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RESUMO

Os trabalhos de Lindeman (1942), seguidos pelos trabalhos de Odum (1956, 1957), desperteam o interesse
de ecologos sobre questdes a cerca da produgdo bidtica e do fluxo de energia em sistemas aquaticos. A
ecologia energética ocupa-se fundamentalmente da forma como a energia transita no interior do sistema.
Ao nivel ecossistémico o fluxo de energia desenvolve uma série de reagdes quimicas que podem liberar ou
absorver calor. Essas fun¢des atuam primeiramente ao nivel individual, populacional (Odum & Smalley 1959)
e, posteriormente, ecossistémico (Odum 2001). Odum foi o primeiro a desenvolver uma abordagem para
medir o estado de maturidade do sistema que era atingido quando observado incremento de biomassa. Essa
avaliagdo termodinidmica media o estagio de maturidade dos ecossistemas, ¢ verificava o desempenho de cada
componente, alicer¢ado ao manejo de populagdes naturais. A aplicagdo da teoria de Odum pode ser desenvolvida
com andlises sobre redes troficas que permitem quantificar o estagio de evolucdo de um ecossistema, através
das propriedades emergentes. A auséncia de dados quantitativos (biomassa) englobando todos os organismos
do ecossistema junto com a dificuldade de se encontrar ferramentas para o desenvolvimento desses trabalhos
tem sido uma das principais dificuldades dessas abordagens. A presente revisdo tem como objetivo tracar um
historico da ecologia energética em sistemas aquaticos, enfatizando as principais metodologias utilizadas para
verificar o fluxo de energia nos sistemas ecoldgicos.
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ABSTRACT

ENERGY FLOW IN AQUATIC COMMUNITIES, EMPHASIZING LOTIC SYSTEMS. A series of
studies by Lindeman and Odum attracted scientific attention to the matter of biotic production and energy flow
in aquatic ecosystems. Energy flow ecology fundamentally deals with how energy is transferred in a given
system. The flow of energy generates a series of chemical reactions which may absorb or release heat, and
these heat variations occur at the level of the individual, with subsequent effects over the entire population and
ecosystem. Odum was the first author to develop a thermodynamic method to measure the state of maturity
reached by a given system following biomass increment. This method was used to evaluate the individual
performance of each of the ecosystem’s parts based on the natural processes intrinsic to populations. Odum’s
theory can be further developed by including trophic web analysis, thus allowing assessment of the evolutionary
stage of ecosystems based on emergent properties. The greatest obstacles for such an approach is the lack of
quantitative data (biomass) that would include all organisms of any given ecosystem and the difficulty in
finding useful tools to develop these studies. The objective of the present review is to present an historical
account of the energy flow ecology in aquatic ecosystems, focusing on the main methodologies employed.
Keywords: Energy flow, rivers, fishes, isotopes, trophic webs.
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INTRODUCAO

O interesse sobre a produgdo biodtica ¢ o fluxo
de energia em sistemas aquaticos foi impulsionado,
inicialmente pelos trabalhos de Lindeman (1942) que
abordavam a dindmica tréfica de comunidades e pelos
trabalhos de Odum (1956, 1957) que aprimoraram o
estudo do fluxo de energia em sistemas. Nesse periodo,
os pesquisadores da época foram atraidos pelo tema
e a compreensdo sobre dindmica e funcionamento de
sistemas l6ticos se desenvolveu. Esse periodo, entre
meados de 1950 e inicio da década de 1980, ficou
conhecido como Era da Produgdo Bidtica e do Fluxo
de Energia (Minshall 1988).

A ecologia energética ocupa-se fundamentalmente
da forma como a energia transita no interior do sistema.
Sendo, as relacdes entre produtores e consumidores,
predador e presa, limitadas e regidas pelas mesmas
leis basicas dos sistemas vivos e controladas pelo
fluxo de energia (Odum 1988). Ao nivel ecossistémico
o fluxo de energia desenvolve uma série de reagdes
quimicas que podem liberar ou absorver calor (Odum
2001). Essas fungdes atuam primeiramente ao nivel
individual, populacional (Odum & Smalley 1959) e
posteriormente ecossistémico (Odum 2001). Sendo
relacionadas com a desordem interna (entropia), com
o conteudo de calor (entalpia), com a energia livre
e com o armazenamento de energia dos organismos
(Scott 1965).

Para o termo ecossistema, Odum (1956) descreveu
24 atributos ligados ao fluxo interno, controle de
retroalimentac¢do e crescimentodadiversidade. Dentro
desses atributos, os cinco primeiros representaram a
bioenergética do ecossistema (Odum 2001). Nessa
abordagem, o estado de maturidade do sistema era
atingido quando observado incremento de biomassa,
especialmente de animais de grande porte com altas
taxas de longevidade e¢ aumento na ciclagem dos
detritos através do aumento da complexidade da teia
(Pauly et al. 2000). Essa avaliagdo termodindmica
media o estagio de maturidade dos ecossistemas,
e verificava o desempenho de cada componente,
alicercado ao manejo de populagdes
(Angelini 2002).

A aplicagio da teoria de Odum pode ser

naturais

desenvolvida com andlises sobre redes troficas que
permitem quantificar o estdgio de evolugdo de um
ecossistema, através das propriedades emergentes.

Por esta razdo, houve uma discussio sobre teias
tréficas como sindénimos de ecossistema (Angelini
& Agostinho 2005). As propriedades emergentes
poderiam ser consideradas medidas de avalia¢do dos
estados e amadurecimento do sistema, ja que estas so
“emergiriam” quando as partes do sistema estivessem
interligadas (Christensen 1995, Angelini 2002).
Para se avaliar o ecossistema tomou-se importante
conhecer o sistema como um todo, considerando
todas as suas partes, ligacdes e principalmente
as propriedades emergentes. Intuitivamente isto
foi proposto por Eugene P. Odum (1969) com o
conceito de maturidade, sugerindo que o ecossistema
apresentava um desenvolvimento sucessional que,
em determinado momento, atingiria a maturidade.
Esses estados sucessionais apresentavam uma ordem
cronologica e direcional que poderia ser prevista. O
desenvolvimento atingia seu ponto maximo com a
estabilidade do sistema e com a quantidade maxima
de biomassa e/ou informago. Recentemente, a teoria
do caos tem demonstrado que ndo ¢ tdo simples
predizer estes estados de desenvolvimento, mas as
descrigdes de Odum ainda sdo generalizagdes que
nos direcionam a verificar o desenvolvimento do
sistema (Christensen 1995). Apesar da influéncia e de
algumas criticas as generalizacdes de Odum quanto
a maturidade do ecossistema, poucas interpretagdes
quantitativas emergiram nas ultimas duas décadas
desde suas propostas.

A auséncia de dados quantitativos (biomassa)
englobando todos os organismos do ecossistema
junto com a dificuldade de se encontrar ferramentas
para o desenvolvimento desses trabalhos tem sido
uma das principais dificuldades dessas abordagens.
Houve uma tentativa do “International Biological
Programme” (IBP) de realizar modelagem com
integracdo em niveis troficos, utilizando base de
dados de biomassa e producio de cada nivel tréfico.
Estes dados eram enviados para “modeladores” que
desenvolviam simulagdo com esses bancos (Pauly
et al. 2000). A principal critica a esses modelos foi
o agrupamento em niveis tréficos. Rigler (1975)
criticou o agrupamento, argumentando que a
maioria dos organismos aquaticos se alimentava
simultaneamente em mais de um nivel tréfico. A
solucdo para este problema foi sugerida por Odum
& Heald (1975) através de uma modelagem de
fracionamento de niveis troficos. Atualmente, este
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fracionamento pode ser calculado com base nos
isdtopos estaveis de nitrogénio ou com alguns
modelos que conseguem modelar a onivora através
de um indice baseado na composi¢do da dieta e que
apresentam resultado equivalente ao encontrado
pelas estimativas através dos isotopos (Kline &
Pauly 1998).

Neste contexto, a presente revisdo tem como
objetivo apresentar o histdrico da ecologia energética
em sistemas aquaticos, enfatizando as principais
metodologias utilizadas na investigagdo do fluxo de
energia nos sistemas ecoldgicos.

ENERGIA

A defini¢do de energia surgiu quando um enge-
nheiro francés, N.L. Sadi Carnot publicou os resul-
tados parciais de uma pesquisa com o titulo: “Refle-
x0es sobre poténcia motriz do fogo”, onde estudando
o desempenho de maquinas térmicas, em que descre-
veria a equivaléncia constante entre calor absorvido e
calor cedido pela maquina. Pouco tempo depois J.P.
Joule comunicou seus resultados sobre equivaléncia
térmica do trabalho ou equivaléncia térmica do calor,
afirmando que quando a quantidade de “forga viva” ¢
aparentemente destruida, é produzida uma quantidade
equivalente de calor, ¢ a relacdo permanece valida
para o processo inverso, denominada de Equivaléncia
Térmica do Trabalho ou Equivaléncia Mecanica do
Calor (Baptista 2006).

Posteriormente, a for¢a viva foi batizada com o nome
de energia e a lei de equivaléncia confirmou a interpre-
tagdo de Joule do calor como uma fonte ¢ a energia
térmica, como uma energia de transito (Baptista 2006).
Atualmente, a energia ¢ definida como a capacidade
de realizar trabalho e esta definicdo ¢ extremamente
importante para os sistemas vivos, ja que o desempenho
interno do trabalho € necessario para manutengdo do
organismo vivo (Scott 1965, Wiegert 1968). Todos
os organismos realizam trabalho para viver, tendo a
energia um significado de continuidade e expansio da
vida para o organismo (Wiegert 1968). Por esta razdo,
a energia e as fungdes termodindmicas dos organismos
e dos sistemas vivos sdo temas muito abordados em
trabalhos de fisiologia e ecologia (Scott 1965).

Ha vérias formas reconhecidas de energia, mas as
de maior importancia para os organismos vivos so:
mecanica, quimica, radiante e calorifica. A energia
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mecénica tem duas formas: cinética e potencial.
Energia cinética é medida pela quantidade de trabalho
que é executado para trazer o corpo ao repouso. Energia
potencial é a energia reservada, apenas potencialmente
utilizavel, até sua conversdo na cinética, quando
se torna viavel para produzir trabalho. A energia
quimica ¢é a fonte potencial de energia encontrada no
alimento, a qual, ¢ liberada através do rearranjo do
conjunto de atomos na matéria, que proporcionam
energia mecanica. J4 a energia radiante € a energia
na forma de ondas eletromagnéticas, envolvendo
troca entre energia potencial e energia cinética. Por
ultimo, a energia calorifica resulta do movimento ao
acaso de moléculas. Para os animais, a fonte basica de
energia sdo os vegetais, que agem como uma reserva
de energia potencial, que é convertida em cinética
quando é necessaria para realizar trabalho. Essas
formas de energia mecéanica (potencial e cinética) sdo
geradas através das reagdes combustdo (oxida¢do) do
alimento (Phillipson 1969).

Neste sendito, a primeira lei da termodindmica
afirma que a energia pode transformar-se em trabalho,
calor ou energia potencial de alimentos, conforme a
situacdo, embora nenhuma por¢do dela possa ser
destruida. A segunda lei da termodindmica pode ser
enunciada de diversos modos, incluindo o seguinte:
nenhum processo envolvendo uma transformacéo de
energia ocorrera espontaneamente a menos que haja
uma degradacdo de energia de uma forma concentrada
para uma forma dispersa (Odum 2001).

HISTORICO E APLICAGCAO DA ENERGIAEM
SISTEMAS BIOLOGICOS

Charles Elton (1900-1991) foi o primeiro ecdlogo
a se interessar pela estrutura da comunidade biologica
e descrever sua dindmica. Este pesquisador descreveu
a estrutura das cadeias alimentares, pirAmides de
nameros e surgiu com os primeiros estudos sobre
teias tréficas e fluxo de energia entre os organismos
de uma comunidade bioldgica, desenvolvendo um
importante conceito na ecologia “nicho ecoldgico”
(Kingsland 1991).

Raymond Lindeman (1915-1942), um ec6logo que
teve suas idéias impulsionadas pelos trabalhos de Elton,
desenvolveu as idéias que emergiram no paradigma
da dindmica trofica e estudos sobre fluxo de energia
em cadeias alimentares. Essas idéias que tornaram-se



FLUXO DE ENERGIA EM COMUNIDADES AQUATICAS, COM ENFASE EM ECOSSISTEMAS LOTICOS 629

freqlientes em na Ecologia e surgiram a partir de sua
tese de doutorado. A sintese dessa pesquisa foi publica
em 1942, intitulada por Lindemann como “trophic-
dynamic aspects”. Através de seus estudos de fisiologia
e ecologia de comunidades, esse pesquisador com base
em relagdes nutricionais e troficas conseguiu descrever
importantes padrdes para comunidades em sucessdo
(Kingsland 1991). Outro ecdlogo que influenciou os
conceitos desenvolvidos por Lindemann foi G. Evelyn
Hutchinson que juntamente com A. Wollack em
1940 desenvolveu um trabalho sobre transferéncia de
energia, processos troficos e sucessio.

O conceito de ecossistema também foi abordado
por Lindemann. Esse conceito foi introduzido com
pouco impacto na ecologia por Though Arthur Tansley
em 1935, no entanto apo6s a inclusdo do contexto
de dinamica sucessional, foi fortalecido ¢ pode ser
mais aplicado e utilizado em trabalhos de sucessdo
(Kingsland 1991).

Porém a difusdo do conceito de ecossistema e
0os avangos nos trabalhos envolvendo principios
termodindmicos foram impulsionados pelos irmaos
Howard Odum (1924-2002) e Eugene Odum (1913-
2002), apos a publicagdo do livro ‘Fundamentos
de Ecologia’. Nesse periodo alguns pesquisadores
concentraram suas pesquisas em abordagens ecossis-
témicas, com énfase na termodindmica e na teoria da
informagéo para compreender o fluxo de energia no
ecossistema (Odum & Pinkerton 1955, Patten 1959,
1961, Slobodkin 1960, Wiegeret 1964).

O ponto de partida para a aplicagdo dos modelos
termodinamicos foi a padronizagdo da unidade ener-
gética para determinar as relagdes do fluxo de energia.
Assim, primeiramente, foi discutida a utilizagdo de
medidas de biomassa, j4 que, na quimica utiliza-se
unidade mol. Naabordagem biologica essaunidade ndo
¢ utilizada, pois os organismos vivos sdo compostos
por uma mistura de componentes, sendo impossivel
a distingcdo em unidades mol (Scott 1965). No século
XVIII, foi verificado que a energia potencial poderia
ser medida pela simples multiplicagdo: peso levantado
X altura erguida. No mesmo periodo o calor foi medido
com exatiddo através da relacdo: massa de agua X
elevagdo da temperatura, sendo expressa pela unidade
caloria (cal) ou quilocaloria (Kcal) (Phillipson 1969).
Uma vez que todas as formas de energia podem ser
convertidas em calor, a caloria tornou-se uma unidade
muito utilizada para trabalhos comparativos, prin-

cipalmente de ecologia energética (Phillipson 1969,
Dourado & Benedito-Cecillio 2005).

A quantifica¢do de energia em unidades de calor
pode ser medida através de uma bomba calorimétrica
(Scott 1965, Phillipson 1969), onde o peso conhecido
de uma substancia sofre combustio completa em
um recipiente de metal isolado e, medindo-se a
quantidade de calor produzido no calorimetro de
bomba, o valor calorifico da substancia é calculado
(Scott 1965, Phillipson 1969, Benedito-Cecillio
2005). Outra forma de calcular a energia de um dado
organismo € através da conversdo da biomassa (peso)
em fator energético ou energia equivalente (Scott
1965). Se a composi¢do quimica do organismo ¢
conhecida, essa equivaléncia pode ser obtida a partir
de padronizagdes provenientes de dados de trabalhos
de termodinamica. Este tipo de conversdo tem sido
amplamente difundido (Christensen & Pauly 1992).
No entanto, sabe-se que organismos vivos apresentam
uma composi¢do quimica complexa e que podem
modificar rapidamente em respostas a variaveis
ambientais (Scott 1965, Doria & Adrian, 1997). Por
1sso, medidas diretas através de calorimetros sdo mais
precisas do que medidas de conversdo (Scott 1965).

Asmedidasdebiomassa,aplicadasempropriedades
termodindmicas, foram utilizadas para a verificag@o
do fluxo de energia nos sistemas (Polovina 1984,
Christensen & Pauly 1992). Importantes conceitos
foram desenvolvidos desde os primeiros trabalhos de
Lindeman (1942) e Odum (1969). Trabalhos recentes
(e.g. Wilson & Parkes 1998, Meyer & Poepperl
2004, Angelini & Agostinho 2005) associados a
equagodes de balanceamento de massa ainda seguem
esta abordagem, considerando aspectos relacionados
a visdo ecossistémica e sendo aplicados em projetos
de manejo e conservagdo (Christensen ef al. 2005).
No entanto, com o desenvolvimento de técnicas
de isétopos estaveis, surgiu uma nova abordagem
na determina¢do dos niveis tréficos dentro das
comunidades (Vander-Zanden & Rasmussen 2001),
inovando os trabalhos de fluxo de energia. Essa técnica
vem auxiliando a delinear ¢ melhor compreender a
dindmica tréfica entre os organismos produtores,
consumidores e decompositores nas teias alimentares.
Com base na composicdo isotopica dos tecidos dos
consumidores, tem-se a indicagdo mais precisa do
item assimilado dentre os alimentos consumidos
(Manetta & Benedito-Cecilio 2003).
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ISOTOPOS ESTAVEIS

O termo isétopo, em 1913 por Frederick Soddy
(1877-1956), ¢ definido como sendo atomos do
mesmo elemento com os mesmos numeros de protons,
mas com diferentes nimeros de néutrons, ou seja,
com diferentes nimeros de massa. Ja o principio do
primeiro espectrometro de massa foi visualizado por
Francis William Aston (1877-1945) que estabeleceu
evidéncias de que o conceito de isotopo aplicava-se a
todos os elementos e ndo apenas aos radioativos.

Os elementos ocorrem naturalmente em varias
formas isotdpicas, sendo que algumas sdo instaveis e
por isso sua radioatividade decai com o tempo. Outros
isotopos ndo apresentam diminuigdo radioativa sendo
considerados isdtopos estaveis. Estes isdtopos sdo
utilizados a partir de padronizacdes calculadas com
valores das amostras e de referéncia do ambiente
natural. O is6topo pode apresentar enriquecimento
ou deplecdo, apresentando-se na forma pesada
ou leve. Essas formas tém pequenas diferencas
em propriedades termodinamicas e em relagdo a
quantidade de massa. Essas diferengas termodindmicas
podem levar a distintas taxas de reagdes bioquimicas
e conseqiientemente a diferentes taxas cinédticas de
is6topos pesados e leves em reagdes fisiologicas
resultando em fracionamento, ou mudancga na taxa de
isotopos encontrados em um organismo relativo ao
seu recurso utilizado (Manetta & Benedito-Cecilio
2003). Os isétopos estaveis mais utilizados para este
objetivo sdo carbono (8"°C) e nitrogénio (3'°N). Os
resultados baseiam-se na determinagdo da proporg¢do
CB/2C e PN/“N, respectivamente (Manetta &
Benedito-Cecilio 2003).

Os is6topos estaveis 61°C e 3'°N sdo utilizados em
trabalhos de teias trdficas e fluxo de energia (Vanden-
Zanden & Rasmussen 2001). A composi¢ao isotopica
de carbono nos tecidos animais apresenta um enri-
quecimento por nivel tréfico de aproximadamente
1%o, evidenciado pelo valor isotdpico do carbono no
animal em relag¢do ao valor isotopico do carbono na
dieta. Além disso, a transferéncia da assinatura isoto-
pica de carbono ao longo da teia trofica é conservativa
podendo ser utilizada para tracar o fluxo de energia
em sistemas onde existem varios tipos de alimentos
com diferencas nos valores de 1*C (Manetta & Bene-
dito-Cecilio 2003). Ja o isétopo estavel do nitrogénio
(6°N) ¢ utilizado para determinar o nivel trofico a que
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uma determinada espécie pertence. Esse isotopo tem
um padrio de fracionamento em que ocorre enrique-
cimento de 3%o a medida em que se aumenta o nivel
trofico (DeNiro & Epstein 1981, Minigawa & Wada
1984, Manetta & Benedito-Cecilio 2003). Desta
forma, o is6topo do carbono € utilizado para distinguir
as fontes de energia terrestre, aquatica ou marinha.
Enquanto o is6topo do nitrogénio ¢ utilizado para a
determinacdo do nivel tréfico na teia alimentar.

Apds 30 anos da aplicagdo de isotopos estaveis
como ferramenta em trabalhos de ecologia, ja ha um
consenso da comunidade cientifica sobre a utilidade de
sua aplicac@o como bons tragadores naturais do fluxo
de energia em teias troficas de ecossistemas aquaticos
(Michener & Shell 1994). Os primeiros trabalhos
relacionando a composig¢éo isotdpica de carbono em
animais com a dieta foram desenvolvidos por Haines
(1976), DeNiro & Epstein (1978), Fry et al. (1978),
Haines & Montague (1979), Teeri & Schoeller (1979),
Rau (1980), Rau & Andersen (1981), Fry & Arnold
(1982), Tieszen et al. (1983), Checkley & Entzeroth
(1985), Peterson & Fry (1987) que verificaram que
o enriquecimento da dieta em carbono era refletido
em 1%o. Atualmente, sabe-se que este pode variar de
0.5-1%0 (Michener & Shell 1994).

Contrastando com o carbono, inicialmente menos
trabalhos foram destinados a verificar rela¢do entre
0 nitrogénio, os organismos e sua dieta (Gaebler et
al. 1966, Steele & Daniel 1978, Rau 1981, DeNiro &
Epstein 1981, Checkley & Entzeroth 1985, Peterson
& Fry 1987). No entanto, eles foram de suma
importancia para comprovar o enriquecimento deste
isétopo de acordo com o aumento do nivel tréfico.

Na América do Sul, as pesquisas realizadas com
analises de isdtopos tém criado controvérsias, ao
indicar que as microalgas sdo as fontes predominantes
de energia para muitos organismos em riachos
(Moulton 2006). Hamilton et a/ (1992) observaram
esse padrio para os invertebrados e peixes da varzea do
rio Orinoco. Na bacia do Parana também foi verificado
que as plantas C, responsaveis por grande parte do
detrito disponivel na planicie de inundagdo, ndo
apresentaram grande importancia na dieta de peixes
detritivoros (Vaz et al. 1999). Enquanto Lopes et al.
(2007) encontraram variabilidade quanto ao carbono
utilizado por Prochilodus lineatus em diferentes
ambientes do mesmo ecossistema, Benedito-Cecilio
et al. (2004) registraram para espécies da Amazonia
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predominancia de C,, podendo ser proveniente das
algas ou da vegetagdo riparia. Pereira et al. (2007),
por outro lado, apontam variacdes na abundancia
de C, e C, na dieta de Leporinus friderici, assim
como Manetta et al. (2003), que também verificaram
predominéncia de C, na dieta dos peixes do Rio Baia,
planicie de inundag¢fo do alto rio Parana..

Em um lago do Pantanal, mudangas isotdpicas, de
acordo com o gradiente sazonal, foram verificadas
para espécies de peixes, como Brycon microlepsis,
que apresentou variagdes de 13 até 30 % do carbono
de plantas C, durante a cheia (Wantzen et al. 2002).
Na regido amazobnica, plantas C, tiveram grande
contribuigdo para a dieta das larvas de peixe, enquanto
as C, foram predominantes na dieta dos adultos (Leite
et al. 2002). Benedito-Cecilio et al. (2000), por sua
vez, verificaram variagdes na contribui¢cdo das fontes
em fun¢do do pulso de inundagéo. No caso das espécies
de peixes detritivoras, foi surpreendente o fato de
fitoplancton e COP serem suas principais fontes de
energia (Araujo-Lima ef al. 1986). Posteriormente,
outros trabalhos da regido amazénica demonstraram
0 mesmo padrdo da importancia do carbono C, para o
sistema (Benedito-Cecilio & Araujo-Lima. 2002).

PARADOXO SOBRE A ORIGEM DA ENERGIA
NOS SISTEMAS LOTICOS

Os ecossistemas sdo dependentes de duas fontes de
energia: a radiagdo solar fixada, através da fotossintese
e da matéria organica proveniente de fontes aldctones
(Fisher & Likens 1973, Vannote et al 1980). Essas
diferentes fontes de energia atuam de forma que, ao
longo do gradiente, as taxas de produg@o/respiragdo
se intercalem, sendo os trechos superior e inferior
heterotroficos, € o trecho médio, autotrofico (Vannote
et al. 1980). O conceito do Rio Continuo proposto por
Vannote et al. (1980) esta sendo contestado pelo modelo
(River Productivity Model), modelo de produtividades
de rios, que implica na entrada de energia nos rios de
quarta ordem, através das algas. Esse modelo discute o
seguinte paradoxo: Como pode abiomassa animal dentro
da teia trofica dos rios ser abastecida pela produgéo
primadria autotrdfica se o ecossistema como um todo ¢
heterotrofico? (Thorp & Delong 1994, 2002).

A utilizacdo de isétopos estaveis para medir fluxo
de energia trouxe esse paradoxo para a ecologia de
riachos, pois, embora a entrada de biomassa al6ctone

no sistema seja grande (e.g. Minshall 1967, Cummins
1974, Vannote et al/ 1980, Rounick & Winterbourn
1986, Wallace ef al. 1997, Moulton 2006), o carbono
proveniente da serrapilheira ¢ menos assimilado do
que o carbono proveniente das algas (Thorp & Delong
2002, Moulton 2006), devido a uma diferenciag¢do na
taxa de assimilagdo entre os dois tipos de carbono
(Gaedke et al 1996).

Os primeiros trabalhos relacionando a origem do
carbono (autdctone ou aldctone) em riachos foram
desenvolvidos por Rounick et al. (1982), Winterbourn
et al. (1984) e Rounick & Winterbourn (1986) na Nova
Zelandia. Esses autores verificaram que, para o riacho
florestado, o aporte de carbono aloctone era mais
representativo, enquantonoriacho desmatado o aporte de
carbono autdctone era mais importante. Nesse trabalho,
os autores comentaram que as analises com is6topos
de carbono poderiam ndo apenas indicar as fontes de
alimenta¢do dos organismos, mas novos caminhos de
ciclagem de carbono associados a microflora. Pois baixa
deplegdo de 6'°C encontrada nos invertebrados poderia
ser explicada pela presenca de microorganismos que
se utilizariam desta via. Posteriormente, Rosenfeld &
Roff (1992) corroboraram esta relagdo em um riacho
do Canadé, mas recomendaram complementagdes de
analises de conteudo estomacal e analises com carbono
estavel ao longo do ano para avaliar a consisténcia do
padrio encontrado.

Moulton (2006), ao tratar da predominancia das
algas na assinatura isotdpica em teias troficas de riachos
citou uma série de trabalhos que corroboram o modelo
RPM (River Productivity Model). Corroborando estes
trabalhos Brito et al. (2006) em um corrego da Ilha
Grande (RJ), demonstrou que apesar da biomassa
aléctone ser maior do que a de perifiton (algas), a teia
tréfica do riacho foi baseada em microalgas ao contrario
do evidenciado por andlises de contetido estomacal das
espécies deste mesmo riacho (Rezende & Mazzoni
2005, Moulton 2006). Segundo Brito et al. (2006) uma
hipdtese para explicar este padrido seria a de que nos
riachos tropicais a produgio das algas seria mantida
mesmo em ambientes sombreados, contrastando com as
regides temperadas (Mosisch et al. 2001, Finlay 2001).

Em variados tipos de sistema na regido neotropical
estudos vém demonstrando grande importancia das
microalgas como fonte de energia para o sistema
aquatico (e.g. Araujo-Lima 1986, Hamilton ez al. 1992,
Vaz et al. 1999, Wantzen et al. 2002, Forsberg et al.
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1993, Benedito-Cecilio et al. 2000, Waichman 1996,
Salas & Dudgeon 2001, Leite et al. 2002, Benedito-
Cecilio & Araujo-Lima 2002, March & Pringle 2003,
Benedito-Cecilio et al. 2004, Mantel et al. 2004, Brito
etal. 2006). No entanto, os estudos nesta area ainda sdo
insuficientes, sendo necessarios mais estudos de caso,
tanto descritivos como experimentais, envolvendo
analises de isdtopos para corroborar o modelo proposto
por Thorp & Delong (1994, 2002).

ALOCACAO DE ENERGIA EM PEIXES

A alocag@o de energia tem inicio com a ingestio
do alimento e termina com a deposi¢do de diversas
substancias no corpo do organismo, as quais serfo
refletidas no crescimento, somatico ou reprodutivo.
Diversas varidveis bioticas e abidticas atuam sobre
o processo final, alterando-o direta ou indiretamente
(Pedersen & Hislop 2001, Dourado & Benedito-
Cecillio 2005). A atuagdo de algumas variaveis
abidticas se distingue em relacdo aos aspectos
regionais, como variacdo da temperatura, fotoperiodo
e sazonalidade (Wootton 1990, Lowe-McConnel
1999). Por exemplo, devido a pouca variagdo na
temperatura da agua, espécies de clima tropical
canalizam sua energia em um crescimento mais rapido
e eficiente (Pandian & Vivekanandan 1985).

A variag@o sazonal na densidade de energia em
peixes estd geralmente associada com os ciclos
reprodutivos e alimentares (Hislop ef al. 1991, Encina
& Granado-Lorencio 1997). No entanto, devido a
dificuldade de se trabalhar com densidade energética
em peixes, poucos trabalhos demonstram esta relagio
(e.g., Benedito-Cecilio & Morimoto 2002, Vismara et
al. 2004, Santos et al. 2006, Monteiro et al. 2007).

Segundo Pedersen & Hislop (2001), o tamanho do
peixe ndo apresenta relacéo positiva com a quantidade
de energia, no entanto, o peso seco apresenta esta
relacdo, sendo uma medida energética mais adequada.
Porém, o peso seco pode apresentar limitagdes, visto
que, segundo Doria & Andrian (1997) o contetdo
calorico do tecido reprodutivo pode variar durante
o desenvolvimento do peixe. Considerando apenas
0 peso seco, as diferencas entre os tipos de tecido
e variagdes na energia alocada durante o estadio de
desenvolvimento sdo ignoradas. Por isso, pardmetros
somaticos como fator de condi¢do e indice gonado-
somatico, que demonstram forte relagdo com o
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contetido energético sdo mais indicados em estudos
sobre energia em peixes (e.g Doria & Andrian 1997,
Encina & Granado-Lorencio 1997).

O estoque de energia também pode variar de
acordo com o comportamento do peixe. No caso de
migradores, o estoque de energia esta muito associado
a dieta pois eles estocam energia para grandes periodos
migratorios (Saldafia & Venables 1983), tendo no
final da migracdo um estoque energético muito
baixo. No caso de migradores, ha um investimento
em estoque energético antes da migracdo, sendo este
investimento estocado principalmente em gordura
que, posteriormente, serd convertida em tecido
reprodutivo. E importante ressaltar que a quantidade
e a qualidade do alimento disponivel ird alterar a
entrada de energia no organismo, e conseqiientemente,
o processo de alocacdo energético (Adams et al. 1982,
Pandian & Vivekanandan 1985).

Na formagdo de teias de fluxo de energia é
importante considerar as variabilidades energéticas
associadas a cada compartimento. Essa variabilidade
¢ fundamental ao entendimento do fluxo de energia ao
longo da cadeia (Dourado & Benedito-Cecillio 2005).
Desta forma, as variagdes de alocagdo de energia em
peixes citadas anteriormente serfo extremamente
importantes para o entendimento da dindmica
energética do sistema. Em relag@o as unidades de
energia para a formac@o da teia, a densidade caldrica é
uma das mais indicadas, devendo ser mensurada para
os diferentes integrantes das teias alimentares, visto
que variagdes nas mensura¢des poderdo influenciar
significativamente os calculos do modelo de consumo,
producdo e eficiéncia de conversdo (Winberg 1971,
Economidis ef al. 1981).

Os estudos de bioenergética tiveram inicio no final
da década de 40 (Jobling 1994), sendo a maioria dos
trabalhos voltada para os peixes (e.g. Mann 1965,
Dorian & Adrian 1997, Arrhenius 1998, Andersen
1998, Pedersen 2000, Pedersen & Hislop 2001,
Benedito-Cecilio & Morimoto 2002). No Brasil,
sdo poucos os trabalhos existentes com energética
de peixes, sendo os primeiros relativos a espécies
marinhas (Soares 1990, Ngan 1993). Para ambientes
de agua doce o nimero de trabalhos ¢ maior, sendo
a maioria na bacia do Parana (Doria & Adrian 1997,
Penczak et al. 1999, Benedito-Cecilio & Morimoto
2002 Vismara et al. 2004, Santos et al. 2006, Monteiro
et al. 2007).
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ALOCACAO DE ENERGIA POR INVERTE-
BRADOS AQUATICOS

Para os invertebrados aquaticos, as maiores varia-
¢des no conteido calodrico estdo relacionadas com
sazonalidade (variagdo de temperatura) ¢ com a dispo-
nibilidade de alimento do que entre as classes dos orga-
nismos, como por exemplo, moluscos, insetos e crusta-
ceos (Griffiths 1977, Vannote 1978, Grafius & Anderson
1979). Um outro aspecto importante a ser considerado é
o ciclo de vida que envolve diferentes estadios de desen-
volvimento: larva, ninfas, pupas e adultos (Borror &
Delong 2005). O estoque energético para estes estadios
pode apresentar diferenciaco, visto que ha uma maior
alocagdo de energia antecedendo os estadios como os
de pupa, onde o organismo ndo se alimenta. Devido a
estas variagdes, as relagdes entre tamanho corpdreo e
densidade energética ndo apresentam o mesmo padrao
para adultos e larvas (Griffiths 1977).

Para insetos como Ephemeroptera, Trichoptera e
Diptera foi observado que ocorre aumento do metabo-
lismo e investimento em crescimento em altas tempe-
raturas, € com a diminui¢do da temperatura ocorre uma
reducdo no metabolismo, de forma que os individuos
maiores (com menor taxa de metabolismo) sdo positiva-
mente selecionados (Vannote 1978, Grafius & Anderson
1979). Estas variag¢des direcionam o investimento ener-
gético dos organismos de acordo com as condigdes
ambientais (Vannote 1978, Grafius & Anderson 1979).

Assim como para os peixes, as variagdes na alocagio
de energia dos invertebrados aquaticos estdo relaciona-
das com aspectos sazonais, comportamentais € com 0
ciclo de vida dos organismos. Estas variagdes energé-
ticas sdo refletidas no compartimento da teia composto
por estes organismos, sendo importante considerar os
aspectos anteriormente citados (Winberg 1971). Desta
forma, em trabalhos com fluxo de energia o ideal € que
os dados calorimétricos sejam extraidos do ambiente
natural. Tabelas de conversdo e relagdes com biomassa
(peso) podem ser utilizadas com cautela, visto que o con-
tetido caldrico pode variar com o estadio de vida, sexo,
idade, estacdo do ano e dieta dos organismos (Golley
1961, Cummins & Wuycheck 1971, Griffiths 1977).

TEIAS TROFICAS

Em ambientes l6ticos encontramos dois tipos
de teias descritas (i) de conectividade também

chamada de topoldgicas ou bindria que considera
apenas a presenca e auséncia das ligagdes troficas (ii)
quantitativas, ou de fluxo de energia que consideram
a importancia relativa dos componentes consumidos
pelas espécies (Townsend et al 1998). Para a
constru¢do de teias quantitativas, sdo necessarias
informacdes sobre taxas de produgdo e composi¢do
da dieta dos organismos envolvidos (Christen & Pauly
1992, Teng & McCann 2004). Pela sua simplicidade,
as topoldgicas sdo consideradas insuficientes para
descrever a dindmica da teia, sendo as de fluxo de
energia mais indicada para verificar questdes sobre a
estabilidade e dindmica (Teng & McCann 2004).

As teias quantitativas de fluxo de energia trabalham
com distintas unidades de biomassa como: peso imido,
peso seco, volume e densidade caldrica (Christensen
et al. 2005). A partir da quantifica¢do destes dados ¢
possivel se trabalhar com sistemas balanceados com
equacdes de balanceamento de massa (Santana-Porto
& Adrian 2006).

A metodologia convencional para analisar teias
quantitativas ¢ baseada em resultados quantitativos
da dieta, que podem apresentar problemas devido
a taxa de digestdo das presas, e dificuldades na
identificagdo de itens amorfos como algas e detritos.
Além disso, dados de dieta representam fotografias
instantaneas da dieta do organismo. A composi¢éo da
dieta raramente considera a assimilagdo das presas,
menosprezando presas raras (Elton 1927). Mesmo
analises intensivas da dieta podem ser inadequadas
para determinar a energia e o fluxo através das teias
porque a composi¢do da dieta raramente considera a
assimilacdo das presas, podendo menosprezar presas
raras (Schindler & Lubetkin 2004). Por isso, a técnica
dos isotopos estaveis ¢ indicada, para descrever o
fluxo de energia no sistema.

No entanto, os trabalhos com teias descritivas foram
imprescindiveis para o desenvolvimento da teoria
de teias troficas (Pimm 1982). Essa teoria comegou
a ser aprimorada com Paine (1966) e May (1972).
Segundo Winemiller (1990), apesar de algumas
generalizagdes propostas por May (1972) terem
sido falseadas, elas estimularam o desenvolvimento
dessa area da ecologia, com isso, surgiram varios
trabalhos posteriores (e.g. DeAngelis et al 1980,
Cohen 1977, 1978), Pimm (1980, 1982), Yodzis
(1981). Na década de 90, Polis (1991) trabalhou em
uma teia com 2.000 espécies, que derrubou varias das
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generalizagdes propostas anteriormente como o limite
de complexidade teia, a onivoria como elemento
gerador de instabilidade na teia ou comprimento
maximo de cadeias na teia como sendo de cinco niveis
troficos. Nesse periodo foram descritas diversas teias
para ambientes 16ticos (e.g. Winemiller 1990, Brett &
Goldman 1997, Townsend et al. 1998, Winemiller &
Jepsen 1998, Aioki & Mizushima 2001, Finlay 2001,
Power & Dietrich 2002, Aoiki 2003, Motta & Uieda
2005) muitas corroborando os questionamentos de
Polis (1991), principalmente em relagdo a onivoria.
No caso dos riachos, ¢ importante ressaltar que a
maioria das teias elucidadas destacam a importancia
da matéria aloctone para o sistema (Polis & Hurd
1996, Nakano et al. 1999, Nakano & Murakami 2001,
Kawaguchi & Nakano 2001, Kawaguchi et al. 2003),
inclusive enfatizando a importancia da preservagio da
vegetagdo marginal (Power & Dietrich 2002). Além
da importancia da vegetacdo marginal, a producdo
primaria também se destaca como reguladora das
teias de riachos. Efeitos relacionados a sazonalidade
destacando a importancia da variag@o seca e chuvosa
foram descritos recentemente por (Power et al. 2008)
enfatizando a importancia das algas e dependéncia
de um predador especifico para o consumo de
determinadas algas.

Além das teias descritivas e de fluxo de energia,
muitos experimentos para verificar processos ¢ inte-
racdes entre os organismos de riachos vém sendo
realizados. Dentre os objetivos desses trabalhos se
destacam a observagdo de cascatas troficas, identifi-
cacdo de espécies-chave e efeitos indiretos. Na regido
neotropical, esses experimentos comprovaram efeitos
diretos e indiretos da remog¢do do sedimento (Flecker
1996, Pringle 1996, Power 1997, Pringle & Hamazaki
1998) ou efeitos de cascata tréfica no sistema (Pringle
& Blake 1994, Bentead ef al. 1999). Existem trabalhos
semelhantes aplicados a riachos de Mata Atlantica
(e.g. Silveira & Moulton 2000, Motta & Uieda 2002,
Moulton et al. 2004, Souza et al. 2007). Alguns resul-
tados como os de Silveira & Moulton (2000) contra-
riam a teoria proposta por Pimm (1982), demonstrando
cascata trofica decorrendo da exclusdo de um onivoro.

A discussio sobre teias troficas ainda é atual,
principalmente para a regido neotropical, onde
ndo ¢ grande o numero de trabalhos e alguns dos
trabalhos realizados tém falseado as generalizacdes
anteriores (e.g. Winemiller 1990, Silveira & Moulton
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2000, Motta & Uieda 2005). Como ja apresentado
anteriormente, as técnicas de is6topos para descri¢io
de fluxo de energia (6'°C) ou verificagdo de niveis
troficos (6'°N) tem trazido inovagdes principalmente
em relagdo ao fluxo do carbono, redirecionando os
trabalhos recentes da area.

CONSIDRECAO FINAIS

A modelagem bioenergética tem se tornado
uma poderosa ferramenta em estudos de Ecologia
Energética, apresentando abordagens que podem ser
aplicadas a nivel populacional ou ecossistémico.

Em nivel populacional os trabalhos de alocacéo de
energia em peixes podem ser aplicados na aqiiicultura
e no manejo das espécies nativas, visto que esses
estudos tém dentre seus objetivos verificar: (i) taxas
de estocagem (ii) taxas de crescimento (iii) relagdes
entre o consumo e crescimento (iv) taxas de conversao
de alimento.

Os isdtopos estaveis podem ser aplicados em
nivel populacional ou ecossistémico, através da
determinagdo do fluxo de energia pelo 6"*C ou da
posigdo trofica pelo 6°N. Muitos trabalhos vém sendo
desenvolvidos nessa area e novas perguntas acerca
da origem do carbono incorporado em teias troficas
de rios estdo surgindo. Novos estudos de caso sio
necessarios para verificar estes padrdes, no entanto,
¢ importante ressaltar que apesar de ser discutida
que a maior fonte de energia seja proveniente das
microalgas, a vegetagdo riparia é imprescindivel para
o funcionamento do sistema.

Desta forma, a intensificagdo de estudos sobre
fluxo de energia e alocacdo de energia por espécies
aquaticas no Brasil € imprescindivel, seja para o
manejo de espécies de interesse econdmico, seja para
a conservacdo de sistemas aquaticos.
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