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RESUMO
Revisões de áreas específicas do conhecimento, situadas no histórico das disciplinas, são mais escassas
no Brasil e no caso das ciências marinhas. Este trabalho visa descrever a importância dos estudos tróficos
de peixes marinhos num contexto cronológico, comentando os principais avanços nesta área do
conhecimento em relação ao processo histórico da ecologia e ciência pesqueira. Através de uma análise
crítica retrospectiva, o trabalho ilustra sucintamente como se deu a evolução dos estudos tróficos de
peixes, desde os primeiros estudos de alimentação no século XIX, até os últimos progressos em modelos
multiespecíficos baseados em aspectos tróficos.Verifica-se como a evolução metodológica nesta área
pode ser observada sob o prisma do contexto histórico em que as pesquisas estão inseridas, circunstanciadas
por pressões impostas pela sociedade e pelo paradigma científico vigente. É apresentada uma revisão
cronológica dos diversos aspectos dos estudos tróficos de peixes marinhos, tais como alimentação, redes
tróficas, seletividade, taxas e consumo alimentar e a introdução de parâmetros tróficos na avaliação de
estoques pesqueiros e modelagem de ecossistemas, localizando as investigações realizadas no litoral
brasileiro.
Palavras-chave: ecologia trófica, ciência pesqueira, modelagem ecológica, peixes marinhos, alimentação,
ecossistemas marinhos

ABSTRACT
Overviews of specific knowledge areas placed in the history of the disciplines are rare in the scope of
marine sciences. This work aims to describe the importance of trophic studies of marine fish in a chronological
context, with comments on the main advances in this arena in relation to the historical process of ecology
and fisheries science. Through a retrospective critical analysis, this paper briefly shows the evolution of
trophic studies of fish from the pioneer feeding studies of the XIX century to modern multispecies models
based on trophic aspects. It can be noted how methodological evolution in this area can be seen through
a historical context where research is insert, and its scientific paradigm. A chronological overview of
different aspects of trophic studies of marine fish, such as feeding, food webs, selectivity, food consumption
and rates, and the introduction of trophic parameters in fisheries stock assessment and ecosystem modeling
are presented here, considering also Brazilian investigations.
Key words: trophic ecology, fisheries science, ecological modelling, marine fish, feeding, marine ecosystems,
food webs
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Introdução

“Ideas grow out of specific cultural
conditions”  (McIntosh, 1985)

A ciência pesqueira da atualidade enfrenta o
desafio de aliar a investigação tradicional sobre os

estoques pesqueiros a  abordagens ecológicas que
analisem as relações da pesca com o seu respectivo
ecossistema, testando metodologias para subsidiar ao
que foi denominado de “Manejo Pesqueiro baseado
no Ecossistema” (“Ecosystem-based fishery
management”) (PITCHER, 2000; GISLASON et al., 2000).



244 B. Inst. Pesca, São Paulo, 27(2): 243 - 259, 2001

Dessa forma, no presente momento, ciência
pesqueira e modelagem ecológica encontram-se
unidas, talvez como nunca antes, pelo grande anseio
científico de buscar soluções e alternativas para a
crise mundial da pesca (CHRISTENSEN, 1999; PAULY  et
al., 1999).

Os estudos tróficos de peixes marinhos
desempenham papel chave e de base, para tornar
possível esse desafio metodológico e aliança científica
anteriormente mencionados (GISLASON et al., 2000).
No entanto, verifica-se que, ao longo de seu
desenvolvimento histórico, esses estudos foram
desempenhando papéis diferentes de acordo com a
expectativa científica da sua época, e a compreensão
dessa evolução pode em muito contribuir para o
desenvolvimento de novos caminhos científicos nessa
área do conhecimento.

De modo geral, os historiadores da ciência
preocupam-se em considerar análises dos padrões
históricos da evolução científica de uma maneira
ampla. No entanto, dentro das disciplinas, como a
ciência pesqueira, é mais raro encontrar trabalhos
que revisem o desenvolvimento de áreas específicas
do conhecimento, situando-as num contexto maior.
Sem a ambição de se tornar uma revisão exaustiva
da produção científica na área, cuja abrangência não
caberia num único artigo, mas sim na tentativa de
elaborar e promover uma reflexão sobre o papel
científico dos estudos tróficos de peixes marinhos e
sua relação com a evolução do conhecimento, este
trabalho pretende situá-los, de forma breve e
cronológica, no processo histórico da ecologia e da
ciência pesqueira.

Contexto inicial

A partir do século XIX, os estudos tróficos
desempenharam um papel de importância nas
ciências marinhas, incluindo estudos de alimentação
das espécies, das relações interespecíficas e
transferências energéticas. Os primeiros estudos
sobre composição do alimento de peixes são referidos
por FORBES (1878) e BROOK (1885), em espécies
dulcícolas e marinhas, respectivamente. Os trabalhos
de De Monaco (1888) e Chevreux (1893), apud
ZAVALA -CAMIN  (1981), também são considerados
pioneiros em análises de conteúdos estomacais de
peixes. A partir deste marco, o início do século XX
foi caracterizado por alguns estudos quali-quantitativos
sobre a alimentação de diversas espécies de peixes
(e.g. BLEGVAD, 1916; JOUBIN e ROULE, 1918). A maior
parte dos estudos da época baseava-se na biologia

de uma só espécie, tentando avaliar a importância do
alimento encontrado nos conteúdos estomacais. A
evolução dos estudos sobre biologia alimentar de
peixes ocorreu em conseqüência da necessidade de
conhecimentos sobre a dieta e hábitos alimentares,
para sua aplicação na piscicultura, e de levantamentos
faunísticos (ZAVALA -CAMIN, 1992).

Com relação aos estudos sobre redes tróficas,
PETERSEN (1918) foi pioneiro, registrando a relação
entre biomassa bentônica e produção de peixes.
Nessa época, eram observadas, com inquietação,
flutuações nas populações de peixes de importância
comercial e, em conseqüência disto, foram criados
órgãos de cooperação internacional como o ICES
(International Council for the Exploration of the Sea).
Através deste órgão publicaram-se estudos sobre a
alimentação daquelas espécies (HARDY, 1924) e um
dos primeiros modelos que consideravam relações
interespecíficas do tipo presa-predador (VOLTERRA,
1928).

Na década seguinte houve muitos progressos
teóricos, com relação tanto à biologia pesqueira e à
avaliação de estoques, com os trabalhos sobre
aspectos descritivos e analíticos de RUSSEL (1931) e
GRAHAM  (1935), como a metodologias sobre
alimentação (e.g. LEGENDRE, 1934; BOUXIN e LEGENDRE,
1936) e taxas alimentares. BAKOV (1935) propôs uma
metodologia para estimar a ração diária ingerida por
peixes, através de experimentos in situ, permitindo
estabelecer estimativas aproximadas da refeição total
diária, sazonal e anual. De acordo com GERKING

(1994), este método é ainda um ponto de referência
em pesquisas sobre consumo alimentar e amplamente
aplicado nas investigações atuais.

Na década de 40 surgiram os primeiros estudos
sobre seletividade alimentar, levando em conta o gasto
energético envolvido na captura do alimento, e que
deram origem às teorias do forrageio ótimo (HESS e
SWARZ, 1941). Foi também nesta década que se iniciou
a importante discussão sobre os aspectos trofodinâmicos
da ecologia, principalmente a partir do trabalho sobre
níveis tróficos e eficiência trófica de LINDEMAN (1942),
seguindo as bases  do “Tratado de Ecologia Animal”
de Elton (1928), apud FRETWELL (1977). No período
pós-guerra, o desenvolvimento de novas técnicas
científicas também influenciou as pesquisas ecológicas,
e o conceito da relação ciência-sociedade sofreu
mudanças significativas (MCINTOSH, 1987).

A década de 50, marcada por problemas
ambientais sérios decorrentes da industrialização
intensiva, propiciou um grande crescimento à
Ecologia, como ciência independente da Biologia e
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da História Natural (MCINTOSH, 1985). Foi nesta
década que surgiram os primeiros estudos sobre
ecologia trófica de peixes, abordando mais de uma
espécie e realizando comparações interespecíficas
da alimentação. Em várias áreas da ecologia e
oceanografia foram publicados trabalhos nos quais
as espécies eram separadas em grupos ecológicos
(e.g. TURPAEVA, 1957). Iniciaram-se estudos sobre a
energética de ecossistemas marinhos, com esforços
na construção de diagramas de fluxo no formato de
Lindeman (MCINTOSH, 1976).

Ainda, em meados do século, a aplicação de
modelos analíticos em biologia pesqueira começa a
ter repercussão no ordenamento e manejo pesqueiro,
após serem observados indícios de sobrepesca.
Através da cooperação entre matemáticos e biólogos
pesqueiros, foi desenvolvida uma teoria sobre a
dinâmica de populações de peixes explorados,
culminando nos modelos apresentados nos clássicos
trabalhos de BEVERTON e HOLT (1957) e RICKER (1958).
Estes trabalhos, que iriam fundamentar a biologia
pesqueira do século, tinham como pressuposto
abordar as populações isoladamente, ou seja, tratar
de cada espécie independentemente, sem levar em
conta as suas interações. A administração pesqueira
permaneceu por muito tempo desvinculada dos
resultados de estudos ecológicos propriamente ditos.
No entanto, é interessante observar que uma das
contribuições mais consagradas pelos biólogos
pesqueiros da chamada “idade de ouro da ecologia
matemática”, o trabalho de VOLTERRA (1928),
enfocava as interações entre os estoques pesqueiros
e o esforço de pesca. Na verdade, os cientistas
envolvidos no aconselhamento ao manejo pesqueiro
eram conscientes das interações tróficas entre as
espécies, mas acreditava-se que os efeitos da
predação e competição eram subordinados aos efeitos
diretos da pesca (SISSENWINE e DAAN, 1991).

Escolas ecológicas

No final da década de 50 surgiram as primeiras
idéias sobre “engenharia ecológica”, destacando-se
as de MARGALEF (1956, 1968). Neste período houve
o estabelecimento de duas fortes escolas de
pensamento na ecologia: a escola do enfoque
“energético/cibernético” da ecologia dos irmãos
Odum (ODUM e ODUM, 1955) e a do enfoque mais
qualitativo e evolutivo de Hutchinson (HUTCHINSON,
1959). Para o enfoque evolutivo, o princípio
organizador da natureza é a luta “darwiniana” pela
existência, considerando o ambiente físico como fator

exógeno desse processo. Já para a escola de Odum,
a organização cibernética dos ecossistemas é a
condição necessária para sua persistência, e só as
interações darwinianas não seriam suficientes para
explicar essa estrutura cibernética (OKSANEN, 1988).
Cabe destacar que, segundo alguns autores, como
MAY (1984) e HALL  e DEANGELIS (1985), os ecólogos
e “modeladores” contemporâneos ainda estariam
divididos entre essas duas linhas: a relacionada com
as questões puramente funcionais e a defensora das
questões evolutivas. Inclusive, no nosso atual sistema
de ensino superior de Ecologia, essas duas escolas
podem ser bem detectadas: a linha de Odum e a de
Pianka.

O ano de 1960 foi chave para essas duas correntes
ecológicas recentemente consolidadas. Por um lado,
o IBP (Programa Biológico Internacional) assumiu,
como diretriz fundamental, o incentivo à análise de
ecossistemas. O conceito de sistema ecológico foi
amplamente compreendido e afirmado, e foram
desenvolvidos estudos tróficos com visão
ecossistêmica, embasados nas idéias da ecologia
energética de Odum. Por outro lado, nesse mesmo
ano foi publicada por HAIRSTON et al. (1960),
pesquisadores formados por Hutchinson, uma teoria
sobre o papel fundamental da predação na regulação
das comunidades, sendo confrontado pelas idéias
cibernéticas de PATTEN e ODUM (1961), mas dando
origem a uma outra linha de abordagem sobre cadeias
tróficas. A perspectiva de populações basicamente
limitadas por alimento ou habitat dava lugar a outra
que incluía níveis variáveis de predação. Este momento
pode ser considerado como ponto de mutação na
história da ecologia (FRETWELL, 1987).

A Comissão de Pesca do Atlântico Norte Oriental
(NEAFC) e o Conselho Internacional para a
Exploração do Mar (ICES), assim como a Sociedade
Japonesa da Pesca Científica (JSSF), impulsionaram
estudos sobre inter-relações presa-predador. YASUDA

(1960), ANDERSEN e KNUDSEN (1965), HOLDEN (1965),
JENSEN (1966), LISHEV e UZARS (1967), GULLAND (1968),
ilustraram relações entre espécies de peixe
comercialmente importantes. Apesar disso, nesta
época, os modelos multiespecíficos ainda
permaneciam sem importância para a administração
pesqueira. Dados e modelos sobre interações tróficas
não haviam provado ser particularmente úteis ao
manejo pesqueiro (SISSENWINE e DAAN, 1991).

A década de 60 foi decisiva para a popularização
da ecologia, pelo seu “papel de guia” perante a crise
ambiental. A alta popularidade, acompanhada pelos
ideais preservacionistas de John Burroughs e da
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ecologia “arcadiana” de Henry David Thoreau, deu
origem ao movimento político “ecologista”, colocando
ambigüidade no significado do termo Ecologia
(MCINTOSH, 1987). Simultaneamente a esse amplo
contexto, foi publicada a Teoria Geral dos Sistemas
(VON BERTALANFFY, 1968). A visão organísmica dos
sistemas chegava assim à Ecologia, promovendo a
seguir discussões sobre holismo versus reducionismo
na análise de ecossistemas.

Basicamente, iniciava-se uma ampla discussão
sobre a importância de se estudarem as “partes” dos
ecossistemas, nos moldes do ideal da fisiologia do
século XIX (reducionismo), ou o “todo”, aplicando
uma abordagem holística à complexidade da natureza,
via macrovariáveis simplificadoras.

Paralelamente a estas discussões filosóficas, de
importância para as tendências ecológicas vigentes,
diversos estudos sobre a dieta e hábitos alimentares,
baseados em análises de conteúdos estomacais, eram
desenvolvidos (e.g. DARNELL, 1961; BRUNEL, 1965;
ANGELESCU e COUSSEAU, 1969), apresentando muitos
avanços nos métodos de quantificação (e.g. IVLEV,
1961; GIBSON, 1968; GLENN e WARD, 1968), e sobre a
energética da alimentação (e.g. GOLLEY, 1961;
GERKING, 1962; PALOHEIMO e DICKIE, 1966). Também
na década de 60, surge o termo “partilha de recursos”,
referindo-se aos estudos que analisam como as
espécies coexistentes diferem no uso de seus recursos
(ROSS, 1986). Surgem hipóteses relacionando as
relações presa-predador com a diversidade. Segundo
PAINE (1966), “a diversidade das espécies de um
ecossistema está diretamente relacionada com a
eficiência com a qual os predadores monopolizam os
principais requisitos ambientais.”

Na década de 70 encontra-se o maior volume de
publicações sobre dieta e hábitos alimentares de peixes
marinhos já que cresce a importância prática tanto
dos dados qualitativos (composição da dieta) quanto
dos quantitativos (consumo, disponibilidade alimentar)
da alimentação de peixes. Também foram
apresentadas discussões sobre redes tróficas (QASIM,
1972; POMEROY, 1974; LANDRY, 1977), revisões de
métodos (HELLAWELL  e ABEL, 1971; BERG, 1979) e
diversos índices alimentares (e.g. PETRAITIS, 1979)
dentro das diversas análises e abordagens. Em muitos
estudos, o conhecimento sobre a dieta foi aprofundado,
considerando a variabilidade morfológica de peixes e
a ambiental e investigando as variações ontogenéticas,
temporais (sazonais e circadianas) e geográficas. Este
tipo de estudos qualitativos tem permitido desenhar
de forma mais detalhada a direção do fluxo de energia
no complexo da trama trófica dos ecossistemas.

Paralelamente, foram sendo desenvolvidos, também,
estudos quantitativos da alimentação, que visam, em
última instância, estimar a ração diária e o consumo
populacional. Estes estudos fornecem informações
sobre a demanda de recursos alimentares e permitem
estimar a quantidade de energia e de nutrientes
alocados para a manutenção, crescimento e
reprodução (WOOTON, 1990), estabelecendo, nesse
sentido, a extensão em que esses aspectos são
limitados pela disponibilidade alimentar.

Sob o ponto de vista da linha evolucionista, os
padrões de utilização de recursos alimentares foram
sendo muito estudados, para o entendimento da
organização das comunidades (SCHOENER, 1974).
Considerando-se que as características das
comunidades biológicas resultam da evolução mútua
das espécies juntamente com suas interações e com
o ambiente (MACARTHUR, 1972), os recursos
alimentares são um fator importante na dinâmica
ecológica do ambiente, pois um aumento na sua
disponibilidade leva a um aumento per capita das
taxas reprodutivas do consumidor (TILMAN , 1982). A
coexistência de espécies numa comunidade de
recursos limitados vai depender do espectro de
recursos utilizados pelas espécies, dos recursos
potenciais disponíveis e da sobreposição no uso
desses recursos pelas espécies (MACARTHUR, 1972;
HASPENHAIDE, 1975). O mecanismo de partilha de
recursos alimentares de peixes marinhos passou a
ser considerado como um importante mecanismo de
regulação ecológica (SCHOENER, 1974; COLWELL e
FUENTES, 1975; PIELOU, 1977). Da mesma forma, o
papel regulador dos peixes em alguns ecossistemas
e a habilidade com que peixes predadores controlam
populações de presas foram bem documentados
(CLEPPER, 1979; EDWARDS e BOWMAN, 1979).

Por outro lado, surgiram questionamentos sobre a
trofodinâmica clássica dos “níveis tróficos” (PETERS,
1977), sendo enfatizada a necessidade de se
buscarem operacionalidade e funcionalidade na
ecologia (BAHR, 1982). Muitos estudos começaram a
se referir aos “grupos funcionais” (e.g. PAPADOPOL,
1970; CUMMINS, 1974; BOTKIN, 1975) e às “guildas”
(ROOT, 1975). Em ecologia de peixes, foram
desenvolvidos muitos estudos sobre estruturas tróficas,
agrupando espécies em “grupos funcionais quanto ao
modo de alimentação”, “unidades tróficas”, “posições
tróficas”, “status tróficos”, “categorias ictiotróficas”
(ODUM e HEALD, 1972; SMITH e TYLER, 1972; CARR e
ADAMS, 1973; HOBSON e CHESS, 1976; YAÑEZ-
ARANCIBIA e NUGENT, 1977; YAÑEZ-ARANCIBIA, 1978).
Em comparação às outras especialidades da Ecologia,
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a grande tendência à busca da “operacionalidade” e
a um direcionamento prático nos estudos de ecologia
de peixes pode ser relacionada aos interesses da ciência
pesqueira, como a demanda socioeconômica da
avaliação de estoques (PETERS, 1977; MAY et al., 1979).

Devido às facilidades proporcionadas pelo uso de
computadores, técnicas numéricas foram
aperfeiçoadas e medidas de similaridade alimentar e
técnicas multivariadas de agrupamento foram
adotadas como ferramenta nos estudos tróficos. A
década de 70 foi caracterizada também por muitos
estudos de modelagem de cadeias tróficas (GALLOPIN,
1972; COHEN, 1978) e pela difusão da ecologia de
sistemas (VAN DYNE, 1972).

Modelos multiespecíficos, ritmo e consumo
alimentar

Com relação ao conhecimento sobre o ritmo
alimentar de peixes, até a década de 70, muito pouco
havia sido explorado (SPIELER, 1977), sendo que,
mesmo hoje em dia, estes estudos ainda se encontram
em fase de desenvolvimento, se comparados aos de
algumas espécies de mamíferos (BOUJARD e
LEATHERLAND, 1992). Esta lacuna do conhecimento é
fundamental para se estabelecer a hora de
alimentação de peixes em cativeiro, considerando-se
que a mesma está diretamente relacionada com a
eficiência da produção. É também informação
necessária para a compreensão da relação presa-
predador e consequentemente do processo de
produção de peixes. Estes estudos foram, na verdade,
primeiramente impulsionados a partir do IBP, com a
publicação de revisões sobre métodos de estudo de
análise da alimentação e de estimativas de taxas de
consumo (DAVIS e WARREN, 1968; WINDELL, 1968;
WINDELL, 1978 a e b). Segundo WINDELL (1978a),
embora na década de 40, RICKER (1946) tenha
enfatizado a importância da taxa de digestão para o
cálculo da ração diária, poucos trabalhos
apresentaram estimativas dessas taxas em
populações de peixes na natureza até a década de
70, sendo que a literatura sobre consumo alimentar
anterior à década de 60 é incipiente. O aumento do
número de estudos abordando aspectos tróficos foi
decorrente principalmente da redução rápida do
tamanho de grandes estoques de peixes, no Mar do
Norte, como o do bacalhau, arenque e cavala, e do
aumento paralelo da produção de outras espécies, no
final da década de 60. Os trabalhos de DAAN (1973,
1975) com o bacalhau, e de ANDERSEN e URSIN (1977)
foram pioneiros em sugerir que a mortalidade natural

seria influenciada pelo tamanho do estoque do
predador. ANDERSEN e URSIN (1977) elaboraram uma
abordagem multiespecífica da teoria de BEVERTON e
HOLT (1957), que é um modelo uniespecífico,
apresentando a primeira tentativa em descrever
quantitativamente as inter-relações entre os estoques
através de um modelo ecossistêmico do Mar do
Norte, incluindo dados de consumo alimentar,
mortalidade por pastagem e dados de produção
primária. O modelo recebeu muitas críticas, pelos
pressupostos considerados não testáveis na avaliação
dos efeitos da pesca; no entanto, além de auxiliar na
compreensão das mudanças ocorridas no Mar do
Norte durante a década de 60, introduziu o conceito
de “adequação” (“suitability”) da presa ao predador
(SPARRE, 1984). Iniciava-se, dentro da ICES, a escola
multiespecífica de avaliação de estoques, ao lado da
escola, de longa tradição, sobre métodos de avaliação
de estoque que tratam cada espécie separadamente.

Mais tarde, POPE (1979) e HELGASON e GISLASON

(1979) propuseram simultânea e separadamente um
modelo multiespecífico de avaliação de estoques,
conhecido como “Análise multiespecífica da
população virtual” (MSVPA), no qual a mortalidade
natural é dividida entre a mortalidade causada por
predação e a mortalidade constante devido a outros
fatores. Esses trabalhos são considerados um marco
na escola multiespecífica do hemisfério norte.

Como conseqüência de todos esses progressos
na ciência ecológica e pesqueira e, principalmente,
devido à necessidade de compreensão do
funcionamento dos ecossistemas marinhos, diversos
estudos ecológicos de peixes da década de 80 deram
ênfase a abordagens multiespecíficas (e.g. BLABER e
BULMAN, 1987). Foram realizadas pesquisas sobre
partilha de recursos alimentares de peixes como fator
importante para a coexistência das espécies
(LIVINGSTON, 1982; SMITH et al., 1984; BOUCHON-
NAVARO, 1986; HARMELIN-VIVIEN et al., 1989), e
desenvolvidos índices para avaliar parâmetros, como
predação, competição (CADDY e  SHARP, 1986) e
sobreposição alimentar (CADDY, 1985).

A partir desta época, vários modelos de interações
entre espécies foram formulados também na ciência
pesqueira, como, por exemplo, o modelo DYNUMES
de LAEVASTU et al. (1982), o de MAJKOWSKI (1981)  e
outros VPA multiespecíficos (POPE e KNIGTHS, 1982;
GISLASON e HELGASON, 1985; LLEONART et al., 1985),
e, inclusive, o manejo pesqueiro de muitos países
desenvolvidos passou a demandar a utilização de
parâmetros ecológicos (como os tróficos) para
avaliações e gestão (LIVINGSTON, 1986). POLOVINA
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(1984) propôs, neste período, um inovador modelo
trófico das transferências energéticas em um
ecossistema de recifes de coral. CADDY (1985)
focalizou o papel imediato e urgente dos estudos
tróficos na avaliação pesqueira, como sendo o de
avaliar o impacto das mudanças ecológicas e da
sobrepesca, prescindindo de uma descrição
energética detalhada.

Por outro lado, dados sobre consumo populacional
foram também considerados importantes para a
quantificação das transferências energéticas
interespecíficas. A base para essas estimativas é a
quantificação da ração diária, que pode ser estimada
através de várias abordagens, tanto através de
experimentos em laboratório ou in situ, quanto
através da combinação das duas, que tem sido, na
verdade, o método mais comunente utilizado (HÉROUX

e MAGNAN, 1996). Com relação ao desenvolvimento
destes estudos, cronologicamente percebe-se que
foram iniciados por aqueles de BAKOV (1935). Na
década de 60 foram propostas metodologias para
estimativas de consumo alimentar diário baseadas na
taxa de digestão (eg. DARNELL e MEREIOTO, 1962), as
quais WINDELL (1978a), em sua revisão, teceu críticas,
apontando a necessidade de consideração da
periodicidade alimentar. No final da década de 70,
ELLIOT e PERSSON (1978) fizeram uma revisão sobre
os métodos utilizados e propuseram uma metodologia
baseada na taxa de evacuação, que permite obter
esta quantificação a partir de dados de campo. Este
método pode ser usado para estudar variação no ciclo
de 24 horas, assim como para a estimativa de consumo
alimentar diário, e vem sendo usado com sucesso
(ALLEN e WOOTON, 1984; MACPHERSON, 1985;
LIVINGSTON et al., 1986; SAGAR e GLOVA, 1988;
GERKING, 1994; PILLAR  e BARANGE, 1995; TUDELA e
PALOMERA, 1995). Deve-se destacar também a
proposta de DAAN (1973). Variações metodológicas
têm sido apresentadas para estimativas de ração diária
nestas três abordagens. Foram desenvolvidos modelos
integrados que podem ser aplicados às espécies que
possuem um ciclo alimentar bem definido, no qual
são ajustados os dados de peso dos conteúdos
estomacais obtidos em campo, e a taxa de consumo
é calculada a partir dos parâmetros estimados
(EGGERS, 1977; LANE et al., 1979; SAINSBURY, 1986;
JARRE et al., 1991). Já a metodologia que se baseia
no metabolismo do peixe tem sido desenvolvida
desde o estabelecimento da teoria sobre
bioenergética de peixes, por WINBERG (1956) e da
posterior revisão por DAVIS e WARREN (1968) e
MANN (1978).

O interesse crescente em dados sobre ração
alimentar diária de peixes levou alguns autores a
proporem equações práticas para estimar taxas de
evacuação estomacal, a partir de dados de
temperatura (DURBIN et al., 1983; WOROBEC, 1984), e
modelos para estimativa de consumo alimentar
populacional, com base anual, utilizando informações
sobre crescimento e conversão alimentar (PAULY ,
1986; PALOMARES e PAGDILAO, 1988) ou informações
sobre a forma do corpo do peixe, fundamentadas na
bioenergética e consideradas juntamente com
parâmetros de crescimento e mortalidade (PAULY, 1989).

De um modo geral, pode-se dizer que os estudos
tróficos de peixes marinhos vêm sendo abordados
em vários níveis diferentes, dependendo do objetivo
de enfoque: espécie ou ecossistema. Na tabela 1
sintetizam-se esses aspectos numa escala do nível
de organização biológica. Por um lado, os estudos de
biologia alimentar que tratam das muitas variações
existentes na alimentação natural das espécies, por
exemplo, com relação ao tamanho dos indivíduos,
geografica e sazonalmente, variações circadianas, e
das táticas de predação em nível de espécie. Neste
nível, apesar da importância científ ica da
contribuição fornecida pelo detalhamento, muitos
estudos são realizados como pesquisas biológicas
isoladas, sem o entendimento efetivo de suas
implicações ecológicas (QASIM, 1972; WINEMILLER,
1990). No  outro lado, situam-se os estudos
multiespecíficos que visam a compreensão da
organização trófica de uma comunidade num
ecossistema. Em escala ainda maior, os estudos de
caráter ecossistêmico tratam o ecossistema como
uma unidade de análise e abordam aspectos tróficos
de peixes relacionados com os demais componentes
produtivos da cadeia trófica marinha, incluindo a
pesca.

Progressos no Brasil

No Brasil, diversos estudos sobre a dieta e hábitos
alimentares de peixes vem sendo desenvolvidos desde
a década de 40, precedendo os estudos
multiespecíficos mais amplos e lhes fornecendo
importantes subsídios. PAIVA  CARVALHO (1941),
estudando a ictiofauna do litoral sul de São Paulo,
aparece como pioneiro em estudos sobre dieta. Mais
adiante, os  trabalhos de SANTOS (1952), MONTES

(1953), PAIVA  CARVALHO (1953), SADOWSKI (1958),
FRANCO (1959), e VANUCCI (1963) representam os
primeiros sobre alimentação de peixes marinhos
comerciais brasileiros, produzindo uma série de



249

informações básicas para compreender os ciclos
alimentares na costa brasileira. Posteriormente,
VAZZOLER (1975) destacou-se com seu relevante
estudo em peixes demersais da costa Sul do Brasil,
contemporâneo de TANJI (1974) e KAWAKAMI  (1975).
Uma geração seguinte de estudos tradicionais sobre
composição da dieta e hábitos alimentares é ilustrada
pelos trabalhos de ZAVALA -CAMIN  (1981, 1987),
AMARAL  e MIGOTTO (1980), WAKABARA  et al. (1982),
GOITEIN (1983), JURAS e YAMAGUTI  (1985),
ANKENBRANDT (1985), BRAGA e BRAGA (1987) e
HAIMOVICI  et al. (1989).

Na década de 90, são enfocadas pesquisas
marinhas cujo objetivo foi de cunho ecossistêmico,
enfatizando aspectos tróficos de peixes, como as da
plataforma continental interna da região de Ubatuba,
São Paulo (SOARES et al., 1992; SOARES et al., 1993;
PIRES et al., 1993; AMARAL et al., 1994), a do Saco
de Mamanguá, em Parati, Rio de Janeiro (GASALLA ,
1995), e a do Canal de São Sebastião (SOARES et al.,
1995; LUCATO, 1997).

Nesta década são realizadas no Brasil, as
primeiras investigações sobre a atividade alimentar
diária de peixes marinhos, baseadas em coletas
sistematizadas no ciclo de 24 horas diárias (SOARES,
1992; SOARES e APELBAUM, 1994; SOARES et al.,
1999; SOARES e VAZZOLER, 2001). Também, os
aspectos quantitativos da alimentação foram
implementados, sendo registradas as primeiras
contribuições de estimativas da ração diária e
consumo populacional baseadas em dados de campo
(SOARES, 1992; FIGUEIREDO e VIEIRA, 1998; SOARES et
al., 1998), assim como da estimativa de ração diária
baseada em modelo bioenergético (PHAN et al.,
1993) e da taxa de evacuação estomacal (REYNA-
KURTZ, 1993).

As taxas de consumo populacional são subsídio
fundamental para a construção de modelos tróficos.
Nesse sentido, progressos em tratar informações
tróficas através de modelagem ecológica são
encontrados em ROCHA et al. (1998), que sintetizaram
as relações tróficas do ecossistema costeiro da região
de Ubatuba. Já, numa etapa seguinte, buscando
relacionar os processos tróficos com a capacidade
de suporte dos ecossistemas em relação aos
rendimentos pesqueiros,  VASCONCELLOS e GASALLA

(2001), através de um modelo da plataforma
continental sul do Brasil, quantificaram
preliminarmente as transferências de energia desse
ecossistema e simularam cenários de aumento de
capturas por pesca na base da cadeia trófica marinha.
Novos ‘‘insights’’ foram ganhos nesta nova

abordagem, bastante promissora para buscar
alternativas para a pesca e o manejo pesqueiro.

Perspectivas e considerações finais

Na atualidade, os estudos tróficos de peixes são
necessários, se não uma exigência para aconselhar
medidas de uso sustentado dos ecossistemas
marinhos. OLASO (1992), no início dos ’90, posicionou
os estudos de relações tróficas de peixes como um
princípio de intercâmbio de colaboração entre manejo
pesqueiro e cientistas do meio ambiente marinho. Na
prática, esse intercâmbio está apresentando resultados
bastante proveitosos nesta década, através tanto da
utilização de modelos de ecossistemas, quanto da
própria avaliação pesqueira.

Os modelos de massas balanceadas (“steady-
state”), como o ECOPATH (CHRISTENSEN e PAULY ,
1992), apresentaram novas perspectivas de análise
dos fluxos de energia e biomassa, possibilitando a
integração, revisão e padronização dos dados
disponíveis, e identificando as possíveis falhas nas
estimativas efetuadas isoladamente para cada
componente do ecossistema (CHRISTENSEN e PAULY ,
1993; CHRISTENSEN, 1995). Apesar de controvérsias
iniciais sobre os resultados práticos desta metodologia,
atualmente há certa unanimidade quanto à importância
destes modelos tróficos para o manejo pesqueiro,
principalmente após o desenvolvimento de avanços
metodológicos mais aprofundados, que permitem
simulações (BUCKWORTH, 1996; WALTERS, 1996). Além
dos insights ecológicos proporcionados sobre os
sistemas, a principal vantagem desta metodologia é
que, a curto prazo, medidas de manejo baseadas em
seus resultados podem ser prontamente formuladas
(PAULY , 1994; WALTERS et al., 1997).

No caso de ecossistemas de grande diversidade,
como os tropicais, os modelos tróficos de massas
balanceadas vem auxiliar a compreensão global de
seus complexos processos e representam uma reunião
dos conhecimentos sobre as transferências
energéticas, gerados até o momento. No Brasil,
ROCHA et al. (1998), VASCONCELLOS e GASALLA (2001),
e SILVA  JR., (1998), este em trabalho realizado em um
lago de várzea do Baixo Amazonas, ilustram algumas
potencialidades de utilização do método.

Já com relação à avaliação de estoques pesqueiros
propriamente dita, muitos progressos tem sido feitos
no Hemisfério Norte, em análises multiespecíficas,
como no caso da utilização do método MSVPA. Ao
separar a mortalidade por predação da mortalidade
natural, a MSVPA tem apresentado conclusões
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Tabela 1. Síntese dos aspectos abordados nos estudos tróficos de peixes marinhos, nos diferentes níveis de organização
biológica

GASALLA  e SOARES
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N ível de  organ ização: E SPÉ C IE C O M U N ID A D E E C O SSIST E M A

T ipo de estudo: A lim entação R elações in te respecíficas A spec tos func iona is e  
m odelos de ecossistem a

Pr in cipa is aspectos 
abordados/ in ter rogações

1 . C O M PO SIÇ Ã O  D A  
D IE T A               

(o que o peixe com e?)

1 . S IM ILA RID A D E  
A LIM E N T A R            

C om paração en tre d ietas

1 . T RA N SFE RÊ N C IA S 
E N E R GÉT IC A S         

T axas de eficiên cia

2 . ÍN D IC E S 
A LIM E N T A RE S  

Im por tân cia  dos iten s 
a lim en ta res (E m  que 

p roporção?)

2 . SO B RE PO SIÇ Ã O  
A LIM E N T A R

2. M O D E LO S T RÓFIC O S 
M assas ba lan ceadas 

S im ulação

3 . C RO N O LO G IA  
A L IM E N T A R        

R itm os a lim en tares     
(A  que h oras com e?)

3 . PR E D A Ç Ã O            
E stim ativa de parâm etros. 

E x : M or ta lidade por  
p redação

3 . D IV E R SID A D E  E  
PRE D A Ç Ã O            

Relações

4 .C O N SU M O  
A LIM E N T A R        

T axas (Q uan to com e?)

4 . O R G A N IZA Ç Ã O  
T RÓFIC A                
Food  w eb

4. C O M PA R T IM E N T O S  
G rupos tróficos. G uildas.

5 . R A Ç Ã O  D IÁ RIA . 
T axas (Q uan to com e 

por  d ia?)

5 . C O M PE T IÇ Ã O 5. PR O D U T IV ID A D E  E  
RE N D IM E N T O  

PE SQ U E IRO            
Relações

6 . SE LE T IV ID A D E  
A LIM E N T A R         

(E x iste seleção do 
a lim en to?)

6 . D ISPO N IB IL ID A D E  
A LIM E N T A R/ 

V UL N E RA BIL ID A D E

6. PA R Â M E T RO S D O  
E C O SSIST E M A         
(E x : m atur idade, 
desen volvim en to, 

ascen dên cia )

7 . 
C O M PO RT A M E N T O  

A LIM E N T A R        
(C om o é feita  a  tom ada 

do a lim en to?)

7 . IN T E RA Ç Õ E S E N T R E  
E ST O Q U E S C O M E RC IA IS   

M odelos

7 . E FE IT O S D A  PE SC A

8. R E LA Ç Õ E S 
E C O LÓG IC A S        

(Q ue relações ocorrem  
en tre os in d ivíduos da 

espécie?) E x . 
C an iba lism o
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valiosas quanto ao recrutamento e aos padrões de
explotação dos recursos, resultando, inclusive, em
previsões e recomendações opostas àquelas
realizadas quando as interações tróficas não são
incluídas nos modelos (GISLASON e HELGASON, 1985;
POPE, 1991). Nos anos 90 houve um interesse
crescente no estudo da dieta e consumo alimentar de
peixes no Mar do Norte (GREENSTREET, 1996; ICES,
1996), o que resultou em uma proliferação de artigos
científicos na literatura sobre dieta e consumo,
particularmente na ICES. Todos estes resultados
reforçam a necessidade de considerar os estudos
tróficos quando se pretende aconselhar a
administração pesqueira.

Evidentemente, a avaliação de estoques e o tipo
de manejo pesqueiro são influenciados pelos fatores
sociais e políticos de cada país. Na maioria dos países
em desenvolvimento, a natureza das informações
possíveis é variável, assim como as coletas de dados
sobre a pesca, e este é o fator que limita esse tipo de
avaliação científica (MURRAY, 1995; GASALLA e TOMÁS,
1998). Naturalmente, os grandes progressos na
ciência pesqueira ocorreram nos países em que
existiram séries históricas apuradas de dados da
pesca, assim como do ciclo de vida dos recursos.
Entretanto, mesmo os progressos científicos não
impediram a ocorrência de grandes colapsos de
estoques pesqueiros. Apesar de muitos fracassos
serem atribuídos a falhos mecanismos políticos,
institucionais e de implementação do manejo
pesqueiro, houve também muitos problemas científicos
(HUTCHINGS e MYERS, 1994; WALTERS e MAGUIRE,
1996). A ciência pesqueira, atualmente, passa por
uma profunda reavaliação e revisão de conceitos e
métodos (PITCHER et al., 1998), e percebe-se, cada
vez mais, a necessidade de incorporar considerações
sobre os ecossistemas no aconselhamento ao manejo
pesqueiro (conceitos em nível de ecossistema; manejo
multiespecífico; incorporação de relações presa-
predador; possíveis efeitos nos níveis tróficos, como
o dos descartes, da modificação dos hábitats
essenciais, etc.).

Como em toda ciência, as controvérsias persistem
nas ciências marinhas, com abordagens, filosofias e
linhas distintas, de acordo com as condições culturais,
os objetivos propostos, as pressões impostas pela
sociedade e o paradigma científico vigente. No
entanto, os estudos tróficos das comunidades
faunísticas são considerados fundamentais tanto para
ecólogos clássicos como para os praticistas. Cabe
acrescentar que para o cientista contemporâneo não
seria frutífero assumir dicotomias ou polarizações

(como um culto ou um antagonismo ao holismo ou ao
reducionismo), mas, sim, detectá-las, para discutir
principalmente como integrá-las mais do que qual
escolher.

Nesse sentido, passar a incorporar o conhecimento
ecológico fornecido pelos estudos tróficos na
avaliação da pesca e seu efeito no ecossistema
marinho parece ser um desafio para este milênio,
sendo que,  em relação a isso, a literatura e as
comissões mundiais sobre a sustentabilidade do meio
ambiente são unânimes, ao menos teoricamente
(UNCED, 1992; FAO, 1995a.; FAO, 1995b.;
UNEP, 1995; MANGEL, 1996; ICES, 1999; RESTREPO,
1999).
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