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ALGUNS METODOS E ESTUDOS EM ECOMORFOLOGIA
DE PEIXES DE RIACHOS.
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Resumo

A ecomorfologia é o ramo que procura as relagdes entre a morfologia (i.e., fendtipo)
e aspectos ecoldgicos (i.e., variagiio no uso de recursos) entre individuos, populagdes, guildas e
comunidades. Estudos nesta drea procuram identificar como organismos sdio construidos e as
conseqiiéncias evolutivas do design desenvolvido. As principais abordagens sdo a funcional, a de
performance ¢ a de uso de recursos. Em qualquer nivel de abordagem, a utilizagfio de ferramentas
histéricas € importante no sentido de determinar o papel de novidades evolutivas na adaptagfio e na
diversificagiio de grupos bioldgicos. No presente capitulo, sfic apresentadas técnicas para a detecgio
de processos de convergéncia ou divergéncia entre espécies e comunidades de peixes de riachos. Em
adicfio, sdo apresentados estudos de caso que aplicam estas técnicas.

Abstract
Some methods and studies in stream fish ecomorphology

Ecomorphology is the branch that scarches for the relations between morphology
(i.e., phenotype) and ecological aspects (i.e., resource use) among individuals, populations,
guilds and communities. Studies in this area attempt to identify how organisms are built and the
evolutionary consequences of the evolved design. The main approaches are related to functional,
performance and resource use characteristics. In any level, the use of historical tools is important
in order to verify the role of evolutionary novelties to adaptation and to the diversification of
biological groups. In this chapter, methods to detect convergence and divergence processes
between species and communities are presented. In addition, some case studies on the use of
these techniques are presented as well.



210 Peres - Neto

Introdugao

O que vem a ser ecomoifologia?

Entre as questdes mais antigas em biologia evolutiva, € entre as mais im-
portantes, estdo aquelas relacionadas & origem das adapta¢des dos organismos ao
seu meio ambiente, que, cm oufras palavras, resume-se 4 seguinte questdo: como
uma espécie adquiriu seu repertdrio de caracteres comportamentais e ecologicos?
De um modo geral, aceita-se que este repertorio evolutivo representa a interagéo
entre gendtipo, fendtipo e meio ambiente, e que as adaptagdes locais determinam o
modo de operago de um organismo (i.e., performance).

A ecologia morfolégica, ou ecomorfologia, € o ramo da ecologia que procu-
ra as relagdes existentes entre a morfologia (i.c., fendtipo) e aspectos ecolégicos
(i.e., varia¢do no uso de recursos) entre individuos, populagdes, guildas e comuni-
dades. Estudos nesta drea procuram identificar como organismos sio construidos
e as conseqiiéncias evolutivas do design adquirido, sendo possiveis (rés tipos de
abordagem (Reilly & Wainwright, 1994): (1) funcional, que procura os principios
fisicos que atuam na funcionalidade de um determinado design morfoldgico;
(2) performance ou uso potencial de recursos (i.e., nicho fundamental), que identi-
fica a amplitude mdxima de recursos (e.g., alimento, uso de habitat) que um design
morfoldgico pode utilizar. Estudos deste tipo normalmente sdo realizados em labo-
ratério, ou em testes de campo sob condi¢bes controladas; (3) uso de recursos
(i.e., nicho realizado).

Estudos nos primeiros dois niveis podem gerar parte da informag@o neces-
sdria quanto a aspectos importantes para o design evolutivo de fendtipos; entretan-
to, a utilizagfio de um design morfoldgico pode ser restrito por relagdes complexas
com seu meio ambiente. Assim, o dltimo nivel procura medir a performance real
ou o uso de recursos em condicdes naturais. Em qualquer nivel, a aplicacdo de
ferramentas de interpretaciio histérica pode ser importante no sentido de determi-
nar o papel de novidades evolutivas na adaptac@o e na diversifica¢fio de grupos
biolégicos.

Os trés niveis procuram, no fundo, a chave de ligagfo entre forma e apti-
ddo; no entanto, a complexidade técnica envolvida em cada etapa restringe a maio-
ria dos estudos a apenas uma delas. No presente capitulo, serfio descritas algumas
técnicas utilizadas em estudos que envolvem aspectos ecolégicos e filogenéticos
de peixes de riachos. Em adi¢fo, serdo apresentados alguns exemplos de aplica-
¢Bes. Assim serd reunido um conjunto de conhecimentos introdutérios necessdrio
ao estudo de aspectos ecomorfoldgicos. Entretanto, serfio apenas apresentadas téc-
nicas e estudos comparativos para a detec¢@o de processos de convergéncia ou
divergéncia entre espécies ¢ comunidades. Nio serdo mostrados procedimentos
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gerais ¢im todos 0s campos como anatomia funcional, determinagio da importincia
evolutiva de caracteres morfolégicos e processos ontogenéticos. Apesar de in-
completo, o enfoque comparativo apresentado € utilizado por muitos estudos
ecomorfolégicos desenvolvidos na atualidade (e.g., Wikramanayke, 1990; Winemiller,
1991; Fugi & Hahn, 1991; Douglas & Matthews, 1992; Schiuter, 1995; Wood & Bain,
1995; Winemiller er al.,1995; Ambruster & Page, 1996). Neste cendrio, espera-se
gerar perspectivas aplicdveis ao estudo de peixes de riachos brasileiros.

Adaptagdo e ecomorfologia

O conceito mais importante para a compreensdo da relagdo entre aspectos
morfoldgicos e ecoldgicos ¢ o conceito de adaptagio. Uma adaptacio € qualquer
estrutura desenvolvida diretamente por selecfio natural, em que se observa um au-
mento de aptiddo devido a relagdo funcional existente entre a estrutura em questao
e o ambiente no qual o organismo habita (Eldredge, 1989). Esta no¢do determina
que adaptacbes podem ser detectadas relacionando-se as caracteristicas de um
organismo e varidveis ambientais.

Os diferentes tipos de estudos de processos de adaptagdo podem ser discri-
minados contrastando-se as caracteristicas estudadas com a proximidade filogenética
das espécies envolvidas (Brooks & McLennan, 1994). Estudos que procuram
correlacionar aspectos semelhantes de espécies préximas ou aspectos distintos em
espéceies nfo relacionadas niio apresentam interesse. Caracteristicas adaptativas sdo
aquelas em que ocorrem processos de convergéncias entre grupos distintos ou di-
vergéncias dentro de um grupo. Deste modo, as adapta¢des surgem como uma no-
vidade evolutiva para uma espécie ou um grupo de espécies, exigindo um conheci-
mento minimo da relacdo filogenética entre os grupos estudados para verificar a
legitimidade desta novidade.

Brooks & McLennan (1994) apontam alguns pressupostos que esta no¢do
apresenta: (1) se duas ou mais espécies possuem caracteristicas semelhantes, estas
sdo conseqiiéncias de pressdes scletivas comuns; e que se estas espécies ndo habi-
tam ambientes semelhantes, no passado o fizeram; (2) se duas ou mais espécies
possuem caracteristicas diferentes, estas surgiram como respostas adaptativas dife-
renciadas a pressdes seletivas também diferenciadas; entretanto, se estas espécies
vivem em ambientes semelhantes hoje, implica que ou estas espécies viveram em
ambientes distintos no passado, ou as caracterfsticas ambientais foram mal deter-
minadas no sentido de demonstrar as diferengas existentes.

Validagdo de caracteristicas adaptativas

Nem toda novidade evolutiva, mesmo sob andlise filogenética, pode ser
considerada adaptativa. Inferéncias ecomorfolégicas exigem relagdes consistentes
entre a perlormance de um individuo, ou um grupo de individuos, e suas caracteris-
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ticas morfoldgicas. Performance serd definida aqui como a habilidade de um orga-
nismo em realizar um determinado processo comportamental ou ccolégico
(Wainwright, 1994). Segundo Ricklefs & Miles (1994), a validagio de inferéncias
ecomorfoldgicas vem sendo realizada de duas formas: (1) inferéncia direta, através
da correlacdo entre aspectos ccoldgicos e mortoldgicos; (2) inferéneia indireta,
através da detecgfio de processos de convergéncia de padrdes ccomorfoldgicos em
assembléias de espécies.

Inferéncia direta. Nesta abordagem sflo contrastadas caracterfsticas de performance
com medidas morfolégicas, ou muitas vezes fisiolégicas, na tentativa de detectar
padrdes consistentes. Aqui serdo denominados como padrdes consistentes ape-
nas dois casos: (1) aqueles em que espécies proximas filogeneticamente apresen-
tam variagdes morfolégicas que resultam em diferencas de performance (i.e., diver-
géncia); (2) aqueles em que espécies distintas tilogeneticamente apresentam seme-
lhangas morfolégicas que sio refletidas em similaridades de performance (i.c., con-
vergéncia). Ecomorfologia pode ser entendida como a correlagao entre morfologia
e ecologia; sendo assim, espécies que apresentam caracteristicas semelhantes de-
vido a compartitharem um ancestral em comum, ndo representam pontos indepen-
dentes para andlises estatfsticas (Clutton-Brock & Harvey, 1984; Felsenstein, 1985);
a influéncia filogenética destas correlacSes deve ser removida. Serdo discutidos
alguns pontos neste sentido, mais a frente. Entretanto, como serd visto, a maioria
dos estudos ndo apresenta este procedimento.

Inferéncia indireta. Esta abordagem sugere que comunidades de diferentes re-
gides, mas vivendo em habitats semelhantes (e.g., savana tropical nas Américas do
Norte, Central e do Sul), devem convergir em estrutura (Schluter & Ricklefs, 1993).
De modo geral, estudos nesta drea nfio realizam nenhum tipo de correlagdo entre
morlologiae ecologia. Em adi¢o, apresentam o aspecto conveniente de que comu-
nidades muito distantes geograficamente devem ter histérias evolutivas (i.e.,
filogenéticas) diferentes. Assim, em muitos casos, dependendo do grau de paren-
tesco entre as comunidades em questiio, ndo existe necessidade de corre¢des
filogenéticas.

Medidas morfométricas

Virios estudos vém demonstrando a importincia da morfologia de peixes
como caracteristica de processos evolutivos (ver Peres-Ncto, 19954). Aspectos
descritivos da morfologia externa de peixes podem ser encontrados em diversas
referéncias jd bastante reconhecidas como Lagler et al.(1977), Moyle & Cech (1981)
€ Strauss & Bond (1990). Deste modo, neste capilulo, ndo serfio apresentados
aspectos anatémicos de peixes.
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A escolha de estruturas anatdmicas para andlises ecomorfoldgicas nédo
deve ser decidida pela sua importancia taxondmica, mas pelo reconhecimento dos
aspectos funcionais inerentes a um conjunto de caracteres. Winemiller (1991), por
exemplo, critica o uso de trelicas morfométricas (Strauss & Bookstein, 1982) basea-
das em pontos homdélogos. Este autor advoga que o uso deste método dificulta
muito a detecciio de padrdes morfométricos gerais que diferenciem ecologicamente
as espécies em estudo.

Diversos caracteres possuem interpretagdes funcionais descritas na litera-
tura. Entrctanto, estas interpretacdes vém sendo realizadas, na maioria dos casos,
por suposic¢des, e raros sio 0s casos de comprovagio experimental da rela¢lio entre
morfologia e aspectos ecoldgicos como comportamento alimentar, uso de hdbitate
hidrodinamica (Gatz, 1979a; Strauss, 1987). Referéncias muito utilizadas na inter-
pretagiio ccoldgica de caracteristicas morfoldgicas em peixes séo Nikolskii (1933) e
Gatz (1979a). Algumas releréncias adicionais importantes incluem Wikramanayake
(1990) e Casatti (1996).

Outro aspecto importante, fonte de muita discusséo na literatura, sdo as
transformagdes realizadas nos dados originais para a utilizagio de ferramentas esta-
tisticas (ver Bookstein er al., 1985). A principal delas € a utilizagdo de propor¢des
morfométricas baseadas em medidas como, por exemplo, o comprimento do corpo
ou da cabega. Apesar destas propor¢des apresentarem interpretacdes bastante
[6gicas (Tabela 1), diversos autores vém demonstrando que os problemas cstatfsti-
cos inerentes sdo muito graves (Atchley & Anderson, 1978; Daly, 1985; Jackson &
Somers, 1991; Peres-Neto, 1995b; Jackson, no prelo).

O principal problema quanto ao uso de proporgdes em andlises
morfométricas sio as correlacdes espurias. Qualquer par de varidveis independen-
tes, tornam-se correlacionadas quando divididas por uma terceira variavel também
nfo correlacionada. A correlacio resultante € denominada de correlagdo espuria
(Jackson & Somers, 1991). Como as andlises morfométricas utilizadas cxigem corre-
lacdio linear entre as varidveis em estudo, este problema torna-se extremamente
grave.

Varidveis morfométricas possuem em geral correlaciio log-linear entre si,
causada por efeitos alométricos durante o crescimento (Peres-Neto, 1995b). Entre-
tanto, apesar da transformagio logaritmica diminuir o problema, a correlagiio entre
por exemplo log (Y/X) e log (X) difere de 0 mesmo quando as varidveis X e Y s@o
independentes (Jackson ez al., 1990; Jackson & Somers, 1991), Assim, o problema
das correlagdes espurias entre proporgdes ainda continua sem solugdo (mas ver
Jackson, 1996).  Apesar da quantidade enorme de criticas existentes, alguns auto-
res ainda preferem a utilizagdo de proporgdes por razdes que veremos posterior-
mente.



214 Peres - Neto

Tabela 1. Algumas interpretagdes ecoldgicas de proporgdes morfométricas em peixes.

propor¢io interpretagdo referéncia

altura relativa do corpo | relacionada diretamente & capacidade | Gatz (1979a)
de realizar giros verticais; ¢ inversa-
mente com a velocidade da dgua.

altura relativa da boca | relacionada diretamente ao tamanho Casatti (1996)
do alimento

altura da caudal em relacionada diretamente & capacidade | Gatz (197%a)
relacdo & drea natatéria

Meétodos estatisticos para anélises ecomorfologicas
Comparando formas - andlises morfométricas multivariadas

Qualquer organismo € essencialmente multidimensional (Bookstein, 1982).
Na maioria dos casos, no minimo trés vetores sfio necessdrios para descrever razoa-
velmente sua forma (e.g., largura, altura e comprimento). Alémdo mais, a forma de
um individuo é o resultado de diversas respostas alométricas durante o desenvol-
vimento. Neste sentido, estudos morfométricos devem ser desenvolvidos através
de ferramentas multivariadas.

Na maioria das técnicas multivariadas, a geometria de um organismo nao
é descrita diretamente. As andlises multivariadas geram um espago simplificado,
onde apenas as varidveis importantes para a discriminagfio das formas estudadas
sio consideradas. Através deste espaco podem ser determinadas as diferengas re-
lativas entre formas, que posteriormente podem ser contrastadas com aspectos eco-
16gicos.

Dentre as técnicas multivariadas mais aplicadas & ecologia e morfologia,
estdo as andlises de componentes principais e andlise das fungGes discriminantes
(James & McCulloch, 1990), e suas variagdes. Para maiores detalhes acerca dos
procedimentos de cdlculos envolvidos em cada uma delas, bem como o papel de
alguns parimetros na interpretagfo dos resultados, ver Peres-Neto (1995b).

Ambas as técnicas possuem uma caracteristica em comum: reduzir um es-
paco multivariado (vdrias medidas morfométricas) a poucas dimensdes, ou fatores,
que explicam (resumem) a maior parte da varidncia dos dados originais. Para maior
compreensio deste argumento vamos a um exemplo ficticio: imagine quatro varid-
veis morfométricas v , v,, v, € v , e que estas apresentem dois conjuntos de varid-
veis muito correlacionados dentre si, mas independentes um do outro (digamos:
viev/iviev,). Quantos fatores sfo necessdrios para descrever as 4 varidveis?
Dois. Umparav e v, eoutroparav,ev,.



Métodos em ecomorfologia 215

O primeiro fator € gerado de tal forma que capture tanta varidncia quanto
possivel. O segundo fator ¢ ortogonal ao primeiro (i.e., independente) e deve
capturar tanta varidncia restante quanto possivel, e assim sucessivamente. Obser-
ve que se lodas as varidveis forem muito correlacionadas entre si, basta apenas
analisar os primeiros fatores; enquanto que se todas as varidveis forem pouco
correlacionadas entre si, mais dimensdes serdio necessdrias. No caso extremo de
completa independéncia (i.e., nenhuma correlagio), ndo € pertinente utilizar uma
analise multivariada, pois néo hd variagio em comum a ser descrita.

Cada novo fator deve vir acompanhado de basicamente trés informagdes:
percentual de explicagfio do fator (autovalor), importancia de cada varidvel no fator
(autovetor) e a posigio de cada observagio no fator (escore fatorial). Os escores
fatoriais podem ser projetados em grificos, onde a diferenca euclidiana entre dois
escores em qualquer fator representa a diferenga morfométrica entre as duas obser-
vacdes em questio (Figura 1). Deste modo, a partir de qualquer andlise multivariada,
pode-se comparar as diferentes formas em estudo através dos escores fatoriais.

Fator 2

Fator 1

Figura 1. Representagio gréfica de escores fatoriais em duas dimensdes. A distincia d representa
a distancia euclidiana entre os escores fatoriais das observagdes | e 2, para o espago morfométrico
formado pelos dois primeiros fatores.

Analise de componentes principais (ACP). Dc modo geral, varidveis morfométricas
possuem alta correlagfio entre si, dado as alteragdes devidas ao crescimento.
Assim, o primeiro fator, ou primeiro componente (CP-1), concentra a maior parte da
variacio dos dados originais. Visto que a maior parte da variagéo entre individuos
de espécies diferentes € usualmente o tamanho, o CP-1 € invariavelmente interpre-
tado como uma varidvel que representa csta caracteristica morfométrica das espé-
cies em estudo. O CP-2 e os demais componentes, por serem independentes
(i.e., ortogonais) do primeiro (tamanho) sfio considerados normalmente como di-
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mensdes que representam a forma das espécies em questao. Sob esta dtica, diferen-
cas entre escores fatoriais no CP-1 representariam diferengas de tamanho, enquan-
to que diferengas nos demais fatores apresentariam variacdes de forma. Entretanto,
varios autores tém considerado que esta interpretagfio ¢ muito subjetiva (Bookstein
etal., 1985).

Analises multivariadas independentes do tamanho. Em andlises multivariadas
como a ACP, nem sempre a separagio entre formas ¢ completa por ocorrer dentro
de cada grupo (espécie, populagiio, etc), uma dependéncia entre tamanho e forma.
Este fenémeno € decorrente do fato de que os componentes de forma (CP-2 em
diante) apresentam informagdes residuais de tamanho. Para eliminar esta influén-
cia residual foram criadas técnicas como a andlise de distor¢fio (shear analysis)
(Humphries etal., 1981; Reis et al., 1987) ¢ a andlise discriminante independente do
tamanho (Reis et al., 1990). Aqui serdo apresentadas apenas as caracteristicas
gerais de cada técnica.

A andlise de distorgdo € baseada em um ACP padrio, onde sio removidos
dos componentes de forma os efeitos da distorgfio residual de tamanho. O método
realiza uma rotaglio dos componentes de forma (CP-2 em diante) em fun¢ido do
tamanho, com o objetivo de climinar seus cfeitos. Esta rotago € feita para cada
componente separadamente, através de regressdes dos eixos de forma em fungéo

do tamanho (CP-1) (Reis, 1988).

A andlise de fungdes discriminantes ou simplesmente andlise discriminante
(ADIS) diferencia-se de uma ACP basicamente pela hipétese da existéncia de grupos
naturais (e.g., espécies, populagdes, etc) que sdo estabelecidos a priori (Klecka,
1980; Valentin, 1995). A partir da definicfio dos grupos, a ADIS procura gerar novos
eixos (ou fungdes) que maximizem a varidncia existente entre os grupos e minimizem a
variancia dentro dos grupos; enquanto que na ACP procura-se maximizar a varidncia
entre todas as observagdes, independente do grupo ao qual pertenga.

A analise discriminante independente do tamanho é o nome dado & ADIS
realizada em um conjunto de dados morfométricos do qual € retirada grande parte
da influéncia do tamanho, analisando apenas as difcrengas entre formas. Este pro-
cedimento € bastante dtil no sentido de controlar a variacdo de formas devido ao
tamanho dentro dos grupos estabelecidos, corrigindo, por exemplo, os possiveis
erros associados a inclusdo de individuos de diferentes classes de idades ou de
sexos diferentes em um mesmo grupo (Reis et al., 1990). Erros deste tipo, podem
originar variagdes dentro dos grupos que mascarem as diferengas entre 0s grupos.

Tamanho versus forma em estudos ecomorfoldgicos

Andlises independentes do tamanho permitem que sejam utilizadas infor-
magdes restritas a diferenca entre formas, sem influéncia residual do tamanho nes-
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te componente. Entretanto, uma questiio ainda resta: andlises ecomorfoldgicas de-
vem comparar diferengas tanto de tamanho e forma, ou apenas diferengas entre
formas? Esta questdo surge mais como um problema de abordagem evolutiva do
que metodoldgico, visto que estes dois componentes podem ser tratados separada-
mente.

A importancia do tamanho como um fator importante nas relagdes ecoldgi-
cas ¢ evolutivas entre espécies de peixes vém sendo reconhecida (Douglas, 1987).
Ainda assim, grande parte dos estudos ecomorfoldgicos que envolvem compara-
¢Ges entre diversas espécies utilizam apenas os componentes relacionados 2 forma.
Entre as explicagdes utilizadas estio: a facilidade com que dados de forma podem
ser interpretados funcionalmente (Gatz, 1979a; Winemiller, 1991); que os problemas
amostrais. relacionados a coleta dos diferentes tamanhos de uma espéeie € tdo
grande, que em muitos casos ¢ melhor ndo utilizar csta informagéio; que a plasticidade
fenotipica relacionada ao tamanho é bem maior do que arclacionada a forma. Ape-
sar de ndo ser uma questio esclarecida, deve-se ter cuidado na interpretacdo dos
resultados, especialmente para os estudos que misturam tanto componentes de
forma como de tamanho para a comparagio de espécies.

Aplicagdo de uma ACP na comparacio de formas de peixes

Serd utilizada aqui uma ACP padrio para comparar trés espécies de peixes
com formas distintas, pertencentes as familias: Loricariidac (Rineloricaria
nigricauda) ¢ Characidae (Characidium interruptus ¢ Hyphessobrycon
bifasciatus). O objetivo deste exemplo é explorar alguns conceitos bdsicos para a
interpretagio morfométrica de uma andlise multivariada.

Em trés individuos de cada uma das espécies foram realizadas as seguintes
medidas: comprimento padrio (cp), altura do corpo (ac), altura da cabeca (ach),
largura do corpo (Ic) e largura da cabeca (Icb). Foi realizada uma andlise de compo-
nentes principais através de uma matriz de correlagdes. A Tabela 2 apresenta os
autovalores e coeficientes das varidveis para os tés primeiros componentes. Os
dois primeiros componentes apresentam um alio percentual de explicaco para os
dados morfométricos, caracterizando 99,6% de toda varia¢io original dos dados. O
primeiro componente pode ser interpretado como um componente de tamanho,
visto que todas as varidveis siio correlacionadas positivamente com cste cixo. A
varidvel mais importante para a diferenciacio de forma foi a altura do corpo. A
Figura 2 apresenta a distribuigio dos escores fatoriais nesses componentes. Obser-
ve que Rineloricaria nigricauda, por ser maior (CP-1) ¢ ter um corpo achatado
dorso-ventralmente (CP-2) diferencia-se muito das 2 outras espécies, que possuem
um corpo achatado latero-lateralmente.
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Tabela 2. Autovalores, percentual de explicagiio e coeficicntes nos trés componentes principais
morfométricos para as espécies Characidium imterruptus, Hyphessobrycon bifascianus e Rineloricaria

nigricauda.

CP-1 CP-2 CP-3
Autovalor 4.39 0.58 0.02
Percentual de varidncia 87.9 11.7 0.4
comprimento padrao 0.97 0.24 0.01
altura do corpo 0.82 -0.56 -0.08
altura da cabega 0.95 -0.28 0.11
largura do corpo 0.96 0.26 -0.03
largura da cabega 0.96 0.26 -0.07
°
L 5 o®
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Figura 2. Representagio grifica dos escores latoriais de (1) Chracidium interrupius, (2)
Hyphessobrycon bifusciatus ¢ (3) Rineloricaria nigricauda nos 2 primeiros componentes
principais morfométricos .

Determinando a relagcdo entre forma e fatores ambientais

As aplica¢des correntes na drea de ecomorfologia procuram estabelecer,
como visto anteriormente, correlagdes entre caracteres morfoldgicos e aspectos
ecolégicos dos organismos em questao. Estas correlagdes sdo estabelecidas na
tentativa de avaliar a utilizagfo de caracteres morfolégicos como descritores eco-
16gicos, no sentido de avaliar os processos evolutivos que deram origem a relagio
forma-funcdo. Dentre os mélodos mais utilizados para estabelecer a significncia
destas correlagdes em estudos de assembléia de peixes estdo o leste de Mantel ¢ a
andlise das correla¢bes candnicas. Em diversos casos, onde um conjunto pequeno
de espécies é estudado, comparagdes diretas sfo utilizadas.

Teste de Mantel. O teste de Mantel (Manly, 1991) estabelece a significincia estatis-
tica da correlag@o bivariada de Pearson, sendo desenvolvido originalmente para
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comparagio entre matrizes de distincia (ou similaridade) que naturalmente pos-
suem dependéncia entre as observagdes (i.e., as disténcia ab ¢ ac nio sdo indepen-
dentes da distancia be; Gower, 1971 ¢it. in Jackson & Somers, 1989). Como as
tabclas padronizadas para a avaliagfo da hipétese nula do indice de correlagdo de
Pearson sio construidas assumindo-se além de distribui¢do normal, a independén-
cia entre observacdes, estas nio podem ser utilizadas. Este teste se baseia na
aleatorizacio das observagdes originais dentro de cada varidvel, destruindo a es-
trutura de covaridncia original. A geraciio de correlagdes com covaridncias geradas
a0 acaso permite a construgiio de uma distribui¢io de probabilidade sob hipétese
nula para verificar o quanto o valor original difere do csperado ao acaso. O ndmero
de valores gerados sob hipélese nula varia de estudo para estudo, geralmente
sendo gerados entre 1000 a 10000 permutagdes (Jackson & Somers, 1989). Para
calcular a probabilidade de rejeiciio da hipétese nula, basta calcular a propor¢io de
valores iguais ou majores do que a correlagiio observada para os dados originais.

O teste de Mantel em estudos ecomorfoldgicos € realizado quando preten-
de-se comparar matrizes de distancia (ou similaridade) de aspectos morfolégicos
ou ecolégicos no sentido de verificar sua congruéncia, ou seja: espécies
morfologicamente préximas possuem ecologias também semelhantes?

Douglas & Matthews (1992) mediram 12 varidveis relacionadas ao micro-
hdbitat, 34 varidveis morfoldgicas que caracterizaram a dicta de 17 espécies de
peixes de um rio norte-americano. Para a caracterizagiio morfologica, foram utiliza-
dos os escores fatorais dos eixos distorcidos 2-4 de uma andlise de componentes
principais. O dados tréficos e os dados de micro-hdbitat foram transformados em
percentagem de ocorréncia para cada espécie. Foram construidas entao matrizes de
distancia morfoldgica, de distancia tréfica e de distdncia quanto ao uso do micro-
h4bitat, utilizando-se a distincia taxonémica de Sneath & Sokal (1973). Através do
teste de Mantel, os autores testaram a correlagdo duas-a-duas entre as trés matri-
zes, procurando determinar os aspectos ecoldgicos ligados a forma.

Andilise das correlacdes candnicas. Esta andlise examina a relagio multivariada
entre dois conjuntos de dados. Da mesma maneira que em uma ACP, a andlise das
correlacdes candnicas (ACC) determina novas varidveis (varidveis candnicas), ge-
radas por combinagdes lincares, que maximizam a correlagio entre os dois conjun-
tos de dados envolvidos. Mais uma vez, cada varidvel candnica € independente
uma da outra. Descri¢des mais detathadas desta andlise, bem como a interpreta¢do
dos pardmetros associados, podem ser encontradas em Everitt & Dunn (1992).

Wikramanayake (1990) realiza uma ACC para correlacionar dados
morfolégicos e dados ecolégicos caracterizados por dieta e uso de micro-hébitat
de peixes de riachos no Sri Lanka. Antes de realizar a ACC esle autor procura as
principais fontes de variagio entre as espécies realizando uma ACP nas 3 matrizes
de dados separadamente. Para cada fator com autovalores maiores do que 1, ele
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calcula o centréide por espécie (i.e., média dos escores fatoriais por espécie).
Estes centréides entdo sio utilizados em uma ACC. A rcalizacfio de uma anédlise
fatorial a priori garante uma melhor interpretagiio dos dados, visto que sio
selecionadas previamente as varidveis que apresentam as maiores diferencas en-
tre as espécies.

Comparacoes diretas. Diversos estudos, principalmente aqueles que ndo envol-
vem um grande nimero de cspécies, muitas vezes ndo utilizam correlagdes como
um meio de adquirir informagdes acerca da relagdo forma-fun¢do. Marrero &
Winemiller (1993) investigam aspectos de convergéncia no modo de alimentagdo
por succdo entre dois géneros das linhagens distantes de Gymnotiformes €
Mormyriformes. Nos dois casos existe uma convergéncia morfoldgica quanto ao
rostro em forma de tubo. Através da simples comparacgio entre a alimentagdo dos
dois géneros foi possivel perceber que esta convergéncia € refletida no uso do
alimento, que é restrito praticamente a estdgios imaturos de insetos aqudticos.

Schluter (1995) encontra um padriio de divergéneia morfoldgica consis-
tente com o uso do hdbitat em duas espécies recentemente separadas de
Gasterosteus no Canada. Estc processo parece estar associado a uma radiagio
adaptativa quanto ao uso de recursos alimentares. Através de experimentos de
transplante, ¢ demonstrado que as espécies bentonicas e limnéticas crescem duas
vezes mais em seus hdbitats naturais do que quando invertidos seus habitats. Em
adi¢do, os rastros branquiais apresentam diferencas consisientes com o tipo de
alimentacfo (limnético vs. bentdnico). Estes contrastes sdo realizados através de
simples andlises de varilncia.

A aplicacdo de uma determinada técnica em detrimento de outra parece
ser um problema muito mais relacionado ao tipo de contraste sendo realizado, do
que alguma restricdo inerente ao teste em questdo. Na maioria dos casos, para
aqueles que possuem pouca experiéncia em tratamento de dados, é aconselhdvel
procurar na literatura estudos correlatos ¢ criticas quanto aos mesmos.

Removendo a influéncia da filogenia em andlises ecomorfoldgicas

Assim como fendmenos de convergéncia e divergéncia sfo interessantes no
sentido de demonstrar a relag@o entre forma ¢ fungfio, estudos que comprovam a
existéncia de estasc evolutiva sdo de pouca relevncia. Correlagdes significativas entre
morfologia ¢ ecologia podem ocorrer simplesmente pela forte influéneia filogenélica,
onde espécies do mesmo grupo possuem caracteristicas ecoldgicas semelhantes. Este
tipo de correlagfio néio tem validade no sentido de detectar a importincia adaptativa de
uma determinada caracterfstica. Stimplesmente demonstra que espéeics filogeneticamente
proximas apresentam morfologias proximas, e por sua vez aspectos ecoldgicos seme-
lhantes. Desta forma, ndo existe comprovagdo de que o padriio observado tenha sido
gerado por novidades evolutivas, muito menos por adaptagdes.
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O método comparativo (Harvey & Pagel, 1991; Brooks & McLennan, 1991)
surge como um conjunto de procedimentos estatisticos no sentido de avaliar ¢ tes-
tar a importancia adaptativa de caracteristicas fenotipicas. Segundo Gittleman &
Kot (1990), se a caracterfstica em questdo é analisada entre grupos derivados inde-
pendentemente, as hipdteses adaptativas sdo confidveis. Por outro lado, hipdteses
geradas através da andlise de grupos autocorrelacionados [ilogeneticamente po-
dem ser completamente falsas (Gittleman & Kot, 1990), gerando erros do tipo 1
(rejeitar a hipdtese nula de auséncia de correlagiio, quando a mesma € verdadeira),
ou erros do tipo 2 (ndo rejeitar a hiptese nula, quando a mesma € falsa) (Felsenstein,
1985).

No sentido de eliminar estes erros, os métodos comparalivos procuram
diminuir o efeito da filogenia nos caracteres estudados, tornando confidveis as
hipdteses adaptativas geradas. Apesar de ser uma lerramenta bastante Wtil, nio
mais do que 7 métodos comparativos tanto para andlisc de dados quantitativos
quanto qualitativos foram gerados (Gittleman & Luh, 1992). Nio € escopo deste
capitulo apresentar os mélodos existentes, muito menos as hipdteses implicitas em
cada um dos mesmos. A utilizacio destes métodos requer conhecimentos extrema-
mente refinados de evoluciio e estatistica. Nos dias de hoje, a literatura acerca
destes métodos comparativos, bem como as criticas inerentes, ¢ razoavelmente
vasla (e.g., Pagel & Harvey, 1988; Martins & Garland, 1991; Gittleman & Luh, 1992;
Gittleman & Kot, 1990; Feltestein, 1985; Harvey et al., 1995; Westoby et al., 1995).
Entretanto, poucos estudos, principalmente em ecomorfologia de peixes, tém consi-
derado a filogenia como um aspecto importante para a andlise dos resultados (mas
ver Weslneat 1995; Norton et al., 1995). A principal dificuldade na aplicacéio des-
las técnicas € a inexisténcia de hipdleses filogenélicas para a maioria dos grupos
taxondmicos de peixes, especialmente nos pafscs Neotropicais.

Tipos de estudos ecomorfégicos desenvolvidos em peixes de riachos

Recentemente, foi editado um nimero especial do jornal Environmental
Biology of Fishes acerca de ecomorfologia de peixes dsseos (Motta, Norton &
Luczkovich, 1995). Especial atencdo deve ser dada ao gradiente de assuntos, que
aborda desde aspectos fisiolégicos, variabilidade ecomorfoldgica intra e
interespecifica, até aspectos de convergéncia entre comunidades. Em adicfo, apre-
senta estudos de biologia comparada, no sentido de demonstrar a importancia
adaptativa de caracteres morfoldgicos, ¢ dos processos evolutivos na interagio en-
tre fenétipo e habitat.

Aqui serfo descrilos, em detalhe, alguns tipos de protocolos de andlises
que vém sendo utilizados para o estudo da relagio entre morfologia e aspectos
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ecoldgicos como uso de hdbitat, aspectos alimentarcs ¢ partic@o de recursos. A
riqueza de detalhes ¢ dada no sentido de gerar a percepgio de que cada estudo ¢
tratado de maneira dilerenciada, ¢ que sfo possiveis diferentes abordagens para o
mesmo problema. Além do mais, sio destacados os poucos estudos existentes em
alguns ramos da ecomorfologia de peixes.

Muitos estudos assumem que caracteristicas morfolégicas sdo importan-
tes no sentido de caracterizar aspectos ecoldgicos, ndo cstabelecendo correlagdes
ecomorfolégicas. Assim serdo também descritos estudos que utilizam este tipo de
pressuposto, especialmente na drea de particdo de recursos.

Estudos de inferéncia direta

Uso de micro-habitat. Diversos estudos vém demonsirando a importéincia do hdbitar
como fator organizador de comunidades de peixes (ver Ross, 1986). Entretanto,
poucos estudos vém sendo desenvolvidos no sentido de demonstrar a relagéo exis-
tente entre morfologia e uso de micro-hdbitat, devido ao fato de que pesquisadores
na drea de ecomorfologia tém dificuldade de obter dados quanto ao uso de micro-
hébitat (Wood & Bain, 1995). Estudos nesta linha, de um modo geral, procuram
testar a hipdtese nula de que espécies morfologicamente similares devem ocupar
micro-hdbitats igualmente semelhantes.

Dentre os poucos (rabalhos desenvolvidos nesta linha, destaca-se o de
Moyle & Senanayke (1984) acerca de parti¢éo de recursos em riachos tropicais no
Sri Lanka. Estes autores avaliaram as scguintes varidveis de micro-hdbitat: profun-
didade da coluna d’dgua, distAncia do peixe em relacdio ao fundo, velocidade da
dgua no peixe, velocidade média da coluna e composicdo do substrato. A partir
destas varidveis foi calculada a sobreposigdo de nicho (i.e., similaridade) entre cada
par de espécies para cada varidvel, através da férmula de Schoener (1970). Foram
utilizadas diversas varidveis morfométricas, escolhidas por representarem aspectos
tréficos e de uso de habitat. A sobreposigiio morfoldgica foi medida através do
fndice de Gatz (1979b) para cada par de cspécies. Este indice reflete o percentual de
caracteres em que hd sobreposicio de amplitudes. No final, este autores calculam a
correlagdio de Pearson entre os {ndices de sobreposi¢do de micro-hdbitat e de
morfologia. Em geral, foram encontradas correlagdes nilo significativas. Os autores
discutem que este resultado ¢ devido ao fato de que, na maioria dos casos, existe
grande segregaciio de micro-hdbitat, diminuindo a competicdo, e permitindo assim,
uma maior sobreposi¢do morlolégica. Mesmo quando ocorre sobreposigdo de
micro-hdbitat, estas espécies ndo coexistem no mesmo hdbitat.

Um estudo recente, realizado por Wood & Bain (1995), procura relacionar
tanto diferencas interespecificas como variagdes intraespecificas no uso de micro-
hébitat com a morfologia dos individuos. Os autores testam a hipétese de que
varia¢Bes quanto ao uso de micro-hdbitat, associados & morfologia, podem ocorrer
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entre diferentes populagdes de acordo com o trecho do rio estudado. Foram reali-
zadas coletas em 9 pontos em 6 rios diferentes de uma mesma bacia (Alabama River,
EUA). Para cadaindividuo, ou grupo de individuos (e.g., cardume), foram observa-
das a profundidade e velocidade da dgua, tipo de substrato ¢ cobertura. Para cada
ponto foi calculada a média e o desvio padrfio de cada varidvel de micro-hdbitat.
Para cada individuo foi subtraida esta média ¢ dividida pelo desvio padriio. Este
procedimento gerou novos valores (i.e., padronizados) de uso de micro-hdbitat
para cada individuo, permitindo a comparag#o entre micro-hdbitats na mesma escala
(i.e., média=0; desvio padrio=1), independente do ponto amostrado. Para a realizacio
das andlises morfométricas, em cada ponto foram selecionados 30 individuos (na
maioria dos casos) de cada cspécie que, por sua vez, foram submetidos a uma
andlise de trelica (Strauss & Bookstein, 1982).

Inicialmente, foi realizada uma andlise de covariancia multivariada utilizan-
do o comprimento padrio como covaridvel, para ajustar todas as espécies a um
tamanho comum, comparando apenas variagdes relacionadas a forma. Foi encon-
trada uma grande varia¢do na forma entre as wés familias estudadas, ¢ por isso cada
uma delas foi analisada separadamente. Em adi¢io, foi observada grande variacio
entre populagbes. A separagio de familias vai de acordo com a sugestio de Douglas
& Matthews (1992), que discutem que a andlise concomitante de diferentes grupos
(familias) podem mascarar, ou até mesmo invalidar, andlises de estrutura de comuni-
dades, por utilizarem diferentes histdrias filogenéticas. Para cada familia, foi realiza-
dauma andlise de componentes principais para as varidveis de hdbitat ¢ uma anélise
de distor¢@o para as varidveis morfométricas. Foi entdo aplicada uma andlise de
regressdo para cada familia, no sentido de determinar a relagfio entre morfologia e
uso de hdbitat, Apesar da variagdo entre populagdes, este fendmeno parece nio
sobrepor a variagio entre espécies e sua associagiio com o micro-hdbitat. Em cada
regressiio foi utilizada a média dos escores fatoriais do CP-1 de micro-habitat e do
primeiro compoenente distorcido morfométrico. Foi encontrada grande associacfio
entre morfologia e uso de micro-hdbitat, sugerindo que a variagiio morfolégica e a
composi¢do de comunidades correspondem a disponibilidade de habitats, e nio a
processos de interagBes interespecificas.

Dieta. Virias relagoes entre morfologia e alimentagio vém sendo reportadas. A
selecdio de uma presa, por exemplo, é influenciada pela relagdo entre o tamanho da
presa e o tamanho da boca (Werner, 1974). Hdbitos alimentares benténicos sio
associados a bocas subterminais ou ventrais (Gatz, 1979a) e o tamanho dos olhos,
por sua vez, reflete a posi¢dio de alimentaciio na coluna d’dgua (Wikramanayke,
1990). Da mesma forma que no uso de micro-hdbitat, os estudos ecomorfolégicos
na drea de alimentagio procuram identificar as caracterfsticas morfolégicas (inter-
nas ou externas) associadas ao tipo de dieta das cspécies em questio.

Recentemente, Winemiller ez al. (1995) investigaram a relacio entre a diver-
sidade ecomorfolégica e a dieta, bem como processos de convergéncia, em ciclideos
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da América do Sul, América Central ¢ Africa. A familia Cichlidae apresenta alta
diversilicacfio e especializa¢iio no modo de alimentagfo, tornando importante as
questdes associadas & segregagdo ¢ partigio de recursos em hdbitats naturais.
Foram mensuradas 29 caracteristicas morfoldgicas relacionadas a alimentagéo, na-
tacdo e uso do hdbitat, transformadas em proporgdes (i.c., independentes do tama-
nho). A dieta de cada espécie foi caracterizada por 19 categorias gerais quanto &
proporcio volumétrica de cada uma. Para avaliar as distancias filogenéticas, foi
utilizado o nimero de nés que separa cada espécie (e.g., género =1; préximo né=2;
e assim sucessivamente).

A andlise de componentes principais na morfologia demonstrou alia se-
melhanca morfométrica (i.c., alta sobreposigiio na dispersao dos escores). Entre-
tanto, a fauna africana apresenta menor diversidade com uma grande proporgio de
espécies piscivoras fusiformes. Quanto & dieta, encontra-se o0 mesmo padrio de
sobreposiciio de escores Fatoriais mas, no entanto, a dicta da fauna alricana apre-
senta a mesma diversidade que as demais. Quanto a relagdes ecomorfoldgicas,
entre outras abordagens, foi utilizada uma andlise de regressdo entre matrizes de
distAncias euclidianas de forma e dieta. Apesar de uma regressilo significativa, a
correlagiio é muito pequena. Os autores discutem que dois [atores podem agir de
forma a reduzir esta correlagiio: restri¢des morfométricas nas alteragdes morfoldgicas,
¢ diferengas regionais na disponibilidade de recursos. Divergéncias ou convergén-
cias adaptativas, quando presentes, aumentam a correlagdo entre aspeclos ecomor-
folégicos. Em adi¢io, foram projetadas as disténcias morfolégicas em fungdo da
distancia filogenética. Distancia filogenética e proximidade morfoldgica altas indi-
cam processos de convergéncia; enquanto que grandes diferencas morfoméricas,
associadas a proximidade filogenética, indicam processos de divergéncia Foi pos-
sfvel identificar vérios processos de convergéncia ¢ divergéncia. O processo mais
evidente foi a alta divergéncia ecomorfolégica, indicando alta taxa de diversificagio
de nicho dos ciclideos da América Central, quando comparadas com as demais
faunas.

Estudos de inferéncia indireta - convergéncia de comunidades

A detec¢io de convergéncia entre comunidades com histdrias evolutivas
(filogenéticas) completamente diferenciadas, pode ser um sinal de que  processos
adaptativos (biéticos ou abidticos) foram importantes na determinagiio da estrutura
atual. Conceitos como os de limite de similaridade de MacArthur & Levins (1967) e
o de saturacdo de espécies (ver Terborgh & Faaborg, 1980) determinam, por exten-
sdo, que, sc recursos similares (e.g., hédbitats) estdo presentes em duas localidades
geograficamente isoladas, dois conjuntos andlogos (i.c., convergentes) de espécies,
independente de suas origens, devem ser selecionados para compor as comunidades
destas localidades. Assim, padrdes de convergéneia de espécies e comunidades
sugerem que processos adaptativos foram importantes na geracio das mesmas.
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Um dos tinicos trabalhos, juntamente com o de Winemiller (1991), desen-
volvido acerca de convergéncia de comunidades de peixes foi o de Mahon (1984),
que procurou estudar a convergéncia de taxocenoses temperadas de um riacho do
Canad4 e um da Pol6nia. Este autor procurou coletar espécies ao longo de perfis
longitudinais dos riachos, no sentido de caracterizar comunidades de trechos supe-
riores e inferiores. As espécies mais comuns foram mensuradas utilizando-se 12
vardveis morfoméiricas, que foram submetidas a uma ACP. O dois primeiros com-
ponentes principais identificaram diferengas entre as regides estudadas, sendo
identificadas como fonte de processos de divergéncia, ao contrdrio do que se espe-
rava. Na verdade, as diferengas encontradas parecem refletir muito mais o uso do
hdbitat ao longo do gradiente longitudinal dos riachos. Entretanto, apesar do autor
nio ter considerado esta alternativa, o padriio observado poderia ter sido conside-
rado como prova de convergéncia, vislo que os hdbitats alteram-se ao longo dos
riachos de mancira previsivel, da mesma maneira que as caracteristicas ecomor-
folégicas, independente da regido estudada. Outra critica € o fato de que o autor,
além de utilizar proporgdes, inclui na andlise multivariada a varidvel que foi utilizada
como denominador para vdrias proporgoes.

Um dos problemas relacionados ao estudo de processos de convergéncia
entre comunidades é a auséncia de réplicas dentro da mesma regifio. Por exemplo,
ndo € de se esperar que apenas um riacho amostrado possa representar as caracte-
risticas ccomorfoldgicas (i.¢., evolutivas) de toda uma regifo. Schluter (1986) apre-
senta um método indireto baseado na amostragem de comunidades em um mesmo
tipo de habitat (e.g., trechos encachoeirados) em diferentes regides. Para cada hdbitat
em cada regifio sdo amostradas vdrias comunidades no sentido de gerar réplicas
para utillizar um modelo de andlise de varidncia para testar a hipdtese nula de que
nfio ha diferencas; isto ¢, as comunidades sdo convergentes. Schluter considera’
este método indireto, pois dificilmente pode-se garantir que as comunidades estu-
dadas s@o evolutivamente independentes.

Estudos de estrutura e organizacdo de comunidades

Particio de recursos e nicho ecoldgico. Importantes contribui¢des ao estudo de
peixes vém demonstrando a correlagdo entre a morfologia e aspectos de parti¢io de
recursos (Gatz, 1979a; Wikramanayke, 1990; Winemiller, 1991; Douglas &
Matthews, 1992; Schluter, 1993). Sob condi¢des de competicio interespecifica, os
peixes tendem a se especializar de acordo com suas adaplagdes mortoldgicas (Gatz,
1979b), onde estruturas tréficas correlacionam-se com a dieta e a forma do corpo
com o uso de micro-hdbitat (Douglas & Matthews, 1992). Aqui serdo apresentados
estudos que procuram relacionar a ecomorfologia com aspectos de organizagdo de
comunidades de peixes.

Qualquer comunidade € composta por uma parcela menor do que a das
espécies potencialmente colonizadoras (Elton, 1933). Uma das hipéteses utilizadas
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para explicar este padriio, € a competi¢flo interespecifica (Rikclefs & Travis, 1980;
Schluter & Grant, 1984), que ao longo do tempo evolutivo pode resultar em fendme-
nos como o deslocamento de caracteres ou a exclusfio competitiva (Arthur, 1987).
Assim, as comunidades estruturadas por interagdes competitivas devem apresen-
tar algum limite de similaridade no uso de recursos que possa garantir a coexisténcia
das espécies. A teoria do limite a similaridade sugere que comunidades podem
limitar o ndmero de espécies que podem se estabelecer. Este limite € determinado
por competi¢do interespecifica, dando origem ao conceito de “empacotamento de
espécies” (May & MacArthur, 1972) ¢ ao de "regras de associagio” (Diamond,
1975).

Um dos aspectos explorados através de andlises ecomorfolégicas, no sen-
tido de verificar a importincia de processos estruturadores como a competicéo, € a
relagiio existente entre o empacotamento de espécies (i.e., parti¢do de recursos) e a
diversidade em comunidades. A adi¢fio de novas espécies a uma comunidade (ao
menos nas estruturadas por competiciio) pode se dar através de dois processos
(Ricklefs & Miles, 1994): aumento do volume de nicho (forma) ocupado pela comu-
nidade, mantendo constante a distincia média entre as espécies (empacotamento);
ou manuten¢io do volume de nicho ocupado, com a diminui¢fio da distincia entre
as espécies.

Algumas medidas (€m sido sugeridas para caracterizar aspectos da organi-
zacio de comunidades utilizando atributos ecomorloldgicos. Uma das mais utili-
zadas € a distincia média em relagio ao vizinho mais proximo (DMVMP). O vizinho
mais préximo de uma espéeie é aquela que apresenta maior semelhanga morfométrica
com a mesma. A médiade todos os vizinhos morfométricos mais préximos, ¢ uma
medida do grau de empacotamento das espécies de uma comunidade. Imagine duas
comunidades em hdbitats semelhantes, mas com numero de espécies diferentes.
Sob competicéio e niveis de saturacdio de espécies, € de se esperar que a mais
diversa apresente uma DMVMP menor, visto que o empacotamento deve ser maior.
Outra medida importante é o desvio-padrio de DMVMP, que ¢ uma medida da
equitabilidade do empacotamento de espéeies no espago morfométrico. Retornando
ao exemplo anterior, a comunidade mais diversa deve apresentar um menor desvio,
visto que a ocupagdo dos nichos € mais regular, ndo havendo mais nichos vagos.
Winemiller (1991) sugere, também, a utilizacdo do somatdrio da distincia de cada
espécic em relagio ao centréide (média multivariada) morfométrico, como uma medi-
da do hipervolume ocupado por cada comunidade.

De uma maneira geral, os trabalhos nesta linha procuram utilizar a distincia
euclidiana, baseada em escores fatoriais, como medida de semelhanca. Assim, a
vizinha mais préxima de qualquer espécie € aquela que apresenta a menor distincia
euclidiana com a mesma. O desvio-padriio ¢ calculado a partir do somatdrio das
diferengas de cada vizinho mais proximo em relagfio a média das distancias euclidianas
(i.e., vizinhos mais préximos). Note que, dada uma comunidade de 10 espécies,
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temos 45 pares possiveis de espécies, mas apenas 10 pares serdo utilizados para os
célculos; isto €, apenas as distincias entre os vizinhos mais préximos. Observe
ainda que uma mesma cspécic pode ser a vizinha mais préxima de outras duas, ou
mais. Os escores faloriais sdo extraidos de andlises multivariadas com todas as
espécies de todas as comunidades em conjunto, para que seja possivel a compara-
¢do entre espécies em um espaco morfométrico comum.

Trés trabalhos se destacam na utilizagdo desses descritores morfo-
métricos para acessar padrdes na organizacio de comunidades de peixes de
riachos. Gatz (1979b) estudou comunidades de peixes em trés riachos na Caroli-
na do Norte (EUA), e utilizou, ao invés da média em rela¢fo ao vizinho mais
préximo, a média de todos os pares de espécies. Nio [oi encontrado nenhum
padrdo do aumento do ndmero de espécies em relacdo a média de distincias,
sugerindo que o empacotamento de espécies ndo aumenta em fungfio da diver-
sidade. Strauss (1987), estudando diversos riachos da América do Norte e do
Sul, também ndo encontra nenhuma relacfio entre o aumento do nimero de
espécies e a distdncia média em relag@io ao vizinho mais préximo. Entretanto,
observa um aumento da varidncia no espaco morfolégico (variincia dos esco-
res fatoriais). Resultados semelhantes toram encontrados por Winemiller (1991),
estudando assembléias de peixes nos trés continentes americanos e na Africa.
Estes dois ultimos autores associam os resultados a uma maior disponibilidade
de nichos em comunidades mais diversas, e por isso um aumento no hipervolume
morfométrico ocupado pelas mesmas; ndo indicando assim, processos de com-
peti¢dio e nem de saturagéo.

Winemiller (1991) expde que trés resultados sfo possiveis quando a diver-
sidade aumenta em comunidades locais: (1) o hipervolume morfométrico aumenta,
mas a distincia média em relagio ao vizinho mais préximo ¢ o padréo de dispersdo
se mantém constantes; evidéncia de que houve diversificacio de nicho ou por ex-
pansdo de recursos ou por compressido de nichos; (2) o hipervolume se mantém
constante, mas a distincia média em relag¢iio ao vizinho mais préximo e o desvio
diminuem; cvidéncia de interagdes sem a diversificagdo de nichos; (3) hipervolume
€ constante ou diminui, mas a distdncia média em relagfo ao vizinho mais préximo-e
o desvio sdo constantes; evidéncia de auséncia de efeitos bidticos de interacdo.
Apenas o aumento do empacotamento de espécies ndo é demonstragio de interagio;
ao contrdrio pode representar até um processo de generalizagfo (i.e., todas as espé-
cies muito semelhantes).

Modelos nulos para deteccio de processos interativos. Uma comunidade
estruturada € aqucla em que as espécies coexistentes sdo uma amostra nfo aleatéria
de um conjunto de espécies potencialmente colonizadoras (Lockwood & Moulton,
1991). Portanto, comunidades estruturadas devem apresentar espécies com ecolo-
gias mais diferenciadas do que esperado ao acaso, ¢ este padriio € invariavelmente
indicado como gerado por competi¢ao.
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Imagine um conjunto de trechos de um riacho onde cada um represente
uma comunidade de peixes. Se a comunidade de um trecho qualquer € estruturada,
esta deve apresentar espécies com ecologias (morfologias) mais diferentes entre si
do que esperado por um grupo de peixes retirado ao acaso do conjunto de espécies
de todos os trechos em conjunto. Para testar hipdteses como estas, vém se aplican-
do modelos nulos (Paes & Blinder, 1995) no sentido de gerar comunidades imagind-
rias (comunidades nulas) onde os efeitos da competi¢io (ou outro processo
estruturador) sdo anulados por simples sorteio, sem reposicdo da lista de espécies
de todos os trechos (comunidades) em estudo. Para cada comunidade nula, calcu-
la-se para cada uma delas e a comunidade original, uma estatistica que expresse o
grau de organizagio das mesmas. Em geral, sio criadas 999 comunidades nulas,
totalizando 1000 valores para a construgiio da distribuigio sob hipétese nula. A
probabilidade de rejei¢fo da hipétese nula € calculada dividindo-se o ndmero de
vezes em que a estatistica calculada para a comunidade original foi maior ou menor
que o esperado ao acaso.

Diversos estudos que utilizam esta abordagem utilizam medidas como a
distancia média em relagdo ao vizinho mais préximo (DMVMP) ¢ seu desvio
(DPDMVMP) (Ricklefs & Travis, 1980; Ricklefs ez al., 1981; Scheibe, 1987; Juliano
& Lawton, 1990; De Marco, 1992; Peres-Neto, 1995a). Uma comunidade que apre-
senta uma DM VMP maior do que esperado ao acaso, apresenta espécies com dife-
rengas entre nichos maiores do que esperado ao acaso. Isto significa que dada
qualquer espécie, a probabilidade de seu vizinho mais préximo estar em outra comu-
nidade é muita alta (i.e., exclusfio competitiva). Da mesma forma, comunidades com
um DPDMVMP menor o que esperado ao acaso apresenta um espagamento entre
nichos mais regular do que esperado ao acaso.

O tinico trabalho publicado de meu conhecimento que procura utilizar mo-
delos nulos para determinar o grau de organizagio ecomorfoldgica de comunidades
de peixes € o trabalho de Winston (1995). Este autor procura identificar se a coexis-
téncia entre espécies de um mesmo grupo monofilético de 25 espéceies de ciprinideos,
em 219 localidades de um rio norte americano é aleatéria ou ndo, baseado na
morfologia das espécies estudadas.

Winston (1993) utiliza um protocolo de andlise diferente do apresentado
anteriormente (usual para outros grupos taxondmicos) para a deteccio de estrutura
nas comunidades estudadas.” Através de um processo de re-escalonamento para
um tamanhoe comum, per regressio linear, diferengas entre formas foram calculadas
para cada par de espécies através de distdncias euclidianas. Além do mais, foi
calculada a sobreposi¢do geogrifica entre as espécies. Para a construcdo de um
modelo mais realistico, e tornar a andlise independente do tamanho da drea estuda-
da, foram considerados apenas pares de espécies que possuem limites de distribui-
cao semelhantes. A hipétese nula a ser testada é: a sobreposi¢iio geogréfica €
independente da semelhanca morfométrica cntre as espécies. De forma alternativa,
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no caso de rejei¢do da hipétese nula, as espécies mais proximas morfologicamente
tendem a conviver em pontos amostrais diferenciados.

O modelo nulo foi construido da seguinte forma: (1) colocar os pares de
espécies em ordem crescente da menos semelhante para a mais semelhante
morfologicamente; (2) selecionar os n primeiros pares; (3) calcular a média de
sobreposicio geografica (média original) dos pares selecionados; (4) aleatorizar a
lista de pares de espécies e calcular a média de sobreposicéo geogrdtica das n pri-
meiras espécies da lista; (5) repetir o quarto passo 20000 vezes; (6) comparar o
valor original com a distribuigdo dos 20000 valores médios produzidos: por
aleatorizacfo da lista; se o valor médio original for maior do que o esperado ao
acaso em 95% dos casos, rejeite a hipétese nula; (7) repetir os 6 passos anteriores
para os 25 primeiros pares de espécies. Winston rejeitou a hipétese nula para os
primeiros 6, 10 e 14 pares de espécies (por exemplo), discutindo este resultado a
luz de processos de competigdo interespecifica.

Algumas Perspectivas

O enorme elenco de possibilidades interessantes para o estudo. ccomor-
folégico de peixes de riachos pode ser dividido em estudos experimentais e de
campo. Os estudos experimentais, como visto, devem ser realizados para determinar
a amplitude que um determinado fendtipo pode ocupar no espago ecolégico. Em
adicao, os estudos de campo, que, por si s6, sdo importantes na determinacio de
processos ecolégicos, quando contrastados com resultados de experimentos, per-
mitem avaliar o elenco de processos, bidticos e abidticos que determinam as dife-
rencas encontradas (nicho fundamental vs. nicho rcalizado).

De acordo com vdrios resultados anteriores, o uso de hdbitat e micro-
hdbitat vém sendo encontrado como o principal fator de parti¢io de recursos entre
peixes de riachos (Ross, 1986). Sob uma abordagem ecomorfolégica, ¢ necessario
inicialmente caracterizar os aspectos de particio de habitat entre as espécies, veri-
ficando se as semelhangas relacionam-se ou ndo a morfologia das espécies estuda-
das. Dentro desta linha, aspectos ecomorfolégicos relacionados ao padrdo de dis-
tribui¢io longitudinal de comunidades de peixes ainda néo foram explorados (mas
ver Peres-Neto, 1995a).

Outro aspecto relevante € a identificacdo de processos de convergéncia e
divergéncia evolutiva entre espécies, bem como a identificacfio de processos
adaptativos decorrente dos mesmos. Um exemplo interessante [oi produzido por
Armbruster & Page (1996) que estudaram a convergéncia no padrio de distribui-
¢do de barras em peixes bentdnicos de riachos norte-americanos. Eles apresentam
a hipdtese de que estes peixes representam formas cripticas através do padrio de
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barramento. O espaco entre barras mimetiza pedras ¢ as barras aparecem como
sombras ou espacos entre as pedras. O padriio mais interessante encontrado foi a
convergéncia quanto a desigualdade entre 0s espagos ¢ entre as barras., Assim,
formas com barramento uniforme sdo mais conspicuas do que formas que mimetizam
uma série de pedras de diferentes tamanhos.

O desconhecimento de aspectos ecoldgicos de peixes de dgua doce, prin-
cipalmente de rios de pequeno curso, devido ao escasso conhecimento taxondmico
e filogenético da ictiofauna deste continente, pode parecer uma forte barreira ao
desenvolvimento de estudos ecomorfoldgicos. Entretanto, ¢ importante ficar cla-
ro que qualquer aspecto ecoldgico pode ser estudado 4 luz de discussdes
ecomorfolégicas. Deste modo, qualquer trabalho, em etapa de planejamento, pode
ter acrescentado a seus objetivos o estudo de aspectos ecomorfologicos.
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