécie pode ser caracterizada com insetivora durante
todo seu ciclo de vida. A alta disponibilidade deste recurso nos ambientes estudados (Higuti
2004), a morfologia dos rastros branquiais, caracterizada por poucos rastros com tamanho
reduzido e maior espessura (Borges 2007) e a boca do tipo terminal (Bialetzki et al. 2001),
sugere a apreensdo de alimentos maiores que podem ser capturados tanto na coluna da agua,
como também entre os bancos de macréfitas aquaticas, ambiente onde geralmente encontram-
se as larvas de Chironomidae nos primeiros estagios, bem com as pupas de Diptera (Pinder
1995; Ferrington 2008; Mormul et al. 2011).

A elevada ocorréncia, principalmente de Chironomidae e pupas de Diptera na dieta de
A. osteomystax, foi provavelmente o responsavel pelo aninhamento da rede e a auséncia de
indicativo de modularidade, ou seja, dietas mais ricas (maior diversidade) tendem a apresentar
itens mais e menos frequentes, enquanto dietas mais pobres apresentariam em geral os itens
mais comuns (abundantes). A presenca marcante de itens comuns na dieta das larvas ndo

gerou subgrupos de larvas diferenciadas pela composicdo de suas dietas, o que refletiu na
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auséncia de indicativo de modularidade. A especializagdo complementar foi baixa refletindo o
uso proporcional dos recursos, bem como um padrdo de segregagdo na coocorréncia de presas
ingeridas aparentemente € influenciado especialmente por itens menos frequentes na dieta.
Individuos ao longo da ontogenia tendem a ndo consumir alguns itens simultaneamente,
talvez evitando a competicdo intraespecifica por recursos e possibilitando a coexisténcia no
mesmo habitat (Ward-Campbell & Beamish 2005; Neves et al. 2015). Entretanto, a
disponibilidade e a abundancia da presa sdo cruciais ao longo da alimentacdo exdgena das
larvas de peixes (Graeb et al. 2004; Nunn et al. 2007). Adicionalmente, o tamanho e a
morfologia da presa também impactam no sucesso da alimentacao, pois presas muito maiores
do que a capacidade de ingestdo, com morfologia de carapaca rigida ou ainda presenca de
espinhos, podem dificultar a captura, ingestdo e digestdo da presa. A taxa de mortalidade
nesta fase de transicdo alimentar de enddgena para exdgena é alta e dependendo do tempo de
inanicdo, este processo € irreversivel e o individuo pode morrer (Chambers & Trippel 1997).

Neste contexto, foi observada a elevada dependéncia na rede de presas com alta
frequéncia na dieta. A baixa robustez na rede pelo modelo pessimista mostra o impacto direto
na sobrevivéncia e crescimento das larvas numa eventual indisponibilidade principalmente de
pupas de Diptera e Chironomidae. Na planicie de inundacdo do alto rio Parand, estes
organismos sdo muito abundantes e desempenham papel importante na cadeia tréfica, pois sdo
consumidores ativos e transferem a energia no ecossistema (Butakka et al. 2016). Esta
transferéncia de energia na cadeia tréfica ocorre porque invertebrados aquéaticos providenciam
um link entre produtores primarios (plancténicos e bentdnicos) e consumidores secundarios,
como as larvas de peixes (Sanseverino & Nessimian 2008). A distribuicdo de Chironomidae
ocorre em todos ambientes da planicie (rio, lagoas e remansos), ocupando o substrato e
também associados a macrofitas aquaticas (Higuti & Takeda 2002; Mormul et al. 2011;
Petsch et al. 2015). A reduzida disponibilidade destes recursos num eventual impacto
antrépico, como por exemplo, perda de habitat natural, pode afetar drasticamente a
sobrevivéncia de A. osteomystax nos estagios iniciais, causando uma possivel falha no
recrutamento e declinio populacional, caso a espécie ndo apresente plasticidade tréfica ou
capaz de se adaptar as novas condigdes do meio.

Em relagdo as correlagdes entre a morfometria e as caracteristicas das larvas na rede, o
padrédo encontrado indica que ao longo do desenvolvimento das larvas, aumenta a capacidade
de forrageamento e consequentemente a capacidade de predagédo (aumentando a diversidade e
abundancia dos itens e a for¢a da larva na rede, com a dieta mais generalista), devido a melhor

capacidade natatoria, acuidade visual e captura de presas energeticamente mais vantajosas
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(Makrakis et al. 2005; Nunn et al. 2012; Neves et al. 2015). Desta forma, os resultados
indicam que as larvas apresentaram uma dieta equilibrada na proporg¢éo (numeérica) de presas
selecionadas e ingeridas (auséncia de correlacdes entre as variaveis morfoldgicas e valores de
d’). Adicionalmente, outras mudancas morfoldgicas durante a ontogenia de larvas de peixes
como aperfeicoamento dos sistemas motores, sensorial e digestivo favorecem para melhor

capacidade no comportamento predatorio (Yufera & Darias 2007; Jackson & Lenz 2016).

3.5 Concluséo

A utilizacdo de uma nova abordagem em estudos de ecologia trofica de larvas de
peixes, aplicando as andlises de redes de interacdo predador-presa contribuiu para o
entendimento da dieta de A. osteomystax, considerando as caracteristicas individuais das
larvas na rede, permitindo a avaliagdo do padrdo das interacdes no nivel de populacdo. A
representacdo dos principais fatores que influenciam a relacdo da larva (predador) e a presa
levando em consideracgdo o efeito da ontogenia nesta interacdo € observada na figura 4. Neste
estudo, larvas de A. osteomystax tiveram uma dieta estruturada e equilibrada na proporc¢éao de
presas consumidas ao longo do desenvolvimento. A disponibilidade e a abundancia de
recursos ideais para dieta provavelmente seja o fator chave para o sucesso e sobrevivéncia nos
primeiros estagios de desenvolvimento. Acredita-se que a morfologia e o tamanho da presa
também influenciaram neste processo, entretanto ainda sdo necessarios estudos futuros que
indiguem a relacdo entre todas estas variaveis citadas acima. O impacto numa eventual perda
na disponibilidade dos recursos mais consumido pode promover o colapso na populacdo de
larvas de A. osteomystax, caso a espécie ndo tenha uma maior plasticidade tréfica. O
desenvolvimento morfol6gico da espécie ao longo da ontogenia oferece maior sucesso na
captura de presas, principalmente devido ao aumento da capacidade natatéria e
forrageamento, boca do tipo terminal e acuidade visual que permite a espécie obter o alimento

na superficie da coluna d’4gua ou entre macroéfitas aquaticas.
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Figura 4. Principais fatores que influenciam as larvas de peixes (predador) durante a
ontogenia na selegdo de presas em ambiente natural. Adaptado de Nunn et al. (2012).
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APENDICE B - Dados fisiograficos e a relagdo entre variaveis morfoldgicas e os atributos

da rede predador-presa

Tabela S1. Dados fisiogréficos das estagdes de amostragem localizadas no rio

Ivinheima, bacia do alto rio Parana, MS, Brasil.

Estagéo Biotopo Coordenadas
Lagoa do Finado Raimundo Lagoa 22°47'46.20"S5/53°32'16.59"0
Lagoa dos Patos Lagoa 22°49°22”S/53°33°10”0
Lagoa do Pintado Lagoa 22°56'46.31"S/53°38'32.19"0
Boca da Lagoa do Finado Raimundo Remanso 22°48'6.75"5/53°32'38.72"0
Boca da Lagoa dos Patos Remanso 22°49'47.19"S/53°33'53.36"0
Rio Ivinheima Il Rio 22°48'2.12"S/53°32'20.66"0
Rio lvinheima Ill Rio 22°56'55.12"S5/53°39'1.28"0

Tabela S2. Valores das varidveis morfométricas das larvas de Auchenipterus osteomystax
(comprimento padrdo, tamanho do olho, altura da cabeca e o tamanho da maxila - em
milimetros) e dos valores que indicam a participacdo das larvas na rede predador-presa (grau,
abundancia, forca, rank de aninhamento e especializacdo complementar- d') amostradas no rio
Ivinheima, bacia do alto rio Parand, MS, Brasil, entre novembro de 2017 e fevereiro de 2018.
siglas: PF - pré-flexdo; FL - flexdo; FP - pos-flexdo. Os nimeros apés as siglas indicam os
individuos de cada fase larval.

Comprimento Diametro Altura da Tamanho Rank de
Padriao do olho cabega da maxila Grau Abundancia  Forga aninhamento d
PF1 5,36 0,17 0,82 0,34 2 3 0,022 0,821 0,037
PF2 6,1 0,18 0,66 04 2 2 0,013 0,893 0,000
FL1 832 0.34 1,02 0,55 3 29 0,389 0,143 0,052
FL2 7,97 0,34 1,36 0,67 2 23 0,164 0,357 0,103
FL3 8,05 0,37 1,16 0,61 3 21 0,449 0,250 0,065
FL4 9.85 0,34 1,54 0,82 2 19 0,121 0,393 0,041
FL5 6,25 0,24 1,02 0,65 2 13 0,081 0,429 0,030
FL6 6,5 0.25 0,78 0,39 3 11 0,171 0,286 0,039
FL7 7,27 0,27 1,08 0,67 4 11 1,479 0,107 0,299
FL8 7,27 0,33 1,07 0,73 2 10 0,059 0,464 0,032
FL9 127 0,35 1,01 0,69 2 10 0,063 0,500 0,029
FL10 7,75 0,26 0,97 0,66 2 9 0,051 0,536 0,042
FL11 7,46 0,31 0,86 0,44 2 9 0,048 0,571 0,076
FL12 6,77 0,21 0,87 045 2 8 0,050 0,607 0,025
FL13 743 0,33 0,89 0,64 2 7 0,038 0,679 0,057
FL14 7,39 0,27 1,2 0,66 2 6 0,136 0,750 0,152
FL15 747 0,37 1,23 0,66 1 S 0,025 0,929 0,119
FL16 6,73 0,31 1,26 0,53 2 4 0,023 0,786 0,010
FL17 6,67 023 1,05 0,46 1 4 0,020 0,964 0,108
FL18 7.24 0,28 0,97 0,77 2 3 0,128 0,857 0,260
FL19 7,06 0,26 1,01 0,49 1 1 0,111 1,000 0,586
FP1 11,9 0,59 1,79 0,89 4 50 2,050 0,036 0,706
FP2 12,63 0,65 2,17 1,05 2 28 0,162 0,321 0,065
FP3 9,09 0,42 1,69 0,89 3 26 0,402 0,179 0,154
FP4 9,27 0.41 1.6 0,86 3 25 1,142 0,214 0,076
FP5 9,97 0,42 1,54 0,78 4 24 0,809 0,071 0,067
FP6 7,88 03 1,16 0,64 6 9 2,695 0,000 0316
FP7 9.8 0,39 1,02 0,62 2 8 0,056 0,643 0,060
FP8 10,4 0,49 1,99 0,96 2 7 0,045 0,714 0,026
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Tabela S3. Valores de dependéncia por item alimentar para as larvas de Auchenipterus
osteomystax amostradas no rio lvinheima, bacia do alto rio Parana, MS, Brasil, entre
novembro de 2017 e fevereiro de 2018. siglas: PF - pré-flexdo; FL - flexdo; FP - pos-flexdo.
Os numeros apos as siglas indicam os individuos de cada fase larval.

Pupa de Ovo nio Larva de Inseto nio
Diptera  Chironomidae identificado  Plecoptera  Vegetal  Thysanoptera  Coleoptera identificado  Epl p Trichop llembol
PF1 0,3333333 0,6666667 0 0 0 0 0 0 0 0 0
PF2 0,5 0,5 0 ] 0 0 0 0 0 0 0
FL1 0,5862069 0,3448276 0 0,0689655 0 0 ] 0 ] 0 0
FL2 0,3478261 0,6521739 0 0 0 0 0 ] 0 0 0
FL3 0,7142857 0,2380952 0 0 0 0 0,04761905 0 0 0 0
FL4 0,5789474 0,4210526 0 0 0 0 0 0 0 0 0
FL3 0,6153846 0,3846154 0 0 0 0 ] 0 ] 0 0
FL6 0,6363636 0,2727273 0 0,0909091 0 0 0 0 0 0 0
FL7 0,6363636 0 0 0,0909091 0 0,09090909 0 0,1818182 ] 0 0
FL8 0,7 0,3 0 0 0 0 0 ] 0 0 0
FL9 0.6 0.4 0 0 0 0 0 0 0 0 0
FL10  0,7777778 0,2222222 0 0 0 0 0 0 0 0 0
FL11 0,8888889 01111111 0 0 0 0 ] 0 0 0 0
FL12 0,625 0,375 0 0 0 0 0 ] 0 0 0
FL13 08571429 0,1428571 0 0 0 0 0 0 0 0 0
FL14  0,8333333 0 0 0,1666667 0 0 0 0 0 0 0
FL15 1 0 0 0 0 0 ] 0 ] 0 0
FL16 0,75 0,25 0 0 0 0 0 ] 0 0 0
FL17 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
FL18 0 0,6666667 0 0,3333333 0 0 0 0 0 0 0
FL19 0 0 0 1 0 0 0 ] 0 0 0
FP1 0,1 0,06 0,72 0 0,12 0 0 0 0 0 0
FP2 0,75 025 0 0 0 0 0 0 0 0 0
FP3 0,2307692 0,6923077 0 0,0769231 0 0 0 0 0 0 0
FP4 0,68 0,28 0 0 0 0 0 0 0 0 0,04
FP5 0,5 0.4166667 0 0 0 0,04166667 0,04166667 0 0 0 0
FP6 0,4444444 01111111 0 0 0 0111111111 O,I1111111 ] 0,1111111 0,1111111 0
FP7 0,375 0,625 0 0 0 0 0 0 0 0 0
FP8 0,5714286 0,4285714 0 0 0 0 0 0 0 0 0
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4 CONSIDERA(;@ES FINAIS

Em relacdo aos desafios que estudos de ictioplancton proporcionam, os resultados
observados nesta tese fornecem uma visdo sobre como as espécies interagem entre si durante
a ontogenia na obtencdo de alimento e a importancia da disponibilidade da presa neste
processo. No primeiro estudo, a diferenciacdo de guildas troficas mesmo durante a ontogenia
é um importante fator para evitar a competicdo de recursos, evitando a sobreposicdo
alimentar, o particionamento de recursos e possibilitando a coexisténcia de larvas de espécies
de peixes invasoras. A alta amplitude de nicho, principalmente de P. squamosissimus, confere
uma maior plasticidade trofica e capacidade de se estabelecer no ambiente, superando esse
filtro bioldgico e garantindo o sucesso reprodutivo. A partir destes resultados, recomenda-se
gue mais estudos sejam desenvolvidos com outras espécies nativas e invasoras de peixes de
agua doce, a fim de compreender melhor a coexisténcia das espécies no meio onde vivem e
como este processo pode afetar o funcionamento neste ambiente e também na transferéncia de
energia entre os diferentes niveis troficos.

No segundo estudo, destaca-se a importante relacdo da larva (papel de predador) e sua
interacdo com as presas, utilizando uma abordagem de redes ecoldgicas, uma ferramenta nova
aplicada nos estudos de ictioplancton na regido Neotropical. Essa inovacdo busca mostrar
através de outras perspectivas como os individuos de uma populacdo interagem com as presas
durante a alimentacdo. Neste trabalho foi utilizado o Auchenipterus osteomystax como
modelo de estudo, porém estudos futuros com outras espécies sdo necessarios para aumentar o
conhecimento sobre a biologia comportamental e morfoldgica das larvas de peixes durante a
predacdo ao longo da sua ontogenia. Auchenipterus osteomystax apresenta um habito
alimentar exclusivamente insetivoro, visto que geralmente espera-se que larvas
principalmente em estagios iniciais alimentem-se de zooplancton. Os resultados obtidos que
os individuos desta populacdo apresentaram uma dieta estruturada e equilibrio na proporc¢éo
de presas consumidas ao longo do desenvolvimento, susceptibilidade na rede principalmente
numa eventual indisponibilidade de recursos consumidos com maior frequéncia, podendo
causar um impacto na sobrevivéncia e desenvolvimento de A. osteomystax. Por fim, a
correlacdo entre varidveis morfologicas e as métricas de redes demonstrou que ao longo do
desenvolvimento, os individuos adquirem maior capacidade de forrageamento e predacéo,
apresentando um habito generalista na rede, mantendo um equilibrio na propor¢édo de presas

consumidas.



