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RESUMO

A selecdo natural aprimora o0s sistemas sensoriais, permitindo aos organismos obterem e
interpretarem os sinais de modo mais claro, o que depende fortemente das
caracteristicas do ambiente. Informagdes obtidas por meio de pistas visuais, por
exemplo, sédo frequentemente usadas para detectar predadores e durante interagdes
sociais. A coloracdo corporal dos animais € utilizada para transmitir informacdo no
processo de comunicacdo visual, mas a qualidade da sinalizacdo depende das
caracteristicas luminosas do ambiente. Dessa forma, a cor prevalente no ambiente pode
afetar a evolucéo da coloragéo dos individuos, como sugerido pela hipdtese da Deriva
Sensorial (sensory drive) e ja relatado para diversos grupos de organismos em diferentes
tipos de habitats. Os riachos de terra-firme da Amazbnia abrigam uma grande
diversidade de peixes de agua doce e suas aguas podem ser classificadas em dois tipos
principais de acordo com viés de comprimento de onda: &guas pretas, que sdo
enviesadas ao vermelho e amarelo, e aguas claras, que ndo possuem claro viés.
Investigamos se ha existéncia de diferenca na coloracéo corpdrea de duas populacdes do
ciclideo ando Apistogramma agassizii que habitam igarapés de bacias de diferentes
tipos &guas. Segundo a hipotese de Deriva Sensorial, pode-se esperar que individuos
oriundos de é&guas pretas apresentem maior intensidade de coloracdo vermelha em
relacdo a individuos provenientes de aguas claras, tendo em vista a predominancia de
viés em direcdo ao vermelho nos comprimentos de onda de aguas pretas. Comparamos
individuos das duas popula¢des utilizando medidas morfométricas para controlar 0s
potenciais efeitos de diferencas morfoldgicas e de coloracdo em quatro regides do
corpo: nadadeira caudal, nadadeira anal, abaixo da dorsal e lateral do abdome. As duas
populacdes apresentaram diferencas na intensidade da coloracdo corpérea na direcdo
esperada pela Deriva Sensorial, apoiando a hip6tese de que as variagbes das
caracteristicas da coloracdo estdo associadas aos diferentes tipos de ambientes de
iluminacdo da regido em que ocorrem naturalmente. Este resultado contrasta com a
auséncia de diferencas em caracteristicas na forma do corpo, e corrobora a hipotese da
evolucéo da coloracédo corporal como decorrente de condi¢des de iluminagédo do habitat,
como descrita pela hipdtese da Deriva Sensorial.

PALAVRAS-CHAVE: Ambiente de iluminacdo; Comunicagdo visual, Deriva

sensorial; Morfologia.



ABSTRACT

Natural selection improves sensory systems and render organisms better at obtaining
and interpreting signals given the characteristics of the environment. Information
obtained through visual cues are often used to detect predators and during social
interactions. Body color is often used to convey information for visual communication,
but the quality of signaling depends on the lighting within the environment. As a result,
the prevailing color in the environment can affect the evolution of body color, as
encapsulated by the Sensory Drive hypothesis, which has been demonstrated for several
groups of organisms in different types of habitats. Amazonian upland forest streams
harbor a great diversity of freshwater fish and their waters are classified into two main
types according to the bias in wavelength transmission: black water, which are biased
toward red and yellow, and clear water, which have no clear bias in wavelength
transmission. We investigated differences in body color of two populations of the dwarf
cichlid (Apistogramma agassizii) that occur in basins of different water types. The
Sensory Drive hypothesis expects that individuals from black waters present a greater
intensity of red color than individuals from clear waters, given the predominance of bias
toward red wavelengths in black waters. We compared individuals from two
populations and used morphometric measurements to control for the potential effects of
morphological and color differences in four regions of the body: caudal fin, anal fin,
below the dorsal and close to the operculum. The two populations differed in body color
intensity in accordance with predictions of the by Sensory Drive. This result contrasts
with the lack of difference in body shape, and gives further support for the hypothesis of
evolution of body coloration in relation to the lighting environment, as described by the

Sensory Drive hypothesis.

KEYWORDS: Lighting environment; Morphology; Sensory drive; Visual

communication.



INTRODUCAO

A selecdo natural atua como um mecanismo que aprimora o funcionamento dos
sistemas sensoriais, tais como viséo, audi¢éo, olfato, paladar e tato, que séo dotados de
células especializadas capazes de captar estimulos internos e externos em relagdo ao
ambiente. A troca de informacGes que é mediada por esses sistemas sensoriais tem
grande relevancia para a sobrevivéncia dos organismos, pois ela identifica potenciais
riscos de predacdo, a posicdo de alimentos, a localizacdo de parceiros reprodutivos,
dentre outros (Mitchen et al. 2018; Carleton et al. 2020). A otimizagdo dos mecanismos
sensoriais dos organismos depende de ajustes de processos neurais e de caracteristicas
do ambiente onde ocorre a transmissdo dos sinais, visto que o ambiente medeia a
comunicacdo entre os individuos que enviam 0s sinais e 0s receptores que detectam,
percebem, avaliam as informagfes e agem com base no contetdo do sinal recebido
(Endler e Basolo, 1998).

Mecanismos sensoriais tém central importancia em varios aspectos da vida dos
organismos, como por exemplo, durante as interacdes sociais por meio de pistas visuais,
caso em que a pigmentacdo na pele dos animais é frequentemente um sinalizador
importante (Ready et al. 2006). A comunicagao feita por organismos via contato visual
é conduzida pela transmissdo de comprimentos de onda luminosa, que é modificada
pela prevaléncia da cor do ambiente. A importancia dos comprimentos de onda
predominantes no ambiente onde ocorre a comunicacéao visual foi relatada para diversos
grupos de organismos em diferentes tipos de habitats, mas a maior parte dos estudos
focaram em organismos aquaticos (Cummings e Endler, 2018). Diferencas nas
propriedades fisicas e quimicas entre ambientes afetam a transmissdo dos sinais, 0 que
pode ocasionar divergéncias entre populagdes (Pires et al. 2019) e mediar o isolamento
reprodutivo, podendo até mesmo resultar em especiacéo e, portanto, contribuindo com a
formagéo da biodiversidade (Seehausen et al. 2008).

A transmisséo eficiente de sinais tem implicagcOes diretas na aptiddo dos
individuos, tanto por meio de viabilidade quanto por sucesso reprodutivo, ja que a
coloragcdo dos animais pode funcionar como sinalizacdo entre machos e fémeas para
reproducdo (Moreno e Osorno, 2003, Henderson et al. 2013, Carvalho, 2016). Além
disso, a variagdo da coloracdo corpdrea tem funcdes de termorregulacdo (Munguia et al.

2013; Pinto, et al. 2020), sinalizacdo durante encontros agonisticos, comunicacgao entre



individuos coespecificos (Pinto et al. 2020) e mecanismos de defesa contra predagdo
(Bowmaker, 1995; Hofmann et al. 2012; Fabrin, 2014), como a camuflagem,
mimetismo, entre outros.

A selecdo sexual por meio da escolha da fémea por parceiros reprodutivos
ocorre pela preferéncia de caracteristicas que sdo atrativas para a reproducdo e, portanto,
podem ser selecionadas e mediar o isolamento reprodutivo (Svensson et al. 2007). Este
tipo de selecdo pode favorecer a evolugdo da coloracéo corpérea, como fins de aumentar
0 sucesso reprodutivo dos possuidores de cores mais atrativas. Por exemplo, Ready et
al. (2006), ao utilizarem o padrdo de colorido e caracteres genéticos para diferenciar trés
populagbes do ciclideo Apistogramma caetei por meio de acasalamento seletivo,
demonstraram que fémeas escolhiam somente os machos da mesma populacdo. Esse
processo se da pela evolucgdo de caracteristicas morfoldgicas diferenciadas, que permite
0 reconhecimento intraespecifico e escolha de potenciais parceiros reprodutivos. Dentro
do grupo dos peixes, estas caracteristicas da transmissao de sinais fazem da agua um
meio que molda diferentes adaptacdes dos sistemas visuais, 0 que parece contribuir com
a alta diversidade de organismos aquaticos (Terai et al. 2006).

Para que um sinal seja eficiente durante a transmissdo da sua mensagem é
importante que sua deteccdo por meio dos sistemas sensoriais dos receptores (e.g.
coespecificos ou predadores) seja otimizada (Endler e Basolo, 1998). Contudo, o
ambiente externo no qual o sinal se propaga pode modificar a qualidade ou enviesar o
sinal que € transmitido, como previsto na hipétese da deriva sensorial (sensory drive,
em inglés, Endler, 1992). Essa hip6tese sustenta que a coloracdo das caracteristicas que
sdo sexualmente selecionadas evolui de acordo com caracteristicas fisicas do meio (e.g.
luz do ambiente, no caso de sinais visuais), de forma a aumentar sua conspicuidade e
assim otimizar a transmissdo dos sinais (Endler, 1992, Pires et al. 2019). Um exemplo
disso € a coloracdo de ornamentos corporais, que podem ter a eficiéncia de seus sinais
modificada por conta da condi¢cdo de luminosidade do habitat (Endler, 1992). Ainda de
acordo com a hipdtese da deriva sensorial, as caracteristicas na morfologia externa
podem apresentar diferencas devido a evolucdo ndo independente, como por exemplo, 0
tamanho do olho, capacidade de captar e eventualmente filtrar sinais visuais e 0s
ornamentos, como foi observado por Pires et al. (2019), que avaliaram o tamanho dos
olhos e dos ornamentos de C. spilurus com o intuito de verificar se havia distin¢do entre

linhagens quando comparados a outras carateristicas morfoldgicas.
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Os comprimentos de onda da luz transmitida no ambiente podem afetar a
eficiéncia na percepcéo do sinal, o que acontece mais claramente em sistemas aquaticos.
Luz de tonalidade azul possui comprimentos de onda curtos e alta energia, 0 que resulta
em maior distancia percorrida em linha reta quando comparado ao vermelho, que possui
comprimentos de onda longos e baixa energia (Bradbury e Vehrencamp, 2011). Muitos
animais marinhos de profundidade apresentam coloragcdo completamente vermelha ou
preta, j& que essas duas cores sao vistas igualmente como escuras e inconspicuas aos
predadores (Helfman et al. 2009). Contudo, em muitos ambientes de agua doce, a luz é
transmitida de forma enviesada ao amarelo-vermelho devido ao acimulo de carbono
organico dissolvido (COD) derivado da decomposicdo de material vegetal proveniente
da floresta riparia (Muntz, 1982; Ikeda e Koshima, 2009).

A Amazonia possui uma grande diversidade de peixes de agua doce (Dagosta e
De Pinna, 2019; Oberdorff et al., 2019). A percepcao dessa vasta diversidade amazonica
remonta aos primeiros naturalistas e, no entanto, a sua origem e manutenc¢ao continuam
sendo amplamente debatidas na comunidade cientifica (Borghezan et al. 2021). Uma
razdo apontada inicialmente é a diversidade de caracteristicas fisicas e quimicas dos
ambientes aquaticos, conforme descrito por Alfred Russel Wallace (1853). Segundo
Wallace, os rios da Amazdnia podem ser classificados em trés tipos segundo o tipo de
agua: pretas, brancas e claras (Sioli, 1984; Duncan e Fernandes, 2010). Estes tipos séo
classificados com base na coloracdo preponderante como vista por cima (de fora) da
agua, que é reflexo de vieses diferentes de transmissdo de comprimentos de onda e da
quantidade de matéria em suspensdo ou dissolvida. Essas diferencas nas propriedades
fisicas sdo resultantes de diferentes graus de lixiviacdo de material organico oriundo da
floresta circundante e das caracteristicas geologicas do sistema de drenagem (Leenheer,
1980).

Os rios de &gua preta, como o Rio Negro, possuem uma alta concentracdo de
carbono organico dissolvido (COD), com altas cargas de sedimentos em suspensao, e
transparéncia reduzida pela grande concentracdo de ions dissolvidos (Richey et al.
1990). Os rios de &gua branca, como o rio Amazonas, possuem colora¢do amarronzada
e aspecto barrento, contendo altas concentracfes de solutos dissolvidos, com pH
alcalino neutro e alta carga de sedimentos em suspenséo oriundos de regides andinas ou
de terrenos nao consolidados (Konhauser et al. 1994; Alcour et al. 2003). Ja os rios de

aguas claras, por exemplo o rio Tapajés, sdo relativamente transparentes e apresentam
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uma menor quantidade de sedimentos, baixa condutividade elétrica e pH que variam de
acido a alcalino (pH 5-8). Os rios de aguas claras drenam solos fortemente
intemperizados do escudo Pré-Cambriano, o que explica a baixa carga de sedimentos
em suspensdo (Sioli, 1984; Konhauser et al. 1994; Duncan e Fernandes, 2010).

Embora a diversidade de tipos de &gua tenha sido descrita para canais de grandes
rios, em termos de area, uma vasta parte da Amazonia é banhada por pequenos riachos
florestais de terra firme, regionalmente conhecidos como igarapés (Fittkau, 1967). Os
igarapes possuem pouca quantidade de sedimentos em suspensdo, portanto, ndo podem
ser classificados na categoria de &guas brancas. Esses igarapés pertencem a bacias de
diferentes tipos de &gua, diferindo nas suas caracteristicas limnoldgicas e no ambiente
luminoso (Mendonca et al. 2005). Os igarapés de drenagens de dguas pretas carregam
grande quantidade de COD e absorvem azul e violeta (comprimentos de onda curtos,
350-450nm), predominando assim a transmissao do amarelo e vermelho (comprimentos
de onda variando de 590-700nm) (Muntz, 1982; Ikeda e Koshima, 2009). Os igarapés
em bacias de aguas claras possuem pouca quantidade de carbono organico dissolvido, o
que resulta em um ambiente luminoso quase transparente, sem um claro viés de
transmissdo de comprimento de onda (Muntz, 1978, 1982, Pires et al. 2019). Para os
organismos aquaticos que habitam esses diferentes tipos de ambiente, € esperado que as
adaptacdes locais resultem em especializacdo sensorial e, eventualmente, especiacao;
portanto, o efeito de diferentes tipos de dguas sobre a adaptacdo dos sistemas sensoriais
parece ser um mecanismo importante na evolucdo da diversidade de peixes amazénicos
(Borghezan et al. 2021). Estudos anteriores com duas linhagens do peixe Crenuchus
spilurus (Characiformes: Crenuchidae), que diferem na coloracdo dos ornamentos
corporais e tamanho dos olhos, relacionaram tais diferencas morfoldgicas a diferencas
de iluminacdo e nas condi¢des hidroquimicas de igarapés de aguas claras e pretas. No
entanto, caracteristicas ndo relacionadas aos ornamentos (no caso, nadadeiras impares
hipertrofiadas), como por exemplo, tamanho e altura do corpo, sdo caracteristicas
consideradas limitadas a evoluir de acordo com outras caracteristicas (Pires et al. 2019;
Pinto et al. 2020).

A designacdo de especies por meio da coloracdo do corpo € comumente utilizada
em estudos taxondmicos envolvendo ciclideos africanos, conforme sugerido por Britzke
(2015). Em ciclideos da América do Sul, o padrdo de colorido caracterizado pela

dispersdo ou concentracdo de melandforos é utilizado para descrigdo taxonémica, mas
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quando relacionado ao comportamento reprodutivo, alguns trabalhos na literatura
reportam que individuos com diferentes padrdes de colorido s&o livremente hibridizados
(Ready et al. 2006). Para Cichlidae, diversos trabalhos na literatura relacionam os
diferentes padrdes de cores no comportamento especifico dos peixes, como status social
(Barlow, 1973; Falter, 1987; Barlow e Siri, 1994; Korzan et al. 2008). Isso ocorre
porque mudancas na coloracdo do corpo podem indicar um sinal intraespecifico que
pode diminuir a agressdo e auxiliar no estabelecimento de uma hierarquia de
dominéancia (O’Connor et al. 1999; Miyai et al. 2011), comportamento agonistico,
comportamento de desova, maturagdo (Winemiller, 2001; Kullander e Ferreira, 2006);
comunicacdo intraespecifica (Baerends, 1993; Hurd, 1997) e comunicacao
interespecifica (Ready et al. 2006). Ciclideos amaz6nicos possuem uma grande
diversidade de coloracéo, formas do corpo, e diferentes tipos de comportamento, o que
0s torna bastante populares no mercado ornamental. Variacdes no padréo de coloragéo
sdo comumente reportadas para este grupo de peixes, associado a posi¢do superficial de
cromatoforos e iridioforos que produzem as marcas caracteristicas de cada padrdo
(Baerends e Baerends van-Roon, 1950; Hulscher-Emeis, 1992; Rodrigues et al. 2009).

Apistogramma é um dos géneros mais diversos de Cichlidae sul-americanos.
Este género ocorre na bacia amazonica, a leste dos Andes e em outras bacias sul-
americanas (Kullander, 2003; Rocha, 2010). As espécies deste género possuem padrdes
de colorido que sdo determinados pela quantidade de melanoforos presentes na derme
(Britzke, 2015). No entanto, Britzke e Mehanna (2010) e Estivals et al. (2020)
consideram que h& mais fatores a serem investigados, visto que individuos exibindo
dois ou mais padr6es de colorido podem ser encontrados juntos.

Apistogramma agassizii Steindachner, 1875 € uma espécie de ciclideo que ocupa
diversos habitats na Amazodnia, como rios de aguas claras, negras e brancas (Kullander,
1986), associados a ambientes de lagos e igarapés, com preferéncia por substratos como
bancos de folhicos, troncos e raizes como local de refugio e forrageamento (Oliveira,
2016). Esta espécie possui ampla distribuicdo ao longo do sistema Solim&es/Amazonas,
desde o Peru até a regido do baixo Amazonas, no Brasil (Kullander, 2003; Britzke,
2015) sugerindo que tenha ocorréncia em uma grande amplitude de caracteristicas
fisicas e quimicas da agua.

Como a espécie apresenta dicromatismo sexual (diferenca de cores entre sexos),

espera-se que as caracteristicas dos ornamentos dessa espécie medeiem processos de
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corte e competicdo entre machos, uma vez que diferencas na morfologia dessa espécie,
principalmente nas nadadeiras e na coloracéo do corpo (Chellappa et al. 2005; Ismifio e
Padilla, 2005) podem ser caracteristicas importantes nos processos de corte e de selecao
de parceiros nos periodos reprodutivos. Diferencas morfoldgicas relacionadas ao
tamanho dos individuos podem ser importantes, tendo em vista que machos maiores
potencialmente vencem encontros agressivos com outros machos para dominar recursos
de melhor qualidade, como territorios e acesso a uma maior fonte de alimento (Cacho et
al. 2006; Oliveira, 2016) ou parceiras reprodutivas.

No presente estudo, verificamos a existéncia de diferengas na coloracdo entre
duas populacdes de A. agassizii que habitam bacias de drenagem de rios de aguas pretas
e claras, e se tais diferencas estariam de acordo com expectativas baseadas na hipotese
de Deriva Sensorial. Especificamente, esperavamos que diferencas em caracteristicas
morfoldgicas tivessem evoluido de forma a otimizar a transmissdo de sinais entre
individuos. Portanto, segundo a hipotese de Deriva Sensorial, levantamos a hipdtese de
que a populacdo presente em ambiente de dguas pretas possuisse maior predominancia
de coloracdo enviesada para o amarelo e o vermelho, quando comparada a populagéo de
agua clara. No6s utilizamos a variagcdo da forma do corpo como um proxy de diferencas
relacionadas a outros fatores evolutivos ndo incluidos na hipétese de Deriva Sensorial.
Os resultados do presente estudo podem ter implicacbes importantes para o
conhecimento dos mecanismos que geram novas espécies na Amazonia, bem como para
0 mercado de peixes ornamentais na Amazonia, ao descrever, com detalhes variedades

de A. agassizii que sdo encontradas em ambiente natural.

MATERIAL E METODOS

Caracteristicas biologicas adicionais da espécie

Apistogramma agassizii € uma espécie de ciclideo sul-americano que pode
medir até seis centimetros de comprimento total. Os machos sdo maiores que as fémeas
e possuem nadadeira caudal lanceolada, enquanto as fémeas possuem nadadeira caudal
arredondada (Hercos et al. 2009). Individuos desta espécie apresentam uma faixa escura
na regido mediana do corpo, que se estende desde a regido posterior da Orbita até a
extremidade da nadadeira caudal (Rocha, 2010). Os individuos adultos apresentam

dimorfismo sexual (Figura 1) que se manifesta, principalmente, na forma da nadadeira
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caudal e em padr@es de colorido especificos em algumas estruturas do corpo (Britzke,
2015).

(a) (b)

Alexandre Herco

Figura 1. Apistogramma agassizii. Exemplares de macho (a) e de fémea (b).

A espécie faz ninho e apresenta desova contendo aproximadamente 200 ovos. A
fémea cuida dos ovos e filhotes até que esteja pronta para desovar novamente, periodo
em que o macho assume o cuidado parental (Rémer, 2000). Por conta de sua facil
criacdo, tamanho reduzido e cores atraentes, a espécie possui grande importancia no

mercado de peixes ornamentais (Mendonga e Camargo, 2006).

Obtenc¢do do material biologico

Individuos adultos de A. agassizii foram adquiridos de coletores de peixes
ornamentais de duas localidades distintas: uma pertencente a bacia do Rio Negro (dguas
pretas), onde os individuos foram coletados em um igarapé localizado préximo ao
municipio de Novo Airdo (2°37'11"S, 60°57'20"0), a qual denominamos como
populacdo ‘’Novo Airdo’’; e outra pertencente a bacia do Rio Solimdes (aguas claras),
em que foram coletados individuos provenientes de um igarapé préximo ao lago Tefé
(3°26'54"S, 64°47'04"0), a qual denominamos como populagdo ’Tefé’’. Pelo fato desta
regido de Tefé ser banhada por um complexo de aguas pretas, brancas e claras, levamos
em consideracdo a adaptacdo local dos individuos de A. agassizii na macrorregido de
Tefé, uma vez que peixes ndo adaptados a ambientes de aguas pretas podem se adaptar a
ambientes de aguas claras presentes na regido préxima ao lago Tefé, que € caracteristico
de &guas brancas. As regides de Novo Airdo e Tefé estdo cerca de 430 km distantes uma
da outra (distancia linear geogréfica).
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Manutencdo em laboratério

Os peixes submetidos aos procedimentos experimentais foram separados por
localidade, sendo 23 peixes: 13 da populacdo Tefé e 10 da populagdo Novo Airdo. Para
este trabalho foram selecionados somente machos adultos com dimorfismo sexual
acentuado. Os peixes de cada populagdo foram mantidos em condi¢des laboratoriais em
aquarios de 60 x 40 x 20 cm (72 L). Cada aquario possuia um filtro e um aerador
individual. Os aquarios-estoque permaneceram em um regime 12 horas de luz/12 horas
de escuro. A temperatura ambiente foi mantida em 24 °C por meio de condicionadores
de ar, o que simula um ambiente térmico tipico de igarapés amazonicos de terra firme
(Espirito-Santo et al. 2018; Pires et al. 2018).

Foram realizadas trocais parciais de dgua semanalmente dos aquarios-estoque
com &gua da torneira do laboratdrio, oriunda de pocos semiartesianos, situado no
campus da Universidade Federal do Amazonas (UFAM), mantida em caixa d’agua de
1000 L. Todos os individuos foram alimentados ad libitum diariamente com racao

comercial para peixes tropicais (47,5% de proteina bruta; ColorBits - Tetra®).

Procedimento experimental
Morfometria

Os machos adultos vivos foram transferidos individualmente, com o auxilio de
uma rede de mao, para um recipiente contendo solucdo de eugenol (125 mg/L), para
serem anestesiados, conforme realizado por Pires et al. (2019). Apos a observacdo da
reducdo da atividade natatéria do individuo, ele foi colocado sobre uma superficie
branca, onde as nadadeiras foram distendidas com o auxilio de um pincel de cerdas
macias e molhadas e, posteriormente, foram fixadas com agulhas entomologicas nas
regides entre o primeiro e 0 segundo raio das nadadeiras dorsal e anal (Figura 2).

Este procedimento experimental foi realizado dentro de um estidio que possui
uma camera fotogréafica (Nikon D3300, acoplada a uma lente macro de 60 mm) em um
tripé fixo a 50 cm de distancia da bancada onde o peixe foi disposto. Posteriormente,
foram tiradas quatro fotos de cada individuo. Posicionamos dentro da imagem capturada
um pedaco de papel com informacéo sobre o local de coleta do individuo e uma escala

de referéncia de tamanho. Para que houvesse uma melhor visualizacdo da coloragéo
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corpdrea de cada peixe, foi utilizada uma fonte de luz full spectrum posicionada na parte
superior do estudio, a uma distancia de 40 cm do peixe e com foco dirigido em &ngulo
de 45°.

De acordo com a literatura, medidas de caracteres morfologicos em peixes sao
consideradas diagndsticos para verificar diferencas intraespecificas (Reiss et al. 2012).
As medidas morfométricas corporais analisadas foram: comprimento padréo,
comprimento da cabeca, didmetro do olho e altura do corpo. Todas as medidas
morfométricas seguiram estudos anteriores que verificaram que tais medidas dessas
caracteristicas poderiam apresentar diferencas na posse de nichos ecoldgicos (Pires et
al., 20019).

Figura 2. Medidas morfométricas analisadas: comprimento padrdo (CP); comprimento
da cabeca (CC); diametro do olho (DO) e altura do corpo (AC).

Intensidade da cor

Apés a realizacdo das medidas morfométricas, utilizamos o software livre
ImageJ (Schneider, Rasband, e Eliceiri, 2012) para extrair cinco valores RGB de cinco
pontos das regides da nadadeira anal, nadadeira caudal, lateral do abdome e abaixo da
nadadeira dorsal dos peixes (Figura 3), semelhante ao realizado por Stevens et al.
(2007). Convertemos os valores RGB para o sistema CMYK e utilizamos os valores de
R (vermelho), B (azul) e Y (amarelo) nas comparacGes entre populacdes.
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Figura 3. Regides do corpo que foram medidas a intensidade da cor nas regides da
nadadeira anal (NA), nadadeira caudal (NC), lateral do abdome (LA) e abaixo da dorsal
(AD).

Analise dos dados

Para as andlises das medidas morfométricas, conduzimos testes t de Student (nédo
pareados) para comparar os valores de cada uma das medidas entre as duas populacgdes.
Para as analises de intensidade da cor, investigamos as diferencas nos valores de
amarelo, vermelho e azul entre as populacfes e entre as regides do corpo dos peixes.
Para obter um valor que representasse cada regido do corpo, obtivemos a média das
cinco medidas extraidas de cada regido. Dessa forma, cada individuo foi representado
por um valor de amarelo e vermelho médios para cada area do corpo medida. Para a cor
azul, utilizamos a média de cinco medidas obtidas apenas para a area da regido na
lateral do abdome. Em seguida, conduzimos ANOVA de dois fatores para comparar 0s
valores de amarelo e vermelho em relacdo a éarea do corpo e a populacao.
Posteriormente, comparamos 0s niveis de cada cor par-a-par (por regido do corpo, entre
as duas populacdes) usando o teste post-hoc de Tukey. Para a cor azul, conduzimos um
teste t, uma vez que sé existia medida para a regido lateral do abdome. Todos 0s
procedimentos estatisticos e preparacdo de dados foram conduzidos no software R v.
4.0.3 (R Core Team, 2020).

Nota Etica
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Todos os procedimentos realizados na execugéo deste trabalho foram aprovados
pelo Comité de Etica no Uso de Animais (CEUA) do Instituto Nacional de Pesquisas da
Amazonia (INPA), sob protocolo n® 029/2016. Este trabalho faz parte de um projeto da
FAPEAM, que visa estudar os padrdes de coloracdo de peixes amazonicos que €

mediado pelos diferentes tipos de ambiente de iluminagé&o.

RESULTADOS

N&o foram observadas diferencas para o comprimento padrédo (t= 0,005; p =
0,995), tamanho do olho (t= 0,828; p= 0,418), altura do corpo (t = 0,568; p = 0,576) e
comprimento da cabeca (t= 1,272; p = 0,218) entre os individuos das duas populacdes
(Figura 4).

Os niveis de amarelo foram diferentes entre as populagdes (F = 13,06; p =
0,0005) e entre as regides do corpo (F = 7,205; p = 0,0002; Figura 5). O teste de Tukey
apontou niveis significativamente maiore de amarelo nas nadadeiras anal (p = 0,002) e
caudal (p = 0,002) dos individuos da populacdo de Tefé. Entretanto, os niveis de
amarelo das regides abaixo da dorsal (p = 0,81) e lateral do abdome (p = 0,99) nédo
diferiram entre as duas populagdes.

Os niveis de vermelho foram diferentes entre as populacdes (F = 83,29; p <
0,001) e entre as regides do corpo (F = 259,61; p < 0,001). O teste de Tukey mostrou
niveis significativamente maiores de vermelho na populacdo de Novo Airdo para todas
as regides do corpo (p < 0,01) (Figura 6). Ja os niveis de azul na regido corporea lateral
do abdome foram maiores nos individuos da populacdo de Novo Airdo (t = 3,216; p =
0,005; Figura 7).
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Figura 4. Diferencas morfoldgicas das regifes analisadas entre as populacdes de
Apistogramma agassizii Novo Airdo e Tefé. Cor cinza = populagdo de Novo Airdo e
branca = populacdo de Tefé. A) Comprimento padrdo; B) Tamanho do olho; C) Altura

do corpo; D) Comprimento da cabeca. ° indica valores discrepantes (outliers).
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Figura 5. Diferencas nos niveis gerais de amarelo das regides do corpo de individuos de
Apistogramma agassizii de duas populagcdes. Cor cinza = populacdo de Novo Airdo e
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branco = populagdo de Tefé. NA = nadadeira anal; NC = nadadeira caudal; AD = abaixo
da dorsal e LA= lateral do abdome. ° indica valores discrepantes (outliers). * indica
diferenca significativa entre as populagdes (p < 0,05).
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Figura 6. Diferencas nos niveis gerais de vermelho dos locais do corpo que foram
analisados entre as duas populagdes de Apistogramma agassizii. Cor cinza = populagéo
de Novo Airdo e branco = populacdo de Tefé. NA = nadadeira anal; CA = nadadeira
caudal; AD = abaixo da dorsal e LA= lateral do abdome. ° indica valores discrepantes
(outliers). * indica diferenca significativa entre as populagdes (p < 0,05).
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Figura 7. Diferengas nos niveis de azul da regido lateral do abdome entre as duas
populacdes de Apistogramma agassizii. Cor cinza = populacdo de Novo Airdo e branca
= populacédo de Tefé. * indica diferenca significativa entre as populacées (p < 0,05).
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Populagdo “Novo Airdo” Populagao “Tefé”

Figura 8. Individuos de A. agassizii analisados. Populacdo "Novo Airdo" (A,B,C,D) e
Populagdo "Tefé" (E,F,G,H).

DISCUSSAO

As trés maiores diferencas nas caracteristicas da morfologia externa de
individuos das duas populagdes de Apistogramma agassizii, que ocupam diferentes
tipos de &guas, foram observadas na intensidade da cor. Em particular, a intensidade de
vermelho diferiu entre todas as areas do corpo que foram analisadas, com intensidades
maiores em individuos pertencentes a populacdo que ocorre naturalmente em uma bacia
de agua preta. A intensidade de amarelo apresentou valores maiores para as regides das
nadadeiras caudal e anal de individuos da populagdo que vive em bacia sem forte viés
de transmissdo de comprimentos de onda (agua clara). Essas regifes do corpo sao
aquelas em que o dicromatismo sexual é mais fortemente manifestado e, portanto,
espera-se que tenham um papel importante na comunicagdo visual entre os individuos.
Ainda, ndo foram observadas diferencas morfométricas com base nas medidas tomadas,
que sdo comumente aplicadas em estudos taxonémicos em que sdo descritas novas
espécies, como no comprimento padrdo, onde verificamos que os individuos de Tefé
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(&guas claras) e de Novo Airdo (aguas pretas) nao diferem em relagdo ao tamanho do
corpo e tamanho do olho. Vale ressaltar que todos os individuos testados alcangaram a
maturacdo sexual, visto que apenas individuos adultos apresentam caracteristicas
sexuais secundarias bem desenvolvidas. Portanto, os resultados obtidos ndo podem ser
atribuidos a potenciais diferengas no estagio de maturacdo sexual e consequente
diferengas de desenvolvimento das caracteristicas sexuais secundarias. Sendo assim,
nossos resultados sugerem que as diferencas entre as populacfes se ddo principalmente
em relacdo a aspectos da comunicacao visual, como também esperado pela hipdtese da
Deriva Sensorial.

Diferencas na iluminagdo dos habitats podem moldar os sinais visuais e 0s
sistemas sensoriais para corresponder as caracteristicas do ambiente em a espécie vive
(Endler, 1980; Tobias et al. 2010). Tais diferencas de habitat, como € o caso de
ambientes amazonicos de aguas pretas e claras que diferem no ambiente de iluminacéo,
pode potencialmente resultar em selecdo divergente sobre sinais que estdo associados a
escolha de parceiros reprodutivos e as disputas diretas, como €é tipicamente o caso da
coloracdo do corpo. Em alguns organismos estas diferencas de sinalizacdo podem ser
profundas ao ponto de mediar isolamento reprodutivo e, dessa forma, facilitar a
especiacdo (Endler, 1992; Boughman, 2002). Assim, a coloracdo do corpo de
individuos de A. agassizii, que representa um tipo de sinal de comunicacdo entre 0s
individuos sdo distintas para as duas populacdes analisadas.

Foram observadas diferencas no padrdo de coloracdo entre individuos das duas
populacbes em relagdo a intensidade de cores de regides ornamentadas. Esse padrdo da
coloracdo corporal pode indicar uma resposta de adaptacdo ao habitat em que esses
peixes vivem (Pinto et al. 2020). A populacdo de Novo Airdo apresentou uma maior
intensidade de cor vermelha nas regies da nadadeira caudal, dorsal, abaixo da dorsal e
lateral do abdome, em comparacdo com individuos da populacdo de Tefé. Essa maior
intensidade da cor vermelha ocorre nas regides da nadadeira anal e da nadadeira caudal,
gue sao estruturas caracteristicas do dimorfismo sexual dessa espécie.

O padrdo de colorido € um atributo que facilita a identificacdo de espécies de
Apistogramma (Britzke, 2015). Nossas observagfes com base nos resultados obtidos
indicam uma possivel relagdo da intensidade de coloragdo nas regides caudal e anal de
A. agassizii com caracteristicas que podem ser sexualmente selecionadas (Estivals et al.,

2020; Britzke, 2015). Isso se d& pela troca de informacgdes por meio de sinais que
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podem determinar o sucesso reprodutivo dos individuos, onde a cor pode atuar como
sinalizagdo fazendo com que pressdes seletivas operem (Endler e Houde, 1995),
tornando os individuos mais conspicuos quando inseridos em ambientes que favorecam
a maximizacdo da cor do corpo. Nossos resultados corroboram a hipotese de que a
variacdo da coloracéo do corpo dos individuos seja um mecanismo de sobrevivéncia e
reproducdo (Sugimoto, 2002; Svensson et al. 2005). Nossos resultados sugerem que
essas diferencas de colorido podem ser decorrentes dos diferentes tipos de agua, embora
a analise de uma maior quantidade de populacbes seja central para poder derivar
conclusdes mais robustas.

Ambientes de aguas pretas, que contém altas quantidades de COD, somada a cor
do substrato e de matérias organicas em suspensdo, tornam o ambiente de iluminagdo
enviesado para as cores amarelo e vermelho, possibilitando assim que a coloragédo
vermelha do corpo desses individuos se torne mais conspicua quando confrontados
contra um pano de fundo escuro, como € o caso das margens dos igarapés, onde a
espécie tipicamente vive. O fato de que caracteristicas que permitem a transmissdo de
sinais varia conforme o ambiente luminoso, fazem da 4gua um meio de adaptacdo dos
mecanismos da visdo dos organismos, o que molda os diferentes tipos de habitats
aquaticos (Terai et al. 2006). Ainda, verificamos que a intensidade da cor amarela nas
regides das nadadeiras caudal e anal dos individuos de Tefé foi maior em comparacao
com os individuos de Novo Airdo. Para peixes que sdo oriundos de aguas claras, uma
vez que a coloracdo do ambiente ndo é fortemente filtrada, é possivel que a cor amarela
tenha uma alta eficiéncia em transmitir sinais visuais. As diferencgas na intensidade da
cor amarela e vermelha entre as duas populacdes de A. agassizii também poderiam ser
explicadas pelos diferentes graus de deposicdo de carotenoides.

A pigmentacdo dos peixes em geral é influenciada pelas fontes de carotenoides,
que séo pigmentos naturais lipofilicos alocados em varios 6rgaos, especialmente na pele
e nas gonadas de peixes (Zuanon, Salaro, e Furuya, 2011; Hoffmann, 2016). Os
carotenoides possuem variagfes de cor amarela até a vermelha, sendo importantes em
diversas funcgdes bioldgicas, como na reproducdo e quimiorrecepcao, por exemplo, e em
funcdes instintivas como camuflagem e comportamento de corte (Hoffmann, 2016).

Mudangas de coloragédo pelo uso de dietas suplementadas com carotenoides tém
sido amplamente reportadas na literatura e, dentro desse contexto, é possivel que as

diferengas da intensidade de cor amarela entre individuos das duas populagdes estejam
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relacionadas com a quantidade de carotenoides presentes no organismo, uma vez que,
dependendo da incorporacdo desses compostos na dieta, quantidades menores de
carotenoides resultam em pigmentos amarelados e quantidades maiores expressam
pigmentos mais avermelhados. Para esses peixes, a coloracdo amarelada pode significar
uma economia de carotenoides na coloragdo do corpo, os quais poderiam ser utilizados
para outras func@es bioldgicas, como mencionado acima. Em contraste, individuos da
populacdo oriunda de aguas pretas podem potencialmente ter vivenciado condicOes
evolutivas que demandaram a alocacdo de carotenoides vindos de fungbes mais basais
para para investir em comunicacdo intraespecifica. Portanto, é possivel que haja
demandas conflitantes diferentes no uso de carotenoides para a sinalizagdo visual e para
outras funcdes bioldgicas/ecologicas.

A intensidade da coloracdo azul foi maior na populacdo de Novo Airdo. Por
conta da absorcdo da cor azul (comprimentos de onda curtos, 350-450nm) que 0s
igarapés de drenagens de aguas pretas realizam, supomos que o efeito da coloracédo azul
possa representar um canal de comunicacdo privado, em que a transmissao de sinais
ocorre entre individuos fisicamente proximos, evitando a deteccdo por predadores, que
tipicamente se posicionam em maiores distancias. Para ambientes de aguas claras, esta
comunicacdo poderia se tornar mais publica, e assim passivel de ser detectada por
predadores. Essa coloracdo azul é formada por células pigmentares denominadas
iridiéforos, que contém cristais de purinas formados por placas que refletem as cores
azuis, verdes, prateados e iridescentes, caracteristica que é muito variada de acordo com
0 grupo taxondmico. A alta iridescéncia é notoria em peixes de agua doce, como é o
caso do tetra cardinal Paracheirodon axelrodi, que é encontrado em ambientes de aguas
pretas na Amazonia. Essa espécie apresenta uma listra azul-esverdeada iridescente que
se estende na lateral do corpo, que tem por funcdo ecoldgica formar uma imagem
espelhada na parte inferior da superficie da dgua para confundir predadores usando o
reflexo iridescente como espelho (Ikeda e Koshima, 2009). Esta explicacdo parece nao
ser valida para A. agassizii, uma vez que a iridescéncia ocorre apenas na regido do
opérculo, e ndo na parte superior do corpo. Em outros grupos de animais, por exemplo,
a coloracdo iridescente pode sinalizar vantagens reprodutivas. Maia (2008) verificou
que a coloracdo iridescente de tizius (Volatinia jacarina) é mais intensa durante a

estacdo reprodutiva, o que os possibilitam levar vantagem na competicdo entre 0s
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machos desta espécie. Para A. agassizii, é necessario estudos futuros que investiguem a
respeito da coloragéo iridescente sobre vantagens para reprodugéo.

Como proposto por Pires et al. (2019), era esperado que a influéncia da cor do
ambiente de iluminacdo nos diferentes tipos de agua (e habitats de A. agassizii) pudesse
gerar diferengas no tamanho do olho desses individuos, devido as condicdes fisicas que
aguas pretas e claras possuem, associado as diferencas de intensidade de iluminacéo do
ambiente em decorréncia do vies de cor e backscatter (retroespalhamento). No entanto,
essa relacdo ndo foi observada para A. agassizii, o que indica que, apesar do olho ser um
meio de comunicacdo importante entre individuos, a quantidade de luz que é utilizada
pelos individuos possivelmente ndo é limitada pelo tamanho dos olhos nos ambientes

em que individuos dessa espécie vivem.

CONCLUSAO

As medidas morfométricas em relagcdo ao tamanho do corpo, tamanho do olho,
altura do corpo e tamanho da cabeca, que sdo estruturas que possuem funcdes
importantes no ciclo de vida dessa espécie, ndo apresentaram diferencas entre as
populacbes, 0 que potencialmente indica que tais caracteristicas em relagcdo a forma do
corpo parecem ser limitadas a evoluir de acordo com outras caracteristicas, como por
exemplo o tamanho do olho. Apesar do olho ser um mecanismo essencial na
comunicacdo visual entre os individuos, para a espécie de A. agassizii a variacdo de
tamanho desse 6rgdo altamente custoso energeticamente ndo parece ser vantajosa, uma
vez que individuos com olhos maiores podem potencialmente ter uma forte pressdo de
predacdo, além de demandar muito gasto energético investindo no aumento dessa
estrutura. O viés de transmissdo de comprimentos de ondas nos dois tipos de aguas
parece ser um fator que pode estar influenciando nas diferencas de cores predominantes
nas populacdes de A. agassizii de aguas pretas e aguas claras. Embora tenha sido
analisado diferengas de intensidade de cor amarelo e vermelho entre individuos das duas
populacdes, ndo é possivel inferir que, de fato, essas diferencas estdo relacionadas aos
diferentes tipos de agua, no entanto, nossos resultados se alinham a hip6tese da Deriva
Sensorial, que sugere que as caracteristicas que sdo sexualmente selecionadas evoluem
de acordo com as caracteristicas do ambiente onde ocorre a comunicagdo, fazendo

assim com que haja uma evolucédo dos sistemas sensoriais dos individuos
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