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RESUMO. A ecomorfologia é o estudo da relacio entre a forma dos organismos e os
fatores ambientais. Nesse contexto, estudos de morfologia funcional relacionados 2
locomogio fornecem explicagdes de causa e de efeito na relagio fendtipo-ambiente. O
objetivo deste trabalho foi revisar relagoes de forma e de fungio das estruturas da morfologia
externa relacionadas i locomogio em peixes. As estruturas responsiveis pela propulsio
podem ser divididas em tronco e nadadeiras. De forma geral o corpo pode ser fusiforme, o
qual proporciona ao peixe maior alcance de velocidade, comprimido e truncado, com maior
manobrabilidade, ou deprimido, com melhor desempenho para explorar o substrato. De
acordo com aspectos morfo-funcionais, as nadadeiras seguem tendéncia evolutiva. No
entanto, cada uma das nadadeiras e o tronco podem ser utilizados como principal 6rgio de
propulsio realizando tanto movimentos ondulatdrios quanto oscilatérios. De modo geral, é
possivel detectar uma tendéncia evolutiva da locomogio por ondulagio de todo o corpo para
locomogio por oscilagio da nadadeira caudal.
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ABSTRACT. Ecomorphology of fish locomotion with focus on neotropical
species. Ecomorphology is the study between organism form and environmental factors. In
this context, studies of functional morphology of locomotion provide explanations of result
and cause to the phenotype-environment interactions. The object of this paper was to
review form and function relation of the extern structures of the morphology related to
trunk and fins. The structures responsible for propulsion can be divided in trunk and fins.
On the whole, the body can be fusiform, that offers the fish higher manobrability, or
depressed, with better performance to explore substrate. According to these morpho-
function aspects, the fins follow an evolution trend. Nevertheless, each one of the fins and
the trunk can be used as the main organs of the propulsion making undulatory and
oscillatory movements. On the whole, it is possible to detect an evolution trend from
locomotion by undulation of the entire body to locomotion by the oscillation of the caudal
fin.

Key words: fishes, ecomorphology, locomotion, trunk, fins, neotropical.

Introdugio

A ecomorfologia é o estudo da relagio entre a
forma, definida como parte do organismo
discriminada pelas propriedades fisicas da matéria
que a constitui (Barel, 1983) e fatores ambientais,
que sio fatores externos, fisicos e bidticos, os quais
interagem de algum modo com o organismo (Bock e
von Wahlert, 1965). Fundamenta-se ao conceito de
adaptagio, pois se aplica as estruturas que conferem
desempenho ao individuo e no conceito de papel
bioldgico, ou seja, como as estruturas sio utilizadas
durante o tempo de vida do organismo (Bock Von
Wahlert, 1965). Estudos ness drea partem do
pressuposto de que a variagdio morfolégica leva i

diferencas funcionais e de desempenho que resultam
em diferencas de uso de recursos (Motta et al., 1995).

Estudos sobre a forma dos organismos e como
eles vivem no ambiente sio antigos. Aristételes, no
séc. IV a.C., sugeriu relagio entre a forma do corpo,
hibitat e locomogio em peixes de 4dgua doce
(Lindsey, 1978). Entretanto o embasamento tedrico
da ecomorfologia iniciou-se com a explicagio
cientifica da selegio natural de caracteres adaptados
proposto por Darwin. Posteriormente, a despeito das
restrigdes ambientais, o significado biolégico de
aspectos morfolégicos pdde ser observado em
trabalhos como os de Hora (1922), sobre adaptagdes
estruturais de peixes de riachos de montanha. Sob a
influéncia de Boker (pioneiro na utiliza¢io do termo
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anatomia biolégica), Van Der Klaauw (1948) usou o
termo ecologia morfolégica para definir a rela¢io
entre as estruturas do organismo e seu ambiente,
sem, no entanto, distinguir entre fung¢io e papel
biolégico. Por volta de 1950, surgiram estudos de
anatomia funcional e as defini¢des de Bock e von
Wahlert (1965) de fungio das estruturas como sendo
sua agio (operagio), e de papel bioldgico como a
forma com que elas sio utilizadas na vida do
organismo. Essa fase pode ser considerada
primordial para a distingio da morfologia ecoldgica e
funcional.

Karr e James (1975) introduziram o termo
ecomorfologia. Além desses, outros ecdlogos
passaram a responder questdes relacionadas ao
conceito de nicho, estrutura de comunidades,
competi¢io, parti¢do de recursos e diversidade de
tixons a partir de caracteristicas fenotipicas (Gatz,
1979; Felley, 1984; Watson e Balon, 1984;
Wikramanayake, 1990; Winemiller, 1991; Douglas ¢
Mathews, 1992; Hugueny e Pouilly, 1999; Bellwood
et al., 2002; Wainwright et al., 2002; Langerhans et al.,
2003; Pouilly et al., 2003). No Brasil, destacam-se
Beaumord (1991, 2000), Barrela et al. (1994), Catella
e Petrere (1998), Freire e Agostinho (2001) ¢ Breda
(2005).

A importincia da locomogio para estudos
ecomorfoldgicos estd no fato de que o tipo de
natagio utilizada tem implicagdes diretas sobre o uso
de hibitat (Wainwright et al., 2002), as intera¢oes
bidticas (Werner, 1977) e o forrageamento (Webb,
1984). Dessa forma, torna-se imprescindivel o
conhecimento de  aspectos  morfo-funcionais
relacionados i locomogio.

Diante do cariter holistico da ecomorfologia,
torna-se evidente a necessidade de fundamentos
da morfologia descritiva, funcional e da ecologia,
principalmente estudos funcionais e
biomecinicos, os quais fornecem explicagdes de
causa ¢ de efeito na relagio fendtipo-ambiente.
Reilly e Wainwright (1994) afirmaram que
ecblogos freqiientemente ignoram a literatura de
morfologia funcional que pode auxiliar na escolha
de tracos morfoldgicos relacionados a ecologia.
Dessa forma, como o comportamento locomotor

¢ amplamente determinado pela habilidade
natatéria do animal, tornam-se pertinentes
estudos morfo-funcionais, pois apresentam

implicagdes sobre seu modo de vida (Webb,
1984). Desse modo, o presente trabalho pretendeu
revisar relagbes de forma e de funcio das
estruturas da morfologia externa relacionadas 2
locomogio em peixes com enfoque para espécies
neotropicais.
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Estruturas morfologicas externas relacionadas a
locomogao

Tronco e resisténcia do meio

A forma do corpo dos peixes pode ser
interpretada como resultado de adaptacOes
evolutivas as pressdes ambientais. Dessa forma, a
resisténcia que a dgua exerce sobre o corpo deve
ser conhecida devido i alta correlagio que
apresenta  com aspectos hidrodinimicos
(Matthews, 1998).

A resisténcia do meio aquitico pode ser
dividida em dois componentes: fric¢io e pressio
(Alexander, 1967). As camadas de dgua, em
contato com um corpo em movimento, movem-se
com ele, ao contririo das camadas mais distantes
que permanecem inalteradas. Entre esses dois
grupos de camadas, hd formacio de uma que ¢é
intermediiria ¢ denominada camada limite. A
viscosidade da dgua entre a camada limite ¢ a dgua
mais distante resulta na resisténcia por fric¢io,
que ¢é diretamente proporcional i drea de
superficie do corpo. A outra forma de resisténcia
ocorre por diferenga de pressio resultante do
deslocamento da dgua com formagio de fluxo
turbulento, ao longo ou atrds do corpo em
movimento, ¢ ¢ dependente da flexibilidade e da
velocidade das estruturas (Hildebrand, 1995).

De forma geral, Lagler e al. (1977)
classificaram a forma do tronco em: (i) fusiforme,
com secao transversal circular, altura médxima
localizada aproximadamente no 1/3 anterior do
seu comprimento ¢ peddnculo caudal fino; (ii)
atenuado ou alongado; (iii) truncado, ou seja,
mais curto; (iv) comprimido, ou achatado
lateralmente e alto dorso-ventralmente; e (v)
deprimido caracterizado por achatamento dorso-
ventral.

O corpo fusiforme € teoricamente ideal para
locomogio 24 alta velocidade, pois a altura
mixima localizada na parte anterior do corpo, o
pedanculo caudal fino e a nadadeira caudal alta
amenizam as forgas de oposi¢gio a0 movimento.
Essa é a forma de excelentes nadadores
(migradores) como Salminus maxillosus da bacia
do rio Parand (Brasil). A altura méixima
localizada na parte anterior evita que essa por¢io
do corpo oscile lateralmente durante a propulsio
(Webb, 1984). O pedanculo fino promove
diminui¢io das ondas de turbuléncia causadas
pelo deslocamento da parte anterior do corpo e
associado a uma nadadeira caudal alta, com
extremidades inferior e superior fora da zona de
turbuléncia, permite ao peixe aplicar maior forga
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de propulsio (Allev, 1963).

Dados experimentais comprovam que peixes
curtos e comprimidos apresentam maior
manobrabilidade (Werner, 1977; Webb et al.,
1996). Essa caracteristica é definida como a
capacidade de o peixe realizar uma manobra em
menor ingulo e em maior velocidade. Quando
um peixe rotaciona seu corpo em torno de um
eixo, as partes mais distantes do eixo movem-se
mais ripido do que as mais préximas. Quanto
mais rdpido esse movimento é realizado, maior é
a resisténcia e, conseqiientemente, a forga usada
para compensi-la. Portanto, se o corpo é curto e
alto, menor serd a resisténcia quando ele realiza
uma manobra como uma arfagem (movimentos
dorso-ventrais) ou guinada (laterais) (Alexander,
1967). Logo, peixes com esta morfologia
apresentam maior desempenho em hibitats onde
a manobrabilidade é importante, como em lagos
ricos em vegetacio ou em recifes de corais
(hibitats estruturados). O género Serrasalmus
pode exemplificar essa caracteristica, pois
compreende  espécies cujo comportamento
alimentar e reprodutivo especializado em
manobras (Sazima e Machado, 2003; Hahn et al.,
1997; Suzuki, 1992). Por outro lado, o corpo
fusiforme apresenta maior desempenho em
regides peligicas que nio apresentam obsticulos,
pois alcancam alta velocidade de natagio
(Werner, 1977).

Através da divergéncia morfolégica intra-
especifica associada ao hibitat em Poecilia
vivipara, observa-se que o corpo é mais alto em
individuos que habitam regides cobertas por
macréfitas e mais fusiforme em individuos que
habitam regides abertas (Neves e Monteiro,
2003). O mesmo padrio pode ser observado para
Bryconops  caudomaculatus e Biotodoma wawrini
(Figura 1), representada por individuos de corpo
mais fusiforme, em canais do que em lagoas da
planicie de inundag¢io venezuelana (Langerhans
et al., 2003), e para individuos de Serrasalmus
marginatus, Moenkhausia intermedia e Astyanax
altiparanae, que apresentam o corpo mais baixo
em ambientes l6ticos do que em ambientes
lénticos da planicie alagivel do alto rio Parani
(Breda, 2005).

Os peixes de corpo deprimido habitam
preferencialmente regides préoximas ao
sedimento. Nestes, a por¢io delimitada entre
uma linha longitudinal que liga as extremidades
anterior e posterior até a superficie ventral do
corpo ¢é achatada dorso-ventralmente e permite
melhor desempenho na locomocio sobre o
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substrato (Gatz, 1979).
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Figura 1. Diferengas morfolégicas na forma do tronco em
Bryconops caudomaculatus e Biotodoma wavrini entre hébitats
(canal e lagoa). A localizagio da altura mixima do corpo é mais
anterior nos peixes que habitam canais (modificado de
Langerhans et al., 2003).

Corpos deprimidos, baixos e geralmente
alongados com peddnculos longos caracterizam
peixes que vivem em hdbitats de maior correnteza
(Hora, 1922; Keast, 1978). O maior problema para
que um organismo explore um ambiente de
corredeiras é a manutengio da sua posi¢io na coluna
d’dgua (Casatti, 1996). Nesses peixes atuam forgas
de resisténcia que tendem a elevar o seu corpo do
substrato. Esse efeito de ascensio é chamado efeito
Bernoulli ¢ resulta do movimento mais ripido das
moléculas de dgua sobre a superficie superior do que
na superficie inferior do corpo (Webb, 1975). No
entanto, se¢ ele é posicionado em contato com o
sedimento, este efeito é anulado e, desse modo,
podem suportar fluxos ripidos de 4gua. Para a

ictiofauna neotropical, distinguem-se 0s
Siluriformes, especialmente os loricarideos de
comportamento  detritivoro como  Loricariichthys
platymetopon.
Nadadeiras

As nadadeiras apresentam fungdes relacionadas,
principalmente, a locomogio aquitica, seja como guia
a0 movimento de propulsio, seja como principais
Orgios propulsores. Além dessas fungdes, podem estar
relacionadas A reprodugio, como a anal de
Hypophthalmus edentatus, o v6o, como as peitorais dos
Exocoetidae (Davenport, 1994), a locomocio terrestre ¢
a defesa, como as peitorais e dorsal de Parauchenipterus
galeatus e camuflagem (Geerlink, 1989). Todas essas
fungdes, com excegido da nadadeira adiposa, sio
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formadas por dois componentes do esqueleto: os
pterigiéforos e os raios, sendo que estes tiltimos podem
ser rigidos (espinhos) ou flexiveis (Gosline, 1971). Os
raios rigidos sio comumente usados para defesa ¢ os
raios flexiveis sdo importantes no enrijecimento ¢ no
controle da posicio das nadadeiras durante a
locomogio (Videler, 1993).

O aumento da especializa¢io das nadadeiras, que é
verificado quando se compara o tipo de locomogio
(ondulagio e locomogio caudal), sugere uma das
principais conquistas evolutivas entre os teledsteos. No
segundo tipo, encontrado em espécies mais recentes, as
nadadeiras tornaram-se mais especializadas para
exercerem fungdes especificas que estio relacionadas a
sua localizagio no corpo (Allev, 1963). De acordo com
aspectos  funcionais, as nadadeiras podem ser
apresentadas em grupos ou tratadas isoladamente
(Alexander, 1967; Gosline, 1971; Videler, 1993).

Caudal

A forma externa lateral da caudal pode ser
simétrica com lobos dorsal e ventral de mesmo
tamanho, denominada homocerca. Nadadeiras desse
tipo podem apresentar forma arredondada (com a
borda posterior convexa), truncada (com a borda
posterior reta), emarginada (com a borda posterior
cdncava) e furcada (dividida em dois lobos, um
superior ¢ um inferior). As nadadeiras podem
também ser assimétricas, interna e externamente,
com lobos diferentes, denominadas heterocerca.
Essa pode ser hipocerca quando o lobo inferior é
maior e epicerca quando o lobo superior é maior.

Estudos filogenéticos revelam que a caudal
heterocerca € caracteristica de peixes mais primitivos
e é mais comum em tubarées e em outros peixes de
nadadeiras com raios (Figura 2). Por outro lado, a
caudal homocerca pode ser considerada uma
morfologia derivada e estd presente na maioria dos
teledsteos recentes (Lauder, 1989 e 2000).
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Figura 2. Demonstragio do principal padrio de evolugio da
nadadeira caudal a partir da condigio heterocerca primitiva para a
configuragio derivada homocerca (modificado de Lauder, 2000).
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A nadadeira caudal tem a fungio primordial de
produzir impulso para locomogio continua e
descontinua  (aceleragio e outras manobras)
(Alexander, 1967, Gosline, 1971; Abou-Seedo,
1993). Associada a outras nadadeiras como a dorsal e
a anal, realiza frenagens (Gosline, 1971).

Alexander (1967), Gosline (1971) e Lauder
(2000) destacaram diferengas funcionais entre a
caudal heterocerca e a homocerca. A principal
func¢io da heterocerca é promover impulso para
propulsio horizontal de todo o corpo e para ascensio
da parte posterior. A propulsio é observada pela
ondulag¢io do corpo e da caudal, e a elevagio da parte
posterior ocorre porque a coluna vertebral ou
notocorda se estende ao longo do lobo dorsal da
caudal, conseqiientemente, este é mais rigido que o
ventral. Logo, conforme a nadadeira se movimenta
lateralmente durante a locomogio, o lobo dorsal por
ser mais rigido, direciona os movimentos do lobo
ventral que se movimenta  passivamente,
promovendo a elevagio da parte posterior do corpo
(Liao e Lauder, 2000). Essa é uma caracteristica
importante para os tubarbes, pois, por nio
apresentarem bexiga natatdria, necessitam  se
locomover continuamente para a manutengio da
posi¢io na coluna de dgua (Webb, 1980). Nesses
organismos, as peitorais também promovem
ascensio constante para antagonizar a tendéncia da
cabeca para arfagem descendente, permitindo o
controle da posi¢io horizontal do corpo
(Hildebrand, 1995).

A grande maioria dos teledsteos possui caudal
homocerca, a qual gera impulso horizontal devido a
simetria ¢ ao movimento sincronizado dos seus
lobos (Lauder, 2000). Em teledsteos mais primitivos
como Salmoniformes, Siluriformes e Characiformes
(Gosline, 1971), além de propulsio, a caudal pode
promover arfagens ascendentes e descendentes da
parte posterior do corpo por natagio voluntiria de
cada lobo. Dessa forma, movimentos ascendentes
sao observados quando o lobo superior se move mais
rapidamente; a0 contrario, movimentos
descendentes da parte posterior do corpo ocorrem
devido i natagio mais acelerada do lobo inferior ou
ventral (Gosline, 1971). Em algumas espécies como
Prochilodus  lineatus e Parauchenipterus galeatus da
planicie alagivel do alto rio Parani, os lobos inferior
e superior apresentam assimetria considerdvel, a qual
pode estar associada aos movimentos ascendentes e
descendentes da parte posterior do corpo. Nos
teledsteos recentes, como em espécies da ordem
Perciformes, as caudais sio altamente flexiveis e os
raios se movimentam ao mesmo tempo ¢ em
direcdes contririas (em fase oposta), promovendo

Acta Sci. Biol. Sci.

Maringi, v. 27, n. 4, p. 371-381, Oct./Dec., 2005



Ecomorfologia de locomogao de peixes

ondulagdes verticais que permitem ajustes refinados
de posi¢io da porg¢io posterior com a manuteng¢io
do restante do corpo (Gosline, 1971). Essa
caracteristica confere a esses peixes
manobrabilidade.

A razio da altura de uma nadadeira elevada ao
quadrado dividida pela sua drea é denominada razio-
aspecto (Pauly, 1989) e ¢é utilizada como referéncia
para anilise do comportamento natatério. Os peixes
com caudais lunadas apresentam altos valores para
esse indice ¢ nadam continua e velozmente. A
eficiéncia, nesse caso, deve-se ao fato de as bordas
superior e inferior da nadadeira permanecerem fora
da  zona de turbuléncia promovida pelo
deslocamento do corpo, minimizando a resisténcia
da dgua sobre a nadadeira. Para esses organismos, a
nadadeira caudal é o principal 6rgio de propulsio,
permitindo que apresentem melhor desempenho em
regides abertas (Alexander, 1967).

Peixes com caudais pouco bifurcadas ou
arredondadas apresentam baixos valores para o
indice de razio-aspecto e geralmente nio sio bons
nadadores para natagio continua 2 alta velocidade.
Alguns peixes que apresentam essas caracteristicas
exibem  melhor desempenho em  hibitats
heterogéneos espacialmente e, freqiientemente, suas
nadadeiras sio flexiveis, o que permite ajustes finos
de posicio  (Gosline, 1971), como alguns
Perciformes.  Outros  apresentam  excelente
performance para aceleragio, como em Hoplias
malabaricus.

excelente

Dorsal, anal e adiposa

Nadadeiras dorsais podem se estender ao longo
do comprimento do dorso, ser divididas em duas ou
trés nadadeiras separadas ou ser dnica e pequena
(Bond, 1979). Raramente elas inexistem, como em
Gymnotiformes da América do Sul. Quanto 2 anal,
na maioria das vezes, localiza-se ventralmente e
posterior ao 4nus. Em alguns grupos como a truta
(Salmonidae) e virios bagres, hi uma nadadeira
denominada adiposa, a qual é flexivel, nio apresenta
raios e estdi localizada no dorso do animal,
geralmente, sobre o pediinculo caudal.

A alteragio da morfologia e a posigio da
nadadeira dorsal sio componentes centrais da
transformagio  evolutiva morfo-funcional em
Actinopterygii (Drucker e Lauder, 2001). A condicio
exibida por teledsteos mais primitivos é a presenga
de uma dnica nadadeira com raios flexiveis (Figura
3), sendo que nos Siluriformes o primeiro raio é
transformado em espinho. Por outro lado, teledsteos
derivados, como os acantopterigios, apresentam duas
dorsais distintas, a primeira (anterior) sustentada por
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espinhos e a segunda (posterior), por raios flexiveis
(Helfman et al., 1997), como em Plagioscion
Squamosissimus.

As principais fungdes da nadadeira dorsal sio
promover estabilidade em conjunto com a anal e
impedir rotagdes do corpo em torno do seu eixo
horizontal quando realizam guinadas ripidas (Bond,
1979).
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Figura 3. Relagoes entre algumas ordens de peixes teledsteos que
ilustram a variagio na forma da nadadeira dorsal. Teledsteos mais
primitivos (Ex.: Clupeiformes ¢ Salmoniformes) apresentam uma
nadadeira com raios flexiveis. A maioria dos peixes derivados
(acantopterigeos) apresentam nadadeira com espinhos anterior 3
por¢io flexivel. As duas nadadeiras podem ser separadas (Ex.:
Atheriniformes) ou continuas (Ex.: Perciformes) (modificado de
Drucker e Lauder, 2001).

Nos casos em que as nadadeiras dorsal e anal sio
simetricamente opostas, elas sio utilizadas na
propulsio, em frenagens ou como estabilizadores.
De acordo com a sua localizagio em relagio a caudal,
observam-se trés situagdes (Figura 4).

Primeira (Figura 4A): em tubardes, os quais,
utilizam a ondulagio do corpo, a dorsal posterior e a
anal promovem impulso em fase oposta a caudal, ou
seja, a dorsal e a anal movimentam-se para um lado e
a caudal para o outro, acompanhando a ondulagio
do corpo.

Portanto esses movimentos em dire¢des opostas
auxiliam na propulsdo. Segunda (Figura 4B): em
alguns teleésteos recentes como Chaetodon, as
porgoes posteriores da dorsal e da anal auxiliam na
propulsio, realizando movimentos na mesma
direcio e a0 mesmo tempo (em fase) que a caudal.
Terceira (Figura 4C): a maioria dos teledsteos que se
locomovem utilizando a caudal como principal
6rgio propulsor movimentam a dorsal e a anal de
um lado e a caudal de outro. Nesse caso porém, elas
nio auxiliam na propulsio como ocorre em
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tubardes, nos quais o movimento das nadadeiras
acompanha a ondulagio do corpo. Na maioria dos
teledsteos, no momento em que a caudal é golpeada
para um lado, o restante do corpo sofre guinadas
laterais que sio amenizadas pelo aumento da
superticie vertical promovido pela presenca da anal e
da dorsal. Nesse caso, adquirem fun¢io de lemes
estabilizadores que controlam guinadas de recuo do
corpo. Outra func¢io ¢é observada quando os
movimentos da dorsal e da anal sio abruptos e
opostos aos movimentos da caudal, funcionando,
dessa forma, em frenagens (Gosline, 1971).

e

Figura 4. Ilustracio da possivel fungio das nadadeiras dorsal e
anal: (A): tubario (Chondrichthyes); (B) Chaetodon (teledsteos
recentes) ¢ (C): a maioria dos teledsteos. Representagio da vista
superior da posigio da nadadeira dorsal (ou anal) e da caudal. As
setas superiores mostram a diregio do impulso da dorsal (ou anal)
contra a dgua; as setas inferiores correspondem ao impulso da
nadadeira caudal (modificado de Gosline, 1971).

Esse conceito de leme estabilizador explica
porque as larvas apresentam uma tnica nadadeira e
os adultos apresentam trés, que sio descontinuas
(caudal, dorsal e anal). As larvas se locomovem por
ondula¢io e uma nadadeira continua promove um
aumento de drea de quase toda a extensio dorso-
ventral, caracteristica que permite maior eficiéncia
de propulsio, pois maior quantidade de adgua ¢
deslocada no movimento ondulatério. Em estigios
ontogenéticos posteriores, 3 medida que os peixes
passam a utilizar a locomogio caudal, é necessiria a
existéncia de trés nadadeiras que diminuam guinadas
laterais de recuo, como explicado pelo conceito de
leme estabilizador.

Em peixes mais primitivos, nos quais a assimetria
vertical da dorsal e da anal é grande, a dorsal ¢
situada mais anteriormente ¢ ¢ utilizada como
quilha. Com essa fungio, ela evita a rota¢io do peixe
em torno do seu eixo longitudinal quando realiza
guinadas ripidas. Em teledsteos recentes, a porgio
anterior da dorsal, que também apresenta assimetria
em relacio 2 anal, é capaz de realizar movimentos
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para a direita ¢ para a esquerda (deflexdes). Isso
ajusta a posi¢io do corpo durante a propulsio (com
conseqiiente aumento da estabilidade), abaixando-a
para minimizar a resisténcia e para alcancar maior
velocidade e elevando-a em guinadas. A porgio
posterior constituida de raios flexiveis, juntamente
com a anal, é utilizada para estabilizar o0 movimento
de progressio ou em frenagens como Visto
anteriormente.

A nadadeira anal é mais restrita A por¢io
posterior com as mesmas fungbes da porgio
posterior da dorsal (Gosline, 1971). Geralmente é
curta, mas existem espécies com anais longas, como
as dos Gymnotiformes da América do Sul, alguns
Siluriformes, como Auchenipterus —osteomystax e
Hypophthalmus edentatus e, dentre os Characiformes,
Roeboides paranensis.

A nadadeira adiposa estd presente em grupos,
como Characiformes e Siluriformes, e estd localizada
entre a nadadeira dorsal e caudal e pode ser
considerada  equivalente funcional da dorsal,
localizada  posteriormente em  estigios larvais
(Gosline, 1971). Em fases jovens de algumas
espécies, a dorsal ocupa uma posi¢io posterior 2
posi¢io ocupada quando o peixe é adulto. Por outro
lado, em espécies que apresentam adiposa, quando
sa0 larvas, a dorsal se desenvolve na mesma posi¢io
que ocupa quando o peixe é adulto. Como ocorre
transicio da locomogio por ondulagio para a
locomogio caudal, tanto a dorsal localizada
posteriormente quanto a adiposa permanecem
simetricamente opostas i anal e funcionam como
lemes estabilizadores.

Embora Gosline (1971) destaque a fungio da
adiposa em estigios larvais, Lindsey (1978) afirma
que, apesar de pequena na maioria dos grupos, em
alguns Siluriformes a adiposa apresenta grande
extensao sobre o dorso. Pinirampus pirinampu, por
exemplo, apresenta uma adiposa longa e alta e essa
maior extensio dorso-ventral pode promover maior
impulso, visto que esses animais utilizam a
ondulag¢io do corpo, além da caudal, para locomogio
(Lindsey, 1978).

Peitorais e pélvicas

As nadadeiras pares, peitorais e pélvicas sio as
principais responsiveis por ajustes delicados no
movimento dos peixes. A evolugio dessas estruturas
portanto, pode ser considerada um importante
componente na evolugio desses vertebrados.

Apesar da diversidade morfolégica da peitoral em
Actinopterygii, ¢é possivel delinear algumas
tendéncias evolutivas com a utilizacio de grupos-
chave (Figura 5). As principais transformagdes
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observadas referem-se A posi¢io anatdmica da
nadadeira peitoral e 2 orientagio da sua base que ¢é
definida pelo 4ngulo de inclinagio da inser¢io da
peitoral no corpo (Gosline, 1971; Drucker e Lauder,
2002).
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Figura 5. Relagoes filogenéticas de alguns géneros de peixes
Actinopterygii que ilustram as duas principais tendéncias
evolutivas das nadadeiras peitorais. Primeiro, a nadadeira peitoral
(P) migra da posicio ventral do corpo, em taxa como Lepisosteus e
teledsteos inferiores, incluindo Oncorhiynchus, para uma posigio
derivada lateral, como em Gadus e em Lepomis. Segundo, a base da
nadadeira peitoral € reorientada de uma inclinagio horizontal para
uma inclinagio vertical (modificado de Drucker e Lauder, 2002).

Nos actinopterigeos mais primitivos, como em
Lepisosteus ¢ Oncorhynchus, a base da peitoral tem uma
orientagio aproximadamente horizontal (Drucker e
Lauder, 2002) e estd localizada na regiio anterior do
corpo, préxima i margem ventro-lateral (Drucker e
Lauder, 2002; Videler, 1993). As pélvicas também
apresentam alteragdes quanto a sua localizagio
(Videler, 1993) e, mnesse caso, situam-se
posteriormente 3s peitorais em um plano mais
ventral.

Em Actinopterigii mais primitivos e em tubardes,
a superficie das nadadeiras peitorais e pélvicas,
quando estendidas, é horizontal e funciona como
leme para controle do curso vertical durante a
locomocio (Alexander, 1967; Gosline, 1971).

Geralmente, a borda anterior da peitoral
mantida mais alta que a borda posterior durante
propulsio e isso permite que a dgua pressione
superficie ventral da nadadeira elevando o peixe.
Como as peitorais estio 2 frente do centro de
gravidade do peixe, o resultado é a elevagio da parte
anterior do corpo (Gosline, 1971). Essa fungio em
tubardes e esturjoes é utilizada para compensar a
ascensio causada pela caudal heterocerca e, dessa
forma, para manter-se horizontalmente quando se
locomovem (Wilga e Lauder, 1999). Para Raphiodon

o o O
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vulpinus, da bacia do rio Parani, essa func¢io é muito
utilizada durante a captura do alimento.

A peitoral também ¢ importante em frenagens e
em guinadas. Experimentos com salmdes (Drucker e
Lauder, 2003) relatam que, durante a locomogio, a
peitoral permanece préxima a0 corpo para
minimizar a resisténcia ¢ se expande, formando
angulo reto com o corpo para realizar uma guinada
ou frenagem (Alexander, 1967).

Dentro desse grupo, as espécies que vivem em
regides mais peligicas apresentam peitorais mais
estreitas e falcadas, como em Raphiodon vulpinus,
enquanto as peitorais dos peixes que vivem
préoximos ao substrato sio largas e arredondadas,
como em Apareiodon affinis. Quando estendidas
lateralmente sobre o substrato e golpeadas
abruptamente, promovem arranques ripidos que
sdo, provavelmente, importantes para escapar de
predadores (Gosline, 1994).

Devido ao tipo de articulagio entre os raios das
nadadeiras e a estrutura esquelética interna, as
bordas anteriores das pélvicas tém movimentos
limitados 3 dire¢do antero-ventral e apresentam
mobilidade restrita. Como conseqiiéncia, as bordas
anteriores sio mais baixas e o corpo do peixe €
forcado para baixo durante o movimento, o que
auxilia no controle da posigio vertical em conjunto
com a peitoral.

Em teledsteos derivados, como Perciformes, as
nadadeiras peitorais estio localizadas em uma
posi¢io mais superior (Figura 5), aproximadamente
na regido mediano-dorsal préxima ao centro de
massa dos peixes. Esse ¢ o ponto de compensagio
entre as forcas que tendem a elevar seu corpo ¢ as
forcas que fazem que ele afunde. A base da nadadeira
passa a apresentar uma inclinagio vertical (Drucker e
Lauder, 2002). Essas caracteristicas permitem novas
capacidades, como a habilidade de manter-se
estiticos por oscilacgio das peitorais e, como
resultado, eles s3o capazes de manutencio da posi¢io
enquanto forrageiam. Nesses peixes, as pélvicas
passam a ocupar uma posi¢io ainda mais ventral e
quase abaixo das peitorais (Videler, 1993). Dessa
forma, qualquer tendéncia de forcas para a elevagio
da cabecga pela extensio das peitorais é compensada
por forgas opostas pela extensio das pélvicas.

Relacoes de forma e de fungio para grupos mais
recentes, como os que se locomovem por oscilagio
das peitorais, t¢m sido descritas em experimentos
(Drucker e Lauder, 2000; Walker e Westneat, 2002)
e sob condi¢des naturais (Wainwright et al., 2002).

Os labrideos, por exemplo, apresentam dois
comportamentos oscilatérios: movimento antero-
posterior, como um remo, ¢ movimento dorso-
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ventral, como uma asa. As nadadeiras peitorais que
se movimentam como um remo sio mais
arredondadas e produzem impulsos apenas quando a
nadadeira estd se movendo para trds. Por outro lado,
aquelas que se movimentam como asas sio falcadas e
produzem impulsos tanto no movimento dorsal
quanto no ventral; logo, esta Ultima ¢
mecanicamente mais eficiente para alcangar maior
velocidade (Walker e Westneat, 2002).

A variagio da forma da peitoral pode ser expressa
pela sua razdo-aspecto, semelhante i caudal. Esse
indice ¢ calculado a partir do comprimento da borda
anterior da peitoral ao quadrado dividido pela sua
drea. Como expressa forma, a variagio desse indice
se correlaciona ao desempenho locomotor.

De acordo com Wainwright et al. (2002), a forma
da peitoral estd correlacionada com a velocidade de
propulsio, como observado em condigdes naturais
(Figura 6). Os maiores valores de razio-aspecto
estio correlacionados 2 maior velocidade de natacio,
com conseqiiéncias ao uso de hibitat em recifes de
corais (Bellwood et al., 2002). Para espécies
neotropicais, praticamente inexistem experimentos
ou observacdes comportamentais que avaliem a
func¢io das nadadeiras.
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Figura 6. Morfologia da nadadeira peitoral e velocidade de
nata¢io em peixes labrideos em recifes de corais. Espécies com
maior razio-aspecto (RA) apresentam maior velocidade de
natacio (modificado de Wainwright ef al., 2002).

Locomogao

A locomogio dos peixes depende de duas forgas
opostas: for¢a de propulsio, gerada principalmente pela
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contragio dos musculos e pela eficiéncia pela qual ela é
transformada em locomogio, e a resisténcia do meio
aquitico sobre o corpo (Gosline, 1971).

A classificagio do modo de locomogio dos peixes
pode ser feita de acordo com a estrutura utilizada e o
tipo de movimento realizado (Figura 7) (Lindsey,
1978). Os peixes estio ordenados de acordo com as
estruturas do corpo utilizadas no movimento, desde
uma Unica nadadeira até todo o corpo (eixo vertical).
O eixo longitudinal ordena as espécies de acordo
com o tipo de movimento utilizado e tem como
extremos a ondulagio e a oscilagio. A ondulagio
envolve ondas sinuosas que passam através da
estrutura em movimento, enquanto na oscilagio a
estrutura se movimenta de um lado para o outro.
Essa classificagio apresenta algumas restrigdes: (1)
estd baseada no funcionamento das estruturas
envolvidas no movimento independentemente da
taxonomia; (2) classifica tipos dentro de um
continuo e (3) considera a natacio horizontal em
linha reta com omissio de outras manobras
(Lindsey, 1978).
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Figura 7. Modos de locomogio em peixes, ordenados ao longo
do eixo vertical, de acordo com as contribui¢des do corpo ¢/ou
nadadeiras 2 propulsio (indicado pela drea hachurada), e ao longo
do eixo horizontal, de acordo com o movimento de ondulagio
(mais do que 1 comprimento de onda) até oscilagio (um
movimento rigido como uma asa ou leque) (modificado de
Lindsey, 1978).

Além da classifica¢io de Lindsey (1978), existem
outras como a de Webb (1984), que classifica os
peixes de acordo com o tipo de propulsio e de forma
e a ecologia de modo integrado. Segundo essa
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classificagio, é possivel distinguir os especialistas ¢ os
generalistas quanto i locomogio (Figura 8).

Figura 8. Classificagdo morfo-funcional para locomogio em
peixes neotropicais.

Webb (1984) descreveu trés modos de propulsio:
(1) propulsio do corpo e da nadadeira caudal
transiente, (ii) propulsio do corpo e da nadadeira
caudal periddica, e (iii) propulsio das nadadeiras
pares e medianas. Na natagio transiente, a forma
6tima inclui corpo flexivel suficiente para realizar
curvaturas de grande amplitude, constituido
principalmente de musculos e de nadadeiras com
grandes 4reas. Esses peixes s3o aptos i aceleragio e a
guinadas rdpidas, por meio de movimentos breves e
nio-ciclicos. Esse modo pode ser exemplificado por
Hoplias malabaricus, um predador que captura as
presas por meio de emboscadas. Na natagio
periédica sustentada, a forma 6tima ¢é a fusiforme,
como visto anteriormente; a propulsio ocorre por
meio de movimentos ciclicos e continuos.
Geralmente esses peixes sio migradores ¢ nadam
continuamente como Salminus  maxillosus. No
terceiro modo, o corpo tem forma de disco e ¢ curto,
o qual facilita movimentos de rota¢io em um plano
vertical mediano. Esses peixes se movem por
oscila¢io de nadadeiras de base curta (peitorais), com
movimentos do corpo restritos, portanto realizam
manobras precisas 4 baixa velocidade para conseguir
alimento ou abrigo em pequenos espacos, tais como
Serrasalmus marginatus.

A partir desses trés modos especializados de
locomogio, ¢é ficil visualizar que um especialista
pode explorar bem um determinado tipo de recurso,
mas, ¢ limitado para outros. Entretanto algumas
espécies sdo generalistas locomotores e podem
apresentar desempenho moderado para virios
modos de locomogio, o que permite maior
diversificagio no uso de recursos. E possivel afirmar
que aspectos morfolégicos que conferem maior
desempenho para um modo de propulsio limitam o
desempenho para outro.
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Do ponto de vista evolutivo, o modo de
locomogio por ondulagio de todo o corpo foi
substituido por oscilagio da caudal. A ondulagio do
corpo ¢ mais eficiente em organismos cuja
velocidade nio é imprescindivel, como em estigios
larvais. Nesse modo, maior proporgio do corpo é
utilizada no movimento (Alexander, 1967) e uma
determinada forga pode ser obtida com menor gasto
de energia, deslocando uma quantidade de dgua a
baixas velocidades. No entanto a vantagem bisica da
locomogio caudal é o alcance de maior velocidade;
além disso, o impulso através da caudal move o
corpo quase que diretamente para frente, enquanto
que na ondulagio o corpo sofre arqueamentos
transversais, com maior gasto de energia (Gosline,
1971).

Alguns movimentos requerem habilidade nio-
natatéria para realizagio de manobras durante
alimenta¢io, reprodugio e escape, fatores
importantes a sobrevivéncia. Como exemplo, podem
ser citados a propulsio por jato (regulagio do fluxo
de dgua pela boca e pelas brinquias), a locomogio
terrestre, o salto, o vdo e a planacio (Lindsey, 1978) .

Consideragoes finais

A habilidade natatéria dos peixes interfere
fundamentalmente no modo de vida das espécies,
portanto, o conhecimento de aspectos morfo-
funcionais das estruturas da morfologia externa
(tronco e nadadeiras) permite inferéncias sobre
aspectos ecoldgicos, as quais sio imprescindiveis em
anilises ecomorfoldgicas para o conhecimento da
biologia das espécies.

De acordo com os aspectos de forma e de fungio
relacionados a locomogio, os quais foram estudados
neste  trabalho, pode-se  concluir que o
conhecimento da evolucio das estruturas ¢
fundamental para entender suas fungdes. Essa
conclusio direciona 2 seguinte questdo: andlises

ecomorfoldgicas em grupos distantes
filogeneticamente podem ser mascaradas por
varidveis, como  diferengas  fisiolégicas ¢
comportamentais, que 0s grupos taxondmicos

apresentam. As comparagoes de tixons mais
préximos minimizam a influéncia dessas varidveis.
Estudos ecomorfolégicos no Brasil  sio,
geralmente, realizados sem a utilizagio de dados
experimentais, pois sio escassos para a fauna de
peixes neotropicais. Os dados disponiveis sio os
morfolégicos e ecoldgicos, enquanto os funcionais
sdo comumente encontrados para espécies de regioes
temperadas, o que dificulta a interpretagio dos
dados. Dessa forma, torna-se importante a
implementagio de experimentos de morfologia
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funcional com peixes neotropicais, bem como sua
integragio com a fisiologia, a genética, a evolugio e a
ecologia.
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