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Resumo

Apesar de serem amplamente conhecidos por sua capacidade de gerar fortes descargas
elétricas, pouco se conhece sobre a historia de vida das espécies do género
Electrophorus, popularmente conhecidas por “poraqué”. Dentre os aspectos da
biologia de uma espécie, o desenvolvimento ¢ um dos mais importantes para
compreender os processos ecologicos e evolutivos que moldam a histéria dos
organismos. Neste sentido, este estudo traz a descricdo do desenvolvimento
ontogenético de E. varii ¢ uma proposta de organizacao de suas fases através da
analise integrada de caracteristicas morfoldgicas, anatdomicas e comportamentais. O
estudo foi realizado com material proveniente de dois ambientes distintos da Bacia
Amazodnica, onde os ninhos foram monitorados por diferentes periodos. Para a
caracterizacdo da ontogenia, foram analisadas as mudangas na morfologia externa,
anatomia interna, estrutura esquelética e comportamento dos espécimes coletados. Foi
observado que o desenvolvimento de E. varii ocorre de maneira lenta e peculiar,
demorando aproximadamente um ano entre a eclosdo e o desenvolvimento do aspecto
juvenil, sem variagdo entre as populagdes estudadas. E registrado também o consumo
de ovos providos pela mae como Unico alimento consumido pela prole, processo
identificado como chave para o desenvolvimento desses organismos. O estudo
evidencia a oofagia obrigatéria como estratégia de provisionamento altamente
especializada e ressalta a importancia de andlises ontogenéticas aprofundadas tanto
para a proposicdo de um estagiamento coerente quanto para a compreensao dos

processos inerentes ao desenvolvimento animal.

Palavras-chave: Historia Natural, Ictiologia, Ontogenia, Peixes elétricos.



Abstract

Despite being broadly known by its capacity of generating strong electric discharges,
little is known about the life history of the species from the genus Electrophorus,
popularly known as electric eel. Among the aspects of the species biology, the
development is one of the most important for the understanding of the ecological and
evolutionary processes that shape the history of the organisms. In this sense, this work
brings the description of the ontogenetic development of E. varii and a proposal of
organization of the stages of development through the integrated analysis of the
organisms. The study was realized with material from two distinct environments of
the Amazon basin, where the nests were monitored by diferent periods. For the
ontogenetic characterization, changes were analysed on external morphology, internal
anatomy, skeletical structure and behavior of the specimens collected on the nests. We
observed that the development of E. varii is peculiar and happens slowly, taking
almost a year between the eclosion and the development of the juvenile aspect,
without variation between the studied populations. It’s also recorded egg comsuption
provided by the mother, process identified as a key process for organisms
development. The study indicates the obligatory oophagy as a highly specialized
provisioning strategy and highlight the importance of the in-depth ontogenetic
analysis for both the proposition of a coherent staging and the understanding of

inherent processes of animal development.

Keywords: Electric Fishes, Ichthyology, Natural History, Ontogeny.
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Introducao

Todo organismo vivo passa por uma série de mudancas ao longo de sua vida, e
¢ a esse processo de mudancgas do individuo da ativagdo do ovo a morte que se refere
o termo ontogenia (CRAWFORD; BALON, 1996). Até 1840 os termos “evolu¢ao” e
“desenvolvimento” eram tidos como sindnimos, visto que o conceito de natureza
linear da scala naturae foi o paradigma evolutivo durante grande parte do séc. XIX.
Isso fica evidente nas leis de Meckel-Serres, que postulavam que “formas superiores”
repetem em sua ontogenia a organizacdo anatomica dos organismos adultos das
“formas inferiores” na escala da vida. Apesar das criticas sofridas, essa perspectiva
apenas viria a ser revista apos a publica¢do da Origem das Espécies (DARWIN, 1999),
que apontou as variagdes ontogenéticas como formas variantes oferecidas para
selecdo. Desse modo, a ontogenia comegou a ser reconhecida como aspecto
importante do processo evolutivo, o que mais tarde faria com que fosse utilizada por
sistematas dos mais diversos taxons para estudar a historia evolutiva de diversos

grupos e resgatar suas homologias (KLUGE; STRAUSS, 1985).

Dentro da ictiologia, estudos ontogenéticos sdo especialmente relevantes para
o conhecimento da biologia e sistematica dos peixes (HEMPEL, 1973), sendo
fundamental para o entendimento da autoecologia e dindmica populacional das
espécies (NAKATANI et al.,, 2001), conhecimento que embasa as medidas de
conservagdo ¢ manejo das mesmas.Varios sao os estudos que abordam a ontogenia de
peixes a partir de diversas perspectivas e com diferentes propositos, em sua maioria
focando em caracteristicas especificas de organismos criados em laboratério (e.g.
HOFFMANN; BRITZ, 2006, KOUMOUNDOUROS; DIVANACH; KENTOURI,
1999; PAPADAKIS et al., 2013). Apesar da enorme contribui¢do que esses trabalhos
trazem para a ictiologia, sua abordagem pode levar a equivocos no entendimento do
processo de desenvolvimento natural (GOZLAN; COPP; TOURENQ, 1999),
interferindo na compreensao das reais implicagdes dos processos observados e das

interagdes ecologicas das espécies estudadas.

A megadiversidade dos peixes ¢ causa e consequéncia de uma igual
diversidade de processos associados as suas historias de vida, variedade essa que
tende a ser ignorada por analises ontogenéticas com enfoques especificos. A nossa
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dificuldade em compreender os processos associados ao desenvolvimento fez com
que, até os dias atuais, tenhamos discussdes sobre como organizar o desenvolvimento
dos peixes para que possamos entendé-los e compara-los, considerando a existéncia
de espécies que passam por pequenas mudangas morfologicas ao longo do
desenvolvimento (MATTOX; HOFFMANN; HOFFMANN, 2014), das que passam
por uma verdadeira metamorfose (KENDALL; AHLSTROM; MOSER, 1984) e todas
as estratégias alternativas existentes dentro desse espectro.

A natureza continua do desenvolvimento nem sempre permite sua divisdo em
estagios de forma ndo arbitraria (BALON, 1999). Por muito tempo, essa foi a
realidade vigente para a ontogenia de peixes, at¢ HUBBS (1943) propor uma
terminologia para o desenvolvimento. Nesta, as fases de vida iniciais sdo separadas
com base na morfologia dos organismos em quatro classes: embrido, pro-larva,
pos-larva e pré-juvenil. No entanto, a separagdo da ontogenia em periodos trouxe um
novo problema: a sistematizacdo das terminologias, visto que apds a proposta de
Hubbs iniciou-se uma longa discussdo sobre o critério € a terminologia a serem
usados no estagiamento do grupo (PENAZ, 2001). Até meados dos anos 80, a
nomenclatura utilizada para definir as fases de vida dos peixes ndo era padronizada e,
por muitas vezes, era estabelecida de forma arbitraria, inviabilizando por muito tempo

a comparacao entre ontogenias (BALON, 1999).

Em meio a essa discussdo sobre a terminologia no desenvolvimento dos peixes,
houve a proposi¢do do modelo ontogenético hierarquico de BALON (1975; 1979;
1999; 2001), baseado na premissa de que o desenvolvimento ndo ocorre de forma
gradual, mas por uma sucessio de estados estabilizados. Este modelo foi chamado de
“ontogenia saltatoria” e considera a existéncia de um espectro de padrdes de
desenvolvimento que vao desde as ontogenias altriciais (indiretas) até as ontogenias
precoces (diretas). Durante a constru¢ao dessa teoria, foi criada uma das propostas
terminoldgicas mais aceitas atualmente, que separa a historia de vida inicial em trés
periodos: embrionario, larval e juvenil. Esses periodos representam os intervalos
mais longos, que podem ser divididos em fases e, subsequentemente, em varios
passos (BALON, 1975). Essa divisdo foi proposta considerando a complexidade da
historia de vida dos peixes para a definicdo de limiares entre os intervalos. O autor
alega que para estabelecer estdgios com maior significancia ecologica sdo necessarios

estudos mais abrangentes da ontogenia das espécies, envolvendo tantos aspectos da
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morfologia, fisiologia, nicho e comportamento quanto seja possivel (COPP; KOVAC;
HENSEL, 1999), permitindo, assim, destacar adaptacdes ao ambiente ao longo da

vida.

No entanto, essas convengdes levam em conta caracteristicas de espécies de plano
corporal convencional, criando generalizagdes com base em representantes de taxons
com padrdo corporal mais comum (e.g. CRAWFORD; BALON, 1994; MCELMAN;
BALON, 1979). Apesar dos caracteres utilizados para definir os limiares entre as
fases do desenvolvimento serem baseados em mudancas anatdomicas, com efeitos na
sobrevivéncia e funcionalidade dos organismos (BALON, 1999), desconsidera-se a
grande diversidade morfologica e anatdmica entre os peixes. Assim, caracteristicas
que sdo importantes em alguns grupos podem ndo ser igualmente relevantes para os
demais (e.g. flexdo da notocorda), causando problemas como os encontrados por
NAKATANI ET AL. (2001) para padronizar a identificacdo de estdgios larvais e

juvenis em alguns grupos com morfologias ¢ historias de vida ndo convencionais.

Esse ¢ o caso dos Gymnotiformes, ordem de Ostariophysi, que agrupa os peixes
elétricos de agua doce que habitam a regido neotropical. Gymnotiformes inclui
atualmente 33 géneros e mais de 250 espécies distribuidas em cinco familias:
Apteronotidae, Gymnotidae, Hypopomidae, Ramphicthyidae e Sternopygidae
(FRICKE; ESCHMEYER; VAN DER LAAN, 2020). Além da presenga de 6rgios
elétricos, estes peixes se caracterizam por apresentar corpo muito alongado, podendo
ser comprimido ou cilindrico, com diferentes padroes de escamagdo e uma variagao
ontogenética na posi¢ao do anus, que surge na regido posterior da cavidade abdominal
e se desloca ao longo do desenvolvimento do individuo para uma posicao jugular (e.g.
Apteronotus caudimaculatus: De SANTANA, 2003; FEigenmannia besouro:
PEIXOTO; WOSIACKI, 2016). Esses organismos nao possuem as nadadeiras pélvica
e dorsal, porém apresentam nadadeiras peitorais ¢ uma nadadeira anal que abrange
toda a regido ventral do corpo, ¢ podem apresentar uma nadadeira caudal, a qual,

quando presente, ¢ bastante reduzida (ALBERT; CRAMPTON, 2005a).

O grupo tem grande variagdo de tamanho (6 cm a 2 m de comprimento total) e os
individuos em sua maioria demonstram habitos noturnos (MAGO-LECCIA;
LUNDBERG; BASKIN, 2001) o que por muito tempo dificultou sua deteccdo na

natureza ¢ uma estimativa acurada da riqueza de espécies da Ordem. Contudo, o
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avanco dos métodos de coleta (LOPEZ-ROJAS et al,. 1984) e estudo para o grupo
tém feito com que o conhecimento de sua diversidade venha crescendo rapidamente

nos ultimos anos, com mais de 100 espécies descritas na ultima década (FRICKE;

ESCHMEYER; VAN DER LAAN, 2020).

A caracteristica mais singular da ordem ¢é a presenca de um sistema
eletrogénico-eletroreceptivo que ¢ utilizado para interagio com o ambiente,
permitindo que os peixes deste grupo se comuniquem, naveguem € se orientem
mesmo na auséncia de luz, através de distor¢des no campo elétrico que emitem
(ALBERT; CRAMPTON, 2005b). Esse sistema contribuiu para seu sucesso evolutivo

e ecologico nos ecossistemas aquaticos neotropicais.

Quando se remete a eletricidade em peixes ¢ impossivel ndo mencionar o género
Electrophorus GILL, 1864, que reline as espécies de peixe com maior descarga
elétrica conhecida, sendo E. electricus, a espécie-tipo do género e E. voltai e E. varii
espécies recentemente descritas (DE SANTANA, et al., 2019). Essas descargas de
alta frequéncia sdo utilizadas para defesa e caca, atordoando a presa com um choque
elétrico, que pode atingir até 860V (registrado em E. voltai — seg. De Santana, et al.,
2019), para consumo da presa inteira, evitando assim danos ao Orgdo respiratorio
altamente vascularizado que reveste quase todo o interior da boca desses individuos

(CATANIA, 2015).

As espécies de Electrophorus sdo conhecidas na regido amazonica como poraqueé,
nome originado do Tupi que significa “aquele que atordoa”. E o género mais iconico
dentre os Gymnotiformes, tendo os maiores representantes do grupo (até 2,20 m de
comprimento total) e os Unicos a possuirem trés orgdos elétricos (SZABO, 1966).
Caracterizados por possuirem corpo cilindrico sem escamas, dorso negro e ventre
variando de laranja a vermelho, os poraqués sdo também os Unicos gimnotiformes a
possuir a bexiga natatoria se estendendo até a extremidade caudal do corpo e, segundo
Albert e Crampton (2005a), a apresentarem adi¢do continua de vértebras ao longo da

vida.

Por 250 anos, Electrophorus electricus foi a tinica espécie valida do género,
sendo considerada amplamente distribuida nas bacias Amazonica, do rio Orinoco, em
drenagens das Guianas e em algumas drenagens costeiras do Norte do Brasil
(CRAMPTON; RIBEIRO, 2013). de Santana et al. (2019), ao revisarem o género, €
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descreverem duas novas espécies, E. voltai ¢ E. varii, demonstraram que E. electricus
e E. voltai ocorrem na regido dos Escudos (sendo E. electricus restrita ao Escudo das
Guianas e E. voltai ocorrendo nas drenagens do sul do Escudo das Guianas e do norte
do Escudo Brasileiro), enquanto que E. varii ocorre na Bacia Amazonica
intercratonica, ocupando planicies alagaveis e sistemas de igarapés de terra-firme.
Dentro de suas distribuigdes, as espécies utilizam uma diversidade de habitats,
incluindo lagos, planicies inundéveis, florestas alagadas, igarapés de terra firme e
canais de rios de fluxo lento (CRAMPTON; RIBEIRO, 2013). Devido a sua
capacidade de respirar oxigénio atmosférico, as espécies possuem grande tolerancia a
hipoxia (JOHANSEN et al., 1968), o que também pode favorecer sua permanéncia em

corpos d’agua alterados por efluentes domésticos em areas antropizadas.

O poraqué ndo consiste em um recurso pesqueiro importante, sendo consumido
apenas por alguns povos indigenas. Além do interesse cientifico, figura
principalmente como uma curiosidade para aquarios ¢ como ingrediente da medicina
popular, sendo comercializado em pequena escala nos mercados da Amazodnia
(CRAMPTON; RIBEIRO, 2013). Devido ao baixo valor comercial, a imagem criada
no imaginario popular sobre o animal e pela relativa dificuldade de captura, pouco se
sabe da biologia basica dos poraqués, sendo a maior parte da informagao disponivel
proveniente de trabalhos realizados com comunidades de peixes ou focados na
capacidade elétrica das espécies, visando geralmente aplicagdes tecnoldgicas para
esses atributos (e.g. GOTTER; KAETZEL; DEDMAN, 1998; MEUNIER et al.,
1974).

No primeiro estudo realizado sobre a ecologia reprodutiva do poraqué,
ASSUNCAO & SCHWASSMAN (1995) mostraram que na ilha do Marajo (PA),
esses animais se abrigam em pocas residuais protegidas por uma densa concentragdo
de plantas herbaceas arborescentes, como a aninga (Montrichardia Ilinifera),
construindo ninhos de espuma associados as raizes da vegetacdo. Além de constatar o
padrdo de desova parcelada nos poraqués, os autores descrevem ainda um longo
cuidado parental, que pode durar mais de trés meses e que se encerra com a chegada
do periodo chuvoso, quando os filhotes se dispersam. Ao longo desse periodo, os
jovens da primeira desova se alimentam de ovos das desovas posteriores até que
sejam capazes de capturar pequenos invertebrados e, posteriormente, peixes. Ainda no
mesmo estudo, os autores descrevem brevemente aspectos do desenvolvimento larval
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da espécie, como a dependéncia da espuma do ninho pelos embrides eclodidos, a
transi¢do de coloragdo dos individuos, a mudanga da forma de natacao de um padrao
“semelhante a um girino” para o utilizado pelos adultos e a transicdo alimentar de

0oVvOS a crustaceos.

As informagdes sobre a ontogenia encontradas na literatura s3o trazidas
textualmente em descri¢cdes breves dos aspectos apresentados. O mesmo ocorreu no
unico trabalho com viés realmente ontogenético realizado com o poraqué
(SCHWASSMANN; ASSUNCAO; KIRSCHBAUM, 2014) no qual, através da
analise das descargas elétricas e da histologia do 6rgdo elétrico, foi evidenciado como
ocorre a formagdo dos eletrocitos, quando os organismos comeg¢am a produzir
descargas, e como a poténcia destas aumenta ao longo de sua vida. No entanto, visto
que o trabalho teve o enfoque no desenvolvimento do 6rgao elétrico, pouco aborda os

aspectos bioldgicos gerais do poraqué.

Por se tratar de um grupo com caracteristicas Unicas ¢ de grande interesse etoldgico,
fisiolégico, morfoldégico e anatdmico, compreender a biologia dos poraqués ¢
fundamental para elucidar a historia de vida do grupo, principalmente com a
descoberta de novas espécies. Estudar o desenvolvimento ontogenético dos poraqués
¢ necessario, portanto, para preencher a lacuna existente ha mais de 200 anos no
conhecimento de sua historia de vida e diversificagdo. Neste sentido, este estudo
busca descrever o desenvolvimento ontogenético do poraqué das terras baixas, E.
varii, bem como definir suas fases do desenvolvimento através da analise integrada de

caracteristicas morfoldgicas, anatomicas e comportamentais.
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Objetivos

Objetivo geral

® Descrever as variagdes ontogenéticas do primeiro ano de vida de

Electrophorus varii.

Objetivos especificos

@ Verificar e descrever as variagcdes morfoldgicas externas, osteologicas e do
aparelho digestivo de E. varii ao longo do desenvolvimento da espécie;

® Verificar as relagdes entre as mudancgas anatdmicas observadas e as variagdes
comportamentais dos individuos ao longo do desenvolvimento ontogenético;

® Elaborar uma proposta de estagiamento do desenvolvimento ontogenético de

E varii, a partir das mudancas morfologicas e anatdmicas observadas.
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Material e métodos

Areas de estudo

O estudo foi realizado com material proveniente de dois ambientes distintos da
Bacia Amazonica; um lago estuarino situado na cidade de Salvaterra (PA) e um
igarapé de terra firme, localizado na Reserva Florestal Adolpho Ducke, em Manaus
(AM) (Fig. 1). Os ninhos foram localizados com a realizacdo de prospec¢des nas
areas de estudo utilizando detectores de peixes elétricos portateis (CRAMPTON et al,

2007), que amplificam e transformam os sinais elétricos em sinais sonoros.

Figura 1. Localizacdo das areas de coleta na Bacia Amazonica. Hidrografia representada pelas
linhas azuis. Circulos vermelhos indicam os pontos de amostragem. Circulos pretos indicam a

localizagdo das capitais mais proximas.

-70.000 -60.000 -50.000

0000

000°0L-

Fonte: O autor.

20



Salvaterra

A cidade de Salvaterra estd localizada na Ilha do Marajo, a maior ilha fluvial do
planeta, sendo dividida em uma por¢do com vastas savanas a leste e uma por¢do com
cobertura vegetal densa a oeste. A regido sofre uma grande influéncia sazonal, com o
periodo chuvoso durando de fevereiro a junho, seguido por uma longa estiagem de
agosto a dezembro. As savanas pertencem a uma planicie de inundacdo, formando,
portanto, varios lagos. Salvaterra ¢ a cidade localizada mais a leste na ilha,
situando-se as margens da Baia do Marajo. A area possui alguns lagos que se mantém
isolados mesmo no periodo de cheia devido a elevagdo da praia, que ndo permite que
a agua do mar alcance o lago, havendo apenas uma pequena conexdo com a baia
devido a proximidade com a desembocadura do lago. Apesar disso, ha um efeito
sazonal forte relacionado a descarga do Amazonas na area afetando a salinidade do

ambiente, o que ¢ evidenciado pela presenca de areas de manguezal proéximas ao lago.

Devido ao relato de alguns moradores sobre a ocorréncia de poraqués em um
pequeno lago proximo a cidade (Fig. 2A), esse local foi definido como um local de
coleta, sendo monitorado de novembro de 2016 a janeiro de 2017. Durante esse
periodo foram encontrados 3 ninhos construidos sob uma densa concentragdo de
capim (Cyperaceae) (Fig. 2B). Foi possivel acompanhar o desenvolvimento de

individuos desde 15 mm a 100 mm.

Figura 2. Lago de Salvaterra. A: Paisagem do lago. B: Vegetagdo no ponto de coleta. A seta indica o

ponto de acesso ao ninho.

Fonte: Douglas Bastos.
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Reserva Florestal Adolpho Ducke

A Reserva Florestal Adolpho Ducke foi criada em 1963 e ¢ administrada pelo
Instituto Nacional de Pesquisas da Amazodnia (INPA). A area da reserva ocupa 100
km? de floresta tropical imida de terra firme, circundada por uma floresta continua
igualmente integra, apesar dos vestigios de atividade extrativista prévia na area. Essa
condi¢do perdurou até meados dos anos 2000, quando os limites de Manaus se
expandiram até alcancar as bordas da reserva, que gradualmente vem se
transformando num parque urbano. A reserva abriga sete microbacias, quase todas
com nascente dentro da area protegida, sendo o leito de todos eles formados por areia
com grande acimulo de folhas mortas e raizes (Fig. 3A). No periodo de julho de 2017
a setembro de 2018, foi realizado um censo mensal ao longo do igarapé Bolivia,
ambiente de 4gua “preta” (clara, levemente tingida por compostos orgénicos
dissolvidos) e fria (23-25°C) que nasce na reserva ¢ desdgua no rio Taruma. Durante
esse periodo foram localizados 5 ninhos de poraqué construidos em locas sob os
barrancos, nas margens do igarapé (Fig. 3B). Nestes pudemos acompanhar o processo
reprodutivo desde o periodo de preparagdao do ninho, possibilitando cobrir um extenso
espectro ontogenético, coletando desde ovos recém postos até um individuo que, por
ter ficado confinado em um tributario no periodo de seca, pode ser acompanhado por

um ano.

Figura 3. Igarapé Bolivia na Reserva Florestal Adolpho Ducke. A: Leito do Igarapé préximo a ninho.
B: Ponto de coleta a margem do igarapé. A seta azul indica a entrada do ninho e a amarela aponta o
ponto de acesso ao ninho utilizado para amostragem.
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Coleta de individuos

Depois de localizados, os ninhos foram monitorados de acordo com o estado de
desenvolvimento dos individuos. Os ninhos acompanhados em fase inicial (desde a
desova até o primeiro més de vida) foram visitados com intervalos de 2 a 3 dias. Em
cada visita, foram capturados em média cinco exemplares por ninho, sendo dois deles
imediatamente eutanasiados e preservados em formalina 4% tamponada e os demais
levados para laboratorio e fixados nos dias entre as visitas, afim de obter uma série
ontogenética diaria. Apos o primeiro més e até o quarto més de vida, o intervalo de
visitas variou de 7 a 15 dias, quando os jovens deixam o ninho, sendo capturados em
média 5 exemplares por ninho e todos preservados no mesmo dia em que eram

coletados.

Para captura dos exemplares em fases iniciais ainda dentro dos ninhos, foram
feitas pequenas aberturas de acesso no capim ou no barranco do igarapé. Depois de
aproximadamente dois meses de vida, as coletas foram realizadas quando os filhotes
saiam do ninho para forragear nas proximidades e acompanhados pelos pais durante a
noite. Os exemplares foram coletados com o auxilio de pugés de diferentes tamanhos.
Depois de capturados, aqueles que ndo eram fixados foram transportados em sacos
plasticos até a Coleg¢do de Peixes do INPA, onde foram mantidos vivos por alguns
dias. Os exemplares foram fixados em formalina 4% tamponada e apds 48 horas,

transferidos para alcool 70%.

Uma vez fixados, os exemplares foram individualizados em eppendorfs ou
frascos com codigos referentes ao local e data de coleta. Dadas as diferengas
ambientais ¢ a distancia geografica, os individuos de Salvaterra e da Reserva Ducke

foram tratados a principio como populagdes distintas.

Resgistros etologicos

Para registro do comportamento em campo foram utilizadas cameras Nikon
D5100, GoPro Hero3+, Panasonic HX-A1 e um endoscépio portatil, gerando imagens
internas e externas dos ninhos ¢ dos individuos monitorados. Foi utilizado um

gravador digital de audio (ZOOM H6) para detec¢do e gravagdo das descargas do
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orgdo elétrico (DOE) dos poraqués. As gravagdes da DOE foram sincronizadas com
imagens comportamentais para para inferir sobre o comportamento dos individuos. Ja
em laboratdrio, foram feitos registros em vida dos individuos a cada 12h com cdmera

Nikon D5100.

Analise de dados

Morfologia externa

Os individuos coletados foram analisados e seus principais caracteres
morfoldgicos (i.e. coloragdo, desenvolvimento das nadadeiras, formato do corpo)
foram descritos, focando nos caracteres mais comumente utilizados para caracterizar
os Gymnotiformes, conforme Mago-Leccia; Lundberg; Baskin (2001). Os intervalos
contendo mudangas consideradas expressivas foram utilizados para delimitar as faixas

de tamanho das analises osteologicas e do aparelho digestivo.

Morfometria

Foram aferidas 12 medidas (Fig. 4, Apéndice A), baseadas nas utilizadas por
Castro (2010). Todas as medicdes foram feitas com o uso de um paquimetro digital
com precisdo de 0.01 mm com o auxilio de microscopio estereoscopio. Considerando
que o tamanho foi utilizado como uma referéncia para a idade dos individuos, as
medidas obtidas foram divididas pelo comprimento total (CT, em mm) para remover
o efeito do tamanho na analise morfométrica e assim podermos analisar como as

proporcdes corporais variam ao longo do desenvolvimento ontogenéticos.

Os dados foram analisados com uso do software R (R Core Team, 2020)
através de modelos de regressdo linear simples, nos quais o CT foi utilizado como
varidvel explicativa, e as demais medidas utilizadas como variaveis resposta, a fim de
analisar o comportamento dessas varidveis ao longo da ontogenia. Para identificar
possiveis mudangas de tendéncia nos dados, foi utilizado o pacote segmented

(MUGGEQ, 2003; 2008). O pacote ¢ utilizado para identificar a existéncia de relagdes
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segmentadas em modelos inicialmente tidos como lineares, além de estimar o ponto

onde as mudangas de tendéncia ocorrem (MUGGEO, 2008).

Figura 4. Medidas morfométricas utilizadas. Altura da Cabega (AC), Altura Pés-Abdominal (APA),
Comprimento da Cabega (CC), Comprimento do Focinho (CF), Comprimento da Nadadeira Peitoral
(CNP), Comprimento Total (CT), Distancia do Anus a nadadeira Anal (DAA), Distancia do Anus ao
Focinho (DFA), Distancia Interorbital (DI), Didmetro Orbital (DO), Largura da Cabeca (LC), Largura
Pos-Abdominal (LPA).

Fonte: O autor.

Desenvolvimento esquelético

A partir dos resultados obtidos pela andlise morfologica, alguns exemplares
foram selecionados para as observacgdes osteoldgicas. Foram geradas imagens de raio
X desses espécimes, que em seguida foram eviscerados e diafanizados, adaptando os
protocolos de Taylor e Van-Dyke (1985) e Song e Parenti (1995) (Apéndice B). Para
caracterizacdo osteoldgica foram abordados apenas os principais complexos dsseos
considerando que ndo foi encontrada na literatura nenhuma caracterizacgdo osteologica
completa de Electrophorus passivel de ser aplicada, exceto pela descri¢ao do cranio
de E. electricus feita por Gregory (1933), que foi utilizada como referéncia na analise

das estruturas cefalicas.
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Como referéncia ao maior individuo incluido na analise, foi utilizado o
exemplar com um ano de vida, acompanhado desde agosto de 2017 (nascimento) até
julho de 2018 (captura) na Reserva Ducke, e que ja apresentava as caracteristicas

morfoldgicas gerais tipicas de individuos adultos.

Anatomia interna

As visceras dos individuos dissecados para diafanizagdo foram mantidas em
alcool 70% e sua organizagdo analisada em miscroscopio esteroscopico quanto a

disposi¢do e estrutura dos o6rgaos, com enfoque para os 6rgdos do aparelho digestivo.

Analise comportamental

As fotos e videos gerados ao longo do desenvolvimento ontogenético dos
poraqués foram analisadas utilizando como base os aspectos comportamentais
descritos por Assun¢do e Schwassmann (1995) (e.g. transi¢do alimentar, canibalismo,
movimentagdo, interacdo com a estrutura do ninho). Além disso, foram observados
aspectos relativos a mobilidade dos individuos e intera¢des entre adultos e prole. Os

modos de natagdo foram definidos com base em Keenleyside (1979).

Estagiamento ontogenético

A proposta de estagiamento ontogenético foi construida a posteriori,
considerando o conjunto dos resultados obtidos. A terminologia aplicada ¢ baseada no
conceito de Balon (1975; 2001). A estrutura utilizada para representar o

desenvolvimento foi baseada na proposta de Peniaz (2001).
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Resultados

Foram analisados 349 individuos provenientes de 9 ninhos, sendo trés situados
em Salvaterra e seis na Reserva Ducke, com Comprimento Total (CT) variando de 6 a
386 mm. Nao foram observados comportamentos agressivos ou de canibalismo ao
longo das observagdes. Uma vez que o padrdo de desenvolvimento de E. varii ndo
apresentou diferengas significativas entre as duas populagdes estudadas, a descri¢do a

seguir representa um modelo generalizado da morfologia da espécie.

Ovos

Figura 5. Ovos de Electrophorus varii coletados na Reserva Ducke em 08/08/2018. A: Ovo ativado em
fase de clivagem. B: Cacho de ovos de E. varii.

Fonte: O autor.

Os ovos de E. varii medem, em média, 4 mm (+ 0.3) de didmetro e tém envelope
translucido (Fig. SA), de superficie porosa e adesiva, ficando aderidos uns aos outros
formando um grande “cacho” (Fig. 5B) sobre o ninho de espuma construido pelo
adulto. Com bastante vitelo, os ovos sdo amarelos em seu interior, havendo um espago
espago perivitelinico razoavel. S6 foi possivel acompanhar a eclosdo em um ninho da
Reserva Adolpho Ducke, durante o monitoramento de 2018, onde os individuos
sairam dos ovos 5 dias ap6s a desova, tanto em laboratério quanto em ambiente

natural.
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Eclosao (CT: 8 - 11 mm)

Figura 6. Exemplar de E. varii recém eclodido. A: Fotografia em vida de individuo coletado em

12/08/18 na Reserva Ducke. B: Generalizagdo da morfologia de individuos recém eclodidos.

0;5 cm
Fonte: O autor.

Os individuos eclodem com o corpo totalmente translucido, evidenciando o inicio
de pigmentagdo da vesicula Optica, a forte coloracdo amarela do vitelo e a
pigmentacdo do sangue. Corpo de formato alongado e comprimido, cabeca conspicua,
porém pouco diferenciada. Possuem focinho de ponta obtusa e levemente voltada para
baixo. Vesiculas oculares presentes, com margens indefinidas. Boca e narina ausentes.
Abertura branquial ausente e, apesar de haver fluxo sanguineo na cabega, ndo ¢
possivel visualizar as branquias. Em individuos vivos ¢ possivel observar a presencga

do coragdo funcional através do fluxo sanguineo na area entre a cabega e o vitelo.

Sem nadadeiras formadas, havendo apenas insercao da peitoral pouco estruturada
¢ a membrana embriondria, que possui formato lanceolado com origens dorsal e

ventral na linha da extremidade posterior do saco vitelinico, percorrendo
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medianamente toda a por¢do caudal, com ponta arredondada que ultrapassa a
extremidade posterior do corpo. O saco vitelinico ¢ grande (aprox. 4x o tamanho da
cabeca), com vascularizagdo inicialmente restrita a por¢do anterior do vitelo e
posteriormente se ramificando em trés vasos principais. Vitelo inicialmente ovalado,

sendo absorvido no sentido antero-posterior.

Nao ha ossos formados. A cavidade abdominal é preenchida apenas por vitelo,
ndo havendo 6rgdos definidos. Realizam constantemente movimentos vigorosos e
erraticos com a cauda, utilizando a membrana embrionaria para propulsdo. Em
ambiente natural, ficam aderidos ao ninho de espuma construido pelos pais, em

posicao vertical, com a cabeca entre as bolhas e a cauda em constante movimento.
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3 dias (CT: 13 - 17 mm)

Figura 7. Exemplares de E. varii com trés a cinco dias de vida. A: Foto em vida de individuo coletado
em 15/08/18 na Reserva Ducke. B: Generalizagdo da morfologia de individuos com esta idade. C:
Vista dorsal de individuo diafanizado (em azul escuro, formagdo da cartilagem). bnp, broto da
nadadeira peitoral; co, coracéo.

1cm

Fonte: O autor.

Organismos de corpo translucido, com tonalidade tornando-se mais opaca no
sentido céfalo-caudal a medida que ocorre o adensamento de tecidos. Olhos bem
pigmentados de um preto fosco, vitelo com forte tom de amarelo e sangue bastante
vermelho, ressaltando toda a area irrigada pelo sistema circulatorio. O corpo ¢
alongado e comprimido, com o limite entre cabeca e corpo nitido e por¢ao caudal em
forma de faca. O focinho ¢é curto e arredondado, com boca pequena, sub-terminal e
com mandibula distinta e em formacdo. Olhos bem desenvolvidos, com margens
definidas e irrigagdo subjacente nitida quando em vida. E possivel observar quatro
arcos branquiais funcionais, bem como a abertura branquial formada. Em vida, ¢
possivel observar o coragdo (Fig. 7A-B), agora com maior volume sanguineo ¢ um

vaso calibroso que se abre em dire¢do ao vitelo.

Broto da nadadeira peitoral presente, préximo a margem anterior do saco
vitelinico; nadadeiras curtas e com margem arredondada (Fig. 7B). Membrana
embriondria mantém sua forma e extensdo, agora com pequenos vasos distribuidos

por toda sua area, partindo do centro do corpo para a regido distal. Saco vitelinico
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com por¢ao posterior mais alta que a anterior, com formato semelhante ao de um
feijdo. Vitelo densamente vascularizado, com uma artéria principal que cruza
diagonalmente o vitelo, com ramificagdes ascendentes. Vitelo reduzido em relacdo ao
passo anterior, agora ndo atingindo duas vezes o tamanho da cabeca. E possivel

observar a formacao de tecido condensado na regido anal.

Neurocranio com sinais de condrificacdo, bem como dos esqueletos, branquial e
axial (Fig. 7C). A formacao do esqueleto apendicular inicia nesse periodo, com a base
da peitoral possuindo pequenas por¢des de cartilagem. Boca e opérculo presentes,
com movimentos limitados, sendo a amplitude de movimento da boca especialmente
restrita. Eso6fago e estomago presentes, totalmente envoltos por vitelo. Canal intestinal
ainda em formacdo. Nadadeiras peitorais com pouca mobilidade, ndo tendo sido

registrado seu uso em nenhuma das observagoes.

Nesta fase, os individuos ficam “pendurados” no ninho de espuma, apenas com a
cabeca fora da 4gua, imersa na espuma e mantém essa posicdo por meio de
movimentos erraticos da cauda, a¢do constante quando estdo no ninho de espuma,
mas esporadica fora dele. Os individuos mantidos em laboratorio tendiam a tombar
para os lados sempre que ficavam em repouso e passaram a reagir a luz,

representando o inicio da fotofobia.
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1 semana (CT: 14 - 18 mm)

Figura 8. Exemplar de E. varii com uma semana de vida. A: Foto em vida tirada em 22/08/18 de
individuo coletado na Reserva Ducke. B: Generaliza¢do da morfologia de individuos com esta idade.
Orgio elétrico destacado em cinza. C: Vista dorsal de individuo diafanizado (em azul escuro, a
cartilagem). D: Representagdo do trato digestivo de espécimes com 1 semana de vida. an, anus be,
bolha engolfada; co, coragdo; e, esdfago; es, estdbmago; i, intestino.
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1cm 4 v

Fonte: O autor.

Individuos de corpo translicido com actmulo gradual de melanoforos
principalmente no dorso do corpo, na parte posterior do saco vitelinico e na por¢ao
mediana das nadadeiras peitorais, que passam a ter tonalidade mais escura (Fig. 8A).
Os olhos sdo pretos e opacos. Corpo alongado e comprimido, com cabega curta, rolica
e olhos pequenos, posicionados na metade da altura da cabeca. Boca presente com
leve prognatismo. Um par de narinas, grande (largura semelhante ao diametro do olho)
e eliptica, localizada no dorso do focinho. Em vida pode-se ver na camara branquial
quatro arcos branquiais bastante irrigados. O opérculo possui margem arredondada e
sua extremidade em alguns exemplares sobrepde a origem da nadadeira peitoral.

Devido ao adensamento de tecido no interior da cabeca ¢ a formagao das nadadeiras
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peitorais, ndo ¢ possivel observar a camara cardiaca, sendo distinguivel apenas a

coloracdo avermelhada na regido entre camara branquial e vitelo.

Nadadeiras peitorais mais largas que longas, inseridas imediatamente apods a
abertura branquial, com margem arredondada, sem raios e com musculatura delgada
na base. Membrana embriondria opaca, com formato lanceolado, com ponta aguda
ultrapassando a extremidade posterior do corpo. E possivel observar o adensamento
de tecido na regido anal ligado & membrana embrionaria, porém sem formacdo da
abertura anal. O saco vitelinico tem volume proporcional ao corpo, restringindo a
cavidade abdominal que agora carrega menos da metade do volume de vitelo original.
A vascularizacdo do vitelo regride, sendo agora restrita a margem anterior do saco
vitelinico. Nesse intervalo ocorre o surgimento do 6rgao elétrico, que pode ser visto
imediatamente abaixo do par de vasos que cruzam o corpo no eixo mediano. O 6rgao
elétrico ¢ limitado anteriormente pela cavidade abdominal e se desenvolve
longitudinalmente, se estendendo até a metade do comprimento da cauda (Fig. 8B). E

possivel identificar a presenca de colunas de eletrdocitos formadas.

A formagdo do cranio avanga, com neurocranio € branquiocranio em processo
final de condrificacdo (Fig. 8C). A condrificagdo do esqueleto apendicular continua,
com o avan¢o da formacgdo das estruturas cartilaginosas na base da peitoral. Tém
controle dos movimentos da mandibula e da regido opercular, sendo a amplitude dos
movimentos da boca ainda restrita. Envolto no vitelo remanescente, o aparelho
digestivo estd completamente formado, sendo um tubo quase reto nos individuos

menores e, 3 medida que cresce, havendo uma contor¢do do estomago (Fig. 8D).

Nao dependem mais do ninho de espuma para sustentagcdo junto a superficie da
agua, engolfando uma bolha de ar para manter a flutuabilidade, processo precursor da
formagdo da bexiga natatdria (Fig. 8A-B). Apresentam nado coordenado, utilizando a
ondulacao da cauda para propulsao e as nadadeiras peitorais para manobras, mantendo
a boca aberta quando precisam permanecer em posi¢ao vertical. Apesar de possuirem
mobilidade razoavel, os individuos tendem a se manter agregados, tanto nos ninhos

quanto em laboratorio, € a nadar préximos a superficie da agua.
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2 semanas (CT: 15 - 19 mm)

Figura 9. Exemplar de E. varii com 2 semanas de vida. A: Fotografia de individuo fixado, coletado em
19/11/16 em Salvaterra. B: Generalizagio da morfologia de individuos com 2 semanas de vida. Orgdo
elétrico representado em cinza. C: Vista dorsal da regido cefalica de individuo diafanizado.
(cartilagem em azul) D: Representacdo do trato digestivo de espécimes com 2 semanas de vida. an,
anus; e, esofago; es, estdbmago; i, intestino; na, narina; pr, parapofise.
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Fonte: O autor.

Corpo com pigmentagdo escura em vida, com adensamento progressivo de
melanoforos pelo corpo, principalmente na regido dorsal, desaparecendo quando
fixados. Olhos negros e opacos contrastando com a coloragdo do corpo e com o vitelo
remanescente, que atribui um tom amarelo palido e opaco a cavidade abdominal (Fig.
9A). Em vida ¢ possivel observar os tons vivos de vermelho na area das branquias e

do coracdo devido ao grande volume de sangue.

Corpo alongado e comprimido, com a altura da membrana embrionaria
equivalente a altura da cabecga, agora robusta, tdo alta quanto larga. Focinho curto ¢
boca terminal com prognatismo mandibular. Narinas simples, grandes e elipticas
posicionadas no dorso do focinho, com margem anterior proxima a ponta da cabega.
Regido opercular robusta, dando a impressdao dos individuos terem “bochechas” e

atribuindo aspecto mais largo a cabeca.
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Nadadeiras peitorais de formato arredondado, mais largas que longas, possuindo
um arco de melandforos na base da nadadeira (Fig. 9B). Membrana embrionaria
mantém seu formato, com ponta obtusa confluindo para a extremidade da cauda. A
membrana comeca a ser pigmentada e € possivel observar o adensamento de tecidos
em sentido antero-posterior na sua por¢do ventral, paralelos ao eixo do corpo. Nesse
periodo ocorre a formacdo de uma papila anal associada a margem posterior da
cavidade abdominal e ligada a origem ventral da membrana embrionaria. Nao ha
abertura anal até o final da fase, mas ¢ possivel observar o inicio da formagao do tubo
retal. Os organismos possuem pouco ou nenhum vitelo remanescente, delimitando a
cavidade abdominal. O orgdo elétrico apresenta duas fileiras de eletrocitos, se
estendendo longitudinalmente por 2/3 da cauda, sendo quase tdo alto quanto a

musculatura dorsal.

Neurocranio em formacgdo, ainda sem indicios de formagdo do osso frontal.
Esqueleto mandibular formado, com a cartilagem de Meckel aparente, com uma série
de dentes coOnicos na pré-maxila e uma no dentario. O esqueleto branquial em
formagdo, com complexo hioideo nitidamente condrificado (Fig. 9C). Base das
nadadeiras peitorais completamente condrificadas, mas sem lepidotriquias. Esqueleto
axial em formagdo, com aparelho de Weber iniciando o processo de condrificagdo a
partir dos arcos neurais e parapofises. Aparelho digestivo estruturado, com paredes
aparentemente mais rigidas e o intestino disposto em trés algas que envolvem o
estomago, sendo a terceira mais calibrosa e delgada, terminando na abertura do anus,
proxima a nadadeira anal (Fig. 9D). Movimentos vigorosos da boca e da regido
opercular parecem marcar os eventos de respiracao. Peitorais com mais mobilidade,
auxiliando em manobras mais complexas e permitindo maior controle da posi¢do

espacial.

O nado ¢ orientado, com propulsdo gerada pela ondulacdo da cauda, agora mais
coordenada e independente da postura do corpo. Tanto no ninho quanto em
laboratorio os individuos se mostraram pouco ativos, se movimentando
principalmente quando expostos a luz, buscando sempre estar agregados e se
deslocando proximos a superficie da dgua. Ao fim desse intervalo os organismos
ingerem pela primeira vez alimento de origem exdgena, consumindo 0s novos ovos

depositados no ninho pela mae.
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1 més (CT: 16 - 34 mm)

Figura 10. Exemplares de E. varii com 1 més de vida. A: Fotografias de individuos coletados em
23/11/16 em Salvaterra. B: Generalizagdo da morfologia de individuos com 1 més de vida. Orgio
elétrico representado em cinza. C: Vista dorsal de individuo diafanizado. D: Representagdo do trato
digestivo de individuos com 1 més de vida. an, anus; e, esdfago; es, estdmago; fr, frontal; g, gonadas
(em cinza); i, intestino; pr, parietal; wb, aparelho de Weber.

Cc

Fonte: O autor.

Corpo escuro de tom roxeado em vida e marrom quando fixado. Olhos escuros
cobertos por muco de tom claro, o que os torna pouco nitidos. Corpo alongado com a
parte dianteira do corpo mais robusta, frequentemente com o abddémen inchado e
por¢do caudal comprimida (Fig. 10A). Durante o intervalo hd o rapido aumento da
altura do corpo a medida que o tecido se condensa e a por¢do dorsal da membrana
embriondria ¢ absorvida. Cabeca robusta na por¢do jugal, tornando-se
proporcionalmente menor a medida que o corpo cresce. Inicialmente, possuem
pequenos entalhes nas regides supra e infraorbitais, mandibular, mentoniana e
temporal que se aprofundam ao longo do intervalo, marcando a formagdo do Sistema
Latero-Sensorial Cefalico (SLSC). Sutilmente inclinada para baixo (aparentemente
em decorréncia da preservagao da musculatura occipital robusta), a cabeca ¢ revestida
por uma fina camada de muco e apresenta dorso convexo. Olhos pequenos de dificil
visualizacdo devido ao revestimento mucoso. Boca prognata, com adi¢do de dentes.

Rictus abaixo da linha dos olhos, podendo ser facilmente confundido com os canais
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do SLSC em formag¢do em individuos mais desenvolvidos. Narinas simples em forma
de fenda estreita na extremidade do focinho em processo de divisdo, apresentando
uma constri¢ao medial, precursora do septo internasal. Abertura branquial presente e
funcional, sendo pequena e quase imperceptivel nos individuos com abddmen

inchado.

Nadadeiras peitorais arredondadas com origem imediatamente apds a abertura
branquial, com uma por¢ao de tecido densamente condensado na base e membrana
mais larga que longa, completamente transliicida e com raios em formacao do centro
para as bordas nos individuos mais desenvolvidos. Membrana embrionaria com
origem proxima a metade do comprimento da cauda, em formato de faca e
extremidade caudal arredondada. Raios se formando em sentido antero-posterior na
por¢ao ventral da membrana, iniciando a diferenciagdo da nadadeira anal que, nesse
intervalo, chega a desenvolver 2/3 dos raios. Abertura anal presente e inicialmente
ligada & membrana da anal, migrando até o centro do abdémen durante esse intervalo.
A papila anal ndo ¢ visivel nos individuos com abdémen dilatado devido ao estomago
cheio. Cavidade abdominal intumescida podendo chegar a trés vezes o volume da
cabeca. Orgdo elétrico localizado imediatamente abaixo do eixo longitudinal do corpo,
com clara distin¢do do tecido condensado dorsal, mais claro e denso (Fig. 10B). Tem
origem imediatamente apds a cavidade abdominal e se desenvolve rapidamente ao
longo desse periodo, podendo ocupar até 2/3 do comprimento da cauda em individuos
maiores. A visualizagdo do orgdo elétrico ¢ dificultada pelo escurecimento do
tegumento nas laterais do corpo, sendo possivel constatar seu tamanho apenas pelo

seu contraste com a musculatura.

Ossificagdo da cabeca em andamento, com o neurocranio iniciando o processo de
ossificacdo com a formacdo de trés placas Osseas precursoras de ossos da regido
frontal e parietal (Fig. 10C). Na base do cranio ainda ¢ dificil distinguir os 0ssos,
mesmo nos individuos maiores. Esqueleto mandibular concluindo a calcificagdo,
apresentando dentes cOnicos na pré-maxila e no dentario. Nadadeiras peitorais com
base condrificada e adicdo gradual de lepidotriquias do centro para as margens da
membrana. Pterigioforos e lepidotriquias em desenvolvimento na nadadeira anal.
Esqueleto axial em calcificagdo no sentido antero-posterior, com aparelho de Weber e
a ossificacdo dos centros vertebrais e costelas alcancando a metade do corpo nos
individuos mais desenvolvidos. Boca com mobilidade razoavel e opérculo com
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abertura restrita. Todos os estdmagos analisados estavam repletos de ovos, havendo
variagdo nos volumes. Dentro do estdmago, a texturas dos ovos ¢ idéntica a do vitelo
encontrado nos individuos das fases anteriores. O intestino estd disposto em trés algas,
envolvendo a por¢cdo mediana do estomago (Fig. 10D). A ultima al¢a do intestino
desce rente a parede posterior do estdmago se abre no poro anal nos individuos
menores, enquanto nos mais desenvolvidos, o intestino segue paralelo as gonadas,

agora visiveis, que assumem a posi¢ao no eixo mediano do corpo e os dois tubos se

encontram no poro urogenital.

O nado ¢ orientado e subcarangiforme, utilizando a ondulacdo da cauda para
propulsdo e as nadadeiras peitorais para estabilizagdo do corpo. Nesse periodo passam
a ser capazes de nadar “de ré”, invertendo o sentido de ondulacdo da porgao caudal.
Os individuos sdo bastante ativos e gregarios e passam toda a fase consumindo os
ovos depositados no ninho pela mae. Os individuos menores se alimentam utilizando
os dentes para arrancar pedagos enquanto os maiores chegam a ingerir ovos inteiros,
sendo comum ver restos de ovos saindo pelos opérculos em individuos com
estomagos mais cheios. E nesse intervalo que sdo vistos os primeiros eventos de

investida a superficie para reposi¢ao de ar na cavidade oral.
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1 més e 2 semanas (CT: 31 - 57 mm)

Figura 11. Exemplar de E. varii com 1 més e 2 semanas de vida. A: Fotografia de individuo coletado
em 09/12/16 em Salvaterra. B: Generalizagdo da morfologia de individuos com 1 més e 2 semanas de
vida. Orgdo elétrico representado em cinza. C: Vista dorsal de individuo diafanizado. D:
Representagdo do trato digestivo de individuos com 1 més ¢ meio de vida. an, anus; be, regido
basicranial; e, esdfago; es, estdomago; fr, frontal; g, gdnadas (em cinza); i, intestino.

A

Fonte: O autor.

Corpo escuro de tom roxeado (marrom quando fixado), olhos pretos com aspecto
claro devido a camada de muco revestindo a cabeca, nadadeiras com margem hialina.
Corpo coberto de muco, alongado, robusto na parte anterior ¢ comprimido na porgao
caudal (Fig. 11A). Cabeca coberta por uma camada espessa de muco, com aspecto
mais denso na area do focinho. Olhos pequenos e pouco nitidos, cobertos por uma
densa camada de muco. Boca terminal, levemente prognata, com regido mandibular
robusta e dentes formados. Canais do SLSC expostos e em finalizagdo, sendo possivel
observar poros em alguns individuos. Dois pares de narinas nitidamente distintos,
estando as narinas anteriores na extremidade do focinho e as posteriores proximas as
margens anteriores dos olhos (11B). O opérculo tem margem arredondada e abertura

pequena.

Nadadeiras peitorais arredondadas, mais largas que longas, com origem nitida
devido ao adensamento de tecido. Possuem um arco medial escuro e margem clara e

obtusa, com raios em desenvolvimento, alcancando a metade da extensdo das
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nadadeiras. A membrana embriondria ¢ reduzida, ocupando agora menos da metade
de seu comprimento original, resumindo-se a extremidade caudal do corpo. Nadadeira
anal longa, ocupando quase toda a por¢do ventral da cauda, com raios e pterigidforos
em formacdo. A abertura anal estd situada entre o meio do abdomen e a linha da
origem das peitorais. A pigmenta¢do do corpo ndo permite a visualizagdo do 6rgdo

elétrico, sendo o Unico indicio de sua condi¢do, o0 aumento da largura do corpo.

Neurocranio em calcificagao, com os frontais e parietais concluindo o processo de
ossificacdo e uma grande porcdo catilaginosa na regido basicranial (Fig. 11C).
Esqueletos mandibular e branquial bem ainda em calcificacdo, com dentes conicos no
pré-maxilar e no dentario. Nadadeiras peitorais e anal continuam a desenvolver
pterigioforos e lepidotriquias, ndo havendo sinais de calcificacdo. Esqueleto axial
formado, com aparelho de Weber e a maioria dos centros vertebrais calcificados e
costelas da porgdo posterior do corpo em processo de ossificagdo. Individuos com
ampla abertura da boca e mobilidade do opérculo restrita. Aparelho digestivo robusto,
com estomago rigido de paredes espessas, comumente repleto de ovos em individuos
maiores. Intestino organizado em trés algas aparentemente divididas por esfincters,
sendo possivel diferenciar as alcas pelo seu calibre e espessura da parede do o6rgdo
(Fig. 11D). A terceira alca do intestino se associa lateralmente as gonadas no fundo da
cavidade abdominal, e ambas se estendem ao longo da cavidade, rentes a parede
abdominal até chegarem proximos a regido cardiaca, onde confluem e formam o poro

urogenital.

Nado subcarangiforme, com propulsdo proveniente da ondulagdo da cauda e as
nadadeiras peitorais utilizadas para estabilizar e manobrar o corpo. Os individuos
tendem a ficar agrupados, mas comecam a adotar um comportamento individual mais
frequente. Ao fim desse periodo ocorre a desova do segundo lote de ovos para

alimentagdo, que passam a consumir de forma voraz.
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2 a 3 meses (CT: 50 - 116 mm)

Figura 12. Exemplar de E. varii a partir dos 2 meses de vida. A: Fotografia de individuo coletado em
21/12/16 em Salvaterra. B: Generalizagcdo da morfologia de individuos a partir dos 2 meses de vida.
Orgio elétrico representado em cinza. C: Vista dorsal de individuo diafanizado. D: Representagdo do
trato digestivo de individuos com 2 meses de vida. am, anus; e, es6fago; es, estomago; en,
entopiterigoide; fe, fenestra frontal; g, gonadas (em cinza); i, intestino.

fe

Corpo bastante escuro de tom arroxeado e revestido por uma espessa camada de

muco, atribuindo colorac¢do opaca por todo o corpo quando fixado (Fig. 12A). O muco
se adensa em algumas regides do abdémen e da cauda, formando maculas hialinas. O
corpo ¢ alongado e subcilindrico, com uma separagao nitida entre a regido dorsal e as
laterais do corpo devido ao aumento de sua largura. Nos individuos com pigmentacao
incompleta ¢ possivel observar o final da bexiga natatoria proximo a extremidade
caudal. A cabeca ¢ pequena e revestida por uma camada bastante densa de muco, o
que dificulta a visualizagdo dos olhos. Boca terminal levemente prognata, com dentes
na maxila e no dentario. Possuem dois pares de narinas, estando as narinas anteriores
na ponta do focinho e as posteriores proximas aos olhos. Possuem uma séries de poros
nas regides orbital, opercular, temporal, mandibular e mentual, referentes aos
segmentos de canal do SLSC. O opérculo tem margem obtusa, com abertura branquial

pequena e pouco evidente.
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Nadadeiras peitorais medianas e arredondadas, tendo largura maior ou igual a
altura do opérculo, com coloragdo clara nas margens. O restante da membrana
embrionaria ¢ absorvido nesse periodo. Nadadeira anal finalizando sua estruturagao,
ainda com raios em formagdo proximo a extremidade caudal do corpo, onde forma
uma ponta obtusa ao confluir com o tecido remanescente da parte dorsal da membrana
embrionaria. Abertura anal situada abaixo ou apds a inser¢ao das nadadeiras peitorais,

geralmente associada a uma papila.

Neurocranio concluindo sua calcificacao, havendo aparente aumento da fenestra
ao lado do osso frontal e evidenciamento do entopterigoide (Fig. 12C). Esqueleto
mandibular formado e ossificado. Cleitro formado e calcificado, sustentando o
esqueleto da nadadeira peitoral que, apesar de formado, ndo possui sinais de
calcificagdo. O esqueleto axial estd completamente formado, estando as vértebras
completamente ossificadas e a calcificagdo das costelas ocorrendo ao longo desse
periodo. Nadadeira anal estruturada e inicialmente sem ossificagdo, com deposicao
incipiente de célcio nos pterigiéforos ao longo do periodo. Aparelho digestivo
semelhante ao estado anterior, havendo apenas o alongamento do intestino e das
gonadas, ainda delgadas, a medida que o poro urogenital migra no abdomen (Fig.

12D).

Ao longo do periodo ocorre a mudanca no modo de locomocdo de
subcarangiforme para gimnotiforme, que consiste na propulsio proveniente do
movimento senoidal da nadadeira anal e da parte posterior do corpo, que atua como
uma nadadeira caudal devido ao seu formato espatulado, alto e comprimido. As
nadadeiras peitorais sdo utilizadas para estabilizacdo do corpo e realizagdo de
manobras. Iniciam esse passo concluindo o consumo do segundo lote de ovos. Ao fim
do intervalo, os individuos passam a sair do ninho em cardume para forragear,
revolvendo substratos e margens sincronicamente em busca de invertebrados. Os
jovens sdo acompanhados por um poraqué adulto durante todo o evento de forrageio.

Os eventos ocorrem diariamente até o fim do cuidado parental.
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4 meses - (CT > 115 mm)

Figura 13. Exemplar de E. varii aos 4 meses de vida. A: Fotografia de individuo coletado em 02/12/17
na Reserva Ducke. B: Generalizagdo da morfologia de individuos a partir com 4 meses de vida. Orgéo
elétrico representado em cinza. C: Vista dorsal de individuo diafanizado. D: Representagdo do trato
digestivo de individuos com 4 meses de vida. an, anus; ca, cartilagem maxilar; e, eso6fago; es,
estdmago; g, gdnadas (em cinza); i, intestino.
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Fonte: O autor.

Corpo escuro de tom arroxeado, coberto por uma camada espessa de muco que se
adensa em alguns pontos, formando maculas claras, principalmente na cabeca e no
abdomen (Fig. 13A). As regides mandibular e abdominal assumem uma coloragao
mais clara ao longo dessa fase. Os olhos sdo pequenos e de dificil visualizacao, tendo
um aspecto claro devido ao revestimento mucoso. O corpo tem formato subcilindrico,
com a regido posterior da cauda mais comprimida que a anterior, se assemelhando a
uma faca devido a extensdo da nadadeira anal. A cabeca ¢ proporcionalmente pequena
e levemente deprimida, com uma inclinagao sutil no dorso e ponta do focinho obtusa.
Olhos pequenos, boca terminal e prognata. Narina anterior situada na ponta do

focinho e a posterior, menor, préxima a margem anterior do olho.

Nadadeira peitoral pequena e arredondada, com origem e margem claras ¢ com
raios moles formados. Nadadeira anal longa e escura, com origem imediatamente
apés o abdomen, percorrendo ventralmente o corpo e terminando na extremidade

caudal, com raios em toda sua extensdo. Abertura anal ultrapassando a linha das
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nadadeiras peitorais, geralmente com uma papila associada posteriormente. A
cavidade abdominal é bastante elastica, variando em volume de acordo com o estado

alimentar dos individuos.

Neurocranio formado e esqueleto mandibular calcificados, com frontais e
parietais totalmente formados (Fig. 13C), e com cartilagem remanescente na base do
cranio e em uma estrutura associada a maxila aparentemente envolvida na abertura da
boca. Esqueleto da nadadeira peitoral, formado mas ainda completamente
cartilaginoso. Esqueleto axial completamente formado, com vértebras e costelas
ossificadas. Nadadeira anal formada, com pterigidforos calcificados e os raios, em sua
maioria bifurcados, iniciando o processo de ossificagdo. Anatomia do aparelho
digestivo conservada, estando o estdmago mais forte e robusto e havendo o
alongamento do intestino e das gonadas, que tornam-se mais largas, em funcdo da

migracao do poro urogenital (Fig. 13D).

Nado gimnotiforme, com propulsdo proveniente do movimento senoidal da
nadadeira anal e da por¢ao posterior do corpo, utilizando as nadadeiras peitorais em
manobras e para estabilizagao do corpo. Durante esse periodo ocorre o fim do cuidado
parental, com a saida dos individuos dos ninhos, comumente em pequenos grupos.
Apo6s a saida do ninho os individuos tendem a ocupar ambientes complexos e bem

resguardados, como barrancos e complexos de raizes.
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1 ano (CT= 386 mm)

Figura 14. Exemplar de E. varii com um ano de vida. A: Fotografia de individuo coletado em 12/08/18
na Reserva Florestal Adolpho Ducke. B: Representacdo da morfologia de individuos com um ano vida.
Orgio elétrico representado em cinza. C: Vista dorsal de individuo diafanizado. D: Representagdo do
trato digestivo de individuo com 1 ano de vida. an, anus; e, esdfago; es, estomago; fe, fenestra frontal;
g, gonadas (em cinza); i, intestino; sll, segmentos da linha lateral.

Fonte: O autor.

Corpo escuro de tom roxeado, coberto por uma camada espessa de muco que se
adensa em alguns pontos, formando maculas claras no dorso e nas laterais do corpo. A
porg¢ao ventral da cabega e do abdémen possuem uma coloragao clara, caracteristica
dos adultos da espécie (Fig. 14A). Os olhos sdo pequenos e de dificil visualizagao,
com aspecto claro devido e revestidos de muco. O corpo tem formato subcilindrico,
com a regido posterior da cauda mais comprimida que a anterior, com a extremidade
caudal arredondada devido a curva do final da nadadeira anal. A cabeca ¢ pequena e
levemente deprimida, com uma musculatura robusta no dorso ¢ ponta do focinho
obtusa. Boca terminal e prognata. Narina anterior situada na ponta do focinho, as

margens do 1abio superior, e a narina posterior proxima a margem anterior do olho.

Nadadeira peitoral pequena e arredondada, de tom claro e com todos os raios
formados. Nadadeira anal longa e escura, com origem imediatamente apds o abdomen,
percorrendo ventralmente o corpo e terminando na extremidade caudal, com raios em

toda sua extensdo. Abertura anal em posicao jugular (Fig. 14B), com uma pequena
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papila associada posteriormente. A cavidade abdominal ¢ bastante elastica e delicada,

tendo variado em volume de acordo com o estado alimentar do individuo.

Cranio completamente ossificado, havendo apenas as cartilagens maxilares, do
complexo hioideo e na base das placas faringeas. Osso frontal mais alongado e
delgado que nos intervalos anteriores, sugerindo alongamento (Fig. 14C). A fenestra
frontal aparentemente acompanha o processo, tornado-se mais evidente. Segmentos
dos canais da linha lateral cefalica calcificados. Nadadeiras peitoral e anal formadas,
com todos os pterigioforos e raios calcificados. Esqueleto axial completamente
formado, com vértebras e costelas ossificadas, sendo possivel observar o esqueleto
caudal completamente formado. Aparelho digestivo robusto, com estdmago forte e
intestino dividido em trés algas com aspectos nitidamente distintos. A anatomia do
trato ¢ mantida, havendo apenas o alongamento do intestino e das gonadas, largas e
achatadas, que confluem na regido jugular formando a abertura do poro urogenital
(Fig. 14D). Nado gimnotiforme, com propulsdo proveniente do movimento senoidal
da nadadeira anal e da por¢ao posterior do corpo, utilizando as nadadeiras peitorais
em manobras e para estabilizacdo do corpo. Esta faixa de tamanho foi representada
por apenas um individuo que ficou confinado em um tributario do igarapé Bolivia
pouco depois de ter deixado o ninho, se alimentando de invertebrados ao longo desses
seis meses. O individuo estava sozinho e foi capturado dentro de um barranco,

escondido nas raizes de uma arvore.
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Ma formagdo e regeneragdo da cauda

Figura 15. Espécimes albinos de E varii.CT= 73 mm.

Fonte: Carlos David de Santana

Figura 16. Individuo de E. varii com remanescente de membrana embrionaria na regido dorsal do
corpo. A: Foto do individuo andmalo em vida. B: Radiografia do individuo. C: Detalhe evidenciando
a "falsa dorsal". As setas indicam a posi¢do da "nadadeira" no corpo. CT= 76 mm.

Fonte: Douglas Bastos
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Ao longo das coletas, foram observados dois tipos de anomalia que, apesar de
representarem erros no desenvolvimento, aparentemente nao afetam a sobrevivéncia
dos individuos andmalos. Uma das variagdes encontradas foi a de organismos albinos
(Fig. 15), provavelmente por defeito no processo de pigmentacdo do corpo. Também
foi observada a possibilidade de erro na absor¢do da membrana embriondria,
originando individuos com uma falsa nadadeira dorsal (Fig. 16). Apesar de o tecido
remanescente se assemelhar bastante a uma nadadeira, ndo ha a formacdo de
estruturas 6sseas associadas (Fig. 16B-C), o que reforca a ideia de que o viés ocorra

no processo de absor¢cdo da membrana.

Além da mé formacdo, ¢ comum observar individuos com partes da cauda
danificadas ou mesmo arrancadas. No caso mais extremo observado, um espécime de
provavelmente trés meses de vida foi encontrado com ao menos 1/3 de sua cauda
amputada (Fig. 17). Apesar da por¢do mutilada, o individuo nadava e se alimentava
normalmente, tendo sobrevivido por mais 4 meses em um aqudrio. Através de
imagens de raio X pudemos constatar que apesar da cauda ter sido “regenerada”,
permitindo a sobrevivéncia e deslocamento do organismo, os componentes Osseos

perdidos nao foram restaurados (Fig. 17B-C).

Figura 17. Exemplar amputado de E. varii. A: Fotografia do individuo em vida. B: Radiografia do
individuo amputado. C: Destaque para a porgdo regenerada da cauda. CT= 78 mm.

Fonte: O autor.
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Morfometria

Apesar dos intervalos de tamanho coletados na Ducke e em Salvaterra ndo serem
idénticos, a partir da sobreposi¢ao do tamanho dos espécimes € possivel observar a
complementaridade ao analisar as regressdes, ndo havendo evidéncia de diferengas no

padrdo de desenvolvimento das duas populagdes.

Figura 18. Mudangas na altura (A), largura (B) ¢ comprimento (C) relativos da cabega e do
comprimento relativo do focinho (D) ao longo do desenvolvimento de Electrophorus varii. Individuos
da Ducke representados pelos circulos preenchidos e os de Salvaterra pelos circulos vazios. Linhas
pontilhadas vermelhas representam as quebras de tendéncia identificadas pelo modelo segmentado.
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As medidas relacionadas a cabega e estruturas cefalicas assumiram um padrao
semelhante, com crescimento rapido nas primeiras semanas, estabilizacdo por volta
dos 20 mm de CT e posterior reducdo na propor¢do das estruturas, estabilizando
novamente suas propor¢des por volta dos 80 mm (Fig. 18A-D; Fig.19A-B). As
nadadeiras peitorais apresentaram padrdo de desenvolvimento semelhante ao das
medidas cefilicas (Fig. 19D), ao passo que a nadadeira anal aumentou gradualmente
ao longo da ontogenia, com uma acelera¢do no desenvolvimento por volta dos 50mm
e alcancando sua propor¢ao corporal definitiva em individuos de aproximadamente

130 mm (Fig. 19C), passando a ser a base da mobilidade dos organismos.

Figura 19. Mudancas no didmetro do olho (A), distancia interorbital (B), comprimento da nadadeira
anal (C) e comprimento da nadadeira peitoral (D) relativos ao comprimento do corpo ao longo do
desenvolvimento de Electrophorus varii. Individuos da Ducke representados pelos circulos
preenchidos e os de Salvaterra pelos circulos vazios. Linhas pontilhadas vermelhas representam as
quebras de tendéncia identificadas pelo modelo segmentado.
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As medidas relativas a posi¢do do 4nus (Distancia Focinho-Anus e Distancia
Anus-Anal) se comportaram de modo diferente, com crescimento e redugdo
progressivos, respectivamente, ambas atingindo a assintota por volta dos 75 mm,
mesmo intervalo de tamanho que em os demais caracteres analisados (Figura 20A-B).
Apesar dos modelos de altura e largura pds-abdominais (Figura 20C-D) serem
significativos e terem sido reconhecidas quebras de tendéncia, eles explicaram pouco
da variacdo ontogenética dessas medidas, provavelmente pela grande variacdo de

tamanho entre os individuos do mesmo ninho.

Quando aplicado aos dados gerais, 0 modelo linear segmentado reconheceu dois
pontos de mudancga de tendéncia, sendo o primeiro proximo dos 18 mm (Figuras 18,
19 e 20) e o segundo, aproximadamente aos 80 mm (Figuras 18A-D; 19A-D e 20A-B).

Todos os modelos analisados apresentaram valor de p < 0,005.

Figura 20. Mudancas na distancia relativa do focinho ao anus (A) e do 4nus a anal (B), largura (C) e
altura (D) pds-abdominais relativas ao longo do desenvolvimento de Electrophorus varii. Individuos
da Ducke representados pelos circulos preenchidos e os de Salvaterra pelos circulos vazios. Linhas
pontilhadas vermelhas representam as quebras de tendéncia identificadas pelo modelo segmentado.
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Discussao

Apesar de serem conhecidos pela ciéncia ha mais de 200 anos, a histéria de vida
dos poraqués ¢ mal documentada ¢ pouco se sabe sobre a biologia basica desses
organismos. A partir da busca ativa e observacdo direta dos ninhos, foi possivel
acompanhar todo o processo de desenvolvimento inicial de E. varii, permitindo a
realizagdo de andlises anatdmicas ¢ comportamentais em paralelo, o que raramente ¢é
possivel nos estudos ontogenéticos. As observagdes feitas corroboram com o que foi
descrito por Assungdo e Schwassmann (1995) e somam ao entendimento do processo

de desenvolvimento dos poraqués.

O tempo de incubagdo observado na Reserva Florestal Adolpho Ducke foi de
cinco dias, menor que o relatado por Assuncdo e Schwassmann (1995) em Cachoeira
do Arari (Ilha de Marajd), onde observaram a eclosdo oito dias apds a desova.
Tempos de incubacdo e desenvolvimento longos sdo comuns em espécies com
grandes reservas de vitelo (e.g. GOZLAN; COPP; TOURENQ, 1999; GOMES et al.,
2010) e a duragdo desses processos tende a depender da “qualidade” dos ovos
produzidos. Essa caracteristica por sua vez ¢ afetada tanto por variaveis intrinsecas
aos organismos (e.g. condi¢do alimentar, tamanho da fémea, fatores genéticos) quanto
por varidveis ambientais (e.g. salinidade, temperatura e pH da agua) (BROOKS;
TYLER; SUMPTER, 1997). A diferenga dos ambientes onde foram observadas as

desovas pode, portanto ter sido responsavel pela disparidade entre as observagdes.

Os ovos coletados contém bastante vitelo e sdo maiores que os ovos de outras
espécies de Gymnotiformes (KIRSHBAUM; SCHUGARDT, 2002). E comum que
espécies que desempenham cuidado parental produzam propagulos maiores e em
menor quantidade em comparacdo a espécies relacionadas que ndo protegem sua prole
(SHINE, 1978) e, dentro de alguns grupos que desempenham cuidado parental, ¢
reportado o aumento do tamanho do ovo em relagdo a qualidade e duragdo do cuidado
parental (GROSS; SARGENT, 1985). Nesse contexto, o tamanho do ovo de E. varii ¢

condizente com o longo cuidado parental, corroborando ambas as teorias.

Ainda antes de sairem dos ovos, individuos de E. varii sdo bem desenvolvidos,
com corpo bastante vascularizado, rdpida pigmentacdo do sangue e sdo capazes de
realizar movimentos vigorosos com todo o corpo. Essas caracteristicas nos permitem
inferir que, nesse momento, os individuos ja possuem um sistema respiratdrio

52



eficiente, bem como a base do sistema nervoso periférico estruturada. Essas
caracteristicas associadas ao vitelo abundante e a presenga da membrana embrionaria
bem desenvolvida sdo fundamentais para que esses individuos consigam se manter
“nadando” frequentemente e assim, se sustentem no ninho de espuma. Essas parecem
ser as principais diferengas entre os organismos em desenvolvimento inicial de E.varii
e de Gymnotus carapo, outra espécie caracteristica de Gymnotidae. Apesar de
também apresentar um investimento consideravel em cuidado parental (CRAMPTON;
HOPKINS, 2005), G. carapo tem porte muito menor que E. varii (CT maximo de 30
cm), pde ovos menores, com 3 mm de didmetro (KIRSCHBAUM; SCHUGARDT,
2002) e ndo sdo capazes de produzir descargas fortes. Essas diferencas indicam que,
em Gymnotidae, apesar da similaridade entre as estratégias reprodutivas, as diferencas
no cuidado parental exercido podem ser acompanhadas por diferentes padrdes

ontogenéticos.

Apesar da abertura da boca ter sido identificada nos individuos a partir do terceiro
dia apos a eclosdo, a conclusdo da formagdo do trato digestivo s6 ocorre pouco antes
do primeiro més de vida. Isso implica dizer que, inicialmente, a abertura oral atende
apenas a demanda respiratoria desses organismos. Nesse intervalo é possivel observar
os movimentos frequentes do opérculo e a forte irrigacdo das cAmaras branquiais em
individuos recém eclodidos, caracterizando a respiragdo aquatica tipica que sustenta a
demanda de O do organismo até que o epitélio bucal e camara branquial se
modifiquem no sistema de papilas que viabiliza a respiracdo aérea nos poraqués
(JOHANSEN et al., 1968). A transi¢ao ocorre no mesmo periodo que a conclusdo do
aparelho digestivo, quando os organismos comec¢am a ser vistos realizando investidas
a superficie da 4gua e tém sua estrutura cefalica bem desenvolvida, sendo

identificadas pequenas projegdes no assoalho da boca.

O rapido desenvolvimento da regido cefalica marca nao s6 a transi¢ao respiratoria,
mas grande parte da estruturagdo desses organismos, visto que nas primeiras semanas
de vida, apesar de ndo haverem mudancas morfologicas drésticas, ocorre toda a
estruturagao do esqueleto branquial ¢ um aumento rapido da cabeca. Esse processo €
comum em peixes, € ocorre normalmente em func¢ao da deple¢ao do vitelo e da
eminente necessidade de um aparato funcional para obten¢dao de alimento de origem
exogena (MATHIAS; LI, 1982). Nesse momento o crescimento acelerado da cabeca ¢
importante por possibilitar a aquisi¢ao de particulas de comida maiores, sendo um
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processo energeticamente favoravel (GOMES et al., 2010). No caso dos poraqués, o

alimento a ser ingerido sdo 0s proprios ovos.

Como descrito por Assuncdo e Schwassmann (1995) e observado no presente
estudo, os individuos de E. varii sdo inicialmente o6fagos obrigatdrios, ou seja, se
alimentam exclusivamente de ovos. Apesar de haverem relatos de consumo de ovos
pela prole em tubardes (OTAKE; MIZUE, 1981; SAIDI et al., 2005), a oofagia como
mecanismo especializado de nutrigdo da prole € rara entre os peixes, sendo o unico
relato para teledsteos o provisionamento ocorrente em Bagrus meridionalis, um bagre
do Lago Malawi que alimenta seus juvenis com ovos, mas também os ajuda a capturar
invertebrados (LoVULLO; STAUFFER; McKAYE, 1992). No entanto, a estratégia
dos poraques ¢ mais semelhante a frequentemente observada em espécies de sapos
com girinos aquaticos (GIBSON; BULEY, 2004). Esse comportamento configura
uma estratégia matrotréfica de nutri¢do de prole (POUGH; JANIS; HEISER, 2016),
comum em anfibios de desenvolvimento direto, alguns grupos de aves e caracteristica
dos mamiferos (ALMEIDA, 2019). A ocorréncia da nutricdo matrotrofica através da
oofagia ressalta o grau de especializagdo do modo reprodutivo dos poraqués,

considerando o alto investimento energético envolvido.

Nos peixes teleosteos, o vitelo serve como uma reserva de nutrientes para o
embrido ou a larva e, além de prover energia, ¢ fonte de enzimas e hormonios
fundamentais na formacdo do organismo (KAMLER, 2008). Considerando o
conteudo energético que o vitelo carrega e sua importancia na formag¢ao do organismo,
o fato dos poraqués passarem por duas reposi¢cdes desses nutrientes aponta um
investimento em cuidado parental maior do que o anteriormente inferido. Esses dois
refis energéticos sdo suficientes para suprir a energia necessaria ao desenvolvimento
inicial de E. wvarii, que sO6 ird ingerir alimento de fontes ndo-maternas

aproximadamente trés meses apos a eclosao.

Ao consumir 0s primeiros ovos, 0s organismos passam a aumentar rapidamente
em comprimento ¢ ha um acelerado desenvolvimento de estruturas pelo corpo, como
a formacdo dos primeiros raios nas nadadeiras anal e peitoral, que, associados a
melhora no repertorio de orientacdo elétrica (SCHWASSMANN; ASSUNCAO;
KIRSHBAUM, 2014), tém efeito direto no padrdo de natagdo dos individuos, que se

torna mais coordenado e estavel. E também nesse momento da ontogenia que ocorre a
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formagdo do SLSC, que comecga pouco antes do inicio da alimentagdo exdgena e €
acelerada a partir do consumo dos ovos. Esses canais se formam de forma segmentada
e, ao longo do processo, fendas ficam expostas na face dos organismos, a medida que
os neuromastos afundam na epiderme para formar os canais do sistema (WEBB,
1989). Assim como nos demais Gymnotiformes, os segmentos de canal do SLSC de E.
varii ndo se associam aos o0ssos subjascentes, formando um esqueleto autdégeno
situado entre a superficie dérmica e a matriz 6ssea. Nesse momento os individuos se
tornam mais dificeis de serem capturados, provavelmente pelo aumento da

sensibilidade mecanorreceptiva em associacdo com o aumento da mobilidade.

O surgimento do 6rgdo elétrico ainda nas primeiras semanas de vida indica sua
importancia na histéria de vida inicial dos poraqués. Assim que se tornam capazes de
gerar descargas do oOrgdo elétrico (DOEs), aos 15mm de comprimento, os jovens
passam a utilizd-las quase que ininterruptamente. Esse comportamento auxilia na
manutengdo da coesdo do grupo dentro do ninho e de sua proximidade ao adulto
(CRAMPTON; HOPKINS, 2005) favorecendo a sobrevivéncia da prole. Ao longo do
desenvolvimento, a DOE dos poraqués passa por mudancas que vao do aumento da
voltagem das descargas até a inversdo de polaridade dos sinais. O momento dessas
mudangas, descritas em detalhe em Schwassmann et al. (2014), coincide com os
intervalos das principais mudangas morfoldgicas e comportamentais dos jovens, com
o inicio da alimentacdo exogena e a saida da prole do ninho ocorrendo nos momentos

de maior mudancga de amplitude de pulso.

O desenvolvimento 6sseo de E. varii também ¢ bastante lento, tendo sido
observado o esqueleto completamente ossificado apenas ap6s um ano de vida, o que
indica que a conclusdo da calcificagdo do esqueleto ocorre em algum momento entre
os 280 e 380 mm de comprimento do corpo. Os primeiros ossos a se formar sdo os
componentes do esqueleto mandibular e do aparelho de Webber, salientando a
importancia dessas estruturas desde os primeiros momentos da histdria de vida desses
organismos. Curiosamente, ainda ndo foi possivel observar indicios do
desenvolvimento do esqueleto caudal descrito por de Santana et al. (2013), sendo a
estrutura observada apenas no espécime de um ano de vida. A auséncia da estrutura
no espectro ontogenético analisado nos leva a inferir que, em E. varii, o esqueleto da
nadadeira caudal se desenvolve tardiamente, denotando seu carater vestigial,
provavelmente com pouca ou nenhuma importancia na sobrevivéncia dos individuos.
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A anatomia interna dos poraqués variou menos que o esperado ao longo do
desenvolvimento. Esperava-se que, devido ao processo de deslocamento do anus,
houvessem maiores mudangas principalmente no trato digestorio, porém o mesmo
uma vez estruturado, ndo passa por grandes alteracdes. Aparentemente, o evento que
mais interfere no arranjo dos oOrgdos internos € na posicdo do anus é o
desenvolvimento das gonadas, uma vez que, o intervalo em que passa a ser possivel
visualizar o 6rgdo ¢ o mesmo em que se identifica o desacoplamento do anus da

nadadeira anal.

O processo de transi¢cdo da fase larval para a fase juvenil dos poraqués ¢ lento se
comparado a outras espécies de agua doce (e.g. MARINHO, 2017), mesmo entre as
que exercem cuidado parental (e.g. KIRSHBAUM; SCHUGARDT, 2002). Todos os
tracos desse processo ontogenético caracterizam um modelo altricial de
desenvolvimento, no qual a prole eclode com limitagcdes sensoriais ¢ de mobilidade,
dependendo de individuos mais velhos para se alimentar (POUGH; JANIS; HEISER,
2016). O motivo de tratarmos de “desenvolvimento altricial”, comumente atribuido a
aves e mamiferos, e ndo “desenvolvimento indireto”, terminologia mais comumente
aplicada na ictiologia ¢ que no caso analisado, a dependéncia do cuidado parental vai
além da reducao da mortalidade, visto que a prole tem a nutri¢do totalmente vinculada

a presenga dos adultos.

O efeito dessa estratégia ¢ tdo forte na formacdo de E. varii que as mudangas
anatdmicas e comportamentais mais importantes se acumulam nos intervalos da
ontogenia onde ocorrem os eventos de alimentacdo exdgena assistida pelos pais. As
analises morfométricas evidenciaram esse padrdo peculiar de desenvolvimento, onde
nas primeiras semanas poés-eclosdo, os individuos investem energia quase que
unicamente no desenvolvimento de estruturas internas, sem aumento significativo do
tamanho do corpo. O “ponto de virada” desse padrdao ocorre por volta do final do
primeiro més de vida, quando o individuo inicia o processo de alongamento corporal e,
por consequéncia, as estruturas tornam-se proporcionalmente menores, até que por
volta dos 3 meses de idade, todo o corpo passa a crescer proporcionalmente. Essas
mudancas de tendéncia no desenvolvimento ocorrem em sincronia com as mudancgas
de habito observadas nos jovens. Os dois “pontos de virada” recuperados pelos
modelos lineares segmentados correspondem, respectivamente, ao primeiro consumo

de alimento exdgeno e ao surgimento do comportamento de caca nos individuos, o
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que indica um paralelo entre a estruturacdo do organismo e as mudancgas de habito

alimentar, processo marcado anatomicamente pela posi¢ao do anus.

O desenvolvimento de qualquer organismo se d4 pela descontinuidade natural de
estados estabilizados ao longo de sua historia de vida (BALON, 2001). Neste sentido,
os momentos de mudangas identificados neste estudo, com grande numero de
altera¢des anatdmicas, comportamentais ¢ provavelmente, fisiologicas, sdo indicativos
da transicdo entre esses estados, sendo os indicadores mais eficientes para a
delimita¢do dos estdgios ontogenéticos de um organismo (BALON, 1975). A teoria
do desenvolvimento saltatério (BALON, 1975; 1979; 1999; 2001) encontra bases nos
resultados obtidos e ajuda no entendimento do processo ontogenético com enfoque
sistémico, permitindo a compreensdo da ontogenia e sua organizacdo em intervalos
estabelecidos com critérios que, nitidamente, correspondem a historia de vida do
organismo estudado. Considerando esse arcabougo tedrico, a bibliografia disponivel
sobre a biologia do desenvolvimento em peixes e os resultados obtidos ao longo deste
estudo, foi criada uma proposta de estagiamento do desenvolvimento Electrophorus

varii, apresentada na Tabela 1 e ilustrada na Figura 21.
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Periodo Fase Passo

Intervalo

Caracterizagiio

Embrion ario Clivagem Cl
c2

C3

C4

Embrido El

E2

E3

E4

Embrido livre F1

F2

F3

F4

Eclosido

3 dias

1 semana

2 semanas

Ativacdo

Morula

Blastocele

Epibolia

Organog énese

Primeiras contragdes

Pigmentagio do sangue

Pigmentagdo dos olhos, eclosdo

Cabega dissociada do saco vitelinico, pigmentagfo nas margens das
retinas, corac¢do fiincional, membrana embriondria completa,
movimentos erraticos da cauda.

Boca como uma pequenaabertura, Pigmentagio total dos olhos,
adensamento detecido nacabega, circulagdo branquial, irrigacfio da
membrana embriondria, inicio da formagdo do anus, formacéo das
nadadeiras peitorais.

Formagfio da cavidade oral, midmeros evidentes, sistema circulatorio
mais complexo, redugdo do vitelo, primeiros cromatoforos no dorso do
corpo.

Boca aberta com mandibulae opérculo maoveis, cabega robusta, dentes
em formagdo, pigmentagdo do corpo, peitorais funcionais, formagdo do
orgao elérico e primeiras DOEs, um par de narinas grandes em forma
de fenda, engulfa bolha de ar para flutuagio, nado sub-carangiforme
orientado. Ao fim do estagio, corpo escuro, nus formado, deplegio do
vitelo.

Larval Larva L1

L2

L3

L4

Il mé&e
2 semanas

2 meses

Primeira alimentagdo exdgena, boca estruturada com dentes na maxila e
no dentdrio, corpo escuro, musculatura jugal robusta, inicio da
formagdo do SLSC, separagio das narinas, inicio da absorgéo da
membrana embriondria, raios em formagao até a metade da nadadeira
anal, OE cobrindo 2/3 dacauda, anus descolado da nadadeira anal,
nado sub-carangiforme.

Estomagos geralmente estufados de ovos consumidos, cabega
proporcionalmente menor, canais do SLSC expostos, revestimento
mucoso espesso, 3/4 da membrana embriondria remanescentes, raios e
pterigi 6foros ultrapassam a metade damembrana danadadeira anal,
inicio da reabsor¢do damembrana embriondria, dnus proximo i metade
do abdomen.

Narinas separadas, olhos claros, revestimento mucoso denso, corpo
subcilidrico, canais do SLSC se aprofundando na derme, peitorais com
raios formados, membrana embriondria restrita a uma pequena parte
porcdo dorsal da cauda, membrana embrionaria ocupa menos da metade
do comprimento original, raios da nadadeiraanal em formagdo quase
alcan ¢ando a extremidade da cauda, anus entre o meio do abomen ea
linha das nadadeiras peitorais. Ao fim do estagio, inicio do consumo do
segundo lote de ovos.

Inicio do comportamento de forrageamento e consumo de
invertebrados, porosdo SLSC formados, coloragdo negra roxeada,
nadadeiras totalmente formadas, membrana embrionaria, quando
presente, restrita & extremidade caudal, nado Gymnotiforme, anus
abaixo da linha das nadadeiras peitorais.

Juvenil Juvenil J1

J2

4 meses

4 meses -
1 ano

Clareamento da regidao abdominal, maculas claras de eletroreceptores,
membrana embriondria totalmente reabsorvida, nadadeira anal
confluente com extremidade caudal do corpo, dnus em posicéio jugular.
Ao fim do estigio, saida do ninho e fim do cuidado parental.

Dorso escuro e abdmen claro, nadadeiras peitorais proporcionalmente
pequenas, vida livre, habitualmente sozinhos, anus abaixo da linha do
opérculo.

Tabela 1. Classificagdo dos periodos, fases e estidgios do desenvolvimento de E. varii com base em
caracteres morfologicos e comportamentais. Por ndo termos acompanhado as fases de clivagem e
embrido, foi assumida a caracterizacdo utilizada por Pendz (2001) para definir esses estagios.
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Figura 21. Diagrama ilustrando os intervalos entre as fases no desenvolvimento de E. varii. As linhas
pontilhadas representam eventos da historia de vida utilizados para delimitacdo de estagios.
Vermelho= Quebra de tendéncia nos dados morfométricos; Azul= Eventos de desova para
alimentag¢do; Rosa= Inicio do consumo de invertebrados; Verde= Saida do ninho e fim do cuidado
parental.

Conclusao

Os individuos de Electrophorus varii eclodem de ovos depositados em um ninho
de espuma associado a complexos radiculares da vegetacdo riparia. A prole se
desenvolve de forma indireta, com nutri¢do matrotrofica em microhabitats lénticos.
Apesar do desenvolvimento anatémico de E. varii ser semelhante ao das demais
espécies de Gymnotiformes, os aspectos comportamentais e energéticos associados
sdo raramente encontrados entre os Teleosteos. O estudo evidencia a oofagia
obrigatéoria ndo como evento canibalistico, mas como elemento de um modo
reprodutivo altamente especializado, sendo necessario estudar mais especificamente

suas implicagdes evolutivas.

Consideramos a possibilidade de termos lidado com falsas auséncias de ossos
dérmicos nos primeiros passos do desenvolvimento de E. varii, devido a baixa
concentracao de calcio dessas estruturas no inicio de sua ossificacdao, o que interfere
na fixacdo da Alizarina nessas estruturas. Contudo, isso nao interfere diretamente nas
conclusdes obtidas. Tal artefato na analise pode enviesar nossa percepcao do

momento de ossificacdo das estruturas nesses organismos, mas nao tem efeito sobre a
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historia de vida que buscamos compreender ou sobre o critério utilizado para a

proposicdo do estagiamento.

Apesar da distancia, o padrao de desenvolvimento observado foi semelhante nas
duas populagdes estudadas, denotando o carater conservativo da estratégia dentro da
espécie. Essa semelhanca permitiu a constru¢do de uma proposta de estagiamento a
posteriori, que através da analise ampla da historia de vida se mostrou um meio eficaz
de caracterizar o desenvolvimento de E. varii e, possivelmente, de outros
Gymnotiformes. Além de possibilitar a organizagdo da ontogenia da espécie com
eventos especificos de seu desenvolvimento, foi possivel elucidar aspectos
importantes da ontogenia inicial dos poraqués e apontar novos processos a serem
estudados. Porém, o principal produto deste trabalho talvez seja a reafirmacdo da
observagao naturalistica como método importante no entendimento da historia de vida

dos organismos.

Através da abordagem utilizada, foi possivel corroborar a teoria da ontogenia
saltatoria como um modelo de trabalho aplicavel, capaz de atribuir sentido biologico
aprofundado as andlises ontogenéticas. A ontogenia representa a historia de vida dos
organismos, mas também traz elementos de sua histéria evolutiva devendo, portanto,
ser explorada com seriedade e critério. A pesquisa com larvas de peixes pode ir além
da simples caracterizagdo de jovens para inventarios ou geracao de caracteres para
propostas filogenéticas, sendo necessaria na biologia do desenvolvimento para que se

possa compreender outros processos inerentes ao processo ontogenético.

No processo de contar a histéria de vida inicial dos poraqués, o estudo aponta
algumas das complexas relagdes sist€émicas ao longo do desenvolvimento desses
organismos. Apesar de pouco conhecidos, os processos do desenvolvimento do
fenotipo sdo fundamentais para entendermos as bifurcagdes daquilo que chamamos de
taxons. Portanto esperamos que os dados e a sistematizacdo da ontogenia aqui
apresentados sejam uteis para que possamos, em algum momento, compreender os

processos que moldaram esses organismos tao singulares.
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Apéndice A

Quadro de Medidas Morfométricas

Medida Sigla Descrigio
Comprimento Total CT Distincia entre a ponta do focinho e a ponta da cauda.
Altura da Cabega AC Medida vertical da margem mais alta da cabeca & sua extremidade oposta.
Comprimento da Cabega cC Medida da ponta do focinho até a margem do opérculo.
Largura da Cabega LC Distincia entre as margens laterais da cabega na altura do opérculo.
Comprimento do Focinho CF Medida em diagonal da margem anterior do olho a ponta do focinho.
Diametro do Olho DO Distincia entre as margens opostas do olho.
Distincia Interorbital DI Distincia entre as margens superiores dos olhos.
Comprimento da Nadadeira Peitoral CNP Medido da origem 4 margem da nadadeira peitoral.
Comprimento da Nadadeira Anal CNA Distincia entre a origem da nadadeira anal e o ultimo raio formado.
Distincia Anus-Anal DAA Distincia entre 0 anus ¢ a origem da nadadeira anal.
Distancia Focinho-Anus DFA Distincia entre a ponta do focinho e a abertura anal.
Altura Pos-Abdominal APA Altura do compo medida imediatamente apds a cavidade abdominal.
Largura Pos-Abdominal LPA Largura do corpo medida imediatamente apos a cavidade abdominal,
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Apéndice B
Protocolo de diafanizaciao de Poraqués

Adaptado dos protocolos de Taylor & Van Dyke (1985) e Song & Parenti (1995)

1. Descoloracao - Para acompanhamento da pigmentacdo das estruturas, primeiro colocar os
individuos numa solugdo contendo 15ml de H202a 3% e 85ml de KOH a 1%. Observar o
processo e retirar da solugdo quando o tegumento estiver transparente. REALIZAR O

PROCESSO NO ESCURO

2. Desidratacao - Realizar transi¢ao de alcool de 50%, 70%, 96% e depois alcool absoluto
por duas trocas. Para uma desidratagdo efetiva, manter o material de 12 a 24 horas em cada

solucao.

3. Tingindo a cartilagem - Colocar o material em solucdo de Alcian Blue preparada com

uma semana de antecedéncia (80ml de alcool 95%, 10mg de Alcian e 20ml de acido acético

glacial). Deixar por um ou dois dias.

4. Reidratacgao - Tranferir o material por duas trocas de alcool 95%, com duas a trés horas
em cada troca, depois passar por solugdes de 75%, 50% e 30% de alcool (2-3h) e finalmente

para dgua por duas trocas (até o individuo afundar).

5. Digestao - Preparar solu¢@o de Tripsina utilizando 2 mg de tripsina para individuos de até
100 mm e 3 mg para individuos a partir desse tamanho, diluida em solug@o de Borato de
Sédio 30% (30ml de Borato de sodio € 70ml de agua). Manter o material na enzima até que
0ssos ¢ cartilagens sejam visiveis, limpando o recipiente a cada 3 dias para evitar

contaminacdo. Pular etapa em individuos que ainda sejam transparentes.
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6. Criando ambiente KOH - Transferir os individuos da enzima para uma solu¢do de KOH
1% por aproximadamente uma hora para lavar a tripsina e criar um ambiente propicio para a

associagdo da alizarina com 0s 0Ssos.

7. Tingindo ossos - Deixar o material numa solugdo de vermelho alizarina S (Adicionar
alizarina em p6 a uma solucao de KOH 1% até a agua ficar vermelha/roxa) por
aproximadamente 24h ou até os ossos ficarem nitidamente vermelhos ou roxos. Evitar tingir

demais para ndo corar misculos nao digeridos.

8. Desidratacgio - Repetir Transi¢ao de Alcool 30%, 50%, 70%, deixando o material em cada

solucdo por aproximadamente 30 min.

9. Reidratagio/Fixa¢do - Transferir o individuo para uma solugdo com 30% de glicerina e
70% de KOH 1% até que ele afunde, entdo para uma solugdo com 70% de glicerina e 30%

KOH 1% e, por fim, em glicerina pura.
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