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RESUMO

Gymnotiformes € uma ordem de peixes elétricos neotropicais composta por 270
espécies. Apresentam uma tipica anatomia externa: corpo alongado, auséncia de
algumas nadadeiras e nadadeira anal bem desenvolvida. A caracteristica mais
marcante deste grupo é a capacidade de producéo e deteccdo de campos elétricos.
Usando essa habilidade, eles podem se orientar e se comunicar. As descargas de
Orgao Elétrico (DOE) sdo coordenadas por um nlcleo cerebral do peixe que, por
sua vez, recebe informacdes para aumentar ou diminuir seu ritmo de outras regides
cerebrais. As DOEs podem ser classificadas como do tipo pulso (familias
Gymnotidae, Hypopomidae e Rhamphichthyidae) e do tipo onda (familias
Apteronotidae e Sternopygidae). As modulagbes de DOEs podem ser usadas com
a finalidade comportamental, inclusive como mecanismo comportamental para
evitar a interferéncia de outros sinais. Estudos laboratoriais possibilitam
compreender que estes comportamentos sejam explorados por meio de respostas
a estimulacdo elétrica, usando como base o playback de DOEs, que pode ser
controlado em questdo de tempo, intensidade etc. O presente trabalho tem por
objetivo fazer uma revisdo de estudos comportamentais e comunicativos ja
realizados com peixes elétricos neotropicais. Usando mecanismos de busca online,
foram selecionados o0s artigos que usaram peixes elétricos neotropicais em
perspectivas comportamentais. Foram contabilizados 55 estudos, sendo quase
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todos realizados em laboratério, tendo sido apenas 14,5% realizados totalmente ou
em parte em campo. Foram contabilizados os estudos de acordo com o0s
comportamentos elétricos encontrados: JAR, Jamming, Sincronizagdo, Chirps,
mudancas de frequéncia e interrup¢des de DOEs. Os dados demonstraram que ha
grande lacuna de conhecimento em alguns grupos, para peixes elétricos com DOEs
do tipo onda, 40% dos trabalhos envolveram o género Apteronotus, enquanto para
peixes elétricos com DOEs do tipo pulso, 27% dos trabalhos envolveram o género
Gymnotus. Menos de 15% dos trabalhos publicados envolveram campo ou
observacbes ndo controladas. Todas as familias da Ordem Gymnotiformes
apresentam a capacidade de mudanca de frequéncia e de producédo de chirps. O
comportamento Jamming foi apenas descrito para peixes elétricos com DOEs do
tipo pulso, enquanto interrupcdes de DOE ainda néao foram descritas para a familia
Apteronotidae e nem para a familia Rhamphichthyidae.

Palavras-chave: Modulac¢des de DOE, Mecanismos busca, Chirps, DOE, JAR.

1. INTRODUCAO

O bioma Amazonico apresenta uma enorme diversidade de habitats aquaticos que
apresenta grande diversidade de peixes, contendo mais de 2700 espécies
(DAGOSTA e PINNA, 2019). Essa ictiofauna é dominada pela Série Otophysi, da
Superordem Ostariophysi, que representa cerca de 80% das espécies dispostas em
quatro Ordens (DAGOSTA e PINNA, 2019). Fazendo parte desta ictiofauna, a
Ordem Gymnotiformes é relativamente diversa, sendo composta por 270 espécies
(FRICKE; ESCHMEYER e FONG, 2022).

Peixes da Ordem Gymnotiformes séo diferenciados de peixes de outros grupos por
apresentarem varias peculiaridades na morfologia externa, que incluem: corpo
alongado e comprimido, em formato de “faca”, auséncia das nadadeiras dorsal e
pélvica, nadadeira caudal pouco desenvolvida ou ausente e nadadeira anal bem
desenvolvida, sendo ela a principal responsavel pela locomocao destes organismos
(MAGO-LECCIA, 1994; ALBERT, 2001). Além dessa tipica anatomia externa,
provavelmente a caracteristica mais marcante desta ordem é a presenca de 0rgaos
elétricos que geram descargas elétricas espécie-especificas, chamadas Descargas
do Orgao Elétrico (DOE) (BENNETT, 1971; HOPKINS, 1974a).
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Os peixes elétricos neotropicais também possuem érgaos eletroreceptores que se
desenvolveram para detectar gradientes de voltagem no meio onde vivem, incluindo
agueles gerados pelos seus proprios 6rgaos elétricos. Esta modalidade sensorial é
denominada eletrorrecepcéao ativa e permite que o individuo perceba, no ambiente,
objetos com propriedades elétricas diferentes da agua e se comuniquem com
coespecificos, por exemplo, para fins de reproducao (LISSMANN, 1958; HOPKINS,
1974a; KRAHE, 2019).

As DOEs séao descargas ritmicas e podem ser categorizadas, do ponto de vista
temporal, como do tipo onda (ocorre quando a duracao da descarga € maior ou, no
minimo, do mesmo tamanho do que o intervalo entre duas descargas consecutivas)
ou do tipo pulso (quando a duracéo da descarga é menor que o intervalo entre duas
descargas consecutivas) (MOLLER, 1995; ALVES-GOMES, 2014). A
eletrorrecepgdo é uma modalidade sensorial, viabilizada por meio de 06rgéos
eletroreceptores especializados, que se localizam na pele, sdo utilizados para
detectar gradientes de voltagem no ambiente onde o peixe habita (BENNETT,
1971).

Existem dois tipos de eletrolocalizacdo: a eletrolocalizacdo passiva, que ocorre
gquando um individuo eletroreceptivo detecta campos elétricos de fontes
eletrogénicas externas; e a eletrolocalizacdo ativa, em que os peixes detectam
distor¢bes do campo gerado pelas suas préprias DOEs, causados por objetos ou
organismos com condutividade elétrica diferente da agua onde se encontram
(LISSMANN, 1958; BASTIAN, 1986). A outra forma de uso desse sistema € a
eletrocomunicacédo, numa modalidade em que um peixe elétrico envia informacdes
ao outro em contexto de reproducdo, alarme, agressdo e outras formas de

interagbes comportamentais (CARLSON, 2006).

A interacao entre peixes elétricos e consequente mistura de sinais podem ocasionar
interferéncias que diminuem a eficiéncia da eletrorecepcdo dos individuos
envolvidos, o que, por sua vez, pode levar a um comportamento conhecido como
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“‘Jamming Avoidance Response” (JAR), que consiste em uma mudanca na
frequéncia (taxa) da DOE quando um individuo é exposto a um sinal interferente,
no sentido de minimizar a chance de interferéncia (WATANABE e TAKEDA, 1963;
BULLOCK; HAMSTRA e SCHEICH, 1972; HEILIGENBERG, 1986).

Estudos comportamentais com peixes elétricos neotropicais ocorrem desde a
década de 70, com experimentos laboratoriais e de campo, que envolveram
pesquisas de diferentes aspectos comportamentais em diversas espécies
(WATANABE e TAKEDA, 1963; BULLOCK, 1969; BLACK-CLEWORTH, 1970;
WESTBY, 1975a; HAGEDORN e HEILIGENBERG, 1985; HAGEDORN, 1988;
KAWASAKI; PRATHER e GUO, 1996; PERRONE; MACADAR e SILVA, 2009;
SMITH, 2013; FIELD et al.,, 2019; RAAB et al., 2021; FREILER; PROFFITT e
SMITH, 2022). Estes estudos descreveram diversos comportamentos eletromotores
gue envolvem mudancas no ritmo e amplitude da DOE, tais como os chirps e
interrupcdes de DOE (HAGEDORN, 1988; PERRONE; MACADAR e SILVA, 2009).

Os comportamentos eletromotores sdo usados em uma ampla variedade de
contextos comunicativos, sendo que, entre os mais estudados, encontra-se o chirp,
gue consiste em uma modulacdo abrupta da DOE, com uma alta e transitéria
aceleracdo na taxa de repeticdio (HOPKINS, 1974b; HAGEDORN, 1988;
KAWASAKI e HEILIGENBERG, 1989). Os chirps ja foram registrados durante
encontros agonisticos e reprodutivos (BULLOCK, 1969; HAGEDORN e
HEILIGENBERG, 1985; HAGEDORN, 1988; PERRONE; MACADAR e SILVA,
2009). Em um estudo classico com o peixe elétrico pulsador do género Gymnotus,
Westby (1975a), mostrou que o chirp € um sinal usado, principalmente, pelo
individuo dominante e parece, frequentemente, ser utilizado antes de agressoes,
provocando respostas submissas do receptor. Perrone; Macadar e Silva (2009),
relataram o uso de chirps em contexto reprodutivo e agressividade em
Brachyhypopomus, um género de peixe elétrico pulsador que habita o Sul do Brasil
e Uruguai. Os aspectos temporais dos chirps, descritos nas espécies mencionadas,

sao consistentes com a literatura sobre chirps em peixes elétricos com DOE do tipo
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onda, apresentando uma grande variacdo da sua estrutura e funcdes
comunicativas, estando presentes na grande maioria dos géneros ja estudados
(SMITH, 2013).

Ja os comportamentos de interrup¢des de DOE foram, primeiramente, registrados
em momentos de acasalamento, sendo estes produzidos por fémeas (HAGEDORN,
1988), e em contexto submissivo durante encontros agonisticos (BLACK-
CLEWORTH, 1970; WESTBY, 1975b). Neste ultimo contexto, o peixe elétrico de
DOE do tipo pulso Gymnotus carapo (Linnaeus, 1758), usa as interrup¢cdes de DOE
frequentemente quando quer demonstrar submissao a um peixe mais agressivo, por
exemplo, para se “esconder eletricamente”, com interrupgcdes que podem passar de
30 minutos de duracdo (BLACK-CLEWORTH, 1970; WESTBY, 1975a). Perrone;
Macadar e Silva (2009), também, relataram o uso de interrup¢des das DOEs com
funcdo de submissdo em interagcfes de pares de machos em individuos do género
Brachyhypopomus. Com esta mesma funcéo, interrupcdes de DOE também foram
registradas para o0s peixes elétricos africanos (Ordem Mormyriformes), sendo
evocadas até mesmo por estimulos elétricos artificiais (ZHANG e KAWASAKI,
2006).

Nos peixes elétricos neotropicais, a DOE tem seu inicio em um nucleo cerebral
chamado nucleo marca-passo. Este nucleo é constituido pelas Células Marca-
passo (CM), que possuem um ritmo intrinseco constante, e Células Relé (CR), que
ativam os neurdnios eletromotores na coluna espinhal (DYE e MEYER, 1986).
Apesar do nucleo marca-passo ser o grupo de neurdnios que geram e mantém a
taxa de repeticdo das DOEs, ele recebe multiplas entradas de outros nudcleos
cerebrais que sao responsaveis pelas modulagdes na frequéncia da DOE. Neste
sentido, destacam-se as conexdes do nucleo pré-marca-passo (PPn) diencefalico,
que permite modulacdes graduais, aceleragbes momentaneas e, até mesmo,
interrupcdes, e o ndcleo pré-marca-passo sub-lemniscal (SPPn), que pode induzir
interrupgbes abruptas das DOEs (KAWASAKI e HEILIGENBERG, 1989;

METZNER, 1999). Desta forma, a informacgéo necesséria para interromper a DOE
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pode ter origem do PPn, levando a inibicdo das CM, ou do SPPn, que causa a
despolarizacdo continua das CR e, assim, impedem que a informacdo do nudcleo
marca-passo chegue aos neurdnios eletromotores (KAWASAKI e HEILIGENBERG,
1989; SPIRO, 1997).

Tendo em consideracdo essas informagdes, o presente trabalho tem por objetivo
fazer uma revisédo de estudos comportamentais e comunicativos ja realizados com

peixes elétricos neotropicais, como organismos modelo.
2. MATERIAL E METODOS

Uma pesquisa de publicagdes foi realizada utilizando as bases de dados: Google
Scholar, Scielo, PubMed, Plataforma Lattes, Research Gate e websites do Portal
Capes. Foram usadas diversas palavras-chaves para a pesquisa (traduzidas para
inglés também), tais como: “Peixe elétrico Neotropical’, “Gymnotiformes”,

” “*

“‘Comportamento”, “Chirps”, “Interrup¢cées de DOE”, “DOE”, “Jamming Avoidance
Response (JAR)”. Assim, foram selecionados artigos que estudaram peixes
elétricos neotropicais em alguma perspectiva comportamental com o uso de suas
descargas. S6 foram considerados os trabalhos publicados, sendo excluidas teses,
dissertacOes etc. Nao foi estabelecido um intervalo de tempo para a busca de

artigos.
3. RESULTADOS

Foram contabilizados 55 estudos que abordaram diretamente aspectos
comportamentais da DOE e comunicativos de peixes elétricos neotropicais, de 1963
a 2022. A maioria dos estudos foram realizados em laboratério, tendo apenas 8
estudos (14,5%) realizados totalmente ou em parte em campo, concentrando,

assim, 47 trabalhos (85,5%) focados em laboratorio (Tabela 1).

Tabela 1. Estudos revisados com a identificacdo das espécies, tipos de experimentos e
comportamentos de Descargas de Orgéo Elétrico (DOE) registrados
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Espécie

Eigenmannia sp.

Eigenmannia
Hypopomus
Apteronotus
leptorhynchus

Sternopygus
Steatogenys
Apteronotus sp.

Gymnotus carapo

Hypopygus
Hypopomus
Brachyhypopomus
occidentalis,
Gymnorhamphichthys
hypostomus

Sternopygus sp.
Eigenmannia virescens

Gymnotus  carapo
Hypopomus artedi

Rhamphichthys
rostratus,

sp.
sp.

sp.,
sp.,

lepturus,
artedi,

e

e

Eigenmannia humboldtii,

Apteronotus
leptorhynchus,
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Tipos de

experimentos

Estimulos
elétricos

Estimulos
elétricos

Estimulos
mecanicos e
elétricos

Estimulos
elétricos e
Interacdes
intraespecificas

Estimulos
elétricos

Estimulos
elétricos e
Interacdes
intraespecificas *

Estimulos
elétricos e
Interacdes
intraespecificas

Estimulos
elétricos

Comportamentos de

DOE observados

Aumento/Diminuicdo de
frequéncia de DOE e
JAR

Aumento/Diminuicdo de
frequéncia de DOE,
chirps e JAR

Aumento/Diminuicdo de
frequéncia de DOE,
chirps, interrupcdo de
DOE e JAR

Aumento de frequéncia
de DOE, interrupgdo de
DOE e sincronizagéo

Aumento/Diminuicdo de
frequéncia de DOE e
JAR

Aumento de frequéncia
de DOE, interrupgdo de
DOE e chirps

Aumento/Diminuicdo de

frequéncia de DOE,
interrupgdo de DOE,
sincronizagdo, JAR e
jamming

Aumento/Diminuicdo de
frequéncia de DOE,
sincronizacdo e JAR

Referéncias

Watanabe e Takeda,
1963

Larimer e
MacDonald, 1968

Bullock, 19609;
Bullock; Hamstra e
Scheich, 1972

Black-Cleworth,
1970;

Box e Westby, 1970;
Valone, 1970

Heiligenberg, 1974;
Heiligenberg; Baker
e Bastian 1978

Hopkins,
1974b; 1974c

1974a;

Westby, 1975a;

1975b; 1979

Scheich; Gottschalk
e Nickel, 1977;

Gottschalk e
Scheich, 1979
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A. hasemani e
Sternopygus sp.

Eigenmannia virescens e
Apteronotus
leptorhynchus

Brachyhypopomus
occidentalis

Brachyhypopomus
brevirostris

Sternopygus macrurus

Eigenmannia virescens

Apteronotus
leptorhynchus e
A. albifrons

Rhamphichthys rostratus

Brachyhypopomus
gauderio e Gymnotus
omarorum

Apteronotus
leptorhynchus

RC: 139816

Estimulos
elétricos
Interacdes

intraespecificas

Estimulos
elétricos
Interacdes

intraespecificas **

Estimulos
elétricos
(iontoforese)
interacOes

intraespecificas

Estimulos
elétricos
(iontoforese)

Estimulos
elétricos
(iontoforese)

Estimulos
elétricos
hormonios

Estimulos
elétricos

Estimulos
elétricos

Estimulos
elétricos
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Aumento/Diminuicdo de
frequéncia de DOE,
chirps e interrupcdo de
DOE

Chirps, interrupcdo de
DOE e jamming

Aumento/Diminuicdo de
frequéncia de DOE,
chirps e interrupcdo de
DOE

Aumento de frequéncia
de DOE e interrupgéo de
DOE

Aumento de frequéncia
de DOE, chirps,
interrupcdo de DOE e
JAR

Aumento de frequéncia
de DOE, chirps e JAR

Aumento/Diminuicdo de
frequéncia de DOE e
JAR

JAR

Aumento de frequéncia
de DOE e chirps

Hagedorn e
Heiligenberg, 1985;
Dye, 1987,

Kawasaki et al.,
1988

Hagedorn, 1988;
Shumway e Zelick,
1988

Kawasaki e
Heiligenberg, 1989

Keller; Kawasaki e
Heiligenberg, 1991

Metzner e
Heiligenberg, 1991;
Metzner e

Heiligenberg, 1993

Zupanc e Maler,
1993;

Dulka e Maler, 1994;
Dunlap; Thomas e

Zakon, 1998

Kawasaki; Prather e
Guo, 1996

Capurro et al., 1997;
Capurro et al., 1998

Engler et al., 2000;
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Gymnotus carapo

Apteronotus
leptorhynchus

Apteronotus albifrons

Apteronotus
leptorhynchus e
A. albifrons

Brachyhypopomus
gauderio e Gymnotus
omarorum

Adontosternarchus
devenanzii

Apteronotus albifrons e
Eigenmannia lineata

Apteronotus bonaparti

Apteronotus

leptorhynchus

Sternarchogiton nattereri
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Estimulos
elétricos

Estimulos
elétricos

e Interacdes
intraespecificas

Interacdes
intraespecificas

Estimulos
elétricos

Interacdes
intraespecificas *

Estimulos
elétricos

Estimulos
elétricos e
Interacdes
intraespecificas

Estimulos
elétricos

Estimulos
elétricos

Estimulos
elétricos

Aumento de frequéncia
de DOE e interrupgéo de
DOE

Aumento de frequéncia
de DOE, chirps e JAR

Aumento da frequéncia
da DOE

Chirps

Aumento/Diminuicdo de
frequéncia de DOE,
chirps, interrupcdo de
DOE e JAR

Aumento de frequéncia
de DOE e chirps

Chirps

Aumento de frequéncia
de DOE e chirps

Aumento de frequéncia
de DOE e chirps

Aumento de frequéncia
de DOE e chirps

Schuster, 2002

Tallarovic e Zakon,
2002; 2005.

Serrano-Fernandez,
2003

Dunlap e Larkins-

Ford, 2003

Capurro e
Pakdaman, 2004;
Silva; Perrone e
Macadar, 2007;

Perrone; Macadar e
Silva, 2009; Batista
et al., 2012;
Zubizarreta et al.,
2012

Zhou e Smith, 2006

Fugére e Krahe,
2009
Ho et al., 2010

Cuddy; Aubin-Horth;
Krahe, 2012

Ho et al., 2013
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Eigenmannia virescens

Apteronotus hasemani

Gymnotus omarorum

Microsternarchus
bilineatus,
Brachyhypopomus
sullivani e Steatogenys
elegans

Apteronotus
leptorhynchus

Compsaraia samueli

REVISTA
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Estimulos
elétricos

Estimulos
elétricos

Interacdes
intraespecificas

Estimulos
elétricos
hormonios

Interacdes
intraespecificas

Estimulos
elétricos

Aumento/Diminuicdo de
frequéncia de DOE,
chirps e interrupcéo de
DOE

Aumento de frequéncia
de DOE e chirps

Interrup¢céo de DOE e
chirps

Aumento/Diminuicdo de
frequéncia de DOE,
chirps, interrupcdo de
DOE, jamming e JAR

Aumento de frequéncia
de DOE e chirps

Aumento de frequéncia

e de DOE e chirps

Stockl;, Benda e
Grewe, 2014
Petzold e Smith,
2016

Perrone e Silva,
2018

Field et al., 2019

Raab et al., 2021

Freiler; Proffitt e
Smith, 2022

Interacdes
intraespecificas

Trabalhos que envolveram observagfes de campo e laboratério estao identificados por *, enquanto
trabalhos que envolveram apenas observacdes de campo estéo identificados por **. Todos o0s outros
trabalhos envolveram apenas experimentos de laboratério. Fonte: autores.

Tabela 2: Peixes da Ordem Gymnotiformes identificados por tipo de descargas de érgao elétrico
(DOE), familia, género, espécie e seus respectivos comportamentos de DOE ja observados e

descritos

Gimnotiformes com DOE tipo onda

Familia Género
Apteronotidae Adontosternarchus
Apteronotidae Apteronotus
Apteronotidae Apteronotus
Apteronotidae Apteronotus
Apteronotidae Apteronotus

RC: 139816

Epiteto Comportamentos de
DOE observados

especifico

devenanzii 1,6

albifrons 1,3,6

bonaparti 1,6

hasemani 1,2,3,5,6

leptorhynchus 1,2,3,5,6
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Apteronotidae
Apteronotidae
Sternopygidae
Sternopygidae
Sternopygidae
Sternopygidae
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Gimnotiformes com DOE tipo pulso

Familia

1,6

1,6
1,235

6
1,2,3,6,7
1,2,56,7

NUCLEO

Hypopomidae
Hypopomidae
Hypopomidae
Hypopomidae
Hypopomidae
Hypopomidae

Comportamentos
DOE observados

1,2,6,7
1,2,3,6,7
1,2,3,4,6,7
1,2,3,6

1,2,3,4,56,7
1,2,3,4,56,7

Rhamphichthyidae
Rhamphichthyidae
Rhamphichthyidae
Rhamphichthyidae
Gymnotidae

Gymnotidae

Compsaraia samueli
Sternarchogiton nattereri
Eigenmannia humboldt
Eigenmannia lineata
Eigenmannia virescens
Sternopygus macrurus
Género Epitetos
especifico
Brachyhypopomus brevirostris
Brachyhypopomus gauderio
Brachyhypopomus occidentalis
Brachyhypopomus sullivani
Hypopomus artedi
Microsternarchus bilineatus
Gymnorhamphichthys hypostomus
Hypopygus lepturus
Rhamphichthys rostratus
Steatogenys elegans
Gymnotus carapo
Gymnotus omarorum

1,23

1,23
1,2,3,5
1,2,3,4,6
1,2,3,4,506,7
1,2,3,6,7

DO

de

Legenda: * Os numeros dos comportamentos se referem a: 1 — Elevacao de Frequéncia da DOE; 2
— Diminuicdo da frequéncia de DOE; 3 — Jamming Avoidance Response (JAR); 4 — Jamming; 5 —

Sincronizacéo; 6 — Chirps; 7 —

Interrupcéo da DOE. Fonte: autores.

O mesmo percentual foi observado em relagéo ao uso de estimulagao artificial para

a obtencdo dos comportamentos, em que apenas 8 estudos (14,5%) foram

unicamente focados em interacdes intraespecificas. Comumente, para trabalhos de

laboratério sdo usados setups experimentais similares aos de Petersen (2021)

(Figura 1).
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Figura 1: Representacdo esquematica de um arranjo experimental para experimentos
comportamentais e de estimulacdo em peixes elétricos

Legenda: Cor vermelha identifica o percurso da DOE do peixe experimentado (S1), enquanto a cor
azul identifica o percurso do sinal elétrico de estimulacdo (S2). A: Aquério Experimental, os
eletrodos que captam o S1 ficam a frente da cabeca (eletrodo positivo, +), proximo a cauda

(negativo, -) e em posi¢cdo mediana (neutro, n); o eletrodo de estimulacédo fica em posicéo
perpendicular & cabeca do peixe. B: Amplificador, usado para amplificar o sinal da DOE. C:
Processador de sinais, usado para digitalizar e processar o S1 e editar o0 S2, conforme o
experimento. E por meio dele que a DOE vai de sinal analdgico para digital e assim pode ser
interpretada pelo computador; além disso, também faz a conversao de digital para analégico (para
a estimulacao elétrica); as setas verdes indicam a troca de informag¢8es continuas entre o
computador e o processador de sinais. D: Osciloscépio, usado para monitorar 0 S1 e 0 S2 em
tempo real. E: Computador com hardware e software para gravar, editar e enviar 0s sinais

elétricos. Fonte: autores.

3.1 COMPORTAMENTOS DESCRITOS: JAR, JAMMING E
SINCRONIZACAO

Os primeiros trabalhos que abordaram comportamento e DOEs foram também os

que descreveram 0S eventos comportamentais como: o Jamming Avoidance
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Response (JAR). O JAR é um tipo especial de modulagcdo da DOE e ocorre quando
dois peixes elétricos com DOEs de frequéncias parecidas se aproximam. E um
comportamento voltado a evitar interferéncia. Ele foi primeiramente notado por
Watanabe e Takeda (1963), e nomeado por Bullock; Hamstra, e Scheich (1972).
Este comportamento para “evitar interferéncia de DOE” foi observado em 25 dos

estudados analisados, ou seja, em quase 50% dos trabalhos com DOE.

As estratégias de JAR podem variar segundo a espécie e o tipo de DOE
(HEILIGENBERG, 1986). Peixes elétricos com descargas do tipo onda sédo os que
apresentam os JARs mais conspicuos e bem descritos (WATANABE e TAKEDA,
1963; HEILIGENBERG, 1986; METZNER, 1999; TALLAROVIC e ZAKON, 2005;
FREILER; PROFFITT e SMITH, 2022). Nestes grupos, para evitar a interferéncia, o
peixe que apresenta a maior frequéncia de DOE aumenta a sua taxa de descarga,
enquanto o peixe com a menor frequéncia tende a diminuir. ISso aumenta a
diferenca nas taxas de descarga, minimizando as interferéncias e mantendo a
eletrolocalizacdo e eletrocomunicacéo funcional (HEILIGENBERG, 1986; ZAKON
et al., 2002; ZUPANC e BULLOCK, 2005). Dos estudos analisados sobre JAR, 12
deles trataram de gimnotiformes com DOEs do tipo onda, registrando esse
comportamento para as familias Apteronotidae: Apteronotus leptorhynchus
(Eingenmann, 1912) e A. albifrons (Linnaeus, 1766); e Sternopygidae: Eigenmannia

virescens (Valenciennes, 1836) e E. humboldtii (Steindachner, 1878).

Em peixes elétricos com descarga do tipo pulso, a funcionalidade de sua
eletrolocalizacdo diminui quando duas DOEs ocorrem sobrepostas uma a outra.
Assim, o JAR nestas espécies consiste em modificagcdes nos periodos/frequéncia
de descarga de emissao de sua DOE de forma a diminuir a probabilidade de que
ocorram pulsos simultaneos entre as DOEs dos dois peixes (HEILIGENBERG,
1974; HEILIGENBERG; BAKER e BASTIAN, 1978; ZUPANC e BULLOCK, 2005;
FIELD etal., 2019). Exemplo deste comportamento foram notados em experimentos
nos quais ocorreram breves desaceleracdes das DOEs quando o sinal interferente

tem uma taxa de repeticdo mais alta, acompanhado de breves acelerac¢des, quando
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a interferéncia tem taxa de repeticdo mais baixa (HEILIGENBERG; BAKER e
BASTIAN, 1978; FIELD et al., 2019).

Dos estudos analisados sobre JAR, 19 deles trataram de Gymnotiformes com DOEs
do tipo pulso, registrando esse comportamento para as familias Gymnotidae
(Gymnotus carapo (Linnaeus, 1758) e G. omarorum (Richer-de-Forges, 2009));
Hypopomidae [Hypopomus artedi (Kaup, 1856), Brachyhypopomus gauderio (Gloria
e Malarba, 2009), B. occidentalis (Regan, 1914), B. sullivani (Crampton et al., 2017)
e Microsternarchus bilineatus (Fernandez-Yépez, 1968)]; e Rhamphichthyidae
[Hypopygus lepturus (Hoedeman, 1962); Steatogenys elegans (Steindachner,
1880); Gymnorhamphichthys hypostomus (Ellis, 1912) e Rhamphichthys rostratus
(Linnaeus, 1766)].

Outros dois comportamentos diretamente relacionados ao JAR também foram
registrados para espécies de Gymnotiformes: o Jamming e a sincronizacdo. O
Jamming consiste em um comportamento em que um individuo mantém por um
tempo o pulso de sua DOE sobre a DOE de outro individuo, interferindo, assim,
intencionalmente, na outra DOE. O Jamming foi observado em 9 estudos nas
familias Gymnotidae (Gymnotus carapo), Hypopomidae (Hypopomus artedi,
Brachyhypopomus occidentalis, B. sullivani e Microsternarchus bilineatus) e
Rhamphichthyidae (Steatogenys elegans), sendo todas as espécies com DOE do

tipo pulso.

O comportamento de sincronizacéo (também referido como phase-locking e phase-
coupling) € um comportamento em que o individuo mantém por um tempo o pulso
de sua DOE “fase-travado” sobre a DOE de outro individuo, em uma relagao
continua de fase. Esse comportamento ja foi descrito em 8 estudos, para as familias
Gymnotidae  (Gymnotus  carapo); Hypopomidae (Hypopomus artedi);
Rhamphichthyidae = (Rhamphichthys rostratus); Apteronotidae (Apteronotus
leptornynchus e A.  hasemani  (Ellis, 1913)); e  Sternopygidae
(Eigenmannia humboldtii e Sternopygus sp.).
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3.1.1 COMPORTAMENTOS DESCRITOS: MUDANCAS DE
FREQUENCIA DE DOE E CHIRPS

As frequéncias das DOEs dos gimnotiformes sdo muito estaveis e, por isso,
mudancas de frequéncia (elevagcbes ou diminuicdes) podem indicar
comportamentos eletromotores. Junto ao JAR, as mudancas de frequéncia foram
0S primeiros comportamentos descritos para a Ordem Gymnotiformes (WATANABE
e TAKEDA, 1963; LARIMER e MACDONALD, 1968). Este comportamento foi
observado em 48 dos estudados analisados, ou seja, em quase 90% dos trabalhos.
Outro ponto a se levar em consideracdo € que é mais comum observar as
“‘elevagdes de frequéncia”, comportamento em que a frequéncia DOE é elevada
gradualmente, do que as “diminui¢cdes de frequéncia”’, comportamento em que a
frequéncia da DOE é diminuida gradualmente. De forma que, em todos os estudos
com mudancgas de frequéncia, foram observadas as “elevacdes de frequéncia”,

enquanto em 23 trabalhos (48%) foram observadas as “diminui¢des de frequéncia”.

Comportamentos de mudancas de frequéncia ja foram registrados para
Gymnotiformes com DOEs do tipo pulso e onda, com fungbes comunicativas e
eletromotoras (LARIMER e MACDONALD, 1968; GOTTSCHALK e SCHEICH,
1979; ZUPANC e MALER, 1993; BATISTA et al., 2012; FIELD et al., 2019). Dos
estudos analisados sobre essas mudancas de frequéncia, 34 deles trataram de
Gymnotiformes com DOEs do tipo onda, registrando esse comportamento para as
familias Apteronotidae [Apteronotus albifrons, A. leptorhynchus, A. bonaparti, A.
hasemani, Adontosternarchus devenanzii (Mago-Leccia et al., 1985), Compsaraia
samueli (Albert e Crampton, 2009) e Sternarchogiton nattereri (Steindachner, 1868)]
e Sternopygidae (Eigenmannia virescens, E. humboldtii e Sternopygus macrurus
(Bloch e Schneider, 1801)). Enquanto 28 deles trataram de gimnotiformes com
DOEs do tipo pulsos, registrando o comportamento para as familias Gymnotidae
(Gymnotus carapo e G. omarorum); Hypopomidae (Hypopomusartedi,

Brachyhypopomus brevirostris (Steindachner, 1868), B. gauderio, B.sullivani e
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Microsternarchus bilineatus); e Rhamphichthyidae (Hypopygus lepturus,
Steatogenys elegans, Gymnorhamphichthys hypostomus e Rhamphichthys

rostratus).

Os chirps sao comportamentos que consistem numa modulagéo abrupta da DOE,
com uma alta e transitéria aceleracéo na frequéncia (HOPKINS, 1974a; KAWASAKI
e HEILIGENBERG, 1989). As primeiras observacdes de chirps foram registradas
durante encontros agonisticos, mas observacfes subsequentes mostraram que
eles também ocorrem em comportamentos reprodutivos (LARIMER e
MACDONALD, 1968; BULLOCK, 1969; HAGEDORN e HEILIGENBERG, 1985;
HAGEDORN, 1988). Este comportamento foi observado em 37 dos estudados
analisados, ou seja, em quase 70% dos trabalhos, sendo registrado, tanto para

Gymnotiformes com DOE do tipo pulso, quanto onda.

Dos estudos analisados sobre os chirps, 28 deles trataram de Gymnotiformes com
DOEs do tipo onda, registrando esse comportamento para as familias Apteronotidae
(Apteronotus albifrons, A. leptorhynchus, A. bonaparti, A. hasemani,
Adontosternarchus devenanzii, Compsaraia samueli e Sternarchogiton nattereri) e
Sternopygidae [Eigenmannia virescens e E. lineata (Muller e Troschel, 1849)].
Enquanto 18 deles trataram de peixes elétricos neotropicais com DOEs do tipo
pulsos, registrando o comportamento para as familias Gymnotidae (Gymnotus
omarorum); Hypopomidae (Hypopomus sp., Brachyhypopomus brevirostris, B.
gauderio, B. occidentalis, B. sullivani e Microsternarchus bilineatus); e
Rhamphichthyidae (Steatogenys elegans). Todas as familias estudadas

demonstraram ter a capacidade de produzir mudancas de frequéncia e chirps.
3.2 COMPORTAMENTOS DESCRITOS: INTERRUPQ@ES DE DOE

Como normalmente as DOEs sdo descargas elétricas continuas e ritmicas,
interrupgoes da DOE, sdo comportamentos que consistem numa parada completa

do sinal elétrico por periodos de milissegundos a minutos (BULLOCK, 1969;
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KAWASAKI e HEILIGENBERG, 1989; PERRONE; MACADAR e SILVA, 2009;
FIELD et al., 2019). Estes comportamentos sdo caracteristicos em momentos de
acasalamento e também em contexto submissivo, durante encontros agonisticos
(BLACK-CLEWORTH, 1970; HAGEDORN, 1988; PERRONE; MACADAR e SILVA,
2009). Interrupcdes foram observados em 29 dos estudados analisados (53% dos
trabalhos analisados) para as familias Gymnotidae (Gymnotus carapo e G.
omarorum), Hypopomidae (Hypopomus artedi, Brachyhypopomus brevirostris, B.
gauderio, B. occidentalis, Microsternarchus bilineatus), Apteronotidae (Apteronotus
leptorhynchus) e Sternopygidae (Eigenmannia virescens e Sternopygus macrurus).
O comportamento interrupcdo de DOE ainda ndo foi descrito para as familias

Rhamphichthyidae e Apteronotidae.
4. DISCUSSAO

Peixes da ordem Gymnotiformes s&o vantajosos como modelos para estudos de
neurofisiologia, evolu¢cao, comportamento e como bioindicadores. Entre os aspectos
positivos para se estudar as DOEs esta o fato de que elas refletem mudancas no
funcionamento que podem ser gravadas e analisadas de forma qualitativa e
quantitativa (FIELD et al., 2019). Adicionalmente, as DOEs das diferentes espécies
podem ser replicadas e/ou modificadas sinteticamente e usadas na forma de

"playback", como estimulo interferente em estudos comunicativos.

Como os peixes da ordem Gymnotiformes s@o sensiveis a estimulacdo elétrica,
esses experimentos permitem a caracterizacdo e descricdo de repertorios
comportamentais elétricos, que estdo intimamente relacionados com as
propriedades anatdbmicas e fisioldgicas de seus Orgaos elétricos, da histéria
evolutiva do grupo e, portanto, de fundamental importancia para o avanco dos
estudos etoldégicos em geral. Apesar disso, ainda ha muitas lacunas de
conhecimento neste grupo, especialmente em questdo comportamental, pois,

apesar de existirem mais de 270 espécies descritas, apenas 23 espécies (11 DOEs
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tipo onda e 12 DOEs tipo pulso) foram exploradas em estudos comportamentais
com as devidas descri¢oes das DOEs.

Quaisquer modulacdes na DOE dos peixes elétricos sédo reflexos de estimulos
inibitérios ou excitatorios nas células que compdem o nucleo marca-passo destes
animais (SPIRO, 1997). J& existem modelos neurofisiol6gicos propostos para estes
animais para familias especificas, o que torna possivel inferir que varias
caracteristicas neurofisiologicas sdo compartilhadas entre as espécies da Ordem.
Estas comparagbes podem ser feitas, tanto com peixes de DOEs do tipo onda,
quanto com peixes com DOEs do tipo pulso.

Apesar de muitas espécies compartilharem comportamentos de modulacées de
DOE, o levantamento da bibliografia demonstrou que muitos géneros ainda nao
foram bem explorados, enquanto outros ja estdo com seus comportamentos de
DOE bem descritos.

Para peixes elétricos com DOEs do tipo onda, 40% dos trabalhos envolveram o
género Apteronotus, enquanto para peixes elétricos com DOEs do tipo pulso, 27%
dos trabalhos envolveram o género Gymnotus. Isso provavelmente se deve ao fato
desses peixes serem facilmente comercializados fora do Brasil (DUNLAP; THOMAS
e ZAKON, 1998; SCHUSTER, 2002; RAAB et al., 2021). O levantamento, também,
permitiu perceber que menos de 15% dos trabalhos publicados envolveram campo
ou observacfes ndo controladas, o que sugere que ainda ha muito o que entender

desses organismos em campo.

O comportamento de Jamming ainda nado foi observado para peixes elétricos de
DOE tipo onda. Isso sugere que é um comportamento raro ou ausente nestes
individuos, ja que esta presente em diversos peixes elétricos com DOE do tipo pulso
(WESTBY, 1975b; FIELD et al., 2019). A natureza desse comportamento €
caracteristica de JAR para peixe elétrico com DOE do tipo pulso, uma vez que
consiste em interferir sobre um outro pulso de DOE (FIELD et al., 2019). Ressalta-
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se, também, a auséncia do comportamento interrupcdo de DOE em peixes elétricos
das familias Apteronotidae e Rhamphichthyidae.

Para a familia Apteronotidae ja era esperado a ndo ocorréncia de Jamming, uma
vez que estes peixes tém seus Orgaos elétricos neurogénicos (KIRSCHABAUM,
1983). J& para os peixes elétricos com DOE do tipo pulso, esse comportamento
nunca foi registrado para a familia Rhamphichthyidae, embora as descri¢coes de
diversos comportamentos em comum com a familia Hypopomidae sugerem a
capacidade desse grupo apresentar interrupcdes de DOE (SCHEICH;
GOTTSCHALK e NICKEL, 1977, KAWASAKI e HEILIGENBERG, 1989; FIELD et
al., 2019).

Os estudos com peixes elétricos atingem diversas areas de conhecimento, exigindo
abordagens interdisciplinares. Isso leva a uma integracdo de pesquisas em
diferentes niveis, que vao desde o controle de comportamentos elétricos, hormonios
e neurotransmissores (SMITH, 2013; FIELD et al., 2019; SIRBULESCU et al., 2022),
ontogenia (ILHAM et al., 2020; BRAY; ILHAM e KUDOH, 2022) e regeneracgao de
tecidos (UNGUEZ, 2013). Desta forma, possivelmente, futuros estudos
experimentais explorem questées de funcdes cerebrais superiores, como as

relacionadas a cognicdo e no reconhecimento de coespecificos.
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