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A biomassa de macrofita como mediadora da relacio entre peixes
congéneres e invertebrados

RESUMO

Neste estudo verificou-se se a complexidade do habitat, avaliada por meio da biomassa de
macrofitas, pode mediar a interacdo entre peixes e invertebrados, e ajudar a explicar a
coexisténcia de espécies congéneres. Peixes e invertebrados foram amostrados em dez bancos
de macrofitas com diferentes biomassas na planicie de inundagdo do alto rio Parana. Foram
avaliadas a abundancia e a riqueza de invertebrados, a dieta e a amplitude do nicho de
Moenkhausia bonita e de Moenkhausia forestii, assim como a sobreposicao da dieta entre as
espécies. Com o incremento da biomassa de macroéfitas houve uma ampliacdo na abundancia
de invertebrados, porém a riqueza ndo mostrou uma relacdo significativa com a biomassa. A
dieta de ambas as espécies diferiu entre os bancos, tendo um decréscimo no consumo de
invertebrados, principalmente aquaticos, e incremento no consumo de vegetal com o aumento
da biomassa. Ademais, o consumo dos itens mostrou-se dependente da rentabilidade e
acessibilidade deles no ambiente. A amplitude do nicho de ambas as espécies aumentou
conforme houve um incremento na biomassa de macrofitas, porém nao houve sobreposicao do
nicho entre elas. Os resultados mostraram que embora tenha ocorrido aumento na abundancia
de invertebrados, houve um decréscimo no consumo deste recurso, indicando que bancos com
maior complexidade podem ser refligios mais efetivos para os invertebrados aquaticos. Estes
resultados indicaram o papel da complexidade do habitat em mediar a interagdo entre peixes e
invertebrados, promovendo a coexisténcia entre eles, assim como a coexisténcia das espécies
de peixes ecologicamente similares.

Palavras-chave: Relacdo predador-presa. Relagdo peixe-macrofita. Teoria do forrageamento
otimo. Rio Baia. Characidae. Moenkhausia.



Macrophyte biomass mediates congeneric fishes and invertebrates
relationship

ABSTRACT

in the study it was verified if the habitat complexity, assessed through macrophyte biomass,
can mediate the interaction between fish and invertebrates, and help to explain the coexistence
of congeneric species. Fish and invertebrates were sampled in ten macrophytes stand with
different biomasses in upper Parana River floodplain. The abundance and richness of
invertebrates, the diet and the niche breadth of Moenkhausia bonita and Moenkhausia forestii
were evaluated, as well as the overlap of the diet between the congeneric species. With the
increase in macrophyte biomass, there was an increase in the abundance of invertebrates,
however, the richness did not show a significant influence from the biomass. The diet of both
species differed between macrophytes stands with different biomasses, the main difference
being the decrease in invertebrate consumption, mainly aquatic, and the increase in
consumption of plants. In addition, the consumption of the items proved to be dependent on
their profitability and accessibility in the environment. The niche breadth of both species
increased with the increase in macrophyte biomass, but there was no overlap of the niche
between them. The results showed that although there was an increase in the invertebrate
abundance, there was a decrease in the consumption of this resource, indicating that more
complex stands can be more effective refuges for aquatic invertebrates. These results reveal
the role of habitat complexity in mediating the interaction between fish and invertebrates,
promoting coexistence between them, which helps to explain also the coexistence of
ecologically similar fish species.

Keywords: Predator-prey relationship. Fish-macrophyte relationship. Optimal foraging theory.
Baia river. Characidae. Moenkhausia.
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1 INTRODUCAO

A complexidade de habitat ¢ determinada por diferentes tipos de elementos
estruturais de constitui¢ao do habitat (Tokeshi e Arakaki 2012), sendo um fator determinante
na diversidade biologica (MacArthur e MacArthur 1961). Em ambientes aquaticos, as
macroéfitas estdo entre os principais componentes que incrementam a complexidade,
influenciando diretamente a estruturacao das comunidades (Dibble et al. 1996; Pelicice et al.
2008; Quirino et al. 2021). O habitat formado por plantas aquaticas sdo colonizados por uma
vasta diversidade e densidade de pequenos peixes (Agostinho et al. 2007; Dibble e Pelicice
2010; Carniatto et al. 2017) que dependem destas plantas como refugio (Prado et al. 2016;
Priyadarshana et al. 2001) e local de alimentacdo e reprodugdo (Agostinho et al. 2007; Dias et
al. 2017; Quirino et al. 2019; Thomaz e Cunha 2010) sendo que peixes e macrofitas estdo
ligados primariamente por interagdes troficas que envolvem invertebrados (Schultz e Dibble
2012). A presenga de macrofitas proporciona uma grande variedade de micro-habitat (Tokeshi
e Arakaki 2012), assim a composicdo e a biomassa dos bancos de macrofitas sdo
determinantes, por exemplo, para o aumento da riqueza e abundancia de invertebrados, tendo
em vista que os individuos sdo influenciados pelas estruturas oferecidas por diferentes
espécies de plantas (Taniguchi et al. 2003; Warfe e Barmuta 2006; Yofukuji et al. 2021), o
que pode determinar a disponibilidade de alimento para os peixes (Warfe e Barmuta 2006).
Peixes que vivem associados a estas plantas sdo principalmente invertivoros (e.g. Casatti et al.
2003; Quirino et al. 2019) e apresentam como tatica de forrageamento a exploracdo dos
intersticios das raizes em busca de recursos (Casatti et al. 2003; Priyadarshana et al. 2001;
Quirino et al. 2019). Assim, a complexidade das macrofitas também influencia o sucesso de
forrageamento desses individuos (Sammons e Maceina 2006), auxiliando na coexisténcia das

espécies (Geange e Stier 2010).

A riqueza e a densidade de peixes que utilizam bancos de macrofitas como local de
alimentacdo podem ser influenciadas positivamente pela biomassa dos bancos em pequenas
escalas espaciais (Pelicice et al. 2008; Dias et al. 2017) e, de maneira geral, espera-se que o
aumento da complexidade nestes habitats tenha um efeito positivo no forrageamento dos
peixes em virtude da maior disponibilidade de alimentos. A complexidade do habitat pode
levar a mudangas nas interagdes competitivas (Priyadarshana et al. 2001) de acordo com a
disponibilidade de recursos que podem oferecer, influenciando na coexisténcia das espécies
(Tokeshi e Arakaki 2012; St. Pierre e Kovalenko 2014). Alguns estudos anteriormente

demonstraram uma relacdo positiva entre o incremento da complexidade do habitat



proporcionado por macrofitas e a densidade de invertebrados (Thomaz et al. 2008; Mormul et
al. 2011; Choi et al. 2015; Santos et al. 2020). Em habitat mais estruturados, as presas podem
se esconder no meio das macrofitas, tornando um alimento de dificil acesso para o predador,
diminuindo a seletividade alimentar e tornando o consumo das presas randomico (Figueiredo
et al. 2015). Sendo assim, nos ambientes fisicamente mais estruturados, espera-se que 0s
peixes consumam itens de maior disponibilidade, todavia em uma menor estrutura¢ao, onde
se espera menor disponibilidade de alimento, os peixes podem selecionar presas
energeticamente mais valiosas (Brooker et al. 2013). Estes comportamentos podem ser
explicados segundo a teoria do forrageamento 6timo, que explicita que a escolha de diferentes
presas se da pelo balanco entre o ganho energético, a partir da ingestao da presa, e os custos

metabolicos para a obtencgdo deste recurso (MacArthur e Pianka 1966).

Muitas vezes, a preferéncia alimentar esta relacionada com a abundancia do recurso
alimentar e a acessibilidade deste (Quirino et al. 2017). Desta forma, pode ocorrer uma
elevada sobreposi¢dao da dieta quando a abundancia dos recursos alimentares ¢ alta (Wiens
1993; Carniatto et al. 2017; Brandl et al. 2020). De acordo com De Leon et al. (2014) a
sobreposicdo de recursos alimentares ocorre em condigdes temporais ou espaciais favoraveis
(elevada disponibilidade de alimento), mas em condi¢des limitantes de alimento ocorre o
consumo de recursos preferenciais, para os quais as espécies sao melhor adaptadas, o que
provavelmente promove a coexisténcia local e regional. Assim, o uso dos recursos
alimentares pode variar entre habitat com diferentes caracteristicas para espécies de peixes
estreitamente relacionadas, e potencialmente competidoras (Guo et al. 2014). Espera-se que as
macroéfitas aquaticas desempenhem um papel fundamental na mediagdo das interacdes
predador-presa, que sdo bastante intensas entre peixes de pequeno porte e invertebrados,
promovendo ou ndo refiigio para estas presas (Dieh 1988; Santos et al. 2020). Isto porque ao
mesmo tempo que muitos invertebrados procuram abrigo e alimento nas macrofitas, pequenos

peixes invertivoros também ocupam essas plantas pelo mesmo motivo (Quirino et al. 2021).

Na planicie de inundacdo do alto rio Parana varias espécies de peixes de pequeno
porte (< 10 cm) colonizam bancos de macroéfitas, que sdo utilizados como local para
alimentacdo, reproducdo e refugio (Agostinho et al. 2007). Entre elas destacam-se, em
abundancia, espécies de Moenkhausia (Agostinho et al. 2007; Cunha et al. 2019; Quirino et
al. 2019). Moenkhausia bonita Benine, Castro & Sabino 2004, uma espécie nativa altamente
abundante nesta planicie (Carniatto et al. 2017; Cunha et al. 2019; Granzotti et al. 2019),

atualmente, coocorre com a ndo-nativa Moenkhausia forestii Benine, Mariguela & Oliveira



2009. Embora registrada recentemente, M. forestii tornou-se rapidamente abundante e ocupa
varios ambientes na planicie (Prado et al. 2016; Dias et al. 2017; Granzotti et al. 2019).
Ambas habitam principalmente areas litoraneas colonizadas por macroéfitas (Granzotti et al.
2019; Quirino et al. 2019). Espécies deste género, incluindo M. bonita e M. forestii, possuem
tatica de forrageamento semelhante explorando os intersticios de macrofitas aquaticas em

busca de alimento, principalmente invertebrados (Carniatto et al. 2017; Quirino et al. 2019).

A coexisténcia de espécies que usam um conjunto de recursos de maneira semelhante
pode ser explicada por diversos mecanismos, como a tolerancia ao estresse bidtico, fuga do
predador (MacArthur 1984; Mooney et al. 2008) e partilha de recursos como espaco,
alimento e tempo (Hutchinson 1957; Schoener 1974; Polacik et al. 2014), sendo que, dentre
essas dimensdes do nicho, a partilha de alimento tem sido considerada a principal para
organismos aquaticos (Schoener 1974; Ross 1986; Walker et al. 2013; Guo et al. 2014;
Carniatto et al. 2017). Neste sentido, a coexisténcia de espécie congéneres, que geralmente
tém requerimentos ecologicos semelhantes e tendem a apresentar interagdes mais fortes em
um mesmo habitat, tem sido explicada pela segregacao trofica, principalmente em condigdes
de escassez de alimento (Carniatto et al. 2017; Alves et al. 2020; Brandl et al. 2020). No
entanto, alguns trabalhos evidenciaram que uma alta disponibilidade de alimento pode reduzir
a competicdo entre as espécies, permitindo que elas sobreponham o nicho alimentar (Keppeler

et al. 2015; Carniatto et al. 2017).

A segregacao trofica entre espécies de peixes congéneres tem sido evidenciada e
sugerida como uma das causas da coexisténcia (Guo et al. 2014), no entanto, poucos estudos
abordam o efeito potencial das caracteristicas do habitat em mediar o uso de invertebrados
por espécies de peixes estreitamente relacionadas e potencialmente competidoras. Neste
contexto, o objetivo deste estudo foi verificar se a complexidade do habitat pode mediar a
interacdo entre peixes e invertebrados e ajudar a explicar a coexisténcia de espécies
congéneres de Moenkhausia. A hipotese deste trabalho ¢ de que a complexidade do habitat,
avaliada por meio da biomassa das macroéfitas, afete a disponibilidade de invertebrados
associados e a dieta das espécies congéneres. Foram testadas quatro predicdes: (i) a
abundancia e a riqueza de invertebrados sdo influenciadas positivamente pelo aumento da
biomassa de macrofitas; (ii) a composicdo da dieta de M. bonita e M. forestii difere entre
bancos de macroéfitas com diferentes biomassas; (iii) a amplitude do nicho tréfico de ambas as
espécies amplie com o incremento da biomassa das macrofitas e (iv) a sobreposi¢do da dieta

entre M. bonita e M. forestii aumenta conforme aumenta a biomassa de macrofitas.
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2 MATERIAL E METODOS

2.1 Area de estudo

O estudo foi desenvolvido na planicie de inundacao do alto rio Parand, regido que se
situa na porcdo superior da Area de Protecio Ambiental das Ilhas e Varzeas do Rio Parana,
localizada no ultimo trecho ndo represado do rio em territorio brasileiro. As amostragens
foram realizadas no rio Baia (22° 43°23°’ S, 53°17°25”> W) (Fig. 1), um tributario que varia de
velocidade de curso conforme o ciclo hidrologico, permanecendo grande parte com um fluxo
de 4gua moderado (0,11 — 0,50 m/s) e que tem uma profundidade média de 3,2 metros (Lopes
et al. 2015). A area amostrada apresenta extensa regido litoranea, colonizada por uma grande
quantidade e diversidade de plantas aquaticas e peixes (Lopes et al. 2015). Na regido do
estudo ocorréncia de Eichhornia azurea (Sw.) Kunth, macrofita aquatica é considerada a
macrofita mais abundante (Padial et al. 2009), conferindo uma estruturacao do habitat para

invertebrados e pequenos peixes.

<< Dire¢iio do fluxo >

r-22°42'

. r-22045
Parana

4 km

|

53°20" -53°17' 53°13"

Fig. 1 Mapa da area de amostragem na planicie de inundacdo do alto rio Parana e pontos de
coleta no rio Baia (¢). EPSG: 4.618.
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2.2 Amostragens

As amostragens foram realizadas entre os dias 5 e 10 de agosto de 2018, periodo de
seca. Ao longo de um trecho de 13,7 km de extensdo do Rio Baia foram amostrados 10
bancos multiespecificos de macrofitas considerando uma distancia minima de 350 m entre
eles. Para a selecdo dos bancos foram utilizados dois critérios: ocorréncia de Eichhornia
azurea, macrofita aquatica mais abundante na planicie do alto Rio Parana (Padial et al. 2009),
e diferentes biomassas, avaliadas visualmente no campo e, posteriormente, confirmadas por
meio do peso seco. Em cada banco foram realizadas amostragens simultaneas de macrofitas,

invertebrados e peixes.

Em cada banco de macrofitas, as plantas foram amostradas utilizando-se um
quadrado de 0,5 m x 0,5 m, e todo material vegetal contido a uma profundidade de 0,5 m foi
removido, totalizando 10 unidades amostrais. As plantas foram transferidas para um balde
plastico e lavadas em uma rede manual com malha de 160 um, e os invertebrados retidos
foram preservados em alcool 70% tamponado com tetraborato de sdédio, para posterior

identificacdo e quantificagcdo (Campos et al. 2017; Yofukuji et al. 2021).

Os peixes foram amostrados com armadilhas quadradas de acrilico transparente do
tipo minnow (ver detalhes em Dibble e Pelicice 2010; Cunha et al. 2011) que foram instaladas
na area onde as macrofitas foram coletadas. Para um maior esfor¢o amostral, foram instaladas
trés armadilhas em cada banco de macrofitas. Todas as 30 armadilhas foram instaladas as 7h e
revistadas a cada 8 horas, totalizando 24 horas de esforco amostral. Os peixes capturados
foram anestesiados com o6leo de cravo, em conformidade com a prética ética e fixados com
uma solugdo de 10% de formalina. A amostragem foi aprovada pelo Comité de Etica no Uso
de Animais da Universidade Estadual de Maringd (CEUA/UEM - N° 5980040618).
Posteriormente, em laboratorio, os peixes foram identificados ao nivel de espécie, de acordo
com Ota et al. (2018), medidos, pesados e tiveram os estdmagos retirados € conservados em

formol 10% para analise da dieta.

Para caracterizar as condi¢Oes abidticas em cada banco de macrofita, foram tomadas
medidas de temperatura (°C), oxigénio dissolvido (mg/L), condutividade elétrica (uS/cm),
turbidez (NTU) e pH (YSI digital meters) na subsuperficie da agua proximo das armadilhas.
As medidas foram tomadas no momento da instalagdo e em cada inspecdo das armadilhas,
sendo os dados combinados em uma média para cada banco amostrado. A fim de verificar se

houve influéncia dos dados limnoldgicos nos resultados, foram realizados modelos lineares
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generalizados com distribui¢do gaussiana para cada varidvel limnoldgica em fungdo da
biomassa de macréfita (Apéndice A), e nenhuma mostrou resultado significativo, ndo

indicando influéncia nos dados.

2.3 Procedimentos laboratoriais

Todos os bancos de macroéfitas foram lavados e secos até peso seco constante (PS)
em estufa a 60 °C. Como medida de complexidade de habitat foi utilizada a densidade das
macroéfitas aquaticas a partir da biomassa, tendo em vista que a densidade esta ¢ uma métrica
importante de complexidade para as comunidades aquaticas (Tokeshi e Arakaki 2012). A
medida de biomassa das plantas foi expressa em g de peso seco/0,125m3 (gPS/0,125m?), dado
que os valores de profundidade permitem estimar o volume da coluna d’adgua na qual as
plantas foram coletadas. Os valores variaram entre 45,8g PS/0,125m? e 276,3g PS/0,125m?
(Tabela 1). Para a categorizagdo, os bancos de macrofitas foram classificados em dois grupos:
bancos com baixa biomassa (< 150g PS/0,125m?) e com alta biomassa (> 150 g PS/0,125m?).
Os cinco bancos de biomassa baixa apresentaram valor médio de 101,01+37,35 gPS/0,125m?
e os cinco de alta 195,59+45,98 gPS/0,125m?. Um teste-t mostrou diferenga significativa entre

a biomassa dos bancos de baixa ¢ alta biomassa (t sy =-3,57, P = 0,007).

Para determinar a abundancia total dos invertebrados, estes foram identificados até o
menor nivel taxondmico possivel com auxilio de chaves de identificagao (McCafferty 1983;
Elmoor-Loureiro 1997) e especialistas, e¢ contados. Para expressar a abundancia de
invertebrados, foi utilizado o niimero total de invertebrados capturados em cada banco. Os
invertebrados foram identificados em unidades taxonomicas com diferentes resolucoes
taxonOmicas, assim, para a riqueza de invertebrados, foi considerada a soma dos diferentes

taxons identificados por banco.

A composicdo da dieta foi determinada por meio de andlise dos conteudos
estomacais, os quais foram identificados ao mesmo nivel taxonomico dos invertebrados
associados as macrofitas, com o auxilio de microscopio estereoscopico e Optico, €
quantificados pelo método volumétrico (Hyslop 1980). O volume de cada item foi avaliado
por meio de placa milimetrada na qual o volume ¢ obtido em mm?® e posteriormente

transformado em ml (Hellawell e Abel 1971).
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2.4 Analise dos dados

As andlises estatisticas e os graficos foram realizados utilizando o software R 4.0 (R
Core Team, 2020) usando diversos pacotes (detalhados ao longo da metodologia) para as
analises, € o pacote ggplot2 para os graficos (Wickham 2016). Valores de P < 0,05 foram

considerados estatisticamente significativos.

Para verificar se a abundancia e a riqueza de invertebrados sdo influenciadas
positivamente pelo aumento da biomassa de macroéfitas (predigdo 1) foi realizado um modelo
linear generalizado (GLM) tanto da abundancia quanto da riqueza de invertebrados em fungao
da biomassa de macrofita. Para verificar a existéncia de autocorrelagdo espacial nos modelos
de abundancia e riqueza de invertebrados, foi realizado um correlograma de Mantel (Mantel
1967; Legendre e Legendre 2012) utilizando os residuos dos modelos em fun¢do da biomassa
de macroéfitas como distancia ecoldgica e a latitude e longitude dos pontos de coleta como
distancia geografica. Foi realizado um teste de permutacdo (n = 999) a partir da
dissimilaridade de Bray-Curtis, com corre¢do de Holm, para testar a existéncia de
estruturacdo espacial significativa (P < 0,05). A andlise foi feita utilizando a fun¢do
“mantel.correlog” do pacote “Vegan” (Oksanen et al. 2019), e ndo mostrou autocorrelacao

espacial em nenhum modelo testado (Apéndice B).

Para testar diferengas na composicdo da dieta dos peixes entre os niveis de biomassa
das macrofitas baixa e alta (predicao ii), foi utilizada uma andlise de variancia permutacional
multivariada (PERMANOVA; Anderson 2005) aplicada sobre uma matriz de dados de itens
alimentares por estdmago analisado, com valores do volume de itens alimentares. Como
medida de dissimilaridade, foi utilizada a distancia de Bray-Curtis. Foram realizadas 9.999
permutacdes para avaliar a significancia do pseudo-F derivado da PERMANOVA. Para
verificar quais presas mais contribuiram para diferencas na dieta entre os bancos de baixa e
alta biomassa de macroéfitas, foi utilizada a Analise de Porcentagens Similares (SIMPER;
Clarke 1993) para ambas as espécies. Esta analise identifica os tdxons que sdo principalmente
responsaveis pelos padrdes observados desagregando a similaridade de Bray-Curtis entre as
amostras. Assim, maiores valores de um item pela analise indicam que este contribui
fortemente para a dissimilaridade entre os grupos (Clarke 1993; Santos et al. 2020). Tanto a
PERMANOVA quanto a SIMPER foram realizadas utilizando o pacote “vegan” (Oksanen et
al. 2019).
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A amplitude do nicho tréfico de M. bonita e M. forestii foi avaliada por meio de duas
abordagens: a riqueza de itens na dieta (R/) e o indice de diversidade de Shannon (Shannon
1948). A riqueza de itens refere-se a soma dos diferentes niveis taxonomicos identificados e
mostra a adesdo quantidade de itens diferentes ao longo do gradiente. O indice de Shannon foi
calculado pela seguinte formula: H'=-) p; = log p; onde p; ¢ a proporcao da dieta representada
pelo item i. O indice leva em conta a abundancia, riqueza e equitabilidade dos itens, quanto
maior o valor do indice, mais diversa ¢ a dieta, mostrando uma maior amplitude de nicho

trofico.

Para avaliar a sobreposi¢cdo da dieta entre M. bonita e M. forestii foi utilizado o

indice de Schoener, que ¢ calculado por: S=1- 0,5 ( , [Pw - Pyl), onde, Py e Py sdo as
i=l

proporgdes (%ovolumétrico) do item alimentar i usado pelas espécies x e y, € n € o nimero

total de itens alimentares. Os valores de sobreposicao variam de 0 a 1, e valores > 0,6 sdo

considerados biologicamente significativos (Zaret e Rand 1971).

O indice de Shannon (H’) e a sobreposi¢ao (S) foram calculados para cada banco de
macrofitas por meio do pacote “spaa” (Zhang 2016). Para verificar se R, H’ (predi¢do iii) e S
(predicdo iv) sdo positivamente correlacionadas com a biomassa das macroéfitas, foram
realizados modelos regressivos dos indices em funcdo da biomassa de macrofita. Para R/, a
fim de atender os pressupostos de normalidade e evitar a superdispersao dos residuos, foram
realizados modelos lineares generalizados (GLMs) com a familia de distribuicdo de Poisson
em fun¢do da biomassa de macrofitas, utilizando a funcdo “glm” do pacote “stats” (R Core
Team 2020). Para o modelo da diversidade de itens consumidos (H’) em funcdo da biomassa
de macrofitas foi utilizado um modelo linear com distribuicdo gaussiana utilizando a fungao
“Im” do pacote “stats” (R Core Team 2020). Para o modelo da sobreposi¢do do nicho trofico
em funcdo da biomassa, por se tratar de valores que variam de 0 a 1, foi utilizada uma B-

regressao usando a fungdo “betareg” do pacote “betareg” (Cribari-Neto e Zeileis 2010).

3 RESULTADOS

O numero total de invertebrados amostrados foi 6.629, distribuidos em 37 diferentes
taxa (Tabela 1). Insetos (44,5% do total amostrado) e microcrustaceos (42,2%) foram os mais
abundantes. Quanto aos insetos associados, houve uma tendéncia de aumento na abundancia
nos bancos de maiores biomassas. Larvas de Chironomidae foram os insetos mais abundantes

(32,9% do total amostrado), seguidos por larvas de Ceratopogonidae (5,3%). Alguns insetos



15

terrestres foram registrados, sendo Odonata adulto e Isoptera os mais abundantes entre eles.
Microcrustaceos tiveram uma grande importdncia na abundancia total dos invertebrados
disponiveis e também seguiram uma tendéncia de aumento com o aumento da biomassa de
macroéfitas. Destacaram-se, Harpacticoida, Cyclopoida, Ostracoda e Chydoridae entre os
microcrustaceos mais abundantes, considerando o total amostrado (12,4%, 12,1%, 10,2% e
6,8% da abundancia total dos invertebrados, respectivamente). Em relacdo aos outros

invertebrados, Amphipoda (5,91%) teve uma abundancia alta na maioria dos bancos.

Tabela 1. Numero de invertebrados amostrado em bancos de macrofitas com diferentes
biomassas.

Biomassa dos bancos de macréfitas (gPS/0,125m?)

Invertebrados

45,8 814 112,5 132,1 133,3 1638 171,3 178,6 187,99 276,3
Insetos 159 68 38 373 46 180 889 771 326 100
Aquatico
Diptera (P) 1 3 1 2 12 3 5 1
Ceratopogonidae (L) 16 2 3 193 3 1 25 104 2
Chaoboridae (L) 1

Chironomidae (L) 134 44 26 90 28 138 783 737 125 78
Culicidae (L) 4 7

Muscidae (L) 29 3 4
Sarcophagidae (L) 1 19 2 2

Simuliidae (L) 4

Coleoptera (L) 4 3 4 1

Ephemeroptera 5 2 2 15 12 9 2
Hemiptera 15 4 2 1 9
Lepidoptera (L) 1 6
Plecoptera (L) 1 5
Trichoptera (L) 1 10 4 9 8 9 64 1
Terrestre

Coleoptera (A) 1 1

Diptera (A) 1 1

Hymenoptera 2 1 1 5
Homoptera 1

Isoptera 19 1 7 4 2

Odonata (A) 1 24 9 4 12
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Continuacdo da Tabela 1

Orthoptera 1 1
Thysanoptera 1 5

Microcrustdaceos 32 36 154 521 155 155 148 367 904 326
Calanoida 1
Harpacticoida 2 17 37 218 28 30 77 249 53 111
Chydoridae 3 5 9 70 1 7 355 2
Cyclopoida 15 6 67 179 72 52 24 356 27
Daphniidae 3 1 6 3 8 9 16 3
Ostracoda 9 7 35 51 55 72 32 109 124 182
Outros invertebrados 119 20 26 100 11 54 224 70 206 51
Aquatico

Acarina 5 2 16 1 1 25
Amphipoda 15 2 14 52 36 104 151 18
Bivalvia 3 3 4 7 10 11 5 12 14 8
Gastropoda 4 1 2 2 7 2
Hirudinea 3 2
Oligochaeta 75 2 83 44 6
Nematoda 16 9 7 22 12 13
Terrestre

Araneae 3 2 3 1 1 2
Collembola 2 1 18 3 4 1 7 2
TOTAL 310 124 218 994 212 389 1261 1208 1436 477

(A) = adulto; (L) = larva; (P) = pupa.

A abundancia total de invertebrados foi influenciada positivamente pela biomassa de
macrofitas (Pseudo-R* = 0,3; z = 2,39; P = 0,017) (Fig. 2a). Em contrapartida, apesar da
tendéncia no aumento da riqueza de invertebrados conforme o aumento da biomassa (Fig. 2b),
ndo houve resultado significativo no modelo da riqueza de invertebrados em funcdo da

biomassa de macrofitas (Pseudo-r>*=0,11; z=1,11; P=0,27).
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Fig. 2 Abundancia (a) e riqueza (b) de invertebrados em fun¢do da biomassa de macrofitas
aquaticas (gPS/0,125m?)

Foram amostrados 1.799 peixes, sendo 1.185 individuos de M. bonita ¢ 614 de M.
forestii (Tabela 2). Para avaliar a dieta, foram analisados 423 estomagos, sendo 215 de M.
bonita e 208 de M. forestii (Tabela 2). Em bancos de baixa biomassa, 95,7% da dieta de M.
bonita foi composta por invertebrados com predominio de insetos (87,4% da dieta),
destacando-se pupa de Diptera, que representou 52,2% da dieta, seguido por Hymenoptera
(11,4%), Hemiptera (10,2%) e Coleoptera terrestre (8,5%) (Tabela 2). Microcrustaceos (7,1%
da dieta) e vegetais (4,3%) complementaram a dieta de M. bonita em baixa biomassa de
macrofitas. Nos bancos de alta biomassa, houve um decréscimo no consumo de invertebrados,
que representaram 71,6% da dieta, e um incremento expressivo no consumo de vegetais, que
representaram 28,4% da dieta. O consumo de insetos decresceu (52% da dieta), sendo que os
consumidos em baixa biomassa de macrofitas foram menos consumidos em bancos de alta
biomassa, como pupa de Diptera (24,7%), Hymenoptera (5,7%), Hemiptera (6,5%) e
Coleoptera terrestre (5,4%) (Tabela 2). Por outro lado, alguns insetos terrestres, como Diptera
adulto, Lepidoptera, Odonata, Orthoptera e Thysanoptera, foram consumidos apenas em
bancos de alta biomassa de macrofitas, assim como as algas filamentosas (Tabela 2). Também
foi observado um aumento no consumo de Daphniidae (10, 3%) e Araneae (4,5%) em bancos
de alta biomassa de macrofitas. Os resultados da PERMANOVA indicaram que a dieta de M.
bonita variou significativamente entre os niveis de baixa e alta biomassa de macrofitas
(Pseudo-F (1213 = 0,19; P = 0,0001), e a analise SIMPER mostrou que os itens que mais
contribuiram para esta dissimilaridade foram pupa de Diptera, Daphniidae, Hemiptera,

Coleoptera terrestre e Hymenoptera (84,2% de dissimilaridade cumulativa) (Apéndice C).
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Tabela 2. Porcentagem volumétrica dos itens alimentares na dieta de Moenkhausia bonita e
Moenkhausia forestii em bancos de baixa e alta biomassa de macrofitas. N representa o
nimero de individuos amostrados e n 0o numero de estdmagos analisados. Os valores entre
parénteses representam a variagdo do comprimento padrdo dos individuos (mm). Itens com

porcentagem acima de 10% foram destacados em negrito.

Itens alimentares

Moenkhausia bonita

Baixa
N =481
n="71

Alta
N=704
n=144

Moenkhausia forestii
Baixa Alta
N=28lI N=533
n==63 n=145

(20,35-36,52) (23,52-38,21) (21,41-34,18) (21,35-39,6)
Insetos 87,37 51,26 51.54 40.52
Aquaticos
Diptera (P) 52,2 24,7 11,9 17,8
Ceratopogonidae (L) 0,92 0,16 0,31 0,05
Chironomidae (L) 1,16 0,71 0,40 0,85
Culicidae (L) 0,03
Coleoptera (L) 1,11 0,52 0,98 0,57
Ephemeroptera (L) 1,02 0,75 2,33 0,46
Hemiptera 10,2 6,55 491 3,50
Odonata 0,91 1,00 2,27
Plecoptera 0,14 0,61
Terrestres
Coleoptera (A) 8,46 5,43 6,36 4,74
Diptera (A) 0,90 1,86 1,19
Hymenoptera 11,4 5,67 12,6 3,00
Lepidoptera (A) 1,68 5,12 1,55
Odonata (A) 0,39 0,61 0,64
Orthoptera 2,46 3,26 3,85
Thysanoptera 0,15 0,20
Microcrustaceos 7,13 11,54 0,42 0,1
Bosminidae 0,05 0,87 0,02 0,01
Chydoridae 0,07 0,12 0,05
Daphniidae 6,89 10,3 0,03 0,01
Macrothricidae 0,03 0,17
Moinidae 0,14 0,08
Sididae 0,05 0,04
Cyclopoida 0,03
Harpacticoida 0,05 0,03 0,03
Ostracoda 0,09 0,02
Outros invertebrados 1,16 8,76 22,11 575
Aquaticos
Acarina 0,11 0,02 0,15
Decapoda 3,39 13,02 1,81
Nematoda 0,17 0,38
Terrestres
Araneae 1,11 4,50 8,43 2,67
Collembola 0,05 0,59 0,64 0,74
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Continuacdo da Tabela 2

Vegetais 4,34 28,44 25,93 53,63
Folhas 0,32 21,0 18,2 40,7
Frutos e sementes 3,10 2,44 2,03 4,15
Cyanophyceae 0,09 0,47

Oedogoniophyceae 0,88 1,70 1,28
Zygnemaphyceae 0,92 4,05 3,48 7,52

(A) = adulto; (L) = larva; (P) = pupa.

Em bancos de baixa biomassa de macrofitas, a dieta de M. forestii foi composta
predominantemente por invertebrados (74,1%), mas vegetal também foi um recurso
importante, representando 26,0% da dieta (Tabela 2). Insetos contribuiram com 51,5%,
destacando-se Hymenoptera (12,7%), pupa de Diptera (11,9%), Coleoptera terrestre (6,4) e
Hemiptera (4,9%). Decapoda (13,0%) e Araneae (8,4%) também representaram uma parcela
importante da dieta de M. forestii em baixa biomassa de macroéfita (Tabela 2). Em bancos com
alta biomassa, o consumo de invertebrados decresceu consideravelmente, representando
46,3% da dieta, enquanto o consumo de vegetal aumentou, contribuindo com 53,6% da dieta
(Tabela 2). Insetos representaram 40,5% da dieta, com queda daqueles mais consumidos em
baixa biomassa de macrofitas, como Hymenoptera (3,0%), Hemiptera (3,5%), Coleoptera
terrestre (4,7%) e Lepidoptera (1,6%) (Tabela 2). Decapoda (1,8%) e Araneae (2,7%) também
apresentaram uma queda na dieta. A excecdo foi pupa de Diptera, que representou 17,8% da
dieta. A PERMANOVA mostrou diferenga significativa na dieta de M. forestii entre os niveis
baixo e alto de biomassa de macrofitas (Pseudo-F 1,205y = 0,03; P = 0,0002), e a analise de
SIMPER mostrou que os itens que mais contribuiram para esta dissimilaridade foram vegetais
(folhas), pupa de Diptera, Hymenoptera, Coleoptera terrestre e algas Zygnemaphyceae
(62,5% de dissimilaridade cumulativa) (Apéndice C).

A amplitude do nicho trofico, avaliada pela riqueza de itens alimentares, foi
influenciada positivamente pelo aumento da biomassa de macrofitas tanto para M. bonita
(Pseudo-R* = 0,87; z=4,55; P <0,001) quanto para M. forestii (Pseudo-R?> = 0,47; z = 2,53;
P =0,01) (Fig. 3a). Todavia, a amplitude de nicho tréfico avaliada por meio do indice de
Shannon (H’), foi influenciada positivamente pela biomassa das macrofitas somente para M.
bonita (R? ajustado = 0,33; P = 0,047), enquanto para M. forestii ndo houve influéncia

significativa (R? ajustado = -0,11; P =0,79) (Fig. 3b).
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Fig. 3 Amplitude do nicho trofico de Moenkhausia bonita (MB) e Moenkhausia forestii (MF),
avaliada por meio da riqueza de itens alimentares (a) ¢ do Indice de Shannon (b), em fungdo
da biomassa de macroéfitas (gPS/0,125m3).

O indice de Schoener, que avaliou a sobreposicao do nicho tréfico entre M. bonita e

M. forestii, apresentou valores menores que 0,6 em todos os bancos de macrofitas avaliados

(Fig. 4). Desta forma, as espécies congéneres nao apresentaram sobreposi¢ao biologicamente

significativa em nenhum banco de macroéfitas. Ainda, o modelo regressivo ndo mostrou

influéncia significativa da biomassa de macréfita nos valores de sobreposi¢do do nicho

(Pseudo-R*=0,13; z=1,11; P=0,27) (Fig. 4).
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Fig. 4 Valores da sobreposi¢cdo de nicho trofico entre Moenkhausia bonita e Moenkhausia
forestii calculada pelo indice de Schoener (S) em fun¢do da biomassa de macrofitas

(gPS/0,125m?).
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4 DISCUSSAO

Os resultados deste trabalho mostraram influéncia positiva da complexidade de
habitat, mensurada pela biomassa de macroéfitas, na abundancia de invertebrados e na
amplitude de nicho tréfico de M. bonita e M. forestii. Ainda, a biomassa das macroéfitas
alterou significativamente a dieta de ambas as espécies de Moenkhausia. Quanto a riqueza de
invertebrados disponiveis e a sobreposicao de nicho trofico entre as espécies, a biomassa das

macroéfitas ndo apresentou influéncia significativa.

A abundancia total de invertebrados, como esperado, aumentou com o incremento da
biomassa de macrofitas, resultado que pode ser explicado pelo fato de que maiores biomassas
indicam maior complexidade de habitat em pequenas escalas (Pelicice et al. 2008),
aumentando o nimero de micro-habitat que propicia maior disponibilidade de alimento (p.ex.
algas perifiticas e detritos orginicos) e refugio para os invertebrados (Taniguchi e Tokeshi
2004; Mormul et al. 2011; Ohtaka et al. 2011). De acordo com Dibble e Thomaz (2009), estes
mecanismos podem atuar de forma simultinea, ou sinérgica, levando a um aumento na
abundancia de organismos e riqueza de espécies em habitat vegetados complexos. De fato,
varios estudos t€ém mostrado que a densidade de invertebrados ¢ afetada positivamente pela
complexidade estrutural das macroéfitas (Thomaz et al. 2008; Mormul et al. 2011; Choi et al.
2015; Santos et al. 2020). Em contrapartida, apesar da riqueza de invertebrados apresentar
uma tendéncia de aumento no gradiente de biomassa os resultados ndo foram significativos,
isto pode ser devido ao fato da riqueza de invertebrados estar mais associada a
heterogeneidade de habitat, ou seja, com a diversidade de macrofitas do ambiente (Yofukuji

et al. 2021).

Larvas de Chironomidae foram os invertebrados mais abundantes nas amostragens.
Geralmente estas larvas sdo bentonicas e predominantes em planicies de inundagdo
neotropicais (Higuti e Takeda 2002), mas algumas espécies sao cosmopolitas e apresentam
diferentes estratégias, como explorar os intersticios das macrofitas em busca de alimento
(Silva e Henry 2018). A maior complexidade das macrofitas facilita a reteng¢do de particulas
favorecendo o acumulo de matéria organica (Sueiro et al. 2012) e, consequentemente, o
aumento da densidade de algas perifiticas (Osorio et al. 2019) que sdo usadas como alimento
por varias espécies de Chironomidae (Butakka et al. 2016). Ragonha et al. (2013) observaram
incremento na abundancia e riqueza de morfoespécies de Chironomidae na presenca de
macroéfitas. Larvas de Ceratopogonidae, que ocuparam a segunda posi¢cdo em abundancia

entre os insetos, também sao comuns na associagdo com macrofitas, e utilizam estas plantas
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como local e alimentacdo e refiigio (Ohtaka et al. 2011; Silva e Henry 2020). Insetos terrestres
também foram registrados nas macrofitas, e individuos adultos de Odonata foram abundantes.
Odonata pode usar macrofitas como local para postura de ovos (Franco e Takeda 2002) o que
permite que sejam amostradas quando as macrofitas sdo coletadas. Inclusive, individuos
adultos desta ordem s3o consumidos por peixes (Prado et al. 2016), fato também verificado

aqui para M. bonita e M. forestii.

Microcrustaceos Cyclopoida, Harpacticoida e Ostracoda foram muito abundantes nas
amostras de macroéfitas. A influéncia destas plantas sobre a abundancia de microcrustaceos
tem sido amplamente demonstrada (Warfe e Barmuta 2006; Strzatek e Koperski 2019; Santos
et al. 2020), sendo que o aumento da densidade de macroéfitas proporciona um aumento na
abundancia de microcrustaceos, principalmente os considerados perifiticos (Choi et al. 2015;
Strzalek e Koperski 2019), como varias espécies de Ostracoda (Higuti et al. 2017). Os
Ostracoda seguiram o padrio do numero total de invertebrados, com incremento da
abundancia em maiores biomassas de macrofitas, indicando que estes individuos sao
beneficiados nestas condi¢gdes. De acordo com Matsuda et al. (2015) muitas espécies de
Ostracoda ndo sdo nadadoras, assim ¢ esperado que quanto mais estruturado o habitat, mais
substrato estard disponivel para locomo¢do e deposicdo de matéria organica, fatores
indispensaveis para a sobrevivéncia destas popula¢des. Quanto aos Cyclopoida, alguns sdo
considerados planctonicos enquanto outros utilizam bancos de macrofitas como refugio
(Perbiche-Neves et al. 2014), sendo que na planicie de inundagdo do alto rio Paran4 algumas
espécies sao encontradas exclusivamente em bancos de macroéfitas (Lansac-Toha et al. 2002;
Colares et al. 2013). Os Harpacticoida foram também abundantes e, embora possuam hébitos
bentonicos (Takeda et al. 2001), o fato de os ambientes amostrados serem rasos com um
contato das partes submersas das macrofitas com o fundo, provavelmente possibilitou sua

elevada abundancia nas amostras.

Apesar de funcionarem como refiigio para os invertebrados, as macrofitas aquaticas
também podem funcionar como armadilha para eles, posto que peixes invertivoros também
colonizam estas plantas em busca de seu alimento (Quirino et al. 2021). No entanto, a
complexidade estrutural das macrofitas pode mediar a interagdo predador-presa (Diehl 1988;
Padial et al. 2009; Santos et al. 2020; Quirino et al. 2021) promovendo a coexisténcia destes
organismos, € nossos resultados mostraram algumas evidéncias deste processo. Para alguns
invertebrados, a complexidade proporcionada pelas macroéfitas foi importante como refgio

contra a predacdo pelas espécies de Moenkhausia, uma vez que apresentaram elevada
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abundéncia, porém, foram praticamente ausentes na dieta de ambas as espécies. E o caso, por
exemplo, das larvas de Chironomidae, Harpacticoida e Ostracoda. As estruturas submersas
das macroéfitas protegem muitas espécies de Chironomidae na fase de larva (Butakka et al.
2014), e muitas espécies de Ostracoda sao perifiticas e associadas aos sistemas radiculares das
macrofitas, como as espécies de Eichhornia (Higuti et al. 2017) que apresentam elevada
complexidade (Agostinho et al. 2007), o que pode impedir a acessibilidade dos peixes a estes
invertebrados, posto que representam uma barreira fisica. Assim, o uso dos micro-habitats por
larvas de Chironomidae, Ostracoda e Harpacticoida indicam que eles funcionam como
refugios efetivos e explica a elevada abundancia no ambiente e a inexpressiva participacdo na

dieta das duas espécies de Moenkhausia.

A composicao da dieta de M. bonita e M. forestii foi influenciada pela biomassa das
macrofitas, corroborando nossa segunda predicdo. Embora com o aumento da biomassa das
plantas tenha sido registrado um aumento significativo na abundancia dos invertebrados
aquaticos, uma das principais alteracdes na dieta de ambas as espécies de peixes foi o
decréscimo no consumo de invertebrados, principalmente aquaticos, € o incremento no
consumo de vegetais em bancos de alta biomassa. Estes resultados indicam que bancos com
maior complexidade podem ser refugios mais efetivos para os invertebrados aquaticos, uma
vez que em menor complexidade de macrofitas a taxa de encontro entre o predador e a presa €
maior, enquanto a maior complexidade das macrofitas deve funcionar como refigios mais
efetivos, mediando a interagdo predador-presa (Diehl 1988; Padial et al. 2009; Santos et al.
2020; Quirino et al. 2021). Assim, em alta biomassa estes peixes devem consumir recursos

mais acessiveis, como os vegetais (folhas e algas) e alguns invertebrados terrestres.

Moenkhausia bonita consumiu predominantemente pupa de Diptera, seguido por
Hemiptera aquético e pelos insetos terrestres Hymenoptera e Coleoptera, em bancos com
baixa biomassa, os quais foram menos consumidos nos bancos de alta biomassa, onde
vegetais (folhas e algas) tiveram participagdo expressiva na dieta. Ao contrario das larvas de
Chironomidae que encontram refigio nas partes submersas das macrofitas, como discutido
acima, as pupas de Diptera (que muito provavelmente sdo de Chironomidae, dado a elevada
abundancia das larvas nas amostras) sdo mais vulneraveis a predagdo. Quando atingem a
maturidade as pupas se movem para a superficie por meio da coluna da agua ou rastejam pela
vegetacao antes de emergirem como adultos (Butakka et al. 2014), ficando com a mobilidade
restrita a corrente (Bouchard e Ferrington 2011). Assim, em bancos de macroéfitas com menor

biomassa, as pupas ficam mais visiveis e disponiveis para os peixes na superficie, enquanto a
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maior complexidade das macrofitas pode impedir o encontro entre os peixes e estas presas.
Ainda, apds emergirem como adultas deixam suas exuvias flutuantes sem mobilidade
(Bouchard e Ferrington 2011; Kranzfelder et al. 2015), as quais também servem de alimento
para os peixes. Isto explica o elevado consumo de pupa de Diptera, comparado ao consumo de
larvas, e evidencia o papel das macrofitas em mediar a interagcdo entre estes peixes € 0s
Chironomidae, garantindo tanto o maior recrutamento de novos individuos, por protegerem
suas larvas (Butakka et al. 2014), quanto a alimentagdo dos peixes na forma de pupa,
principalmente em ambientes menos complexos. O fato de pupa de Diptera ter sido registrada
em baixissima abundancia no ambiente estd provavelmente associado ao método de coleta
usado, que amostra principalmente organismos que colonizam as por¢des submersas das

macrofitas.

O consumo expressivo de Coleoptera ¢ Hymenoptera (ambos terrestres) por M.
bonita também indicam maior taxa de encontro entre o predador e estas presas em bancos
com menor biomassa de macrofitas, porque ao cairem na dgua, estas presas ficam a deriva na
superficie e consequentemente, se tornam mais vulneraveis. Porém, outros insetos terrestres
adultos, como Lepidoptera, Odonata e Orthoptera, ocorreram na dieta de M. bonita apenas em
bancos de macrofitas de alta biomassa, assim como Decapoda, sugerindo que o maior
tamanho destes invertebrados facilita a visualizacdo pelo predador, mas este aspecto ndo foi
avaliado neste trabalho. Claddceros Daphniidae também foram mais consumidos em bancos
de alta biomassa de macroéfitas. Apesar do pequeno tamanho comparado aos insetos, estes sao
limnéticos, apresentam tamanho corporal superior aos outros claddceros (Rizo et al. 2019) e
baixa capacidade de natagdo (Drenner et al. 1978), além de possuirem olhos contrastantes
sendo mais facilmente visualizados (Lima et al. 2017). Estas caracteristicas os tornam mais
vulnerdveis em comparagdo, por exemplo, a outros microcrustaceos que podem se esconder
mais facilmente nos intersticios das macrofitas (Iglesias et al. 2008; Strzatek e Koperski
2019). Esse pode ter sido o caso de Chydoridae, familia abundante no ambiente, mas que
apresenta aproximadamente 25% do tamanho corporal de Daphniidae (Rizo et al. 2019) e sdo
de fato organismos principalmente associados as plantas do que a regido limnética (Strzatek e

Koperski 2019).

Embora a mediacdo das macrofitas tenha ocorrido para ambas as espécies de
Moenkhausia, o comportamento de M. forestii difere de M. bonita, principalmente no
consumo de vegetais, que constituiu a maior parte da alimentacdo nos bancos de maiores

biomassas, indicando que esta espécie ¢ mais eficiente no consumo de um recurso
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extremamente disponivel. Estudos mostram que M. forestii apresenta uma dieta oportunista,
variando entre o consumo de itens de origem vegetal e animal dependendo da disponibilidade
de alimentos, competicdo com outras espécies e heterogeneidade de habitat (Quirino et al.
2017, 2019; Yofukuji et al. 2021). Estes resultados estdo de acordo com a Teoria do
Forrageamento Otimo (MacArthur e Pianka 1966), uma vez que este recurso pode ser mais
rentavel para a espécie devido a alta disponibilidade e a falta de mobilidade, demandando um

gasto energético baixo para o forrageamento.

Houve um aumento riqueza de itens alimentares na dieta de ambas as espécies com o
incremento da biomassa das macrofitas (corroborando a terceira predi¢do), enquanto os
valores da amplitude de nicho tréfico, quando avaliados por meio do indice de Shannon,
mostraram correlacdo positiva significativa apenas para M. bonita. Como a riqueza de
invertebrados disponiveis nas macréfitas ndo aumentou com o aumento da biomassa das
macrofitas, os resultados sugerem que a ampliacdo do nicho trofico em bancos de plantas com
maior biomassa seja resultado da inclusdo de itens menos comuns na dieta em funcdo da
menor acessibilidade aos itens frequentes, assim como relatado por Figueiredo et al. (2015).
Ademais, o incremento na disponibilidade numérica dos invertebrados, certamente leva a
maior oportunidade ecolédgica (Stroud e Losos 2016), o que pode ter influenciado também na

ampliac¢do do nicho.

A sobreposicdo da dieta das espécies ndo foi afetada significativamente pela
biomassa das macrofitas, contrariando nossa predi¢do iv, em razao de que esperavamos que
uma maior disponibilidade de alimento encontrada em bancos de maior biomassa resultasse
em dietas mais semelhantes. Os valores de sobreposi¢do da dieta foram baixos (<0,6) em
todos os bancos de macrofitas, considerando que valores acima 0,6 indicam sobreposi¢ao
biologicamente significativa (Zaret ¢ Rand 1971). Estes resultados mostram que as espécies
de Moenkhausia se segregam em relagdo ao nicho tréfico independente da complexidade do
habitat. Espera-se que espécies filogeneticamente proximas e que apresentam requerimentos
ecoldgicos similares, particionem os recursos quando estes sio menos abundantes, permitindo
a coexisténcia (Schoener 1974; Ross 1986; Alves et al. 2020). Todavia, quando os recursos
sdo mais abundantes ¢ esperado que possa ocorrer sobreposi¢do sem prejuizo para as espécies
(Brandl et al. 2020), em funcdo da alta rentabilidade explicada pela Teoria do Forrageamento
Otimo (MacArthur e Pianka 1966). Porém, os resultados indicam a segregacdo da dieta
mesmo quando recursos como invertebrados sdo numericamente mais abundantes (como nos

bancos com maior biomassa de macrofitas), reforcando a ideia de que a maior biomassa das
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plantas possa ser uma barreira para a acessibilidade de parte desses recursos. Desta forma,
mesmo com uma amplitude de nicho maior para ambas ha uma segregacdo no nicho tréfico.
Ainda, em bancos de maior biomassa ha um aumento na populacao de ambas as espécies, e,
desta forma, a segregacao do nicho trofico se faz necessaria para que as congéneres consigam
forragear de forma que diminua a competigdo entre elas. Neste contexto, a disponibilidade de
invertebrados pode ser considerada baixa para estas espécies, mesmo nos bancos com maiores
abundancias, justificando a segregacdao da dieta para evitar interagdes competitivas (Gause
1934). O elevado consumo de vegetal superior por M. forestii em bancos de maior biomassa ¢

um exemplo que também reforca esta suposicao.

Os resultados indicaram que a complexidade dos bancos de macroéfita influenciou a
comunidade de invertebrados e a dieta de peixes congéneres, organismos que utilizam estes
habitats como locais de refugio e de alimentagdo. O aumento da biomassa de macrofitas
influenciou positivamente a abundancia de invertebrados. Enquanto para invertebrados
menores uma maior complexidade pode funcionar como refiigio, protegendo-os contra a
predacdo de M. bonita e M. forestii, para invertebrados de maior tamanho uma maior
complexidade funciona como armadilha, os tornando presas mais faceis de capturar. O
consumo dos itens por M. bonita e M. forestii sdo dependentes da abundancia, do tamanho, da
rentabilidade e da acessibilidade dos invertebrados fornecidos pela complexidade de habitat, e
da competi¢do entre as espécies. Enquanto M. bonita possuiu uma dieta invertivora em todos
os bancos, M. forestii, por possuir uma dieta oportunista, consumiu principalmente itens de
origem vegetal em bancos de alta biomassa, assim permitindo que houvesse um aumento na
amplitude do nicho de ambas ao longo do gradiente de macrofitas, porém sem aumentar a
sobreposi¢do do nicho trofico. Desta forma, ambas as espécies consomem alguns itens em
comum, porém apresentam particularidades na dieta para evitar um processo de exclusdo
competitiva em diferentes niveis de biomassa de macrofita. Assim, os resultados
demonstraram o papel da complexidade do habitat, aqui representada pela biomassa de
macroéfitas, em mediar a interagdo entre peixes invertivoros e invertebrados, promovendo a
coexisténcia entre estes organismos, auxiliando na explicar da coexisténcia das espécies de

peixes ecologicamente similares.
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APENDICE A - Variaveis limnoldgicas nos diferentes bancos de macrofita. Média + erro
padrdo e resultados do modelo linear generalizado entre os principais parametros
limnologicos e os niveis de biomassa de macrofitas no rio Baia, Brasil.

Variavel limnologica Média Estimativa R? ajustado Valor de p
Temperatura (°C) 19,2+0,05 0,004 0,13 0,165
Oxigénio dissolvido (mg/L) 7,6+0,15 -0,01 0,10 0,191
Condutividade (uS/cm) 0,03+£0,001 0,000001 -0,12 0,942
Turbidez (NTU) 38,4+3,05 -0,01 -0,12 0,947

pH 6,8+0,04 0,002 0,06 0,242
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APENDICE B - Correlograma de Mantel para os modelos de abundancia e riqueza de
invertebrados e para abundancia das espécies de peixes congéneres.
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Correlograma de Mantel para os modelos de abundancia de invertebrados (a), riqueza de
invertebrados (b), abundancia de Moenkhausia bonita (c) e abundancia de Moenkhausia
forestii (d). Significancia obtidas a partir de 999 permutacdes utilizando a dissimilaridade de
Bray-Curtis. Simbolos abertos indicam valores ndo significantes na correlagdo espacial dos
pontos de coleta.
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APENDICE C - Resultados da analise de porcentagem de dissimilaridade (SIMPER) entre a

dieta de Moenkhausia bonita e de Moenkhausia forestii em bancos de alta e baixa biomassa.

Taxa Isr:ggil:ndade Raziao Contribui¢io (%) cclfrlrlltlfll;)tlil\lria((:’ %)
Moenkhausia bonita

Diptera (P) 0.2880 1.18 36.71% 36.71%
Daphniidae 0.1618 0.68 20.63% 57.34%
Hemiptera 0.0951 0.53 12.12% 69.46%
Coleoptera (A) 0.0628 0.44 8.01% 77.47%
Hymenoptera 0.0527 0.43 6.71% 84.18%
Araneae 0.0421 0.36 5.36% 89.54%
Zygnemaphyceae 0.0155 0.27 1.98% 91.52%
Bosminidae 0.0147 0.23 1.87% 93.39%
Folhas 0.0143 0.17 1.82% 95.21%
Chironomidae (L) 0.0081 0.29 1.03% 96.24%
Lepidoptera (A) 0.0047 0.10 0.60% 96.84%
Orthoptera 0.0037 0.13 0.47% 97.31%
Coleoptera (L) 0.0033 0.16 0.43% 97.74%
Frutos e sementes 0.0030 0.18 0.39% 98.13%
Collembola 0.0025 0.23 0.31% 98.44%
Thysanoptera 0.0021 0.21 0.28% 98.72%
Ceratopogonidae (L) 0.0016 0.13 0.19% 98.91%
Acarina 0.0015 0.15 0.20% 99.11%
Cyclopoida 0.0013 0.08 0.16% 99.27%
Sididae 0.0011 0.11 0.13% 99.40%
Moinidae 0.0011 0.08 0.14% 99.54%
Ostracoda 0.0009 0.16 0.12% 99.66%
Culicidae (L) 0.0008 0.08 0.10% 99.76%
Chydoridae 0.0008 0.17 0.11% 99.87%
Nematoda 0.0004 0.08 0.05% 99.92%
Diptera (A) 0.0003 0.08 0.04% 99.96%
Ephemeroptera (L)  0.0002 0.08 0.02% 99.98%
Harpacticoida 0.0001 0.08 0.02% 100.00%
Moenkhausia forestii

Folhas 0.2072 1.22 26.43% 26.43%
Diptera (P) 0.1128 0.96 14.40% 40.83%
Hymenoptera 0.0696 0.51 8.88% 49.71%
Coleoptera (A) 0.0509 0.48 6.50% 56.21%
Zygnemaphyceae 0.0491 0.47 6.27% 62.48%
Araneae 0.0435 0.41 5.55% 68.03%
Hemiptera 0.0363 0.45 4.62% 72.65%
Orthoptera 0.0328 0.28 4.18% 76.83%




Continuacgdo do Apéndice C

Orthoptera
Lepidoptera (A)
Frutos e sementes
Decapoda

Diptera (A)
Oedogoniophyceae
Ephemeroptera (L)
Collembola
Chironomidae (L)
Odonata (N)
Odonata (A)
Plecoptera
Coleoptera (L)
Cyanophyceae
Ceratopogonidae (L)
Thysanoptera
Nematoda
Macrothricidae
Chydoridae
Acarina

Moinidae
Daphniidae
Bosminidae
Harpacticoida

0.0328
0.0317
0.0308
0.0214
0.0176
0.0174
0.0122
0.0087
0.0073
0.0064
0.0055
0.0051
0.0039
0.0034
0.0020
0.0020
0.0018
0.0013
0.0011
0.0008
0.0005
0.0003
0.0002
0.0001

0.28
0.28
0.49
0.17
0.28
0.30
0.25
0.23
0.22
0.11
0.14
0.17
0.16
0.16
0.14
0.12
0.16
0.13
0.25
0.36
0.12
0.20
0.15
0.10

4.18%
4.05%
3.94%
2.73%
2.24%
2.22%
1.55%
1.11%
0.94%
0.82%
0.70%
0.65%
0.50%
0.43%
0.26%
0.25%
0.23%
0.16%
0.14%
0.10%
0.07%
0.04%
0.02%
0.02%

76.83%
80.88%
84.82%
87.55%
89.79%
92.01%
93.56%
94.67%
95.61%
96.43%
97.13%
97.78%
98.28%
98.71%
98.97%
99.22%
99.45%
99.61%
99.75%
99.85%
99.92%
99.96%
99.98%
100.00%

(A)= adulto; (L)= larva; (P)=pupa; (N)= ninfa.



