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RESUMO
Os trabalhos de Lindeman (1942), seguidos pelos trabalhos de Odum (1956, 1957), desperteam o interesse 

de ecólogos sobre questões a cerca da produção biótica e do fl uxo de energia em sistemas aquáticos. A 
ecologia energética ocupa-se fundamentalmente da forma como a energia transita no interior do sistema. 
Ao nível ecossistêmico o fl uxo de energia desenvolve uma série de reações químicas que podem liberar ou 
absorver calor. Essas funções atuam primeiramente ao nível individual, populacional (Odum & Smalley 1959) 
e, posteriormente, ecossistêmico (Odum 2001). Odum foi o primeiro a desenvolver uma abordagem para 
medir o estado de maturidade do sistema que era atingido quando observado incremento de biomassa. Essa 
avaliação termodinâmica media o estágio de maturidade dos ecossistemas, e verifi cava o desempenho de cada 
componente, alicerçado ao manejo de populações naturais. A aplicação da teoria de Odum pode ser desenvolvida 
com análises sobre redes trófi cas que permitem quantifi car o estágio de evolução de um ecossistema, através 
das propriedades emergentes. A ausência de dados quantitativos (biomassa) englobando todos os organismos 
do ecossistema junto com a difi culdade de se encontrar ferramentas para o desenvolvimento desses trabalhos 
tem sido uma das principais difi culdades dessas abordagens. A presente revisão tem como objetivo traçar um 
histórico da ecologia energética em sistemas aquáticos, enfatizando as principais metodologias utilizadas para 
verifi car o fl uxo de energia nos sistemas ecológicos. 
Palavras-chave: Ecologia energética, rios, peixes, teias trófi cas

ABSTRACT 
ENERGY FLOW IN AQUATIC COMMUNITIES, EMPHASIZING LOTIC SYSTEMS. A series of 

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

O interesse sobre a produção biótica e o fl uxo 
de energia em sistemas aquáticos foi impulsionado, 
inicialmente pelos trabalhos de Lindeman (1942) que 
abordavam a dinâmica trófi ca de comunidades e pelos 
trabalhos de Odum (1956, 1957) que aprimoraram o 
estudo do fl uxo de energia em sistemas. Nesse período, 
os pesquisadores da época foram atraídos pelo tema 
e a compreensão sobre dinâmica e funcionamento de 
sistemas lóticos se desenvolveu. Esse período, entre 
meados de 1950 e início da década de 1980, fi cou 
conhecido como Era da Produção Biótica e do Fluxo 
de Energia (Minshall 1988). 

A ecologia energética ocupa-se fundamentalmente 
da forma como a energia transita no interior do sistema. 
Sendo, as relações entre produtores e consumidores, 
predador e presa, limitadas e regidas pelas mesmas 
leis básicas dos sistemas vivos e controladas pelo 
fl uxo de energia (Odum 1988). Ao nível ecossistêmico 
o fl uxo de energia desenvolve uma série de reações 
químicas que podem liberar ou absorver calor (Odum 
2001). Essas funções atuam primeiramente ao nível 
individual, populacional (Odum & Smalley 1959) e 
posteriormente ecossistêmico (Odum 2001). Sendo 
relacionadas com a desordem interna (entropia), com 
o conteúdo de calor (entalpia), com a energia livre 
e com o armazenamento de energia dos organismos 
(Scott 1965).

Para o termo ecossistema, Odum (1956) descreveu 
24 atributos ligados ao fl uxo interno, controle de 
retroalimentação e crescimento da diversidade. Dentro 
desses atributos, os cinco primeiros representaram a 
bioenergética do ecossistema (Odum 2001). Nessa 
abordagem, o estado de maturidade do sistema era 
atingido quando observado incremento de biomassa, 
especialmente de animais de grande porte com altas 
taxas de longevidade e aumento na ciclagem dos 
detritos através do aumento da complexidade da teia 
(Pauly et al. 2000). Essa avaliação termodinâmica 
media o estágio de maturidade dos ecossistemas, 
e verifi cava o desempenho de cada componente, 
alicerçado ao manejo de populações naturais 
(Angelini 2002). 

A aplicação da teoria de Odum pode ser 
desenvolvida com análises sobre redes trófi cas que 
permitem quantifi car o estágio de evolução de um 
ecossistema, através das propriedades emergentes. 

Por esta razão, houve uma discussão sobre teias 
trófi cas como sinônimos de ecossistema (Angelini 
& Agostinho 2005). As propriedades emergentes 
poderiam ser consideradas medidas de avaliação dos 
estados e amadurecimento do sistema, já que estas só 
“emergiriam” quando as partes do sistema estivessem 
interligadas (Christensen 1995, Angelini 2002). 
Para se avaliar o ecossistema tomou-se importante 
conhecer o sistema como um todo, considerando 
todas as suas partes, ligações e principalmente 
as propriedades emergentes. Intuitivamente isto 
foi proposto por Eugene P. Odum (1969) com o 
conceito de maturidade, sugerindo que o ecossistema 
apresentava um desenvolvimento sucessional que, 
em determinado momento, atingiria a maturidade. 
Esses estados sucessionais apresentavam uma ordem 
cronológica e direcional que poderia ser prevista. O 
desenvolvimento atingia seu ponto máximo com a 
estabilidade do sistema e com a quantidade máxima 
de biomassa e/ou informação. Recentemente, a teoria 
do caos tem demonstrado que não é tão simples 
predizer estes estados de desenvolvimento, mas as 
descrições de Odum ainda são generalizações que 
nos direcionam a verifi car o desenvolvimento do 
sistema (Christensen 1995). Apesar da infl uência e de 
algumas críticas às generalizações de Odum quanto 
à maturidade do ecossistema, poucas interpretações 
quantitativas emergiram nas últimas duas décadas 
desde suas propostas.

A ausência de dados quantitativos (biomassa) 
englobando todos os organismos do ecossistema 
junto com a difi culdade de se encontrar ferramentas 
para o desenvolvimento desses trabalhos tem sido 
uma das principais difi culdades dessas abordagens. 
Houve uma tentativa do “International Biological 
Programme” (IBP) de realizar modelagem com 
integração em níveis trófi cos, utilizando base de 
dados de biomassa e produção de cada nível trófi co. 
Estes dados eram enviados para “modeladores” que 
desenvolviam simulação com esses bancos (Pauly 
et al. 2000). A principal crítica a esses modelos foi 
o agrupamento em níveis trófi cos. Rigler (1975) 
criticou o agrupamento, argumentando que a 
maioria dos organismos aquáticos se alimentava 
simultaneamente em mais de um nível trófi co. A 
solução para este problema foi sugerida por Odum 
& Heald (1975) através de uma modelagem de 
fracionamento de níveis trófi cos. Atualmente, este 
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fracionamento pode ser calculado com base nos 
isótopos estáveis de nitrogênio ou com alguns 
modelos que conseguem modelar a onívora através 
de um índice baseado na composição da dieta e que 
apresentam resultado equivalente ao encontrado 
pelas estimativas através dos isótopos (Kline & 
Pauly 1998). 

Neste contexto, a presente revisão tem como 
objetivo apresentar o histórico da ecologia energética 
em sistemas aquáticos, enfatizando as principais 
metodologias utilizadas na investigação do fl uxo de 
energia nos sistemas ecológicos. 

ENERGIA

A defi nição de energia surgiu quando um enge-
nheiro francês, N.L. Sadi Carnot publicou os resul-
tados parciais de uma pesquisa com o título: “Refl e-
xões sobre potência motriz do fogo”, onde estudando 
o desempenho de maquinas térmicas, em que descre-
veria a equivalência constante entre calor absorvido e 
calor cedido pela máquina. Pouco tempo depois J.P. 
Joule comunicou seus resultados sobre equivalência 
térmica do trabalho ou equivalência térmica do calor, 
afi rmando que quando a quantidade de “força viva” é 
aparentemente destruída, é produzida uma quantidade 
equivalente de calor, e a relação permanece válida 
para o processo inverso, denominada de Equivalência 
Térmica do Trabalho ou Equivalência Mecânica do 
Calor (Baptista 2006). 

Posteriormente, a força viva foi batizada com o nome 
de energia e a lei de equivalência confi rmou a interpre-
tação de Joule do calor como uma fonte e a energia 
térmica, como uma energia de trânsito (Baptista 2006). 
Atualmente, a energia é defi nida como a capacidade 
de realizar trabalho e esta defi nição é extremamente 
importante para os sistemas vivos, já que o desempenho 
interno do trabalho é necessário para manutenção do 
organismo vivo (Scott 1965, Wiegert 1968). Todos 
os organismos realizam trabalho para viver, tendo a 
energia um signifi cado de continuidade e expansão da 
vida para o organismo (Wiegert 1968). Por esta razão, 
a energia e as funções termodinâmicas dos organismos 
e dos sistemas vivos são temas muito abordados em 
trabalhos de fi siologia e ecologia (Scott 1965).

Há várias formas reconhecidas de energia, mas as 
de maior importância para os organismos vivos são: 
mecânica, química, radiante e calorífi ca. A energia 

mecânica tem duas formas: cinética e potencial. 
Energia cinética é medida pela quantidade de trabalho 
que é executado para trazer o corpo ao repouso. Energia 
potencial é a energia reservada, apenas potencialmente 
utilizável, até sua conversão na cinética, quando 
se torna viável para produzir trabalho. A energia 
química é a fonte potencial de energia encontrada no 
alimento, a qual, é liberada através do rearranjo do 
conjunto de átomos na matéria, que proporcionam 
energia mecânica. Já a energia radiante é a energia 
na forma de ondas eletromagnéticas, envolvendo 
troca entre energia potencial e energia cinética. Por 
último, a energia calorífi ca resulta do movimento ao 
acaso de moléculas. Para os animais, a fonte básica de 
energia são os vegetais, que agem como uma reserva 
de energia potencial, que é convertida em cinética 
quando é necessária para realizar trabalho. Essas 
formas de energia mecânica (potencial e cinética) são 
geradas através das reações combustão (oxidação) do 
alimento (Phillipson 1969). 

Neste sendito, a primeira lei da termodinâmica 
afi rma que a energia pode transformar-se em trabalho, 
calor ou energia potencial de alimentos, conforme a 
situação, embora nenhuma porção dela possa ser 
destruída. A segunda lei da termodinâmica pode ser 
enunciada de diversos modos, incluindo o seguinte: 
nenhum processo envolvendo uma transformação de 
energia ocorrerá espontaneamente a menos que haja 
uma degradação de energia de uma forma concentrada 
para uma forma dispersa (Odum 2001). 

HISTÓRICO E APLICAÇÃO DA ENERGIA EM 
SISTEMAS BIOLÓGICOS

Charles Elton (1900-1991) foi o primeiro ecólogo 
a se interessar pela estrutura da comunidade biológica 
e descrever sua dinâmica. Este pesquisador descreveu 
a estrutura das cadeias alimentares, pirâmides de 
números e surgiu com os primeiros estudos sobre 
teias trófi cas e fl uxo de energia entre os organismos 
de uma comunidade biológica, desenvolvendo um 
importante conceito na ecologia “nicho ecológico” 
(Kingsland 1991).

Raymond Lindeman (1915-1942), um ecólogo que 
teve suas idéias impulsionadas pelos trabalhos de Elton, 
desenvolveu as idéias que emergiram no paradigma 
da dinâmica trófi ca e estudos sobre fl uxo de energia 
em cadeias alimentares. Essas idéias que tornaram-se 
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freqüentes em na Ecologia e surgiram a partir de sua 
tese de doutorado. A síntese dessa pesquisa foi publica 
em 1942, intitulada por Lindemann como “trophic-
dynamic aspects”. Através de seus estudos de fi siologia 
e ecologia de comunidades, esse pesquisador com base 
em relações nutricionais e trófi cas conseguiu descrever 
importantes padrões para comunidades em sucessão 
(Kingsland 1991). Outro ecólogo que infl uenciou os 
conceitos desenvolvidos por Lindemann foi G. Evelyn 
Hutchinson que juntamente com A. Wollack em 
1940 desenvolveu um trabalho sobre transferência de 
energia, processos trófi cos e sucessão. 

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

Porém a difusão do conceito de ecossistema e 
os avanços nos trabalhos envolvendo princípios 
termodinâmicos foram impulsionados pelos irmãos 
Howard Odum (1924-2002) e Eugene Odum (1913-
2002), após a publicação do livro ‘Fundamentos 
de Ecologia’. Nesse período alguns pesquisadores 
concentraram suas pesquisas em abordagens ecossis-
têmicas, com ênfase na termodinâmica e na teoria da 
informação para compreender o fl uxo de energia no 
ecossistema (Odum & Pinkerton 1955, Patten 1959, 
1961, Slobodkin 1960, Wiegeret 1964).

O ponto de partida para a aplicação dos modelos 
termodinâmicos foi a padronização da unidade ener-
gética para determinar as relações do fl uxo de energia. 
Assim, primeiramente, foi discutida a utilização de 
medidas de biomassa, já que, na química utiliza-se 
unidade mol. Na abordagem biológica essa unidade não 
é utilizada, pois os organismos vivos são compostos 
por uma mistura de componentes, sendo impossível 
a distinção em unidades mol (Scott 1965). No século 
XVIII, foi verifi cado que a energia potencial poderia 
ser medida pela simples multiplicação: peso levantado 
X altura erguida. No mesmo período o calor foi medido 
com exatidão através da relação: massa de água X 
elevação da temperatura, sendo expressa pela unidade 
caloria (cal) ou quilocaloria (Kcal) (Phillipson 1969). 
Uma vez que todas as formas de energia podem ser 
convertidas em calor, a caloria tornou-se uma unidade 
muito utilizada para trabalhos comparativos, prin-

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

A quantifi cação de energia em unidades de calor 
pode ser medida através de uma bomba calorimétrica 
(Scott 1965, Phillipson 1969), onde o peso conhecido 
de uma substância sofre combustão completa em 
um recipiente de metal isolado e, medindo-se a 
quantidade de calor produzido no calorímetro de 
bomba, o valor calorífi co da substância é calculado 
(Scott 1965, Phillipson 1969, Benedito-Cecíllio 
2005). Outra forma de calcular a energia de um dado 
organismo é através da conversão da biomassa (peso) 
em fator energético ou energia equivalente (Scott 
1965). Se a composição química do organismo é 
conhecida, essa equivalência pode ser obtida a partir 
de padronizações provenientes de dados de trabalhos 
de termodinâmica. Este tipo de conversão tem sido 
amplamente difundido (Christensen & Pauly 1992). 
No entanto, sabe-se que organismos vivos apresentam 
uma composição química complexa e que podem 
modifi car rapidamente em respostas a variáveis 
ambientais (Scott 1965, Doria & Adrian, 1997). Por 
isso, medidas diretas através de calorímetros são mais 
precisas do que medidas de conversão (Scott 1965).

As medidas de biomassa, aplicadas em propriedades 
termodinâmicas, foram utilizadas para a verifi cação 
do fl uxo de energia nos sistemas (Polovina 1984, 
Christensen & Pauly 1992). Importantes conceitos 
foram desenvolvidos desde os primeiros trabalhos de 
Lindeman (1942) e Odum (1969). Trabalhos recentes 
(e.g. Wilson & Parkes 1998, Meyer & Poepperl 
2004, Angelini & Agostinho 2005) associados a 
equações de balanceamento de massa ainda seguem 
esta abordagem, considerando aspectos relacionados 
à visão ecossistêmica e sendo aplicados em projetos 
de manejo e conservação (Christensen et al. 2005). 
No entanto, com o desenvolvimento de técnicas 
de isótopos estáveis, surgiu uma nova abordagem 
na determinação dos níveis trófi cos dentro das 
comunidades (Vander-Zanden & Rasmussen 2001), 
inovando os trabalhos de fl uxo de energia. Essa técnica 
vem auxiliando a delinear e melhor compreender a 
dinâmica trófi ca entre os organismos produtores, 
consumidores e decompositores nas teias alimentares. 
Com base na composição isotópica dos tecidos dos 
consumidores, tem-se a indicação mais precisa do 
item assimilado dentre os alimentos consumidos 
(Manetta & Benedito-Cecilio 2003).
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ISÓTOPOS ESTÁVEIS

O termo isótopo, em 1913 por Frederick Soddy 
(1877-1956), é defi nido como sendo átomos do 
mesmo elemento com os mesmos números de prótons, 
mas com diferentes números de nêutrons, ou seja, 
com diferentes números de massa. Já o principio do 
primeiro espectrômetro de massa foi visualizado por 
Francis William Aston (1877-1945) que estabeleceu 
evidências de que o conceito de isótopo aplicava-se a 
todos os elementos e não apenas aos radioativos.

Os elementos ocorrem naturalmente em várias 
formas isotópicas, sendo que algumas são instáveis e 
por isso sua radioatividade decai com o tempo. Outros 
isótopos não apresentam diminuição radioativa sendo 
considerados isótopos estáveis. Estes isótopos são 
utilizados a partir de padronizações calculadas com 
valores das amostras e de referência do ambiente 
natural. O isótopo pode apresentar enriquecimento 
ou depleção, apresentando-se na forma pesada 
ou leve. Essas formas têm pequenas diferenças 
em propriedades termodinâmicas e em relação à 
quantidade de massa. Essas diferenças termodinâmicas 
podem levar a distintas taxas de reações bioquímicas 
e conseqüentemente a diferentes taxas cinéticas de 
isótopos pesados e leves em reações fi siológicas 
resultando em fracionamento, ou mudança na taxa de 
isótopos encontrados em um organismo relativo ao 
seu recurso utilizado (Manetta & Benedito-Cecílio 
2003). Os isótopos estáveis mais utilizados para este 
objetivo são carbono (δ13C) e nitrogênio (δ15N). Os 
resultados baseiam-se na determinação da proporção 
C13/12C e 15N/14N, respectivamente (Manetta & 
Benedito-Cecílio 2003). 

Os isótopos estáveis δ13C e δ15N são utilizados em 
trabalhos de teias trófi cas e fl uxo de energia (Vanden-
Zanden & Rasmussen 2001). A composição isotópica 
de carbono nos tecidos animais apresenta um enri-
quecimento por nível trófi co de aproximadamente 
1‰, evidenciado pelo valor isotópico do carbono no 
animal em relação ao valor isotópico do carbono na 
dieta. Além disso, a transferência da assinatura isotó-
pica de carbono ao longo da teia trófi ca é conservativa 
podendo ser utilizada para traçar o fl uxo de energia 
em sistemas onde existem vários tipos de alimentos 
com diferenças nos valores de 13C (Manetta & Bene-
dito-Cecílio 2003). Já o isótopo estável do nitrogênio 
(δ15N) é utilizado para determinar o nível trófi co a que 

uma determinada espécie pertence. Esse isótopo tem 
um padrão de fracionamento em que ocorre enrique-
cimento de 3‰ à medida em que se aumenta o nível 
trófi co (DeNiro & Epstein 1981, Minigawa & Wada 
1984, Manetta & Benedito-Cecílio 2003). Desta 
forma, o isótopo do carbono é utilizado para distinguir 
as fontes de energia terrestre, aquática ou marinha. 
Enquanto o isótopo do nitrogênio é utilizado para a 
determinação do nível trófi co na teia alimentar.

Após 30 anos da aplicação de isótopos estáveis 
como ferramenta em trabalhos de ecologia, já há um 
consenso da comunidade científi ca sobre a utilidade de 
sua aplicação como bons traçadores naturais do fl uxo 
de energia em teias trófi cas de ecossistemas aquáticos 
(Michener & Shell 1994). Os primeiros trabalhos 
relacionando a composição isotópica de carbono em 
animais com a dieta foram desenvolvidos por Haines 
(1976), DeNiro & Epstein (1978), Fry et al. (1978), 
Haines & Montague (1979), Teeri & Schoeller (1979), 
Rau (1980), Rau & Andersen (1981), Fry & Arnold 
(1982), Tieszen et al. (1983), Checkley & Entzeroth 
(1985), Peterson & Fry (1987) que verifi caram que 
o enriquecimento da dieta em carbono era refl etido 
em 1‰. Atualmente, sabe-se que este pode variar de 
0.5-1‰ (Michener & Shell 1994). 

Contrastando com o carbono, inicialmente menos 
trabalhos foram destinados a verifi car relação entre 
o nitrogênio, os organismos e sua dieta (Gaebler et 
al. 1966, Steele & Daniel 1978, Rau 1981, DeNiro & 
Epstein 1981, Checkley & Entzeroth 1985, Peterson 
& Fry 1987). No entanto, eles foram de suma 
importância para comprovar o enriquecimento deste 
isótopo de acordo com o aumento do nível trófi co.

Na América do Sul, as pesquisas realizadas com 
análises de isótopos têm criado controvérsias, ao 
indicar que as microalgas são as fontes predominantes 
de energia para muitos organismos em riachos 
(Moulton 2006). Hamilton et al (1992) observaram 
esse padrão para os invertebrados e peixes da várzea do 
rio Orinoco. Na bacia do Paraná também foi verifi cado 
que as plantas C4 responsáveis por grande parte do 
detrito disponível na planície de inundação, não 
apresentaram grande importância na dieta de peixes 
detritívoros (Vaz et al. 1999). Enquanto Lopes et al. 
(2007) encontraram variabilidade quanto ao carbono 
utilizado por Prochilodus lineatus em diferentes 
ambientes do mesmo ecossistema, Benedito-Cecilio 
et al. (2004) registraram para espécies da Amazônia 
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predominância de C3, podendo ser proveniente das 
algas ou da vegetação ripária. Pereira et al. (2007), 
por outro lado, apontam variações na abundância 
de C4 e C3 na dieta de Leporinus friderici, assim 
como Manetta et al. (2003), que também verifi caram 
predominância de C3 na dieta dos peixes do Rio Baía, 
planície de inundação do alto rio Paraná..

Em um lago do Pantanal, mudanças isotópicas, de 
acordo com o gradiente sazonal, foram verifi cadas 
para espécies de peixes, como Brycon microlepsis, 
que apresentou variações de 13 até 30 % do carbono 
de plantas C4 durante a cheia (Wantzen et al. 2002). 
Na região amazônica, plantas C4 tiveram grande 
contribuição para a dieta das larvas de peixe, enquanto 
as C3 foram predominantes na dieta dos adultos (Leite 
et al. 2002). Benedito-Cecilio et al. (2000), por sua 
vez, verifi caram variações na contribuição das fontes 
em função do pulso de inundação. No caso das espécies 
de peixes detritívoras, foi surpreendente o fato de 
fi toplâncton e COP serem suas principais fontes de 
energia (Araújo-Lima et al. 1986). Posteriormente, 
outros trabalhos da região amazônica demonstraram 
o mesmo padrão da importância do carbono C3 para o 
sistema (Benedito-Cecilio & Araújo-Lima. 2002). 

PARADOXO SOBRE A ORIGEM DA ENERGIA 
NOS SISTEMAS LÓTICOS

Os ecossistemas são dependentes de duas fontes de 
energia: a radiação solar fi xada, através da fotossíntese 
e da matéria orgânica proveniente de fontes alóctones 
(Fisher & Likens 1973, Vannote et al 1980). Essas 
diferentes fontes de energia atuam de forma que, ao 
longo do gradiente, as taxas de produção/respiração 
se intercalem, sendo os trechos superior e inferior 
heterotrófi cos, e o trecho médio, autotrófi co (Vannote 
et al. 1980). O conceito do Rio Contínuo proposto por 
Vannote et al. (1980) está sendo contestado pelo modelo 
(River Productivity Model), modelo de produtividades 
de rios, que implica na entrada de energia nos rios de 
quarta ordem, através das algas. Esse modelo discute o 
seguinte paradoxo: Como pode a biomassa animal dentro 
da teia trófi ca dos rios ser abastecida pela produção 
primária autotrófi ca se o ecossistema como um todo é 
heterotrófi co? (Thorp & Delong 1994, 2002). 

A utilização de isótopos estáveis para medir fl uxo 
de energia trouxe esse paradoxo para a ecologia de 
riachos, pois, embora a entrada de biomassa alóctone 

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

Os primeiros trabalhos relacionando a origem do 
carbono (autóctone ou alóctone) em riachos foram 
desenvolvidos por Rounick et al. (1982), Winterbourn 
et al. (1984) e Rounick & Winterbourn (1986) na Nova 
Zelândia. Esses autores verifi caram que, para o riacho 
fl orestado, o aporte de carbono alóctone era mais 
representativo, enquanto no riacho desmatado o aporte de 
carbono autóctone era mais importante. Nesse trabalho, 
os autores comentaram que as análises com isótopos 
de carbono poderiam não apenas indicar as fontes de 
alimentação dos organismos, mas novos caminhos de 
ciclagem de carbono associados à microfl ora. Pois baixa 
depleção de δ13C encontrada nos invertebrados poderia 
ser explicada pela presença de microorganismos que 
se utilizariam desta via. Posteriormente, Rosenfeld & 
Roff (1992) corroboraram esta relação em um riacho 
do Canadá, mas recomendaram complementações de 
análises de conteúdo estomacal e análises com carbono 
estável ao longo do ano para avaliar a consistência do 
padrão encontrado. 

Moulton (2006), ao tratar da predominância das 
algas na assinatura isotópica em teias trófi cas de riachos 
citou uma série de trabalhos que corroboram o modelo 
RPM (River Productivity Model). Corroborando estes 
trabalhos Brito et al. (2006) em um córrego da Ilha 
Grande (RJ), demonstrou que apesar da biomassa 
alóctone ser maior do que a de perifíton (algas), a teia 
trófi ca do riacho foi baseada em microalgas ao contrário 
do evidenciado por análises de conteúdo estomacal das 
espécies deste mesmo riacho (Rezende & Mazzoni 
2005, Moulton 2006). Segundo Brito et al. (2006) uma 
hipótese para explicar este padrão seria a de que nos 
riachos tropicais a produção das algas seria mantida 
mesmo em ambientes sombreados, contrastando com as 
regiões temperadas (Mosisch et al. 2001, Finlay 2001).

Em variados tipos de sistema na região neotropical 
estudos vêm demonstrando grande importância das 
microalgas como fonte de energia para o sistema 
aquático (e.g. Araújo-Lima 1986, Hamilton et al. 1992, 
Vaz et al. 1999, Wantzen et al. 2002, Forsberg et al. 
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1993, Benedito-Cecilio et al. 2000, Waichman 1996, 
Salas & Dudgeon 2001, Leite et al. 2002, Benedito-
Cecilio & Araújo-Lima 2002, March & Pringle 2003, 
Benedito-Cecilio et al. 2004, Mantel et al. 2004, Brito 
et al. 2006). No entanto, os estudos nesta área ainda são 
insufi cientes, sendo necessários mais estudos de caso, 
tanto descritivos como experimentais, envolvendo 
análises de isótopos para corroborar o modelo proposto 
por Thorp & Delong (1994, 2002).

ALOCAÇÃO DE ENERGIA EM PEIXES

A alocação de energia tem início com a ingestão 
do alimento e termina com a deposição de diversas 
substâncias no corpo do organismo, as quais serão 
refl etidas no crescimento, somático ou reprodutivo. 
Diversas variáveis bióticas e abióticas atuam sobre 
o processo fi nal, alterando-o direta ou indiretamente 
(Pedersen & Hislop 2001, Dourado & Benedito-
Cecíllio 2005). A atuação de algumas variáveis 
abióticas se distingue em relação aos aspectos 
regionais, como variação da temperatura, fotoperíodo 
e sazonalidade (Wootton 1990, Lowe-McConnel 
1999). Por exemplo, devido a pouca variação na 
temperatura da água, espécies de clima tropical 
canalizam sua energia em um crescimento mais rápido 
e efi ciente (Pandian & Vivekanandan 1985). 

A variação sazonal na densidade de energia em 
peixes está geralmente associada com os ciclos 
reprodutivos e alimentares (Hislop et al. 1991, Encina 
& Granado-Lorencio 1997). No entanto, devido à 
difi culdade de se trabalhar com densidade energética 
em peixes, poucos trabalhos demonstram esta relação 
(e.g., Benedito-Cecilio & Morimoto 2002, Vismara et 
al. 2004, Santos et al. 2006, Monteiro et al. 2007). 

Segundo Pedersen & Hislop (2001), o tamanho do 
peixe não apresenta relação positiva com a quantidade 
de energia, no entanto, o peso seco apresenta esta 
relação, sendo uma medida energética mais adequada. 
Porém, o peso seco pode apresentar limitações, visto 
que, segundo Doria & Andrian (1997) o conteúdo 
calórico do tecido reprodutivo pode variar durante 
o desenvolvimento do peixe. Considerando apenas 
o peso seco, as diferenças entre os tipos de tecido 
e variações na energia alocada durante o estádio de 
desenvolvimento são ignoradas. Por isso, parâmetros 
somáticos como fator de condição e índice gônado-
somático, que demonstram forte relação com o 

conteúdo energético são mais indicados em estudos 
sobre energia em peixes (e.g Doria & Andrian 1997, 
Encina & Granado-Lorencio 1997). 

O estoque de energia também pode variar de 
acordo com o comportamento do peixe. No caso de 
migradores, o estoque de energia está muito associado 
à dieta pois eles estocam energia para grandes períodos 
migratórios (Saldaña & Venables 1983), tendo no 
fi nal da migração um estoque energético muito 
baixo. No caso de migradores, há um investimento 
em estoque energético antes da migração, sendo este 
investimento estocado principalmente em gordura 
que, posteriormente, será convertida em tecido 
reprodutivo. É importante ressaltar que a quantidade 
e a qualidade do alimento disponível irá alterar a 
entrada de energia no organismo, e conseqüentemente, 
o processo de alocação energético (Adams et al. 1982, 
Pandian &Vivekanandan 1985).

Na formação de teias de fl uxo de energia é 
importante considerar as variabilidades energéticas 
associadas a cada compartimento. Essa variabilidade 
é fundamental ao entendimento do fl uxo de energia ao 
longo da cadeia (Dourado & Benedito-Cecíllio 2005). 
Desta forma, as variações de alocação de energia em 
peixes citadas anteriormente serão extremamente 
importantes para o entendimento da dinâmica 
energética do sistema. Em relação às unidades de 
energia para a formação da teia, a densidade calórica é 
uma das mais indicadas, devendo ser mensurada para 
os diferentes integrantes das teias alimentares, visto 
que variações nas mensurações poderão infl uenciar 
signifi cativamente os cálculos do modelo de consumo, 
produção e efi ciência de conversão (Winberg 1971, 
Economidis et al. 1981). 

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

Para os invertebrados aquáticos, as maiores varia-
ções no conteúdo calórico estão relacionadas com 
sazonalidade (variação de temperatura) e com a dispo-
nibilidade de alimento do que entre as classes dos orga-
nismos, como por exemplo, moluscos, insetos e crustá-
ceos (Griffi ths 1977, Vannote 1978, Grafi us & Anderson 
1979). Um outro aspecto importante a ser considerado é 
o ciclo de vida que envolve diferentes estádios de desen-
volvimento: larva, ninfas, pupas e adultos (Borror & 
Delong 2005). O estoque energético para estes estádios 
pode apresentar diferenciação, visto que há uma maior 
alocação de energia antecedendo os estádios como os 
de pupa, onde o organismo não se alimenta. Devido a 
estas variações, as relações entre tamanho corpóreo e 
densidade energética não apresentam o mesmo padrão 
para adultos e larvas (Griffi ths 1977).

Para insetos como Ephemeroptera, Trichoptera e 
Diptera foi observado que ocorre aumento do metabo-
lismo e investimento em crescimento em altas tempe-
raturas, e com a diminuição da temperatura ocorre uma 
redução no metabolismo, de forma que os indivíduos 
maiores (com menor taxa de metabolismo) são positiva-
mente selecionados (Vannote 1978, Grafi us & Anderson 
1979). Estas variações direcionam o investimento ener-
gético dos organismos de acordo com as condições 
ambientais (Vannote 1978, Grafi us & Anderson 1979). 

Assim como para os peixes, as variações na alocação 
de energia dos invertebrados aquáticos estão relaciona-
das com aspectos sazonais, comportamentais e com o 
ciclo de vida dos organismos. Estas variações energé-
ticas são refl etidas no compartimento da teia composto 
por estes organismos, sendo importante considerar os 
aspectos anteriormente citados (Winberg 1971). Desta 
forma, em trabalhos com fl uxo de energia o ideal é que 
os dados calorimétricos sejam extraídos do ambiente 
natural. Tabelas de conversão e relações com biomassa 
(peso) podem ser utilizadas com cautela, visto que o con-
teúdo calórico pode variar com o estádio de vida, sexo, 
idade, estação do ano e dieta dos organismos (Golley 
1961, Cummins & Wuycheck 1971, Griffi ths 1977).

TEIAS TRÓFICAS 

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

chamada de topológicas ou binária que considera 
apenas a presença e ausência das ligações trófi cas (ii) 
quantitativas, ou de fl uxo de energia que consideram 
a importância relativa dos componentes consumidos 
pelas espécies (Townsend et al 1998). Para a 
construção de teias quantitativas, são necessárias 
informações sobre taxas de produção e composição 
da dieta dos organismos envolvidos (Christen & Pauly 
1992, Teng & McCann 2004). Pela sua simplicidade, 
as topológicas são consideradas insufi cientes para 
descrever a dinâmica da teia, sendo as de fl uxo de 
energia mais indicada para verifi car questões sobre a 
estabilidade e dinâmica (Teng & McCann 2004). 

As teias quantitativas de fl uxo de energia trabalham 
com distintas unidades de biomassa como: peso úmido, 
peso seco, volume e densidade calórica (Christensen 
et al. 2005). A partir da quantifi cação destes dados é 
possível se trabalhar com sistemas balanceados com 
equações de balanceamento de massa (Santana-Porto 
& Adrian 2006). 

A metodologia convencional para analisar teias 
quantitativas é baseada em resultados quantitativos 
da dieta, que podem apresentar problemas devido 
à taxa de digestão das presas, e difi culdades na 
identifi cação de itens amorfos como algas e detritos. 
Além disso, dados de dieta representam fotografi as 
instantâneas da dieta do organismo. A composição da 
dieta raramente considera a assimilação das presas, 
menosprezando presas raras (Elton 1927). Mesmo 
análises intensivas da dieta podem ser inadequadas 
para determinar a energia e o fl uxo através das teias 
porque a composição da dieta raramente considera a 
assimilação das presas, podendo menosprezar presas 
raras (Schindler & Lubetkin 2004). Por isso, a técnica 
dos isótopos estáveis é indicada, para descrever o 
fl uxo de energia no sistema. 

No entanto, os trabalhos com teias descritivas foram 
imprescindíveis para o desenvolvimento da teoria 
de teias trófi cas (Pimm 1982). Essa teoria começou 
a ser aprimorada com Paine (1966) e May (1972). 
Segundo Winemiller (1990), apesar de algumas 
generalizações propostas por May (1972) terem 
sido falseadas, elas estimularam o desenvolvimento 
dessa área da ecologia, com isso, surgiram vários 
trabalhos posteriores (e.g. DeAngelis et al 1980, 
Cohen 1977, 1978), Pimm (1980, 1982), Yodzis 
(1981). Na década de 90, Polis (1991) trabalhou em 
uma teia com 2.000 espécies, que derrubou várias das 
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generalizações propostas anteriormente como o limite 
de complexidade teia, a onivoria como elemento 
gerador de instabilidade na teia ou comprimento 
máximo de cadeias na teia como sendo de cinco níveis 
trófi cos. Nesse período foram descritas diversas teias 
para ambientes lóticos (e.g. Winemiller 1990, Brett & 
Goldman 1997, Townsend et al. 1998, Winemiller & 
Jepsen 1998, Aioki & Mizushima 2001, Finlay 2001, 
Power & Dietrich 2002, Aoiki 2003, Motta & Uieda 
2005) muitas corroborando os questionamentos de 
Polis (1991), principalmente em relação à onivoria. 
No caso dos riachos, é importante ressaltar que a 
maioria das teias elucidadas destacam a importância 
da matéria alóctone para o sistema (Polis & Hurd 
1996, Nakano et al. 1999, Nakano & Murakami 2001, 
Kawaguchi & Nakano 2001, Kawaguchi et al. 2003), 
inclusive enfatizando a importância da preservação da 
vegetação marginal (Power & Dietrich 2002). Além 
da importância da vegetação marginal, a produção 
primária também se destaca como reguladora das 
teias de riachos. Efeitos relacionados a sazonalidade 
destacando a importância da variação seca e chuvosa 
foram descritos recentemente por (Power et al. 2008) 
enfatizando a importância das algas e dependência 
de um predador especifi co para o consumo de 
determinadas algas.

Além das teias descritivas e de fl uxo de energia, 
muitos experimentos para verifi car processos e inte-
rações entre os organismos de riachos vêm sendo 
realizados. Dentre os objetivos desses trabalhos se 
destacam a observação de cascatas trófi cas, identifi -
cação de espécies-chave e efeitos indiretos. Na região 
neotropical, esses experimentos comprovaram efeitos 
diretos e indiretos da remoção do sedimento (Flecker 
1996, Pringle 1996, Power 1997, Pringle & Hamazaki 
1998) ou efeitos de cascata trófi ca no sistema (Pringle 
& Blake 1994, Bentead et al. 1999). Existem trabalhos 
semelhantes aplicados a riachos de Mata Atlântica 
(e.g. Silveira & Moulton 2000, Motta & Uieda 2002, 
Moulton et al. 2004, Souza et al. 2007). Alguns resul-
tados como os de Silveira & Moulton (2000) contra-
riam a teoria proposta por Pimm (1982), demonstrando 
cascata trófi ca decorrendo da exclusão de um onívoro. 

A discussão sobre teias trófi cas ainda é atual, 
principalmente para a região neotropical, onde 
não é grande o número de trabalhos e alguns dos 
trabalhos realizados têm falseado as generalizações 
anteriores (e.g. Winemiller 1990, Silveira & Moulton 

2000, Motta & Uieda 2005). Como já apresentado 
anteriormente, as técnicas de isótopos para descrição 
de fl uxo de energia (δ13C) ou verifi cação de níveis 
trófi cos (δ15N) tem trazido inovações principalmente 
em relação ao fl uxo do carbono, redirecionando os 
trabalhos recentes da área.

CONSIDREÇÃO FINAIS

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

Em nível populacional os trabalhos de alocação de 
energia em peixes podem ser aplicados na aqüicultura 
e no manejo das espécies nativas, visto que esses 
estudos têm dentre seus objetivos verifi car: (i) taxas 
de estocagem (ii) taxas de crescimento (iii) relações 
entre o consumo e crescimento (iv) taxas de conversão 
de alimento. 

Os isótopos estáveis podem ser aplicados em 
nível populacional ou ecossistêmico, através da 
determinação do fl uxo de energia pelo δ13C ou da 
posição trófi ca pelo δ15N. Muitos trabalhos vêm sendo 
desenvolvidos nessa área e novas perguntas acerca 
da origem do carbono incorporado em teias trófi cas 
de rios estão surgindo. Novos estudos de caso são 
necessários para verifi car estes padrões, no entanto, 
é importante ressaltar que apesar de ser discutida 
que a maior fonte de energia seja proveniente das 
microalgas, a vegetação ripária é imprescindível para 
o funcionamento do sistema.

Desta forma, a intensifi cação de estudos sobre 
fl uxo de energia e alocação de energia por espécies 
aquáticas no Brasil é imprescindível, seja para o 
manejo de espécies de interesse econômico, seja para 
a conservação de sistemas aquáticos. 
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