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RESUMO: Espécies próximas filogeneticamente usam recursos similares e podem ser potenciais 

competidores. Porém, para minimizar a competição interespecífica, as espécies podem apresentar estratégias 

de divisão de recursos no espaço (entre habitats diferentes), no tipo de alimento consumido e no tempo 

(diferenças no período de atividade). Essas diferenças podem ser determinantes para a coexistência das 

espécies. Neste trabalho descrevemos a dieta e investigamos a sobreposição de nicho trófico entre duas 

espécies de peixes de riachos em dois períodos hidrológicos da bacia do alto rio Tocantins. Descrevemos a 

dieta das espécies a partir da análise do conteúdo estomacal e a preferência alimentar foi determinada pelo 

Índice de Importância Alimentar (IAi) para as duas espécies. Knodus aff. chapadae e Hyphessobrycon 

heterorhabdus preferem consumir invertebrados terrestres e aquáticos durante os dois períodos hidrológicos, 

embora consumam outros tipos de alimentos de origem vegetal ou animal. As duas espécies possuem uma alta 

sobreposição de nicho trófico, logo são potenciais competidoras por alimentos. Esses resultados indicam que 

a coexistência entre esses pequenos caracídeos é mediada por divergência em outras dimensões do nicho e 

não por diferenças na dieta. Como essas duas espécies possuem uma morfologia semelhante e são 

filogeneticamente próximas, acredita-se que haja entre elas certa segregação espaço-temporal, permitindo sua 

coexistência. Ao longo do tempo a coexistência entre essas duas espécies pode ser mantida por divergência na 

utilização de recursos ou pode haver a extinção local de uma das espécies por exclusão competitiva. 

Palavras-chave: estrutura trófica, particionamento de nicho, peixes de riacho. 

 

ABSTRACT (“Eating from the same plate”: trophic niche overlap of two fish species from streams in the 

Upper Tocantins River Basin): Phylogenetically close species use similar resources and can be potential 

competitors. However, in order to minimize interspecific competition, species may present strategies for 

sharing resources in space (among different habitats), in food consumption and in time (differences in the 

activity period). These differences can be decisive for the coexistence of species. In this work, we describe the 

diet and investigate the trophic niche overlap of two stream fish species in two hydrological periods in the 

upper Tocantins River basin. We describe species diets from stomach content analysis and determine feeding 

preferences with the Alimentary Importance Index (IAi) for both species. Knodus aff. chapadae and 

Hyphessobrycon heterorhabdus preferred to consume terrestrial and aquatic invertebrates during the two 
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hydrological periods, although they consumed other types of food with plant or animal origin. Both species 

have a high trophic niche overlap, so they potentially compete for food. These results show that the 

coexistence between these small characids is mediated by divergence in other niche dimensions and not by 

differences in their diets. For these two species have a similar morphology and are phylogenetically close, it is 

possible that there is certain space-time segregation between these species, allowing for their coexistence. 

Over time, coexistence between these two species can be maintained by divergence in resource use. 

Alternatively, competitive exclusion may drive one species to local extinction.  

Keywords: trophic structure, niche partitioning, stream fish. 

INTRODUÇÃO 

Compreender os mecanismos da natureza 

que permite a coexistência das espécies no espaço 

e tempo é um tema desafiador em estudos de 

ecologia. Relações interespecíficas acontecem em 

ambientes com mais de uma espécie e a 

coexistência entre elas em sua maior parte é 

marcada pela competição dos recursos disponíveis, 

por exemplo, espaço e alimento (MacArthur & 

Levins 1967, Filotas et al. 2010). Logo, mudanças 

ambientais e a competição por recursos podem 

afetar a dinâmica de nicho das espécies sobre os 

ecossistemas ao longo do tempo. O nicho é definido 

(in sensu Hutchinson 1959) como o conjunto de 

requerimento biológico de uma espécie para que 

possa ocupar um hábitat e se estabelecer, sendo 

constituído por n-dimensões (MacArthur & Levins 

1967). A coexistência das espécies em ambientes 

neotropicais ocorre de forma complexa, uma vez 

que os trópicos têm a maior diversidade biológica 

do mundo.  

Os ambientes aquáticos continentais 

neotropicais apresentam umas das maiores 

diversidades de peixes do mundo, somente no 

território brasileiro há cerca de 2.500 espécies 

(Levêque et al. 2008, Winemiller et al. 2008). Cerca 

de 50% (ca. 1.250 espécies) das espécies de peixes 

de água doce do Brasil são de pequenos portes e 

ocupam ambientes aquáticos menores, como os 

riachos (Castro et al. 2003). Com toda essa 

diversidade de peixes, a coexistência entre as 

espécies é um desafio, para que uma espécie possa 

conviver com outra em um mesmo espaço 

precisam divergir em pelo menos uma dimensão 

do seu nicho ecológico. As divergências no 

comportamento trófico, na preferência de 

substrato e na posição da coluna da água pode 

diminuir a sobreposição de nicho entre as espécies 

de peixes em riachos (Bührnheim 2002, Keppeler 

et al. 2015, Silva et al. 2017). 

Os riachos são ambientes lóticos 

heterogêneos de baixa ordem (i.e., 1ª a 3ª ordem; 

sensu Strahler 1957) e a estrutura de seus hábitats 

variam ao longo do espaço e tempo (Vannote et al. 

1980, Poff & Ward 1990). Os riachos são 

influenciados pela sazonalidade (i.e., seca e chuva) 

que promove mudanças na qualidade da água e 

estrutura dos hábitats (Espírito-Santo et al. 2009). 

Geralmente, no período de seca ocorre a redução 

no volume de água (Krupek et al. 2010) e, em 

algumas situações, pode haver interrupção do 

fluxo de água nos riachos. Nesse período, a 

disponibilidade de alimentos e de habitat torna-se 

restrita para as espécies. No período chuvoso, há 

maiores entradas de material alóctone e maior 

contribuição da matéria orgânica transportada por 

escoamento superficial (Tonin et al. 2017). Além 

disso, essa estação é associada a um aumento na 
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variedade de fontes de alimento disponíveis, 

levando a uma maior diversidade trófica ao 

consumidor e maior tamanhos dos nichos (Reid et 

al. 2012). As mudanças sazonais mudam a 

disponibilidade de alimentos, que, por sua vez, 

refletem nas relações tróficas das populações de 

peixes nesses ecossistemas (Teresa & Casatti 2012, 

Weliange et al. 2017, Silva-Gonçalves et al. 2018). 

Desta forma, o comportamento trófico das espécies 

é determinado em diferentes cenários nos riachos: 

(i) mudanças na entrada de recursos alóctones (i.e., 

material vegetal, insetos terrestres, detrito, entre 

outros), que pode variar com a condição da 

conservação das matas ciliares; e (ii) mudanças nos 

tipos de substratos (areia, silte, folhiço, cascalho e 

outros) ao longo do canal dos riachos, que podem 

influenciar a disponibilidade de invertebrados 

aquáticos e de perifíton, que colonizam superfícies 

sólidas em habitats aquáticos (Schlosser 1982, Zeni 

& Casatti 2014). 

Embora os peixes tenham estratégias e 

características morfológicas diferentes que 

permitam elas explorarem alimentos e hábitats, a 

sobreposição do nicho é inevitável quando as 

espécies são de táxons próximos 

filogeneticamente. Espécies de peixes 

filogeneticamente próximas tendem a ter nichos 

mais similares e consequentemente competirem 

pelos mesmos recursos (MacArthur & Levins 1967, 

Winemiller et al. 2015). Por meio de informações 

da alimentação de populações de peixes, é possível 

investigar as potenciais interações interespecíficas 

(i.e., predação, competição, transferência de 

energia na cadeia) (Silva-Gonçalves et al. 2018). 

Espécies que vivem em simpatria e com 

similaridade anatômica e proximidade filogenética 

tendem a apresentar alto potencial competitivo 

(Cetra et al. 2011). Nesse cenário, são esperadas 

variações ecológicas como utilização distinta de 

hábitats e/ou partilha de recursos para 

coexistirem (Herder & Freyhof 2006). 

Neste estudo, (i) comparamos a preferência 

alimentar e (ii) avaliamos a sobreposição alimentar 

entre duas espécies de peixes de riachos (Knodus 

aff. chapadae (Fowler, 1906) e Hyphessobrycon 

heterorhabdus (Ulrey, 1894). Também 

investigamos se a dieta e a sobreposição de nicho 

das duas espécies divergem ao longo dos períodos 

hidrológicos (i.e., seca e chuva). Knodus aff. 

chapadae e Hyphessobrycon heterorhabdus 

pertencem a ordem Characiformes e família 

Characidae. As espécies de peixes da família 

Characidae são bons modelos para avaliar padrões 

de nicho e de coexistência, pois são 

filogeneticamente próximos e é um dos grupos 

mais diversos e amplamente distribuídos em 

riachos e rios neotropicais (Reis et al. 2016, Silva et 

al. 2017). 

 

MATERIAL E MÉTODOS 

Área de estudo 

O estudo foi realizado em cinco trechos de 

riachos, de primeira à quarta ordem pela 

classificação de Strahler (1957), localizados na 

microbacia do rio Montividiu, sistema do alto rio 

Tocantins, município de Montividiu, Goiás (Figura 

1; Tabela 1). O clima da região apresenta uma 

estação seca de abril a setembro e uma estação 

chuvosa de outubro a março (Eiten 1972). 
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Figura 1. Localização dos riachos amostrados na bacia do alto do rio Tocantins. 

 

Tabela 1. Coordenadas geográficas (projeção 

WGS84) e altitude (metros acima do nível do mar) 

dos riachos no alto rio Tocantins. 

Riacho Latitude Longitude 
Altitude 

(m) 

Ordem de 

Strahler 

R01 -13.312931 -48.633253 420 2 

R02 -13.308031 -48.633697 419 3 

R03 -13.284261 -48.627342 437 2 

R04 -13.294181 -48.640642 416 3 

R05 -13.389228 -48.644342 452 3 

Os riachos na região são relativamente bem 

preservados e a cobertura de vegetação natural às 

margens, em geral, são superiores a 30 metros. A 

cobertura vegetal em uma área de 80×80 metros é 

em média de 4984,684 m2 (±2119,887; desvio-

padrão). As coletas foram realizadas nos meses de 

setembro de 2012 (estação seca) e fevereiro de 

2013 (estação chuvosa). As dimensões (largura e 

profundidade) e os substratos duros (i.e., areia, 

cascalho, rochas) e moles (i.e., galhos, folhiço e 

raízes) variam ao longo do espaço e tempo nos 

riachos (Tabela 2). 

Os peixes foram coletados em trechos de 80 

metros em cada riacho. As capturas dos peixes 

foram realizadas com rede de arrasto feita de telas 

de náilon (0,3 mm) e puçá no período matutino e o 

esforço amostral foi de uma hora para três 

coletores por trecho amostral. Os peixes coletados 

foram fixados em formol a 10% e, após 48 horas, 

transferidos para solução de álcool 70%. 
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Tabela 2. Variáveis estruturais ambientais dos riachos na estação seca e chuvosa no alto rio Tocantins. Média (M) e desvio-padrão (DP). 

Riacho Estação 
Profundidade 

(cm) 

Largura 

(m) 

Fluxo 

(m/s) 

Areia 

(%) 

Cascalho 

(%) 

Seixo 

(%) 

Rocha 

(%) 

Argila 

(%) 

Silte 

(%) 

Galhos 

(%) 

Folhiço 

(%) 

Raizes 

(%) 

R01 Seca 22,200 1,546 2,567 0,061 0,028 0,000 0,172 0,111 0,006 0,006 0,594 0,028 

R02 Seca 25,311 1,441 2,222 0,156 0,037 0,092 0,067 0,011 0,000 0,000 0,571 0,067 

R03 Seca 8,956 1,870 0,278 0,267 0,283 0,067 0,000 0,000 0,011 0,028 0,333 0,011 

R04 Seca 10,911 1,336 0,000 0,278 0,356 0,011 0,006 0,000 0,011 0,011 0,328 0,000 

R05 Seca 8,000 3,750 0,000 0,078 0,000 0,006 0,000 0,000 0,000 0,000 0,472 0,000 

 M  15,076 1,988 1,013 0,168 0,141 0,035 0,049 0,024 0,006 0,009 0,460 0,021 

 DP 8,068 1,005 1,272 0,102 0,166 0,042 0,074 0,049 0,006 0,012 0,127 0,028 

R01 Chuva 23,330 1,502 21,233 0,389 0,000 0,033 0,033 0,328 0,000 0,000 0,022 0,000 

R02 Chuva 26,433 1,959 25,500 0,444 0,000 0,089 0,044 0,000 0,000 0,022 0,022 0,378 

R03 Chuva 11,407 1,836 58,333 0,056 0,539 0,317 0,000 0,000 0,000 0,028 0,089 0,000 

R04 Chuva 26,000 3,286 42,444 0,311 0,261 0,356 0,022 0,006 0,000 0,028 0,000 0,011 

R05 Chuva 39,222 3,890 24,144 0,461 0,117 0,033 0,300 0,000 0,000 0,000 0,028 0,000 

 M  25,278 2,494 34,331 0,332 0,183 0,166 0,080 0,067 0,000 0,016 0,032 0,078 

 DP 9,906 1,034 15,774 0,165 0,226 0,158 0,124 0,146 0,000 0,014 0,033 0,168 
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Análise da dieta 

Para caracterizar a dieta dos peixes, 

analisamos o conteúdo estomacal de 10 indivíduos 

de cada espécie por riacho e estação. Os estômagos 

foram dissecados e os conteúdos analisados sob 

microscópio estereoscópio. A identificação, volume 

e a ocorrência foram determinados pelo método de 

Hyslop (Hyslop 1980). Identificamos e 

classificamos os itens alimentares nas seguintes 

categorias: detrito, invertebrados terrestres, 

invertebrados aquáticos, escamas e nadadeiras, 

algas filamentosas, material vegetal, frutos e 

sementes, e crustáceo. As medidas de volume do 

conteúdo gástrico e de cada item foram medidas 

em placa de Petri milimetrada, sendo convertida, 

ao final, em mililitros. 

 

Análise dos dados 

Para determinar a importância de categoria 

alimentar para cada espécie, usamos o Índice de 

Importância Alimentar (IAi) (Kawakami & 

Vazzoler 1980). O IAi consiste na seguinte fórmula: 

𝐈𝐀𝐢 =
𝐅𝐢𝐗𝐕𝐢

∑ 𝐅𝐢𝐗𝐕𝐢𝐋
𝐢=𝟏

𝐗𝟏𝟎𝟎 

Em que: IAi = índice alimentar; i = 1, 2, ... n = 

determinado item alimentar; Fi = frequência de 

ocorrência (%) de cada item; Vi = volume (%) de 

cada item. 

Para avaliar as possíveis diferenças na 

composição da dieta entre Knodus aff. chapadae e 

Hyphessobrycon heterorhabdus, utilizamos a 

Análise de Variância Multivariada Permutacional 

(PERMANOVA; em inglês, Permutational 

Multivariate Analysis of Variance) (Anderson 

2001). Para compor a análise de variância, 

transformamos os dados de alimentação em 

log(x+1) e posteriormente construímos a matriz de 

distância baseada no índice de Bray-Curtis. Nós 

comparamos a composição das duas espécies de 

peixes em três modelos: (i) uma análise total, onde 

comparamos a dieta de todos indivíduos 

independente da estação; (ii) comparamos a dieta 

somente da estação de seca e (iii) comparamos a 

dieta somente da estação chuvosa. Adotamos o 

nível de significância de 5% (p<0,05). 

Estimamos a sobreposição na dieta entre as 

espécies através do índice de sobreposição de 

nicho de Pianka (1973). O índice pode variar de 0 

(nenhuma sobreposição) a 1 (sobreposição total). 

O índice de sobreposição de nicho é dado pela 

fórmula: 

𝑶𝒊𝒋 =∑𝑷𝒊𝒋

𝒏

𝒊

⋅ 𝑷𝒊𝒌 ∕ √∑𝑷𝒊𝒋
𝟐

𝒏

𝒊

⋅∑𝑷𝒊𝒌
𝟐

𝒏

𝒊

 

Onde Ojk é a medida sobreposição de nicho entre as 

espécies j e k; Pij é a proporção do recurso i 

consumido pela espécie j; Pik é a proporção do 

recurso i consumido pela espécie; e n é o número 

total de recursos. As análises foram feitas no 

programa R (R Core Team 2018). Utilizamos o 

pacote vegan (Oksanen et al. 2015) para fazer a 

PERMANOVA e o pacote EcosimR para calcular o 

índice de Pianka (Gotelli et al. 2015). 

 

RESULTADOS E DISCUSSÃO 

Em riachos do alto rio Tocantins, a dieta de 

H. heterorhabdus e K. aff. chapadae é composta por 

seis categorias alimentares amplas. Ambas 

espécies consomem preferencialmente 

invertebrados terrestres e aquáticos, 

respectivamente, durante todo o ano (Tabela 3). Os 

invertebrados-terrestres e aquáticos chegam a 

compor mais de 90% da dieta de ambas as 

espécies, esses valores podem sugerir uma alta 

competição entre H. heterorhabdus e K. aff. 

chapadae por esses recursos alimentares. A família 
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Characidae é caracterizada por espécies que 

apresentam plasticidade na utilização dos recursos 

alimentares, assim exploram diversos itens 

alimentares. Essa plasticidade na alimentação pode 

servir de estratégia para minimizar a competição 

(Abelha et al. 2001). 

Tabela 3. Índice de Importância Alimentar (IAi) das seis categorias de itens consumidos por Hyphessobrycon 

heterorhabdus e Knodus aff. chapadae em riachos do alto do rio Tocantins nas estações seca e chuvosa. Siglas: 

DT = detrito; IT = invertebrados terrestres; IA = invertebrados aquáticos; EN = escamas e nadadeiras; AF = 

algas filamentosas; MV = material vegetal; FS = frutos e sementes; e CO = crustáceos. 
 

Estação DT IT IA EN AF MV FS CO 

H. heterorhabdus 
Seca 

- 53,314 42,546 1,106 0,088 1,151 1,792 - 

K. aff. chapadae - 55,293 42,566 0,247 0,058 1,452 0,364 0,016 

H. heterorhabdus 
Chuva 

- 75,217 21,068 - 0,013 3,700 0 - 

K. aff. chapadae 0,771 67,298 21,225 - 1,591 8,238 0,874 - 

Não foram encontradas diferenças 

significativas na composição da dieta entre H. 

heterorhabdus e K. aff. chapadae em nenhuma das 

observações, teste global (i.e., sem considerar os 

períodos hidrológicos) (PERMANOVA; pseudo-F = 

0,60; p = 0,962), teste para estação seca (pseudo-F 

= 0,60, p = 0,918) e para estação chuvosa (pseudo-

F = 0,10, p = 0,974). No geral, as duas espécies 

apresentaram uma alta sobreposição de nicho (Ojk 

= 0,77). A sobreposição do nicho trófico entre H. 

heterorhabdus e K. aff. chapadae é maior no período 

chuvoso (Ojk = 0,83), porém, se mantém alta no 

período de seca (Ojk = 0,73). 

A sobreposição na dimensão trófica do 

nicho entre as H. heterorhabdus e K. aff. chapadae 

indica que elas competem diretamente pelos 

mesmos recursos alimentares disponíveis e se 

mantem durante os períodos hidrológicos. Mesmo 

com alta sobreposição na dieta entre as duas 

espécies, elas coexistem nesses riachos. Como 

observado por Silva & Teresa (2017), essas 

espécies possuem traços funcionais semelhantes. 

Logo, essas espécies funcionalmente semelhantes 

coexistem por particionamento de nicho (Correa & 

Winemiller 2014). Desta maneira, as espécies 

devem divergir em outras dimensões do nicho, 

como a compartimentação do espaço e/ou 

utilização de horários diferentes de forrageio 

(Hutchinson 1959, Silva et al. 2017), a fim de 

diminuir a competição. 

Observamos que H. heterorhabdus e K. aff. 

chapadae possuem abundâncias diferentes entre 

as estações (Figura 2), com K. aff. chapadae 

mantendo as populações mais abundantes durante 

o período chuvoso. A maior similaridade na dieta 

das duas espécies na seca pode indicar uma maior 

competição por alimento neste período, a 

competição interespecífica direta e indireta pode 

afetar a dinâmica populacional. Portanto, espécies 

que têm melhores estratégias de aquisição de 

recursos e de reprodução podem permanecer por 

mais tempo no ambiente. Neste cenário a longo 

prazo pode haver uma exclusão da espécie H. 

heterorhabdus por competição, uma vez que K. aff. 

chapadae apresenta uma densidade populacional 

maior ou podem apresentar divergência na 
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utilização do recurso (Zaret & Rand 1971, Mouchet 

et al. 2013).  

Figura 2. Abundância total das espécies 

Hyphessobrycon heterorhabdus e Knodus aff. 

chapadae para os períodos hidrológicos nos 

riachos do alto rio Tocantins. 

 

CONCLUSÃO 

Considerando-se os resultados obtidos 

neste estudo para as espécies de caracídeos, 

Hyphessobrycon heterorhabdus e Knodus aff. 

chapadae, pode-se inferir que elas coexistem no 

mesmo ambiente, partilhando os recursos 

alimentares, seja em aspectos relativos à dieta ou 

diferenças espaço-temporais da utilização dos 

recursos. Ao longo tempo, devido às forças 

evolutivas e à heterogeneidade do meio, a 

competição por recursos levaria a mudanças em 

sua utilização, e consequente diferenciação do 

nicho trófico, permitindo com que as espécies 

coexistam por adotarem estratégias diferenciadas 

na obtenção de recursos, evitando assim a 

competição. Em outro cenário evolutivo, a 

sobreposição de nicho trófico pode conduzir uma 

extinção local de uma das espécies por exclusão 

competitiva. As informações obtidas podem 

contribuir para preencher lacunas e avançar no 

conhecimento básico sobre essas espécies em 

sistemas aquáticos lóticos. 
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