EFEITOS DE BORDA E MECANISMOS DE
SUCESSAO EM COMUNIDADES DO
MEDIOLITORAL NO LITORAL NORTE
DO ESTADO DE SAO PAULO

4

i
ot o
st [l i

@ oo
o a
& G b P
- ;&\fi; LS
N BEE
g 2R
£ %g |3
& : Lo
D oot B
529 3
] "l

525 5
5 B S
= = : " MARCEL OKAMOTO TANAKA
3 ) E:
°© 2 5
= Ay
53 i} H
g e/ L b@

'
L

Tese apresentada ao Instituto de Biologia da
Universidade  Estadual de Campinas para
obtengfic do grau de Mestre em Ciéncias
Biologicas, area de Ecologia.

Orientadora: Profa. Dra. Ant6nia Cecilia Zacagnini do Amaral B fecon o

Programa de P6s-Graduagfo em Ecologia
Universidade Estadual de Campinas
1997

SEMLIGTES s LN TR




Ficha catalografica elaborada pela
Biblioteca do Instituto de Biologia - UNICAMP

Tanaka, Marcel Okamoto

T158e Efeitos de borda e mecanismos de sucessio em comunidades do

mediolitoral no litoral norte do Estado de Sdo Paulo/ Marcel Okamoto
Tanaka. -- Campinas, SP: s. n. , 1997,
571 ilus.

Orientadora: Antonia Cecflia Zacagnini Amaral

Dissertagfio (mestrado) - Universidade Estadual de Campinas, Instituto de
Biologia.

1. Comunidades - sucessiio. 2. Mexilhdo. 3, Sdo Paulo - litoral norte. 1.

Amaral, Antonia Zacagnini. II. Universidade Estadual de Campinas. Instituto
de Biologia. 1I1. Titulo.




Banca Examinadora

& Jﬂ% //t,fjf ﬂﬁm}}jwﬂwf”;mw& -
&

Profa. Dra. Anténia Cecilia Zacaginini Amaral
Depto. de Zoologia - IB - UNICAMP

7 7
_/ﬁgﬂmm ég%&

Profa. Dra. Rosana Moreira da Rocha
Depto. de Zoologia - UFPR

/] Q-

Prof. Dr. Luiz Francisco Lembo Duarte
Depto. de Zoologia - 1B - UNICAMP

Suplente

Prof. Dr. Ademir José Petenate
IMECC - UNICAMP




AGRADECIMENTOS

A amiga Claudia Alves de Magalhaes, por tudo que me ensinou, pela for¢a, confianga e
amizade constantes durante todo o fempo em que convivemos. Esta tese ¢é dedicada &
sua paixdo pela Biologia e por tudo em que acreditamos!

A companheira inseparével, Andréa Licia Teixeira de Souza, por todo o apoio,
compreensdo, ajuda no campo, discussdo de idéias, carinho e convivéncia durante este
trabalho e em todos os outros momentos!

A Profa. Antonia Cecflia Z. Amaral, pela dedicacdo na condugdo deste trabalho e pelo
apoio em todas as fases do mestrado.

Ao grande Tiago Egger-Moellwald Duque Estrada, pela for¢a, companhia e ajuda no
campo, pelas risadas e por todos os mapas e figuras feitos no Corel, incluindo a figura
1.

5
Ao Prof. Ademir Petenate, pela paciéncia e bom humor constantes ao me introduzir aos
metodos estatisticos e orientar a realizagdo das andlises deste trabalho.

Aos meus pais, Takudy e Fumy, meus irmdos André e Regina, a amiga Sonia, pela
compreensao das auséncias e por toda forca e carinho. Em especial ao meu pai, pela
casa na Lagoinha sem a qual este e vérios outros trabalhos ndo poderiam ser
realizados!

A todos os amigos da graduagao, Fernando, Manga, Piti, Simone, Teresa, Fernanda,
Andre Bacu, Luizao, Lima, Pedroni, Meire, Gordo, Jodo, Nana, Endrigo, Isaac, Miltao,
Jagger, Richard, Matdo, Bello, Mayra, Nonaka e muitos outros pela amizade em diversas
épocas.

Aos amigos da p6s, principalmente Zeca, Danda, Teté, Flavio, Adriani, Isabella,
Adrianinha, Marcdo, Renato, Leandro, Jlio, Bebel e vérios outros pela amizade nestes
anos.

A todas as bandas pela musica, divertimento e amizade: Endrigo, Bella, Leticia, lsaac,
Ana e 0s agregados Samuel e Jodo (Camard ou Como as Flores Tém Cor), Paulo Roxo,
Raquel, Thomas, André, Busnardo e Fernando {Zebu Trifésico), Isaac, Mauro, Flavinha,
Endrigo, Cha, Lé, Marcos, Pan, Cibele e todos os outros de cada formagéo (1Léio & UD).

Aos amigos de BH Dubinha, Elza e Adriana, pela forca.

A todos os amigos que esqueci, companheiros de repiiblica e bares. A Cantina do Bello
e ao Bar da Coxinha pelas cerverjas geladas {(nem sempre!).

Aos Profs. Luls Duarte e Rosana Rocha pelas criticas e sugestdes na pré-banca, Lus,
Fosca e Eloisa pela amizade e ao Benson, Brown, Thomas e Flavio por tudo que me
ensinaram.

Ao Prof. Brown e Fundagéo MB pela bolsa de aperfeicoamento, & CAPES e FAPESP pelas
bolsas de mestrado e reserva técnica.




iND}CE I)E FIGURAS -ctc.huu-----l‘uonoo-l---llslDu-p-I---ll-ott------llooko.-n.-ll‘u‘ﬂa;nnnl--qaauoornnl-oonoo- .}.

fNDiCB DE 'rABEIJASOOI-ll.l...tllll’.lttb!!.l'lonl..nn!lIlOal-OUllll!QODDI....!!t.GDOlDl!lll..o&.l.lnil‘lqcnitloi 3

RBSUMO oonon-..-toc'-ll‘.puuc-llocth.-t---lIIOeb'----l‘qno-..-l-llu!0-0----&‘.oo.l'--Ila-o&-.---n.-‘o.o---Iloos----o

ABST'RAC’E"I‘.‘O‘..ll'll.’.t“'.lll...‘.....Il.....'...‘.l...l'Q...ll‘..l‘...O.'.‘.C....I.ll.“.....ll..llI.O.CO'U.WO 5

1 = IN’I’R,ODUQAO utnooolnnooo!-oooocuu.noon.oo-.uo.-cloootnloun-ul.;.ﬂln.n!cvoooul.odul».Qoaumoo.s.oannouun--ink

2 - MAmes E METODOSl!‘lGOCQIlI‘llll.l.ll.l‘ll...i.l.li‘.l....lll‘.l..‘ll.ll‘ll.‘.llll!.‘lt&'-.ll...ll. 9
201 - AREAS DE ESTUDO !IQ.II.I‘I‘l!loll.illlcllltllb“l'i:i).lltitllttlll‘ll"ill.lil"ll'l.ltl!l'.lIOlIIOlIIID.l!loO. 9

2.2.1 - EFEITOS DE BORDA ovovevovooscsivseeesssseseseeeesssasoosesssssessessssosseess oo ses oo oo 11
EFEITOS DO TAMANHO DE CLAREIRAS E POSICAO DENTRO DA CLAREIRA..v..vvenvveveeean, 11
EFEITOS DE FORMATO DE CLAREIRAS c.covrvesssaseeeeeveoesseesessssesoesesseeoesesosessooeeeoooesosoeeoeee 12

2.2.2 - EFEITOS DAS POPULAGOES RECRUTANTES vvvvvunneerovevsovovoeeoosossoeseosooososeesoe. 13
EFEITOS DA ESPECIE PIONEIRA ... b bt b bt r e s et e e ne s et eas 13
LEEITOS DOS HERBIVOROS cocvvvveversasisssresssssessssvssmssesossossesssesssssssssssssssesesoseoos s 13

2.3 - DINAMICA DAS POPULAGOES DE BRACHIDONTES ... .. vovvoooooooooooo 14
2.3.1 - AS ESPECIES DE MEXILHOES ESTUDADAS cvvvveveveeveeeeeeeseessssssssoseeoeoeoeeosoososo 14
2.3.2 - QUANTIFICAGAO DE PERTURBAQOES NATURAIS evvvvvevveosooooooooooooooo 15
2.3.3 - DISTRIBUICAO DE TAMANHOS DOS MEXILHOES..ovoocooos oo 15

2.4 - ANALISE DOS DADOS ..o osoeeoeoooososoo 15

3 - RESUL’I‘ADOS .IIII‘I'.U"II'I“I"III.CIll‘ll.l.'.l“ll.l...'.!lllll...ll"ll....lIQIll‘..l.l".‘.‘lllll..ll 16
3.1 = PRAIADABARRA covvvvvvce e seeesesssseeeeoes oot es e et oeeoeeeee 16



DIENSIDADE DE C HTHAMALUS cotveeseienveerasesseseseseesuessssssissasssserssisessssssssrssssrserarssrasarssreseses 18
DENSIDADE DE BRACHIDONTES JOVENS 1v1eiveirvmrseirseessssriesassstsssssssssssmmcsssesessssseesssesssseses 19
IDENSIDADE DE HERBIVOROS ..ot teeiereeaserersrssearessimessesssesssssssssssesssrssssstssoesssessssssssssssssennn 20
COBERTURA DE BRACHIDONTES v erersveeesassessessessitmsstsesemsaraesssersssesssstserrerssssssesssssensosess 21
COBERTURA DE ALGAS eeevervvvssrsisirsissusnssssnnnessesssntsssssssssssssssssssasassssssssemnseseesrsressereesessessrsens 206
3.1.3 « EFEITOS DE CHTHAMALUS NA SUCESSAQ e eee oo eeeeeeareeeee e eesenaseesessssassssesssasansons 27
3.1.4 - EFEITOS DA POSIGAQ DENTRO DA CLAREIRA c.vocuvviecirereriecnecaesirsresssssssrssississnssans 30
3.2 “ PRAIADO LAZAROD oot vt e eeeereeeseereaeeertsereresesseatereer s, 32
3.2.1 « PARCELAS NAO MANIPULADAS wovveeeeeieeeeeeeeeeeeeerevresessssesassesssessneesssnesssraresssesssnsessans 32
3.2.2 - EEEITOS DE FORMATO DE CLAREIRAS vevvviserissesssueresesessessasissssennnssasssssssssnsssnnssssnnns 33
DENSIDADE DE CHTHAMALUS oovvesrriosisssissssideesssessensessssseasess CereeNtrtberatb——a—abtb——ra—pnrntenneaens 33
DENSIDADE DE BRACHIDONTES JOVENS. ..ot verccrrnesrnerssssasessnessasnnsessnssssnnsarsssensrnseses 34
DENSIDADE DE HERBIVOROS c.vvceivrssarssessssorsessesssssssersessssssassssessstssassnssssssssssssesssssssessesssessns 35
COBERTURA DE BIVALVES.vvvvtivisissssssiressssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssnssenssesesesssasssssseses 30
COBERTURA DE ALGAS «ooveviiviriressisessisssissessssnssenssnssssssnssnssnssssssssssssssssnnssnsessssssesssssesssnnsnssnn 39
3.3 - COMPARAGAQ ENTRE A SUCESSAQ NAS DUAS PRAIAS ..vvvereverrreeereerirsirinnnnersvesrines 40
3.3.1 - PADROES DE SUCESSAD .vveeirieiirveviessinensesssrsssssnsssssssosssssssssssssesssssssnsassssesssssesessnse 40
3.3.2 - EFEITO DOS HERBIVOROS NA ESPECIE PIONEIR A oveeuveeeeessescsessressssesssssssssessarsesesnns 43
3.4 - PRAIA DA LAGOINHA 1ottt eteeeeeeeeeeeteeeeeeeenaesessersetenstsssesrsensresssssssesssssssssssnsssssnsssssns 44
3.4.1 - EFEITOS DA COMUNIDADE PREEXISTENTE ..viveveeerssseersessssssssisorsssssssesessssesssssssnsersss 44
3.5 - DINAMICA DAS POPULAGOES DE BRACHIDONTES. ...vvivivviivieseieeisessseseveaseessessnnns 45
3.5.1 - QUANTIFICAGAQ DE PERTURBAGOES NATURAIS.c..oevirivieriasseserieseesissaenssesssesssnees 45
3.5.2 - DISTRIBUICAO DE TAMANHOS DOS MEXILHOES .ovvvioviviviiiiseineesereseessessissesesessssnes 46
3.5.3 - COMPOSICAO RELATIVA DA FAIXA DE BRACHIDONTES woovvuvvvvisriresisisisssessnssiesssnes 47
4 - DISCUSSAO ﬂ‘OQQQ.U...tt‘ct'-'IIDIll.I.lllllllOisl.ll..l"‘.'...IlIO..lllllbl..dlllnl.lollt....lo ..... *00 48
EFEITOS DE TAMANHOS DE CLAREIRAS E POSI(;AO DENTRO DA CLAREIRA voveevvevrninnnnnn 48
EFEITOS DE FORMATOS DE CLAREIRAS . ceivtrtvtenreeereereeesssensssessessssssssssssssssssssssnnnnnnnssness 49
DINAMICA DAS POPULAGOES DE BRACHIDONTES .....cvveeeevreeeereeeseerersrsssesessssasneseessns 50
DINAMICA DAS COMUNIDADES DE COSTOES NA REGIAO DE UBATUBA e veveeeeeeeeeeeean, 52

5 - REFERENCIAS BIBHOGRAFICASi'ﬁ'I.IIQC.'llIIl."Q........Il'lI.l‘..ﬂQQQl.UIl.lf‘.llIl..l‘ll(‘b“ 54




INDICE DE FIGURAS

Figura 1 - Localizagdo das 4reas de estudo na regido de Ubatuba, litoral norte do Estado de S&o Paulo. 10

Figura 2 - Formatos de clareiras utilizados na Praia do LEZATO c.......eeeveveeeeeeeeeeeeeeresseeseeeoeeeoeoeseoooooseeoo. 12
Figura 3 - Variacao natural de Brachidontes solisianus e B. darwinfanus na Praia da Barta................... 16
Figura 4- Variagao natural de Nodffittorina lineolata e Collisella subrugosa na Praia da Barra............. 17
Figura 5 - Variagdo natural de Chthamalus bisinuatus na Praia da Barma......o...veeveeoeeevemeoseo 17
Figura 6 - Densidade de C bisinuatus em clareiras de diferentes tamanhos, Praia da Barra .................. 18

Figura 7 - Densidade de Brachidontes jovens em clareiras de diferentes tamanhos, Praia da Barra....... 10

Figura 8 - Densidade de Collisella subrugosa em clareiras de diferentes tamanhos, Praia da Barra........20

.}

Figura 9 - Migracdo por espécies de Srachidontes em clarelras de diferentes tamanhos, Prala da Barra 21
Figura 10 - Area ocupada por migragao de Brachidontes spp. em clareiras na Praia da Barra.............. 22

Figura 11 - Comparagao da drea média registrada de setembro a dezembro de 1994, Praia da Barra....22

Figura 12 - Alteracdo da razdo perimetro/érea no decorrer da sucesséo, Praia da Barra ............ovu........ 23

Figura 13 - Cobertura de Brachidontes por migragao lateral 2 meses apos a raspagem em quadrados de
25cm?, em fungdo da densidade original de Braciidontes SPp. ...oeeeeeeeccoronsiseorsnsromserssrossessissens. 24

Figura 14 - Trajet6ria sucessional esperada em quadrados de 25CIN2 ......c.eeeeeeereeecreererreesrereesessessesesreson: 24

Figura 15 - Migracao lateral por 8. so/isianus em clareiras de diferentes tamanhos, Praia da Barra........ 25
Figura 16 - Migragdo lateral por 8. darwinianusem clareiras de diferentes tamanhos, Praia da Barra....26
Figura 17 - Cobertura de algas em clareiras de diferentes tamanhos, Praia da Barra ......o.oveeverveeonn.. 27
Figura 18 - Densidade de diversos organisinos em clareiras com e sem Chthamalus, na Praia da ﬁarra..é?

Figura 19 - Cobertura de diversos organismos sésseis emn clareiras com e sem Chthamalus, Praia da

BAITR c.coese ittt stse et is s et ekttt s s e e eeran s n e r e es s s e s e ee s e et 29
Figura 20 - Densidade de diversos organismos no centro e periferia de clareiras de 400 cm2, Praia da

BAITA oo crsssrtsrs vt ccsnas it st st as s s s s s ses s ees s ee e e neeanseares s sass oot smeesee s s e 30
Figura 21 - Variag@o natural de 8. solisianus, B. darwinianus, Pinctada imbricata e Perna perna na Praia

A0 LAZAT0, UDBIUDA, SP .veovvvvvrrcrrereeeersiosierserrisnssiseasssssosesosseessesseessesmssssmssssssssssessessosesssossesesm oo oo 32
Figura 22 - Variacdo natural de algas e de € bisinuatts na P1aia do LAZAI0 .....eeeeeveeevevrssssvesresesessras 32
Figura 23 - Varlacao natural de Collisella subrugosa e Nodifittorina lineolata na Praia do Lazaro............ 33

Figura 24 - Densidades médias de € bisinuatus em parcelas de diferentes formatos, Praia do L4zaro ..., 33

Figura 25 - Densidade de Brachidontes jovens em parcelas de diferentes formatos, Praia do Lazaro....... 34




Figura 26 - Densidade de C. subrugosa adultas e jovens em parcelas de diferentes formatos, Praia do

LAZATO...oesvvves s erstass st sves e sseessen s as s st semms s oo s s ee oo oo oeeoe e ... 35
Figura 27 - Cobertura de 8. solisianus em parcelas de diferentes formatos, Prala do lazaro................ 36
Figura 28 - Cobertura de 8. darwinianus em parcelas de diferentes formatos, Praia do lazaro........... 37
Figura 29 - Cobertura de Pincfada imbricata em parcelas de diferentes formatos, Praia do lazaro..... . 38
Figura 30 - Cobertura total de bivalves em parcelas de diferentes formatos, Praia do Lézaro...........39
Figura 31 - Cobertura de algas em parcelas de diferentes formatos, Praia do L4zar0....................._ 40
Figura 32 - Comparacdo da migragédo lateral de bivalves nas praias da Barra e do Lézaro................. .. 41
Figura 33 - Colonizagdo por Brachidontes jovens e C. subrugosa nas pralas da Batra e do Lézaro.......... 42
Figura 34 - Densidades médiasde ¢ blls'f'fzuarUSHQ§ meses de maior colonizacéo nas praias da Barra e do

LAZBIO ceerevssssvresrsssssessassnssessssssssssossiesseeessessssmsasssssssssessssmssessssessessossmssesssssssessosssesssessssseessess oo . 43
Figura 35 - Correlacdo entre a densidade de Chthamalus bisinuatus em relacéo & densidade de Coflisella

Stbrugosa nas Praias da Barma @ A0 LAZAIO........cov.evvereevveeeeresseereososeees oo oseoe oo esoeoeoeeoeses oo 43
Figura 36 - Migracéo lateral por espécies de Brachidontesna Praia da Lagoinha..........vvovoooooe 44
Figura 37 - Distribuicdo de tamanhos de clareiras naturais nas trés éreas de estudo...............ooo .. 45
Figura 38 - Proporgdo média de espago aberto por clareiras naturais nas trés &reas de estudo,.............. 46

Figura 39 - Distribuigéo de tamanhos de 8. darwinianuse B. solisianus na Praia da Barra. ................46



INDICE DE TABELAS
Tabela 1 - Medidas de 4rea e perimetro de quadrados utilizados na Praia da Barra...................__ 11
Tabela 2 - Medidas de 4rea e perlmetio de parcelas raspadas na Praia do Lézaro............. . 12

Tabela 3 - Comparacdo entre as densidades de ¢ bisinuatusem clareiras de diferentes famanhos........18

Tabela 4 - Comparacéo entre as densidades de Brachidontes jovens em clareiras de diferentes

ROttt 19
Tabela 5 - Comparagéo entre as densidades de Collisella subrugosa em clareiras de diferentes

RS ottt 20
Tabela 6 - Comparagdo entre a cobertura por mexithdes em clareiras de diferentes tamanhos..... 22
Tabela 7 - Equacbes de cada trajetéria de sucessdo em q,uadrados de 25 ¢m? na Praia da Barra.............25
Tabela 8 - Comparagdo entre a cobertura de 8. sofisianusem clareiras de diferentes tamanhos,.____ 25

Tabela 10 - Comparacso da densidade de diversos organismos em clareiras com e sem cracas............... 28
Tabela 11 - Comparacdo da cobertura de mexilhdes em clareiras com e sem Cracas......vvvvvevrrn, 29
Tabela 12 - Comparagéo da densidade de diversos organismos na borda e no centro de clarelras........... 31
Tabela 13 - Comparagdo da densidade de ¢ bisinuatus em clareiras de diferentes formatos ... 34

Tabela 15- Comparagdo da densidade de ¢ subrugosa adultos em clareiras de diferentes formatos ..., 36
Tabela 16 - Comparacéo da cobertura de &, solfsianus em clareiras de diferentes formatos ... 37
Tabela 17 - Comparacéo da cobertura de 8. darwinianusem clareiras de diferentes formatos................ 37
Tabela 18 - Comparagéo da cobertura de 2 imbricata em clareiras de diferentes formatos,.....,.... 38
Tabela 19 - Comparacgo da cobertura total de bivalves em clareiras de diferentes formatos..... . 39
Tabela 20 - Comparagéo da cobertura de algas em clareiras de diferentes formatos................ . 40
Tabela 21 - Comparacéo da cobertura de organismos sésseis nas praias da Barra e do Lézaro........ . 41

Tabela 22 - Comparacdo da migragéo lateral de Brachidontes em clareiras raspadas em meioa 8.
OTINESE B SOISTANS ..o 0 O 44

Tabela 23 - Proporgdo relativa de & darwinianus nas parcelas nao manipuladas ao longo do perfodo de
estudo, nas praias da Barra e do LBZATO, st 47



RESUMO

Em comunidades de costoes rochosos, a diversidade pode ser mantida através de perturbacoes
que limitam & dominancia por algumas espécies. Assim, estas comunidades se caracterizam por um
mosaico de clareiras em diferentes estagios de sucessdo, resultantes de diversos agentes de natureza
bidtica e abidtica. A dindmica da sucessdo pode ser infiuenciada por fatores como a freqiiéncia,
intensidade e distribuigao temporal das perturbagoes, além dos processos que ocorrem ap6s a abertura
das clareiras, como mortalidade diferencial pds-colonizacéo e agao de herbivoros e predadores. O
objetivo deste projeto foi analisar os principais fatores que influenciam a sucesséo em comunidades de
mediolitoral superior de costoes rochosos no litoral norte do Estado de Sao Paulo. Para tanto, realizou-se
uma série de experimentos e observagbes em costdes localizados nas praias da Barra, Lézaro e Lagoinha,
municipio de Ubatuba. Os principais aspectos investigados relacionam-se aos efeitos de borda, visando
compreender a influéncia que diferentes formatos e tamanhos de clareiras exercem sobre a sucessao,
usando-se clareiras experimentais raspadas em meio ao-banco de mexithGes presente nos locais de

coleta, Foram estudados também os mecanismos de fechamento de clareiras a partir da comunidade de
mexilhoes preexistente, assim como o papel desempenhado pela espécie pioneira e pelos herbivoros na
taxa de sucesséo.

Ndo foram verificadas diferengas na trajetdria de sucessdo em clareiras de diferentes formatos.
A colonizagdo pela espécie pioneira Chthamalus bisinuatus foi maior em clareiras grandes. 0
recrutamento de propagulos a partir da coluna d'dgua fol malor nas éreas centrals destas clareiras. Na
regido periférica, apenas o gastropode herbivoro Collisella subrugosa apresentou maior taxa de
octpagdao. O processo de migracao lateral foi mals importante no fechamento de clareiras com maior
relacdo perimetro:area, sendo 8 darwinianus mais eficiente que B, sofisianus. Esta diferenca pode ter
implicagbes no padrao de distribui¢do destes mitilideos. A maior influéncia da espécie pioneira esperada
em clareiras grandes ndo foi observada, provavelmente devido & mortalidade massiva do cirripédio nas
dreas de estudo. O recrutamento de Brachidontes é mais efetivo quando descontinuidades no substrato
facilitam a ancoragem dos jovens.

Estes resultados indicam um menor efeito de interagbes de espécies nos mecanismos de
sucessao de comunidades na regldo de Ubatuba, devido & grande resisténcia destas comunidades a
perturbagbes. A abertura de clareiras nestas comunidades propicia o aumento da diversidade local de
espécies, mas as interagbes das espécies colonizadoras ndo necessariamente alteram a velocidade da
sucesséo na regido entremarés,



ABSTRACT

Disturbance is a process that maintains diversity in rocky shore communities, limiting
dominance by a few specles. As a consequence, such communities can be regarded as mosaics of
patches in different successional states, stablished by several biotic and abiotic agents. The dynamics of
succession can be influenced by the frequency, intensity and temporal distribution of disturbances, as
well as by processes occurring after patch opening, like differential post-settiement mortality and
predation/dislodgement pressure by mobile consumers. The purpose of this study was to analyse some
factors influencing the succession in upper intertidal rocky coast communities. A series of experiments
and observations was conducted in sites located at Praia da Barra, Praia do LAzaro and Praia da
Lagolnha, Ubatuba district, northern coast of Sdo Paulo state. Tie main aspects Investigated were edge
effects related to shape and size of clearings, mechanisms of patch closure by periferic mussels, and the
influence of the pioneering species and herbivores on t‘gle sticcession rates of experimental clearings

within the mussel-dominated belt,

Patch shape was not important in determining the outcome of succession. The colonization rates -
of the pioneering species Chthamalus bisinuatus were higher in large patches. Within these clearings,
colonization by propagules from the water column was higher in central areas. At the borders, only the
herbivorous archaeogastropod Colliseflle subrugosa exhibited greater colonization rate. lateral
encroachment was the most important process in clearings with higher perimeter:area ratio. 8.
darwinianuswas faster in using this strategy of space occupation than 8. solisianus, possibly resulting in
differences in their distributional patterns. The expected enhanced effect of Chthamalusin large gaps
was not observed. This was probably due to the massive cirriped mortality event that occurred in the
studied areas. Brachidontes recruitment is most effective when crevices propiclate juvenile anchorage.

These results indicate that species interaction play a minor role in the succession mechanisms at
Ubatuba. It seems that there is great resistance to disturbance in this region. Gap opening increases
local diversity, but species interaction between settlers does not necessarily influence succession rates in
the intertidal.




1 - INTRODUGAO

£m comunidades limitadas por espaco, a manutengao da diversidade pode ocorrer através de
perturbagdes que limitem a dominéncia de poucas espécies, resultando em um mosaico de clareiras em
diferentes estdgios de sucesséo {Dayton, 1971, 1975; Connell & Slatyer, 1977; Lubchenco & Menge,
1978; Sousa, 1979a,b, 1984b; Paine & Levin, 1981: Abugov, 1982; Armesto & Pickett, 1985; Pickett &
White, 1985; Menge & Farrell, 1989; Petraitis et. al., 1989; Farrell, 1991; Turner & Todd, 1993). As
perturbagbes sdo aqui definidas de acordo com Sousa {1984b), como “eventos discretos de mortalidade,
injlria ou deslocamento de um ou mais individuos {ou coldnias) que direta ou Indiretamente oferecam a
oportunidade para que novos individuos (ou colénias) se estabelecam”. Eventos de perturbacdo,
portanto, podem envolver a retirada de um individuo ou de populagdes inteiras (Connell & Keough,
1985; Sousa, 1985); em costdes rochosos continuos, constituem eventos localizados que diminuem a
quantidade de biomassa viva numa dada 4rea, abn’ndg clareiras dentro de populagées preestabelecidas
(Denny, 1988; Farrell, 1989; Sousa, 1984a),

Uma clareira ou mancha ¢ definida como uma unidade espacial relativamente discreta, sem
qualquer restri¢do quanto ao seu tamanhe ou homogeneidade interna (Pickett & White, 1985}, Existemn
basicamente duas categorias de manchas, definidas de acordo com sua relagdo espacial com a
comunidade circundante. As clareiras podem estar imersas em meio a uma comunidade séssil, ou seja,
0 espago ocupado pela mancha é menor que o espago total ocupado pela comunidade (Sousa, 1085),
Neste caso, podem ser constituidas tanto por substrato primério como colonizadas por espécies
diferentes da comunidade ao redor. O segundo tipo de mancha ocorre quando a drea ocupada pela
clareira constitui o espaco total disponivel recoberto pela comunidade que anteriormente existia naquele
local. Isso ocorre, por exemplo, quando uma rocha inteira ¢ revirada, causando a morte de todos o5
individuos que a ocupavam (Sousa, 1985). Neste trabaiho, serdo consideradas apenas clareiras abertas
em meio a comunidade preexistente.

Quando ocorre a ruptura de uma porgao da comunidade séssil com a formacéo de uma clareira
que expde o substrato, este torna-se disponivel para colonizagdo por diferentes espécies durante o
processo de sucessdo. A sucesso ecolégica apds uma perturbagdo caracteriza-se pela seqiiéncia de
recolonizagdo e substituigéo de espécies, podendo levar a mudancas na estrutura da comunidade
(Odum, 1969; Connell & Slatyer, 1977). A colonizagdo deste substrato pode ocorrer através de dois
modos: a partir de larvas planct6nicas ou por migracéo lateral de espécies semi-méveis, incluindo-se
também neste caso os processos de propagacdo vegetativa por macroalgas e espécies coloniais {Dayton,
1971; Sutherland, 1974; Menge, 1976; Connell & Slatyer, 1977; Petersen, 1979; Dean & Hurd, 1980;
S0usa, 1984a, 1985; Farrell, 1989).

A colonlzagdo de propagulos a partir da coluna d"dgua ¢ Influenclada por diversos fatores
{Connell, 1985; Menge, 1991; Gaines & Roughgarden, 1985; Pifieda, 1994). Dentre estes, destacam-se a
variagdo microhidrodindmica préxima & superficie de colonizagdo (Pifieda, 1994) e a complexidade
estrutural dos microhabitats disponiveis (Caffey, 1982; Keough, 1984; Raimondi, 1988; Eckman, 1990;



Wahl & Banaigs, 1091). As descontinuidades no substrato disponivel para colonizagao tais como
ranhuras na rocha, clareiras em meio a organismos sésseis e variacao topogréfica em pequena escala
podem causar maior turbilhonamento da corrente de dgua préxima a estas superficies, aprisionando as
larvas préximo ao substrato; o contato e posterior metamoriose dos organismos ¢ entdo facilitado
{Eckman, 1983; Pifieda, 1994). por outro lado, a complexidade estrutyral do substrato pode favorecer o
estabelecimento de propdgulos; em superficies lisas, menos complexas, o recrutamento pode ser
desfavorecido, enquanto o contrério pode acorrer em substrato com maior rugosidade (Eckman, 1990),
0O aumento da complexidade espacial propiciado pela estrutura fisica de espécies pioneiras (substrato
secundario) também pode facilitar a colonizagdo de esporos e larvas a partir do pldncton (Keen & Neill,
1980; Dean, 1981; Farrell, 1991).

As taxas de colonizagio de clareiras dependem do conjunto de espécies disponivel no local na
€poca de sua formagéo. Portanto, ¢ comum a presenca de clareiras em diferentes estdgios de sucessao,
sendo sua composicdo determinada pela distribuicdo temporal (Sousa, 1980, 1984a; Abugov, 1082:
Malanson, 1984; Armesto & Pickett, 1985) e localizacdo das perturbaces (Dayton, 1974; Paine, 1979;
Sousa, 1985). A sazonalidade do recrutamento apresentada por diversos organismos da regido
entremarés ¢ resultante de diferentes conjuntos de espécies disponfveis para colonizagio em perfodos
distintos do ano; portanto, clareiras abertas em épocas distintas, mas sujeitas ao mesmo intervalo de
tempo para recolonizacéo, podern apresentar composicao especifica diferente (Kim & DeWreede, 1996;
Nandakumar, 1996). Do mesmo modo, clareiras localizadas em locais sujeitos a condigoes de salinidade
distintas ou em diferentes niveis do Costdo estdo sujeitas a colonizagdo por espécies capazes de resistir
as diferentes caracterfsticas destes gradientes ambientais ( Denley & Underwood, 1979).

Além disso, as diferengas de tamanho entre clareiras podem influenciar a colonizagéo por
propagulos de modo complexo. Como consequeéncia da maior drea, as clareiras grandes devem amostrar
uma maior propor¢do do conjunto de espécies disponivel como fonte de propégulos, resultando em
maior riqueza de espécies {Sousa, 1979b, 1984a). As larvas e €3poros, ao se aproximarem do substrato,
encontram regites com diferentes caracterfsticas fisicas, que podem variar em proporgéo direta com o
tamanho da clareira, Fatores comg umidade, insolacdo e condicbes microhidrodindmicas diferenciais
entre as bordas e a regido central destas clareiras sdo mais diversas em dreas mais extensas (Sousa,
1985). Estas condicoes de microhabitat podem possibilitar a colonizagdo ou a sobrevivéncia de apenas
algumas espécies, influenciando o rumo da sucessdo. Além disso, devido as condicbes microclimaticas
mais amenas, a regido periférica das clareiras podem constituir refligio para gastrépodes herbivoros
méveis contra estresses abitticos como temperatura, dessecacdo e choque de ondas; portanto, clareiras
com maior refagdo perfmetro: drea devem abrigar também maiores densidades destes animais {Dayton,
1971; Sousa, 1984; Farrell, 1889; para excecdo veja Underwood etal, 1983). Os padrdes de
forrageamento de gastropodes herbivoros, raspando microalgas e esporos de macroalgas do substrato,
podem resultar em clareiras com diferentes composicGes, dependendo da densidade de herbivoros
{(Underwood et al., 1983; Buschmann, 1990; Farrel], 1991). Durante as excursdes de forrageamento,
esles animais podem também deslocar mecanicamente individuos jovens de especies sésseis (p. ex.



cracas), reduzindo sua densidade (Dayton, 1971; Saftiel et al., 1994). Os resultados destas interacdes
diretas e indiretas podem diferir entre espécies, indicando a grande complexidade que espécies
consumidoras podem ter na colonizagdo de clareiras em regides entremarés (Underwood et al., 1983;
Underwood & Denley, 1084).

0 fechamento de clareiras abertas em meio a espécies dominantes no costdo rochoso também
pode ocotrer por migragdo lateral dos individuos, especialmente em bancos de mexilhdes (Suchanek,
1978; Paine & Levin, 1981; Paine & Suchanek, 1983: Seed & Suchanek, 1992). A taxa de fechamento de
clareiras por este processo depende da distribuicao de tamanhos dos organismos, da densidade e da
composiqdo do banco de mexilhdes (Suchanek, 1978; Paine & Levin, 1981). Em alguns sistemas, a
persisténcia de uma espécie pode ser garantida por perturbagdes criadoras de espaco, constituindo forte
pressdo sobre as estratégias de historia natural das espécies (Sousa, 1980: Suchanek, 1981).

A influéncia da comunidade circundante na sucessao deve ser tanto maior quanto maior for o
perimetio em relagdo & rea exposta (Sousa, 1979a, 1984b: Paine & Levin, 1981; Keough, 1984). Assim,
clareiras com diferentes &reas mas relagfes de borda 's)eme!hantes devem apresentar taxas de

fechamento por migragéo lateral similares (Paine & Levin, 1981), mas esta predicdo ainda ndo foi
testada. Estas relages sdo mais visiveis em clareiras com o mesmo formato, mas com diferentes 4reas:
as clareiras pequenas sdo rapidamente fechadas por invasao das espécies dominantes, enquanto as
clareiras grandes sao predominantemente fechadas pela colonizacéo por propagulos a partir do
plancton (Paine & Levin, 1981; Sousa, 1984a; Farrell, 1089: Kim & DeWreede, 1996),

Neste contexto, este trabalho pretendeu analisar como clareiras de diferentes formatos e
tamanhos influenciam o processo de sucessdo em comunidades do mediolitoral na regiao de Ubatuba,
litoral norte do Estado de S&o Paulo. Foram também consideradas possiveis interferéncias devidas a
influéncia de espécies pioneiras e de componentes da comunidade circundante na taxa de colonizacéo e
fechamento de clareiras.

1.1 - JUSTIFICATIVAS

As comunidades da regido entremarés geraram diversas teorlas e generalizagbes sobre o
funcionamento e estruturagdo de comunidades naturais; entretanto, vérios trabalhos foram realizados
em regides temperadas, enquanto sistemnas de regides tropicais e subtropicais podem apresentar outros
padrdes de estruturacdo das comunidades (Connell, 1985; Lewin, 1987; Menge & Farrell, 1989). 0
estudo de comunidades em diferentes localidades e composicdo distinta de espécies pode levantar
hip6teses alternativas quanto as forgas relativas no desenvolvimento de comunidades entremarés,
contribuindo para um malor conhecimento destes sistemas (Underwood & Denley, 1984; Sqrott Sauer
Machado et al,, 1996).

Os estudos de dindmica de bancos de mexilhdes, por outro lado, s&o dominados por trabalhos
feitos com poucas espécies de mitilideos (Seed & Suchanek, 1992). De modo geral, as espécies

estudadas sao bem maiores que mexilhdes do género Brachidontes, podendo formar miltiplas camadas



de organismos sobre o substrato rochoso, ao contrario de Brachidontes. Os mecanismos de fechamento
de clareiras podem diferir entre estes sisternas, assim como a manutengao dos bancos de mexihes
{Petersen et al., 1986) e seu pape! no funcionamento de comunidades entremarés. A maior
compreensao destes padroes deve levar a um maior poder preditivo de estudos de monitoramento e
impacto ambiental (Underwood & Peterson, 1988),

1.2 - OBJETIVOS ESPECIFICOS

- Investigar a dindmica de ocupac&o do substrato rochoso em comunidades de mediolitoral
superior na regido de Ubatuba, no litoral norte do Estado de Sdo Paulo.

- Acompanhar o padréo de sucessdo em clareiras com diferentes tamanhos e formatos, e sua
possivel influéncia no desenvolvimento das comunidades do mediolitoral.

- Acompanhar o padrdo de colonizagio das.clareiras associado aos diferentes mecanismos de

recolonizagdo, a partir de larvas plancténicas ou individuos derivados das populacoes preexistentes.
- Verificar se a composic&o da zona de domindncia interfere na taxa de fechamento de clareiras.
- Verificar se a colonizagdo por espécies pioneiras interfere na taxa de sucessao destas
comunidades.

2 - MATERIAIS E METODOS

2.1 - AREAS DE ESTUDO

Este trabalho foi desenvolvido nas praias da Barra, do L&zaro e da Lagoinha, situadas no litoral
norte do Estado de S&o Paulo, municlpio de Ubatuba (Fig. 1). As comunidades estudadas situam-se na
regiao de mediolitoral superior dos costdes rochosos.

2.1.1 - PRAIA DA BARRA

Esta praia localiza-se ao lado esquerdo da Praia Dura, no municipio de Ubatuba, SP, tendo por
coordenadas geogréficas 23°29'50"S e 45°09'90"W. Uma descricdo mais detathada da area pode ser
encontrada em Nalesso {1988), que considerou esta praia abrigada. O local de estudo localiza-se & beira
do estudrio do Rio Escuro, ndo estando direlamente exposto & 4gua doce, mas certamente sujeito 4 sua
influéncia em condigoes de maré alta, quando ocorre mistura das massas de dgua. O perfil rochoso ndo ¢
continuo, mas formado por grandes matactes graniticos circundados por arefa. Fsta regido foi escolhida
por apresentar uma grande faixa de Brachidontes nestes matacdes, sendo observados individuos jovens
e adultos deste género. Além disso, a existéncia de individuos de Brachidontes incrustados por cracas do

género Chthamalus denota colonizagdo de longa data por esses mitilideos. Outro fator que levou &
escolha desta regido fof a composigao da falxa de Brachidontes, que abriga duas espécies, 8. sofisianus
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(D'Orbigny) e 8. ddrwmz;mus(!)'omigny}. também presentes na Praia do Lazaro, garantindo maior
similaridade faunistica entre as comunidades em estudo.

45° W
16° 127 8’
23°5 '
Enseada da
Faitaleza
32 P~ -1 32
Caraguatatuba

/

o Enseada do
Mar Virado

| N iha do
1 km Mar Viracio

I I
167 127 8’

Figura 1 - Localizacao das dreas de estudo na regido de Ubatuba, litoral norte do Estado de $4o Paulo.

2.1.2 - PRAIA DO LAZARO

Esta praia também pertence ao municipio de Ubatuba, SP, tendo por coordenadas geograficas
23°31'50'S e 45°08'20"W: 0 costdo estudado localiza-se em seu lado esquerdo. E uma praia considerada
semi-abrigada em relacéo & exposicda de ondas, devido & sua localizagéo, dentro da Enseada da
Fortaleza (Johnscher-Fornasaro et al., 1990},

Apresenta costdo rochoso continuo terminando na praia e auséncia de aporte de dgua doce
expressivo, exceto pelo escoamento de agua originado na mata, acima da comunidade em estudg, A
faixa de Brachidontes 6 bastante extensa, sendo ocupada por duas espécies: 8. solisianuse B,

darwinianus, outra espécie de bivalve bastante abundante ¢ Pinctada Imbricata Roding, que ocorre em
meio ao banco de Brachidontes.

2.1.3 - PRAIA DA LAGOINHA

A Praia da lagoinha focaliza-se no municipio de Ubatuba, tendo por coordenadas geogréficas
23°31'40'S e 45°11'90'W. Os bancos de Brachidontes estudados localizam-se no lado esquerdo da praia,
na desembocadura do Ribeirdo da Lagoinha. £ uma praia com matacées espalhados que abrigam
comunidades em zonas conspicuas de algas, mexilhges e cracas no mediolitoral, ndo apresentando
costdo continuo.



Foram utilizadas apenas rochas que continham ambas as espécies de Brachidontes, que
ocorriam no mesmo padrdo descrito por Nalesso (1988): 8. so/isianus na regiao superior do mediolitoral e
B. darwinianus na regido inferior e nas rochas posicionadas no interior do riacho.

2.2 - DESENHOS EXPERIMENTAIS

2.2.1 - EFEITOS DE BORDA

EFEITOS DO TAMANHO DE CLAREIRAS E POSICAO DENTRO DA CLAREIRA

Na Praia da Barra, foi feito um experimento de jutho de 1994 a outubro de 1995, para se
compreender a progressao dos seguintes padroes:
- a dindmica da comunidade em estudo; |

- 0 desenvolvimento da comunidade apds perturbagéo;

- possiveis diferengas de desenvolvimento da comunidade com diferentes intensidades de
perturbacdo, ou sefa, em diferentes tamanhos de clareiras;

- possiveis diferencas na taxa de sucessdo em posigoes dentro de cada clareira, ou seja, nas
bordas e no centro.

Para tanto, foram raspadas parcelas em forma de quadrados de diversos tamanhos, para se
investigar os efeitos de razfes perimetro/érea diferentes, como ilustra a Tabela 1.

Tabela 1 - Medidas de drea, perlmetic e 3 razdo perfmetro/drea de quadiados de diversos tamanhos utilizados no experimento de
efeitos do tamanhe de clareiras e posigio no interior da clarelra. na Praia da Barra.

LADO (cMm) AREA (cm2) PERIMETRO (cM) PERIMETRO/AREA (cMm-1)
5 25 20 0.8
10 100 40 0.4
20 400 80 0.2

Foram acompanhadas 28 parcelas, sendo 7 quadrados de 5 x 5 cm, 14 quadrados de 10 x 10 ¢cm
e 7 quadrados de 20 x 20 ¢m, que tiveram seus cantos marcados com massa epoxi de secagem répida
(Durepoxi®). Estas parcelas foram arranjadas num desenho de blocos aleatorizados conforme Snedecor &
Cochran {1989), com 7 réplicas de cada tratamento. Destas, 7 quadrados de 10 x 10 ¢cm ndo foram
manipulados apds a marcaggo dos cantos; o restante foi raspado.

0O acompanhamento da recolonizagdo dos quadrados de 10 x 10 cm foi feito mensalmente

através de contagens dos organismos presentes em 10 subamostras de 1 x 1 cm escolhidas
aleatoriamente. A estimativa de cobertura da superficie rochosa foi feita utilizando-se quadrados de
acritico com 81 pontos distribufdos uniformemente, num arranjo 9 x 9, utilizando-se as tnarcagbes dos
cantos como referéncia em cada amostragem. De acordo com Meese & Tomich (1992), este método
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apresenta pouca variabilidade entre observagoes feitas repetidamente. Nos quadrados de 5 x 5 cm todos
os individuos recrutantes foram contados, sendo a porcentagem de cobertura estimada através de um
quadrado com 16 pontos distribufdos uniformemente, num arranjo 4 x4,

Os quadrados de 20 x 20 ¢m foram subdivididos, sendo amostrados em duas areas: 1) a borda,
consistindo de uma faixa de 5 cm de largura ao longo do perimetro da parcela e 2) ¢ centro, fue ¢ a drea
restante de 10 x 10 cm no interior da parcela, como proposto por Farrell {1989). Em ambas as areas, 0s
organismos foram contados e a estimaliva de cobertura registrada.

EFEITOS DE FORMATO DE CLAREIRAS

Este experimento foi iniciado na Praia do Lazaro de jutho de 1994 a novembro de 1995, visando
compreender a progressdo dos seguintes padroes:

- a dindmica da comunidade em estudo;

- 0 desenvolvimento da comunidade ap6s qerturbagﬁo;

- possfvels diferencas no desenvolvimento da comunidade em diferentes formatos de clareiras.

0 efelto das diferengas de formatos de clareiras fol controlado mantendo-se a mesma relacdo
perimetro/drea para fodas as raspagens, igual a 0.40. Desta forma, pdde-se comparar o efeito de
diferentes dreas e perfmetros no decorrer da sucessao; o resultado esperado era que clareiras com
diferentes formatos porém com a mesma relagdo de borda {perimetro/érea) seguissem trajetérias
sucessionais semelhantes,

Foram marcadas 30 parcelas, num desenho de blocos aleatorizados, com 6 réplicas de cada
tratamento. Do total , 6 quadrados de 10 x 10 ¢m ndo sofreram manipulagao no decorrer do experimento.
As parcelas restantes foram raspadas em 4 formatos diferentes: 6 quadrados de 10 x 10cm, 6 retdngulos
de 7,5x15 cm, 6 circulos com 5 ¢ de raio e 6 pares de setores de circunferéncia com 90° alinhados um
de encontro ao outro, com raio de 11 cm {Fig. 2, Tab. 2).

(&) {b) {©) {d)

Figura 2 - Formatos de clarelras utilizados na Praia do l4zaro, Ubatuba, SP: {a) quadrado, {b} circulo, (c) retingulo, (d)
setor.,

Tabela 2 - Medidas de drea, perimetro e a razdo perimetro/drea de parcelas de diversos formatos raspadas na Prala do Lazaro,
Ubatuba, SP.

ForMaATO AREA {CM2) PERIMETRO (CM) PERIMETRO:AREA (CM-1)
CHUADRADO 100.0 40,0 0.4
CircuLo 78.8 31.4 0.4
RETANGULO 112.8 45.0 0.4

SETOR 190.1 78.6 0.4
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0 acompanhamento foi feito mensalmente através de contagens do ndmero de organismos
recrutantes em cada clareira e da estimativa da porcentagem de cobertura, utilizando-se placas com
pontos distribufdos uniformemente, com um centimetro de distancia entre si.

EFEITOS DA COMUNIDADE PREEXISTENTE

0 recobrimento de clareiras abertas por perturbaces no banco de mexilhoes a partir da
comunidade circundante ndo perturbada pode ocorrer através de trés mecanismos aditivos propostos
por Paine & Levin {1981}: inclinagdo (acomodacdo) dos mexilhdes da periferia logo apds a raspagem,
movimentos de migragdo lateral dos mexithées circunvizinhos e recrutamento de jovens a partir da
coluna d'agua. Além disso, a maior fonte de variagio destes processos seria a distribuicdo de tamanhos
dos individuos. Entre diferentes espécies, diversos fatores ecolégicos podem estar envolvidos na
coexisténcia de espécies diferentes de mexilhdes (Harger, 1972: Suchanek, 1981). Para se investigar
alguns destes efeitos, foi conduzido um experimento naf Praia da Lagoinha para se Investigar como o
efeito da composigdo especifica da matriz de mexilhdes interfere na velocidade de fechamento de
clareiras.

0 experimento foi realizado num desenho de blocos aleatorizados, consistindo em 4 réplicas. Em
cada local, foram raspados 2 quadrados de 25 cm2, sendo um na faixa composta exclusivamente por B.
darwinianus e o outro na faixa de ocorréncia exclusiva de B. solisianus, A localizagdo dos experimentos
foi restrita pela distribuicéo de tamanhos dos individuos, sendo utilizados apenas locais em que ambas
as especies apresentassem tamanhos semelhantes, Cada matacdo, de dimensées aproximadas de 3x 1.5
x 1m, foi considerado uma réplica, ao longo de uma faixa de aproximadamente 20 m de areia. As
clareiras foram raspadas do modo convencional em junho/96 e foram acompanhadas mensalmente até
novembro/96. |

2.2.2 - EFEITOS DAS POPULAGOES RECRUTANTES

EFEITOS DA ESPECIE PIONEIRA

Foi feito um experimento na Praia da Barra, de julho de 1994 a outubro de 1995, com o objetivo
de se investigar o efeito que Chthamalus bisinuatus teria na sucessao.

Foram utilizadas 21 parcelas em forma de quadrados de 100 cm?, sendo que 7 ndo sofreram
manipulagdo e o restante foi raspado. Em sete delas os individuos recrutantes de Chthamalus foram
retirados mensalmente; as outras parcelas sdo as mesmas do experimento de efeito de tamanhos de
clareiras, sendo que todas as raspagens foram feitas na mesma ocasido. O acompanhamento foi feito
simultaneamente para ambos experimentos.

EFEITOS DOS HERBIVOROS

Os herbivoros tém papel complexo no processo sucessional, influenciando sua dindmica atraves
dos mecanismos de facilitagdo, inibigéo e neutralidadepropostos por Connell & Slatyer (1977),
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dependendo do sistema em estudo, como apontam os trabalhos de Dayton (1971, 1975), Lubchenco
(1978), Hawkins & Hartnoll (1983), Underwood (1980), Underwood et al. (1983), Buschmann {1990),
Parker et al. (1993), Safriel et al. (1094) e Williams {1994). De fato, a influéncia dos consumidores sobre
outras populagdes depende da fase sucessional destas outras espécies, podendo levar a diferentes
velocidades de sucessdo (Farrell, 1991).

Inicialmente, foi elaborado um experimento para se verificar a influéncia dos gastropodes
dominantes nas &reas de estudo - Collisella subrugosa (D'Orbigny) - mas néo foi possivel encontrar um
nimero suficiente de rochas para se retirar todos os individuos desta espécie e conduzir o experimento
adequadamente. Portanto, o efeito deste arqueogastrépode fol verificado através de correlagdo de sua
abundancia nas clareiras dos diversos experimentos com a colonizagao do cirripédio Chthamalus
bisinuatus Pilsbry. O efeito esperado das atividades de forrageamento de gastrépodes herbivoros é a
retirada de individuos recrutantes de cirripédios do substrato, ou seja, um efeito inibidor dentre os
mecanismos de sucessdo (Dayton, 1971; Satriel et al., 1994).

2.3 - DINAMICA DAS POPULACOES DE BRACHIDONTES

2.3.1 - AS ESPECIES DE MEXILHOES ESTUDADAS

Os mitilideos estdo representados no Brasil por 12 géneros. Entre estes, o género Brachidontes é
0 mais diverso, com 4 espécles divididas em 3 subgéneros {Klappenbach, 1965). Os mexilhoes
pertencentes a este género sdo pequenos, (comprimento médio da concha = <cm}, apresentando estrias
radiais sobre o periéstraco, com margens crenuladas e ligamento curto (Rios, 1995). Estes animais sao
habitantes comuns da zona entremarés de costdes rochosos e mangues, formando faixas de dominancia
no mediolitoral inferior.

Duas espécies de Brachidontes foram consideradas neste trabalho: 5. (Hormomya) darwinianus
(d’Orbigny, 1846) e 8. (Mytilaster) solisianus (d"Orbigny, 1846). Ambas estdo adaptadas a se estabilizar
em [ocals sujeitos a grandes forcas de arrasto, apresentando formato triangular, achatamento ventral no
plano antero-posterior e um modo de vida agregado (Morton, 1992). 8. darwinianus ocorre do Rio de
Janeiro até o norte da Patagdnia {Avelar & Narchi, 1984a), sendo mais comum em estuarios e fixos a
rochas da regido entremarés e na foz de rios (Nalesso, Duarte & Mendes, 1992). Suas valvas sdo
triangulares, esculpidas com pequenos sulcos radiais e umbos terminais (Rios, 1995). A menor espécie é
B. solisfanus, que ocorre no Atlantico Norte e Sul, do México até o Uruguai (Rios, 1995), Suas conchas
s80 retangulares na extremidade posterior, podendo apresentar pequenos sulcos radiais restritos a borda

posterior, com umbos subterminais (Avelar & Narchi, 1984b; Rios, 1995). Internamente, ambas as
especies podem ser distintas pela posicéo da cicatriz do musculo retrator mediano do bisso, ao menos em
exemplares acima de 2cm: em B. darwinianus esta cicatriz alcanga ou ultrapassa o ligamento, enquanto
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em 8. sofisianus nunca alcanga o ligamento (Klappenbach, 1965; Tanaka & Magalhdes, dados nao
publicados). No litoral do Estado de Sdo Paulo, bancos mistos destes mexilhGes sdo freqfientes.

Devido & influéncia ambiental, caracteres morfolglicos sdo de pouca confianca para se separar
mitfitdeos, apresentando grande varidncla devido & plasticidade fenotipica encontrada restes
organismos (Seed, 1968). Os caracteres primérios para a distingdo de espécies em Brachidontes também
varia de acorde com as condigdes ambientais. Os sulcos radiais associados com o periéstraco, por
exemplo, podem ser perdidos por adultos de locais expostos 4 agao de ondas (Klappenbach, 1065), 8,
darwinianus pode apresentar grande variagdo em proporgdes da concha, de acordo com ¢ ambiente
encontrado {Nalesso et al., 1992), mas a relacao altura:comprimento mantém-se constante entre
diferentes praias, possibilitando sua distingdo em relagdo & 8. sofisianus (Tanaka & Magalhdes, dados
néo publicados).

2.3.2 - QUANTIFICAGAO DE PERTURBAGOES NATURAIS

Para se determinar o grau de perturbagao e a distribuiao de tamanhos de clareiras naturais nas
trés praias estudadas, foram amostrados entre 3 e 4 transectos horizontais de 3 a 5 metros de extenséo
na faixa de Brachidontes, como a largura da faixa era varidvel em cada local, esta foi também registrada
em cada ocasido. Em cada transecto foram contadas todas as clareiras naturais, e sua dimenséo
estimada medindo-se a largura e altura com um metro de carpinteiro (precisdo: 0.5cm). Foi anotado
também o formato de cada clarefra, para se estimar com maor fidelidade a 4rea de rocha natural
exposta. Né&o foram consideradas clareiras com cobertura de algas ou outros organismos sésseis.

2.3.3 - DISTRIBUICAO DE TAMANHOS DOS MEXILHOES

Para se determinar a distribuicdo de tamanhos dos mexilhdes e verificar a variabilidade espacial
de Brachidontes, os individuos retirados por raspagem nos experimentos descritos abaixo foram
identificados e medidos.

2.4 - ANALISE DOS DADOS

Os experimentos foram analisados usando-se andlise de varidncia (ANOVA) de medidas
repetidas, uma vez que a mesma unidade amostral (clareira) foi analisada ao longo do tempo (Gurevitch
& Chester, 1986). Como nunca foi observada a condigdo de esfericidade, ou seja, as correlagies entre
pares de observagges ndo eram semelhantes, as anlises multivariadas de medidas repetidas sao
também apresentadas, conforme Winer (1971). Estas andlises podem ser comparadas com os valores dos
testes univariados corrigidos de acordo com Greenhouse & Geisser (1959), que ¢ bastante conservativo,
aumentando-se as chances de se aceitar a hipétese nula sendo testada quando na verdade ela ¢ falsa
{Winer, 1971).
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0 modelo ANOVA univariado adotado foi o seguinte:
Y=+ Bi+ L+ B+ A+ Al + ABy + erro,
sendo utilizada a interagdo B, como denominador de 5, e 7;nos testes Fda andlise de varidncia (Winer,
1971).
Para se reduzir a heterogeneidade de varidncias, os dados foram transformados de acordo com
Underwood (1981), sendo as densidades transformadas para o logaritmo e as porcentagens de cobertura
dos organismos sésseis convertidas para o arco seno da raiz quadrada do valor original.

3 - RESULTADOS

3.1 - PRAIA DA BARRA

3.1.1 - PARCELAS NAO MANIPULADAS

Ha uma alterndncia na composicdo da faixa de Brachidontes neste local, conforme indicado na
Figura 3. Inicialmente, 8, so/isianus ocorria em maiores proporgfes, até o inverno de 1995, quando 5.
garwinianus tornou-se dominante na comunidade. A domindncla relativa de cada espécie fof também
bastante varidvel entre os diferentes blocos experimentais.

~a B darwinianus
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Figura 3 - Varfacdo da cobertura de Brachidontes solisianus e B. darwinianus em parcelas ndo manipufadas na Praia da
Barra, Ubatuba, SP; as barras Indicam o emmo padrao.

Quanto aos gastropodes herbivoros como Nodifittorina lineolata (Orbigny) e Colliselie subrugosa,
percebe-se que as densidades sobre o banco de mexilhdes s&o bafxas, apresentando maiores valores a
partir de maio/95 (Fig. 4). O aumento na densidade de Collisella deve-se, principalmente, a jovens
recrutando sobre os mexithdes em algumas &reas do costao, enquanto Nodiitforing ocorret em altas
densidades principalmente nos blocos mais distantes da praia.



A cobertura de Chthame/us bisinuatus sobre Brachidontes também variou bastante (Fig. 5),
ocorrendo nos blocos 1 e 2. No decorrer do estudo, a cobertura deste cirripédio decaiu, refletindo uma

mortalidade deste cirripédio na drea, sendo também observados muitos individuos mortos na faixa de
Chthamalus adjacente,
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Figura 4- Varlagio da densidade de Nodilittoring lineolata e Colliselia subrugosa sobre Brachidontesem parcelas ndo
manipuladas da Prafa da Barra, Ubatuba, SP; as barras indicam o ermo padrao.
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Flgura 5 - varlagho da cobertura de Chthamalus bisinuatus sobre drachidontes em parcelas nio manipuladas da Prala da
Bana, Ubatuba, SP; as barras indicam o erro padrao.

3.1.2 - EFEITOS DO TAMANHO DE CLAREIRAS

Foram considerados nas anglises e figuras apenas os blocos de 1 a 6. pois em algumas ocasioes
nao fol possfvel amostrar o bloco 7. Além disso, alguns meses em Que a amostragem fol incompleta |
também foram desconsiderados, para se manter constante o nimero de réplicas por tratamento, A
determinacdo dos graus de liberdade na ANOVA de medidas repetidas quando os dados nio sio

balanceados é bastante complexa, sendo preferivel descartar alguns dados para se obler maior precisdo
nos resultados.

17
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DENSIDADE DE CHTHAMALUS

O recrutamento de C bisinuatus foi observado a partir de outubro/94 com baixa densidade de
colonizagao, ocorrendo um pico a partir de fevereiro/95, resultando em altas densidades deste organismo
nas clareiras {Fig. 6). A comparacdo das densidades entre quadrados pequenos (25 cm?), médios (100
cm?} e grandes (400 cm?) mostrou que Chtharnalus apresentou colonizagao significativamente maior nos
quadrados grandes, durante o pico de recrutamento {interacao Tempo*Tamanhos p = 0.0001; veja |
Tabela 3). Posteriormente, ocorreu uma grande mortalidade deste cirripédio em todas as clareiras.
Foram registrados individuos mortos a partir de abril nas clareiras de 25 e 100 cm? e maio nas clareiras
de 400 cm? (Fig. 6). De fato, a mortalidade iniciou-se em margo/95, ou seja, durante o més de maior
recrutamento. Essa mortalidade néo foi exclusiva as clareiras, ocorrendo concomitantemente em

individuos adultos, a partir da regiio de transicdo da faixa de Brachidontes para a faixa de Chthamalus.
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Figura 6 - Densidade média de Chthamalus bisinuatus em clarefras pequenas (25cm?), médias {100cm?), e grandes
(400cm2) raspadas na Praia da Barra, Ubatuba, SP. As barras indicam ¢ erro padréo.

Tabela 3 - Resultados da ANOVA de Medidas Repetidas para a comparagao entre as densidades de £ bisfpuatus em clarelras de
diferentes tamanhos. Os valores da analise univariada dentro de objetos foram corrigidos de acorde com o critério de Greenhouse-
Geisser (epsilon = 0.3332). O teste para esfericidade, de acoido com o Critério de Mauchly {= 1.438¢™), foi de 3 = 232.2, gl = 44,
p < 0.0001, Para todas as tabelas, WZ = tambda de Wilks, 77 = trago de Hotelling-Lawley.

FONTE DE VARIAGAD Gl. GUADRADRO MEDLO F »

ENTRE QBJETOS

BLocos ] .16 3.76 00356

TAMANHO DE CLAREIRAB 2 4.97 15.78 0.0008

ERRO 10 0.31 '
DENTRO DE OBJETOS

TEMPO 9 4.78 49.88 0.000 1

TEMPO*TAMANHOS 18 073 7.87 0.0001

TEMPO*BLOCOS 45 0.40 4.24 Q,.0004

ERRO (TEMPO) 90 0.095

ANALISE MULTIVARIADA DE MEDIDAS REPETIDAS

WL 3 P ¥ F P
TEMPO 0.002 141.74 0.007 637.85 141.74 0.007
TEMPO*TAMANHOS 0.001 5,90 0.489 116.61 6.48 0.142
TEMPO*BLOCOS 0.00001 3.09 0.019 924.41 8.22 0.114
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Mesmo levando-se em conta o espago ocupado por outros organismos, pode-se perceber um
gradiente na colonizagdo de clareiras. Ao se analisar a densidade de Chthamalusem mar¢o/1995 apenas
em relagdo a porcentagem de espaco disponivel como substrato rochoso, houve diferencas entre clareiras
grandes e pequenas (teste HSD de Tukey, p = 0.004); entre clareiras pequenas e médias ndo houve
diferengas (2 > 0.23) e entre clareiras médias e grandes a diferenca foi marginal (7 = 0.07). As
densidades originais no mesmo perfodo resuitaram em padrdes semelhantes, sendo a tinica diferenca o
valor do nivel de significancia da comparagdo entre clareiras médias e grandes (p = 0.046); ainda assim,
esta diferenga continua marginal.

DENSIDADE DE BRACHIDONTES JOVENS

Foram observados individuos recrutantes de Brachidontes apenas nos quadrados médios e
grandes (Fig. 7). Estes individuos ocorreram preferencialmente em ranhuras e buracos na rocha, que
ocorreram aleatoriamente entre as dreas experimentais, resultando em grande variagdo de densidade.
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e mbitia
0.5 ~—— grande

0.4 1

0.3

0.2+

0.9 -

0.0+

Brachidontes spp. jovens (ind cm-2)

Figura 7 - Densidade média de Brachidontes |ovens em clarelras pequenas, médias e grandes raspados na Praia da Barra,
Ubatuba, SP. As barras indicam o erro padréo,

Tabela 4 - Resultados da ANOVA de Medidas Repetidas para a compatacdo entre as densidades de Brachidontes spp. jovens em
clareiras de diferentes tamanhos. Os valores da andlise univariada dentro de objetos foram corrigidos de acordo com o critério de

Greenhouse-Geisser {epsilon = 0.1836). O teste para esfericidade, de acordo com o Crliério de Mauchly {= 1.021e™), foi de y? =
234.6, gl = 44, p < 0.0001. N

FONTE DE VARIAGAD Gl QUADRADO MEDIO F P

ENTRE CBJIETOS

Brocos 5 .01 1.72 Q.218

TAMANHO DE CLAREIRAS 2 0.07 9.41 0.005

ERRO 10 0.014
DENTRO DE OBJETOS

TEMPO 9 .04 10.50 0.0018

TEMPO*TAMANHOS 18 0.62 4.5% 0.0148

TEMPO*BLOCOS 45 G.003 .96 .497 ¢

ERRO (TEMPO) 20 0,003 ’
ANALISE MULTIVARIADA DE MEDIDAS REPETIDAS

WL £ P 7 F P

TEMPO 0.061 3.38 0.28 1522 3.38 0.25
TEMPO*TAMANHOS 0.006 2.5 C.19 43.00 2.39 0.34

TEMPO*BLOCOS Q.003 0.69 0.82 i8.48 O.16 0.99
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Devide ao pequeno tamanho, ndo foi possivel distinguir as espécies; apenas com o crescimento dos
individuos estes mexilhdes foram separados taxonomicamente. A procedéncia de Brachidontes jovens
também ngo foi estabelecida, sendo impossivel verificar se os individuos recrutaram a partir da coié;na
d'&gua ou por migragdo da comunidade circundante de mexilhdes. As clareiras pequenas apresentaram
baixas densidades independentemente do tempo decorrido apos a perturbacdo (Fig. 7); a dindmica de
ocupagao foi mais dependente da invaséo lateral de Brachidontes adultos, como veremos adiante,

DENSIDADE DE HERBIVOROS

A densidade de Collisella subrugosa aumentou nas clareiras pequenas apos as raspagens,
diminuindo a partir de novembra/94 no decorrer da sucessio {Fig. 8). Asdensidades foram
significativamente maiores nestes quadrados no infcio da sucessao até o verao de 1994, convergindo

para densidades similares entre diferentes tipos de clareiras no perfodo final da sucessdo {interacdo
Tempo*Tamanhos, p = 0.0002; veja Tabela 5).

0.8

e BBGUENE
-« ee- média
{ ~— grande

0.8

C. subrugosa (ind cm-2)

Figura 8 - Densidades média de collfsella subrugosa em clarelras de diferentes tamanhos mspados na Prale da Bara,
Ubatuba, $P. As baras Indicam o erro padrao,

Tabela 5 - Resultados da ANOVA de Medidas Repetidas para a comparacdo entre as densidades de Collisella Subrugosa em clareiras
de diferentes tamanhos. Os valores da andlise unlvariada dentro de objetos foram corrigidos de acordo com o critério de Greenhouse-

Geisser {epsilon = 0.2536). O teste para esfericidade, de acordo com o Critério de Mauchly (= 2.899¢%, foi de x? = 1493, gl = 44,
p < 0.0001,

FONTE DE Variagio GL QUADRADO MEDIO F P
ENTRE OBJETOS
BLOCOS 5 0.06 1.99 Q.167
TAMANHO DE CLAREIRAS 2 0.1¢ 5.20 0.028
Erro 0 .03
DENTRO DE OBJETOS
TEMPO 2] 0.06 2.7t 0.0001
TEMPO*TAMANHOS 18 Q.04 8.09 0.0002
TEMPO*BLOCOS 45 Q.006 1.i8 0.3523
ERRC (TEMPQ) 80 0.005

ANALISE MULTIVARIADA DE MEDIDAS REPETIDAS

Wi F P 7 £ P
TEMPO 0.003 74.06 0.013 333.2¢ 74.08 0.013
TEMPO*TAMANHOS 0.0001 21.43 0.005 15685.44 88.08 o011
TEMPO*BLOCOS £.00002 2.6% 0.034 183.63 1.63 0.454




Em relacdo a N. /ineolata, houve uma malor colonizagéio a partir do Inverno e primavera de
1995, oconendo em balxas densidades Independentemente de tratamento, Outra espécie da mesma
lamflla - Littoraria flava King & Broderip - apareceu ocasionalmente em algumas amostras, mas com
valores extremamente baixos, sem apresentar nenhum padrgo.

COBERTURA DE BRACHIDONTTHS

A Invasdo de Brachidontes adullos a partir das bordas fol sempre maior nos quadrados pequerios
{Fig. 9, Tab. 6). Nestas clareiras, a migracdo foi constante desde os estdgios iniciais da sucessao,
enquanto em clareiras médias e grandes a invasdo lateral foi detectada em maior nimero a partir de
Margo. |

Deste modo, as parcelas com maior relagdo perimetro/drea tiveram rapida invasdo lateral a
partir da faixa circundante de mexilhées residentes, que ndo foi modificada. Por exempo, as pequenas
clareiras dos blocos 1 e 2 se fecharam 6 e 7 meses apos as raspagens, respectivamente. Esta d iferenca,
no entanto, pode ser um artefato resultante do menor tamanho da clareira, sendo necessdria uma menor
densidade original da matriz circundante de mexilhdes, quando comparada com os quadrados grandes.
Assim, para se preencher uma clareira pequena, seriam necessarios menos individuos de Brachidontes
Que para se preencher uma clareira de 400 cm2,
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Figura 9 - Migragdo lateral por espécies de Srachidontes spp. em clarelras de diferentes taranhos raspados na Praia da
Barra, Ubatuba, SP. As batras indicain o errg padrip,

A Figura 10 indica que nos estgios iniciais da sucessdo a 4rea ocupada por migragdo lateral é
muito semelhante, mas as trajetérias de cada tratamento 5o diferentes. As clareiras pequenas ndo
apresentam muita variagdo, enquanto clareiras maiores tém pouca drea recoberta no inicio, aumentando
rapidamente a partir de marco de 1995, cerca de 6 meses apds a raspagem. Se fosse considerada
apenas a fase inicial da sucessdo, o resultado esperado € que a drea ocupada por Srachidontes em todos
0s tipos de clareiras fosse semelhante, j& que as velocidades de ocupacao do substrato por estes
organismos dever ser similares entre as diferentes clareiras,
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Tabela 6 - Resultados da ANOVA de Medidas Repetidas para a compatagfo entre a cobertura por mexilhdes devido 4 migracdo lateral
em clareiras de diferentes tamanhos. Os valeres da andlise univarlada dentro de objetos foram comigldos de acorde com o critério de
Greenhouse-Geisser {epsilon = 0.2747). O teste para esfericidade, de acordo com o Critério de Mauchly (= 7.616¢ '}, fol de 2 =
158.3, gl = 44, p < 0.0001.

FONTE DE VARIAGAC Gl QUADRADO MEDIO F P
ENTRE OBJETOS
BLocos o 1.14 2.68% 0.089
TAMANHO DE CLAREIRAS 2 7.53 17.45 0.000%
ERRO 10 0.43
DENTRO DE OBJETOS
TEMPO 9 1.36 49.93 0.0001%
TEMPO*TAMANHOS 18 Q.03 1.23 0.32606
TEMPO*BLOCOB 4% 0.04 1.680 D183
ERROC (TEMPO} a0 0.03

ANALISE MULTIVARIADA DE MEDIDAS REPETIDAS

WL E P r £ P
TEMPO 0,001 208.08 0.0048 936.37 208,08 0.048
TEMPO*TAMANHOS 0.0031 3.72 0.108 105.61 5.87 0.155
TEMPO*BLOCOS 0.Q002 1.45 0.245 121.37 1.08 0.597
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Figura 10 - Area média ocupada {+ erro padrdo) por migracao lateral de Brachidontes spp. em clareiras de diferentes
tamanhos ao longo do perfodo de estudo na Praia da Barra, Ubatuba, $P.
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Figura 11 - Compara¢ho da drea média registrada de setembro a dezembro de 1994 em cada tratamento. As lefras
diferentes indicam diferengas significativas entre as clareiras de diferentes tamanhos, de acordo com ¢ teste HSD de Tukey
{p < 0.05). As bamas indicam o erro padrdo.
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Na Figura 11 estdo representados 0s vaiores médios da drea ocupada por tratamento no inlcio
da sucessdo. Para a andlise, os valores utilizados em cada bloco representavam as médias de cada bloco
relativas aos meses de setembro a dezembro de 1994. Os tratamentos diferiram significativamente entre
si (ANOVA de 1 fator fixo, F> ;o= 6.3, p = 0.017). A érea ocupada em clareiras pequenas no inicio da
sucessédo foi maior que em clareiras médias e grandes, indicando uma resposta mais rapida da
comunidade circundante a pequenas perturbagoes.

Na Figura 9 percebe-se também que as clareiras médias sdo ocupadas mais rapidamente que as
clareiras grandes. A velocidade de fechamento por migracao pode ser analisada comparando-se a
relacdo perimetro:area no decorrer da sucessdo; conforme as clareiras vao se fechando, espera-se que
esta relagdo aumente. Como as clareiras tém o mesmo formato, pode-se utilizar a premissa que o
formato da clareiras ndo se altera ao longo do tempo e, assim, calcular a relagao perimetro:drea
observada em cada clareira durante as amostragens,

Na Figura 12 pode-se observar que, em média, 3s clareiras médias e grandes mantém a mesma

relacdo perimetro/drea durante a sucessdo; portanto, ndo parece haver diferencas de recolonizagao, ao
menos durante o perfodo de estudo. As clareiras pequenas, por outre lado, aumentam esta relaggo em
intervalos de tempo; quando uma clareira se fecha, ela é desconsiderada da analise {pois a relagao
perimetro:4rea deixa de existir), e a relagdo retorna a valores proximes ao original.
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Figura 12 - Alteracio da razao perimetro/drea no decorrer da sucessdo e clareiras de diferentes tamanhos raspados na
Praia da Barra, Ubatuba, SP. As barras indicam o efro padido.

A densidade de Brachidontes por ocasido das raspagens parece influenciar a taxa de
recobrimento das clareiras por migragéo lateral. Na Prala da Barra foram contados todos os individuos
presentes nos quadrados de 25cm? dos blocos de 1 a 5, sendo que nos blocos 1 e 2 a densidade foi maior

{100 e 104 individuos, respectivamente), enquanto nos blocos restantes a densidade foi menor que 65
(Fig. 13). Dois meses apds a raspagem, a cobertura por migragdo lateral foi superior a 40% nos blocos de
maior densidade (1 e 2), enquanto nos outros blocos a cobertura ndo passou de 20%.

Outra andlise também indica diferengas na velocidade de fechamento das clareiras em fungao
da densidade. Na Tabela 7 estdo indicadas as equagdes e comparagOes entre as tendéncias lineares das
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trajetorias de sucessdo deslas mesmas clareiras, sendo que todos os modelos de regressao utilizados
passavam pela origem dos eixos {ponto 0,0). De acordo com os modelos ajustados, as clareiras nos
blocos 1 e 2 atingem 100% de cobertura cerca de 11 meses apbs a raspagem, enquanto nos outros blocos
as clareira s6 se fecham ap6s 13 meses ou mais (Fig. 14). Entretanto, 0 tempo real de fechamento das
clareiras & menor: se um modelo logarftmico (y = a +b log x) fosse utilizado, talvez o tempo predito para
que as clareiras se fechassem fosse mais préximo do observado. Como esta analise teve por objetivo
comparar as trajetérias de cada clareira entre si, n&o modelar o processo de sucessao, optou-se por se
apresentar 0 modelo mais simples. Parece haver um gradiente na velocidade de migragao, sendo que
nos blocos 1 e 2 a velocidade é maior, nos blocos 3 e 4 a velocidade ¢ intermediéria e no bloco 5 a taxa
de invasdo lateral é bem mais lenta.
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Tigura 13 - Cobertwia de Brachidontes pot migracho lateral 2 meses {setembro/94) apds a taspagem em quadiados 'de
25cm?, em funcdo da densidade original de Brachidontes spp. presentes em cada parcela.  Os valores no grafico
representam cada bloco experimental.
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Figura 14 - Trajetoria sucessional esperada em cada bloco experimental de guadiados de 25cm?: valores de cobertura
através de migragao lateral em fungdo do temps apds a raspagem das clareiras.
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Tabela 7 - Equagdes de cada trajetéiia de sucessdo por migragao lateral nos blocos de 1 a 5 em quadrados de 25 cm? raspados na
Praia da Barra. Ubatuba, SP e andlise de covaridncla comparando-se as inclinagbes de cada reta.

BLOCO EQUACAO R2 F [
1 v = 9,38 % 0.90 89.93 < .001
2 vy = 9,27 x 0.84 %51.319 < Q.001
3 ¥y= 7,18 % 0.98 B3H4. 12 < Q.001
4 y = B8.27 X 0.94 164.42 < 0.001%
5 ¥y = 1.26 X Q.51 10.25 0.009
ANCOVA
FONTE DE VARIACAO GL oM F F
TEMPO 1 173666.8 445.9 < .00
BLOCO 4 1732.5 4.4 0.004
TEMPO * BLOCO 4 13641 3.5 0014
ERRO 46 a00.%

Ao se considerar cada espécie isoladamente, 0 mesmo padrdo se repete; B. solisianus
apresentou maior porcentagem de cobertura nas clareiras pequenas (Fig. 15, Tab. 8), oscilando
erraticamente durante a amostragem. No perfodo final da sucessao hé um aumento da érea ocupada nas

clareiras médias e grandes, ndo se verificando diferencas entre estes tratamentos.
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Figura 15 - Migraqdo lateral por Brachidontes solfsianus em clarelras de diferentes tamanhos raspados na Praia da Barma,
Ubatuba, SP. As barras indicam o ero padrdo.

Tabela 8 - Resultados da ANOVA de Medidas Repetidas para a comparacao entre a cobertura de 8. solisfanus devido & migracao
lateral em clareiras de diferentes tamanhos. Os valores da anélise univariada dentro de objetos foram corrigidos de acordo com o

critério de Greenhouse-Getsser {epsilon = 0.3534). 0 teste para estericidade, de acordo com o Critério de Mauchly (= 1.918¢’ %, fol
de x* = 120.8, g! = 44, p < 0.0001.

FONTE DE VARIAGAD Gl. GQUADRARO MEDIO F P
ENTHE OBJETOS
BlLocos 5 017 1.86 0.189
TAMANHO DE CLAREIRAB 2 1.21 13.37 0.002
ERRO 10 Q.08
DENTRO DE ORJETOS
TEMPO ) 0.10 4.73 0.007
TEMPOYTAMANHOS 18 0.04 1.97 0.097
TEMPO*BLOCOS 45 0.03 1.65 0,112
ERRC (TEMPQ) 20 0.03

ANALISE MULTIVARIADA OE MEDIDAS REPETIDAS

WL F £ T F #~
TEMFPO 0.043 4.89 Q.18 22.02 4.80 0.181
TEMPO*TAMANHOS 0.028 1.14 0.501 21.30 118 0.5%4
TEMPOYBLOCOS 0.0008 1.08 c.461 54.89 Q.49 0.859




Do mesmo modo, 8. darwinfanus apresentou malor cobertura nas parcelas pequenas em relacao
4s outras, como mostra a Figura 16 (ver também Tabela 9).

espécie teve até 3 vezes maior cobertura do espago disp
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Comparando-se com B. sofisianus, esta

Figura 16 - Migragdo lateral por Brachidontes darwinianus em Clarelras de diferentes tamanhos raspad

Rarra, Ubatuba, SP. As barras indicam o ervo padido.

Tabela § - Resultados da ANOVA de Medidas Repetidas para a comparagdo entre a cobertura de 8. darwinia
lateral em clareitas de dierentes tamanhos. Os va

critério de Greenhouse-Geisser (epsifon = 0.3534}.

de x2 = 120.8, gl = 44, p < 0.0001.

Mad
1965

onivel, nos meses finais da amostragem.

05 na Prala da

nus devido & migragéo
lores da andlise univariada dentro de objetos foram corrigidos de acordo com o
0 teste para esfericidade, de acordo com 0 Critério de Mauchiy (= 1.918¢ %), foi

FONTE DE VARIAGAO GL. QUADRADSG MEDIO F P
ENTRE OBJETOS
Bi.OCOS <3 0.92 3.42 0.046
TAMANHO DE CLAREIRAS 2 2.91 i0.e4 O.003
ERRO 10 ©.27
DENTRO DE OBJETOS
TEMPO o) 1.21 49.61 0.001
TEMPO*TAMANKHOS 18 .04 1.56 G124
TEMPO*BLOCOS 45 0.08 2.00 C.079
ERrRRO (TEMPC) a0 .02

ANALISE MULTIVARIADA DE MEDIDAD REPETIDAS

WL F P r F P
TEMPO 0.002 102.90 0.01 436.07 102.9 0,01
TEMPO*TAMANHOS 0.00009 1.89 0,12 70.83 0.63 0.7
TEMPO®BLOCOS Q.00 %53 .00 #0.68 5.81 027
COBERTURA DE ALGAS

Outros organismos presentes nas clareiras foram diversas espécies de algas, embora com
coberturas muito baixas (abaixo de 2% - Fig. 17). A espécie dominante foi a alga vermelha Porpfiyra
atropurpurea Olivi {De Toni), que colonizou as clareiras de 400cm? nas fases iniciais da sucesséo, no final

do inverno.
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Figura 17 - Cabertura de algas em clarelras de diferentes tamanhos raspados na Praia da Barra, Ubatuba, SP. As baras
indicam o erre padrdo.

3.1.3 - EREITOS DE CHTHAMALUS NA SUCESSAO
3

Nao houve interferéncia de C hisinuatus nos processos de sucessdo neste local, uma vez que néo
ocorreram diferengas significativas nas densidades dos organismos citados na secdo anterior, entre
clareiras de 100 cm? com e sem retirada de Chthamalus recrutantes (Fig. 18, Tab. 10). Entretanto, os
resultados devem ser interpretados com cautela, devido & grande mortalidade deste cirripédio; as
observages serdo mais restritas ao perfodo de permanéncia de Chthamalius nas clareiras, de fevereiro a
junho de 1995,
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Figura 18 - Densidades médias de diversos organismos no decorrer da sucessdo em clareiras de 100 cm? na presenca
tlinhas continuas) e auséncia (linhas tracejadas) de Chthamalus na Prala da Barra, Ubatuba, SP. A: ¢ bisinuatus, B:
Brachidontes jovens, C: C. subrugosae D: N. lineolata. As barras indicam o erro padréo.
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Alguns padrées puderam ser observados neste experimento. A colonizacdo de Chthamalys foi
episodica na Praia da Barra, sendo dependente de um Gnico evento de recrutamento (Fig. 18A);
ocupagbes posteriores deste cirripédio nas clareiras nao foram significativas (Tab. 10). Aparentemente,
este cirripédio ndo influencia a densidade de Collisella (Fig. 18C), possivelmente por colonizar a regido
mais central das clareiras, enquanto Co/lisella permanece junto as bordas das clareiras (ver abaixo -
Efeitos da posicdo dentro da clareira). Nodilittorina ndo ocorreu durante a permanéncia de Chthamalus
nas clareiras, aumentado em abundéncia de modo idéntico em ambos os tratamentos, enquanto
Brachidontes jovens variaram erraticamente nas clareiras (Fig. 18B, D). Apesar das andlises nao
indicarem diferengas significativas para Brachidontes jovens, entre fevereiro e junho de 1995 houve um
pequeno aumento na densidade de individuos em clareiras com a presenca de Chthamalus, esta
tendéncia poderia ser resultante de uma facilitacdo do recrutamento do mexilhéo por ¢ bisinuatus, o
qual {uncionarla como suporte para fixagéo dos mitilideos.

Tabela 10 - Resultados da ANOVA de Medidas Repetidas para a comparacdo da densidade de diversos organismos em clarelras com e
sem cracas. 0s valores da andlise univariada dentro de objetos foram corrigidos de acordo com o critério de Greenhouse-Gelsser,

cujos valores estdo Indicados a0 lado da espécle sendo testada. Ndo fol possivel executar o teste para esfericidade, devido ao
pegueno nimero de graus de liberdade.

FONTE DE VARIAGAC Gl QUADRARO MEDIO F P

CHIHAMALUS (EPSILON = 0.2304)
ENTRE OBJETOS

BrLocos H Q.49 4.87 0.05
THRATAMENTO <] 0,20 1.94 G222
ERRO 5 010

DENTRO DE OBJETOS
TEMPO 2] Z2.64 37.99 D.0001
TEMPOYTRATAMENTO 9 o112 1.69 0.23
TEMPO*BLOGCOS 485 Q.28 4.04 .02
ERRO (TEMPO) 45 Q.07

BRACHIDONTES JOVENS (EPSILON = O, 1B95)

ENTRE OBJETOS
BrLocos 1 0.008 .73 0.28
TRATAMENTO 5 a.0003 0.06 .81
Erno 3 0.004

DENTRC DE OBIETOS
TEMPO 9 0013 6.98 0.02
TEMPOY TRATAMENTO =] 0.003 1.45% .26
TEMPO*BLOCOS 45 .00 . .80 Q.77
ERRO {TEMPO) 45 O.002

COLLISELLA (EPSILON = Q.3257)

ENTRE OBJETOS
BHLoOCcos { 0.040 5.48 0.04
TRATAMENTO 5 0.0001 0,02 Q.80
Eruno 5 Q.007

DENTRO DE OBJETOS
TEMFPO 9 0.012 10,12 0.0008
TEMPO* TRATAMENTOC 9 0.002 .94 017
TEMPOYBLOCOS 4% 0.003 2.08 .09
ERRO (TEMFPO} 45 0.00t

NODILITTORINA (EPSILON = 0,2304)

ENTRE OBJETOS
BlLocos t 0,008 1.53 .33
TRATAMENTO 5 00002 0.0t 0.84
ERRO 5 02.003

DENTRO DE OBJETOS
TEMPO 9 Q.027 21.22 0.003
TEMPO* TRATAMENTO 9 0.00003 0.03 0.92
TEMPO*BLOCOS 45 0.003 217 0,18

ERRO {TEMPO) 45 0.001
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A colonizagao das clareiras por organismos sésseis foi independente da presenca de Chthamalus,
com padroes similares de migragéo lateral por mexilhées (Fig. 19, Tab. 11),
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Figura 19 - Cobertura média de diversos organismos séssefs no decorrer da sucessao em clareiras de 100 cm? na presenca

(linhas continuas) e auséncia {linhas tracejadas) de Chthamalus na Prala da Barra, Ubatuba, SP. A: 8. solfsianus, B: 8,
darwinianus. As barras indicam o ero padrao. -

Tabela 11 - Resultados da ANOVA de Medidas Repelidas para a comparacdo da cobertura de mexilhdes em clareiras com ¢ sem
cracas. Os valores da andlise univariada dentro de objetos foram corrigidos de acorde com o critério de Greenhouse-Geisser, cujos

valotes estdo indicados ao lado da espécie sendo testada. Nao fol possivel executar o teste para esfericidade, devido ao pequeno
nimers de graus de liberdade,

FONTE DE VARIAGAC GlL. QUADRADO MEDIG F P

B, SOLISIANUS (EPSILON = 0,5325%)
ENTRE OBJETOS

BLocos 1 0.01 G.45 .80
TRATAMENTO ] 0.01% 0.49 0.52
ERRO a1 0.03
DENTRO DE OBIETOS

TEMPO 9 Q13 9.23 Q.0001
TEMPO*TRATAMENTO 9 0.003 .19 G986
TEMPO*BL0C0OS 4% C.01 0.60 0.89
ERRO (TEMPO) 45 0.01

B. DARWINIANUS (EPSILON = O.1748)
ENTRE OBIETOS

BLocos H 0.28 3.33 Q.11
TRATAMENTO 5 Q.04 0,49 a.s
[=4:3 %} <3 0,09

DENTRO DE OBIETOS
TEMPO o 1.06 84,158 0.0001
TEMPO* TRATAMENTO 2] 0.02 1 BO .21
TEMPOYBLOCOS 4% Q.02 1.33 0.38

ERRO (TEMPO} 45 0.01

fsririmr 4%
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3.1.4 - EFEITOS DA POSIGAO DENTRO DA CLAREIRA

A densidade de organismos nas regides central e periférica de clareiras grandes foi semelhante
as dilerengas encontradas entre clareiras grandes e pequenas (Fig. 20, Tab. 12).
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Figura 20 - Densidaces médias de diversos organismos no decorrer da sucessfo no centro {linhas continuas) e periferia
{linhas tracejadas) de clareiras de 400 cm? na Praia da Barre, Ubatuba, SP: A: © bisinuatus, B: Brachidontes jovens, C C
subrugosae e N. fineplata. As batras Indicam o eno padido,

0 recrutamento de Chthamalus foi maior na regido central das clareiras durante todo o perfodo
amostrado a partir da colonizacdo (Fig. 20A, Tab. 12). Do mesmo modo, Brachidontes jovens tambérm
colonizaram o interior das clareiras da metade do perfodo de estudo até o final (Fig. 20B). Um padréo
oposto a este fol observado em relagdo ao gastrépode C. subrugosa, que apresentou maiores densidades
nas bordas das clareiras no inicio da sucessao (Fig. 20C), atingindo densidades similares ao centro
conforme as clareiras foram se fechando. Com o fechamento das clareiras, uma maior proporgdo de
Collisella presentes nas bordas foram amostradas na regiéo central das clareiras, durante o perfodo final

do estudo. A maior presenca da comunidade preexistente de mexithdes na regido periférica nos Gltimos

meses analisados também pode ter influenciado o aumento da densidade de A /ineolata de margo em
diante, ainda que tais densidades tenham se mantido extremamente baixas (Fig. 200).
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Tabela 12 - Resuitados da ANOVA de Medidas Repetidas para a compara¢do da densidade de diversos organismos na borda e no
centro de clareiras de 400 cm?.  Os valotes da andlise univatiada dentro de objetos foram corrlgides de acordo com o critério de
Greenhouse-Geisser, cujos vatores estdo Indicados ao lado da espécle sendo testada. Nao foi possivel executar o teste para
eslericidade, devido ao pequeno niimere de graus de Hberdade.

FONTE DE VARIAGAD Gl. QuaRRADO MEDIO F F

CHTIHAMALUS {EPSILON = 0.2349)
ENTRE OBJETOS

BlLocos 1 .30 8.22 0.068
TRATAMENTO o3 C.20 5.47 Q018
ERRO ) 5 0.04

DENTRO DE OBIETOS
TEMPO 9 1.08 125,68 0.0001
TEMPO*TRATAMENTCO b+ Q.02 2.18 0.160
TEMPO*BLOCOS 45 Q.08 9.12 0.001
ERRO (TEMPO} 45 0.01

BRACHIDONTES JOVENS (EPSILON = 0.2087)

ENTRE OBJETOS
Brocos 1 0.002 1.99 0.24
TRATAMENTO 5 0.005 4.51 0.09
ERRC 5 0.001

DENTRO DE OBJETOS
TEMPO 9 '0.008 15.50 0.001
TEMPO® TRATAMENTO 2] 0.002 5.68 0.024%
TEMPO*BLOCOS 45 0.001 2.64 0.077
ERRO {TEMFO) 45 < 2.001

COLLISELLA (EPSILON = 0.3257)

ENTRE OBJETOS
BLOCOS 1 0.004 22.08 0.002
TRATAMENTO 5 0.620 105.85 < 0.00¢
ERROC 5 < 0.001

DENTRO DE OBJETOS
TEMPO 9 0.00t 7.33 0.0086
TEMPO?* TRATAMENTO 2 Q.00% o.98 0Q.0Q7
TEMPO*BLOCOS 45 < 0.001 1.48 0.258
Erao (TEMPO} 45 < Q.001

NODIHITTORINA (EPSILON = 0.2304)

ENTRE OBJETOS
BLocos 1 0.004 0.74 0.63
TRATAMENTO 1 .00 0.15 [ Ry
Erng 5 0.00%

DENTRO DE OBJETOS
TEMPO 9 0.005 1.44 Q.28
TEMPO* TRATAMENTOC 9 0.002 0.60 Q.57
TEMPOYBLOCOS 45 0,002 .51 0.885

ERRO (TEMPO) 45 0.003
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3.2 - PRAIA DO LAZARO

3.2.1 - PARCELAS NAO MANIPULADAS

Foram observadas 4 espécies de bivalves na faixa de domindncia de Brachidontes
8. solisianus, B. darwinianus, Pinctada imbricata e, ocasionalmente, Perna perna, A maior cobertura
deve-se a 8. solisfanus, que se manteve em niveis estaveis {Fig. 21). Brachidontes darwinianus
apresentou grande abundancia inicialmente, decaindo no decorrer das observagoes e posteriormente
aumentando no inverno. Por outro fado, 2. imbricata aumentou gradualmente desde o inicio.

Houve também grande variagdo na cobertura de algas ocorrendo sobre os mexilhdes, com
maiores valores nos meses de fevereiro e abril, indicando a sazonalidade principalmente devido a
rodoficea Porpfiyra atropurpurea (Fig. 22). Neste gréfico pode-se observar também que C bisinuatus
apresentou baixa cobertura até janeiro de 1995; et fevereiro, ocorreu grande mortalidade deste

cirripédio tanto na faixa de Brachidontes quanto na de Chthamalus, sem apresentar nenhum padréo,
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Figura 21 - Variacdo da cobertura de Brachidontes solfsianus, B. darwinianus, Pinctada imbricata e Pema perna em
parcelas ndo manipuladas na Praia do Lazaro, Ubatuba, SP, As barras indicam o erro padrdo.
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Figura 22 - Vartagio da cobertura de algas e do cinipédio Chthamalus bisinuatus sobre mexilhtes em parcelas ndo
manipuladas na Prala do Lazaro, Ubatuba, SP. As barras indicam o erro padréo.
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Foram observados gastropedes herbivores nas parcelas controle a partir de margo, sobre a
comunidade de bivalves, com grande variacao entre diferentes blocos experimentais (Fig. 23). As
espécies registradas foram Nodilittorina lineolata e Collisella subrugosa, sendo que esta manteve-se em
niveis mais constantes, com cerca de 1 individuo/ 25cm2. OQutro gastrépode observado foi Fissurelfa
clenchi Farfante, que ocorreu em pequena quantidade.
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Figura 23 - Variacao da densidade de Collisella subrugosa e Nodifittorina lineofata vcorrendo sobre mexithdes em parcelas
nao mantpuladas na Prala do Lazaro, Ubatuba, SP. As barras indicam o erro padréo.

3.2.2 - EFEITOS DE FORMATO DE CLAREIRAS

DENSIDADE DE CHTHAMALUS

Nao foram observadas diferengas significativas entre os diferentes formatos de clareiras (Fig. 24,
Tab. 13). Em fevereiro, foi observada uma grande mortalidade, reduzindo o nimero de individuos a
valores préximos de zero; estas quedas de densidade ndo diferiram entre os tratamentos, indicando ser
um evento independente dos tratamentos.
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Figura 24 - Densidades médlas {:+ erro padrio) de C bisinuatus em parcelas de diferentes formalos na Praia do Lazarg,
Ubatuba, §P.
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Tabela 13 - Resullados da ANOVA de Medidas Repetidas para a comparacio da densidade de ¢ bisinuatusem clarelras de diferentes
formatos. Os valores da andlise univariada dentio de objetos foram corrigidos de acordo com o critério de Greenhouse-Geisser

{epsilon = 0.3072). O teste para esfericidade, de acordo com o Critério de Mauchly (= 1.29¢ ™), foi de ¥ =3878, gl =350p«<
0.0001.

FONTE DE VARIAGAD Gi. QUADRADO MEDIO F P
ENTRE OBJETOS
BLocos 1 018 6.21 Q.003
FORMATO DE CLAREIRAS 3 0.02 Q.86 0.484
EfRRO 15 0.03
DDENTRO DE OBJETOS
TEMPO ] 0.48 34.81 0.0001
TEMPO*FORMATOS 24 a.01 1.04 0. 4208
TeEMpPo*BLocos 40 0.08 4.01 0.0008
ERRO (TEMPO) 120 0.01

ANALISE MULTIVARIADA DE MEDIDAS REPETIDAS

Wi F P T F P
TEMPO 0.080 10,18 0.002 1018 10,18 0.002
TEMPO*FORMATOS 0.229 0.66 0.842 1.99 0.85 0.918
TEMPO*BLOCOS 0.026 1.23 0.262 701 114 0.356

DENSIDADE DE BRACHIDONTES JOVENS

Em relacdo a Brachidontes jovens, foi observada maior colonizacdo em parcelas quadradas (Tab.
14); nao houve um padrao determinado, sendo a maior parte dos mexilhdes jovens constituida por 8.
garwinianus (Fig. 25). Apés a colonizagdo inicial por migracéo lateral, os individuos cresceram, sendo
entdo determinados a nivel especifico. Apenas ocasionalmente foram observados individuos na regido
central das parcelas, mas nao foi possivel distinguir se sua origem fof da comunidade circundante ou a
partir da coluna d'dgua.
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Figura 25 - Densidade de Srachidontes jovens em parcelas de diferentes formatos na Prala do Lizaro, Ubatuba, SP. As
barras indicam o erro padréo.
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Tabela 14 - Resultados da ANOVA de Medidas Repetidas para a comparagio da densidade de Brachidontes jovens em clareiras de
diferentes formatos. Os valores da andlise univariada dentro de objetos foram comigidos de acordo com 0 critério de Greerthouse-
Geisser (epsilon = 0.2451). O teste para esfericidade, de acordo com o Critério de Mauchly (= 8.895¢ 1 fol de x? = 6715, gl = 35,
p < 0.0001,

FONTE DE VARIAGAO GL, QUADRADO MEDIO F P
ENTRE OBJETOS
B.0cos 5 G.001 1.90 01585
FORMATO DE CLAREIRAS 2 0.003 4.94 0014
ERRO i5 .0008
DENTRO DE OBJETOS
TEMPO a 0.001 2.87 0.087
TEMPO*FORMATOS 24 0.0008 1.59 0.185
TEMPOYBLOCOS 40 0.0004 0.83 0.598
ERRC (TEMPO) §20 0.0005
ANALIBE MULTIVARIADA DE MEDIDAS REPETIDAD
WL F P il F J
TEMPO 0.270 B3.47 0.043 2.70 3.47 .43
TEMPO*FORMATOS Q115 1.41 0.198 4.03 1.47 0183
TEMPOTBLOCOS Q.070 1.01 0.481 3.96 .84 Q. 700

DENSIDADE DE HERBfVOROS

Foram observadas trés espécies de gastropodes herbivoros nas clareiras, com abundancias
decrescentes: Collisella subrugosa, Nodifittorina lineolata e Fissurella clenchi. Estas duas Gltimas
espécies ndo foram analisadas, por apresentarem valores extremamente baixos.

Na&o foram constatadas diferencas de densidade entre os diferentes tipos de clareira para C
subrugosa adultas (Fig. 26A, Tab. 15}. Entretanto, parece haver um padrao temporal de variagdo na
abundéancia destes organismos, ocorrendo o recrutamento de individuos jovens a partir do outono, sem
nenhuma tendéncia quanto ao tratamento (Fig. 208).

0.20
A e ireail

P )+ 8 0.10:

- griadeado
vt Tellngado

.18 808 -

0.04 -
0.1¢ -4
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C. subrugosa adultos (ind cm -2)

0.00 .64 -

Figura 26 - Densidade de Collisella subrugosa adultas (A} e jovens {B) em parcelas de diferentes formatos na Prala do
14zaro, Ubatuba, SP. As barras indicam ¢ erro padiao.
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Tabela 15- Resultados da ANOVA de Medidas Repetidas para a comparacdo da densidade de ¢ subrugosa adultes em clareiras de
diferentes formatos. Os valores da andlise univariada dentro de objetos foram corrigidos de acordo com o critério de Greenhouse-

Geisser (epsilon = 0.5505). O teste para esfericldade, de acordo com o Critério de Mauchly (= 3.95¢ ), foi de y2 = 122.9, gl = 35, p
«< 0.0001.
FONTE DE VARIAGAD GL QUADRADO MEDIO F ﬁ*
ENTRE OBIETOS
BLocosg <1 0.006 1.83 0.187
FORMATO DE CLAREIRAS 3 0.004 1.21 0.339
ERRO 15 0.003
DENTRO DE OBJETOS
TEMPO 8 G.0167 28.62 0.0001
TEMPO*FORMATOS 24 0.0005 0.91 0.545
TEMPOY*BLOCOS 40 G.0018 3.13 0.0002
ERRO (TEMPO) {20 0.0006
ANALISE MULTIVARIADA DE MEDIDAS REPETIDAS
WL F P 7 £ P
TEMPO .08 18.90 0,0002 18.90 18.90 0.,0002
TEMPO'FORMATOS .20 G.74 Q.768 2.29 0.64 0.08%54
TEMPO*HLOCOS 0.01 1.82 0,034 13.9% 2.23 0,011
A
COBERTURA DE BIVALVES

As quatro espécies de bivalves foram observadas participando nos processos de migragéo lateral

por mexilhoes adultos.

As andlises foram feitas para cada espécie, exceto Perna perna, que apresentou abundancias
muito baixas. Para 8. solisianus, a interacdo Tempo*Formatos foi significativa (Tab. 16), com maiores

coberturas no setor em relacdo s outras figuras, em alguns estagios da sucessdo (Fig. 27).
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Figura 27 - Cobertura de Srachidontes sofistanus a partir de migracdo lateral em parcelas de diferentes formatos na Prala
do Lazaro, Ubatuba, SP. As baras indicam o ero padrio.

Com relagdo a B. darwinianus (Fig. 28) a interagdo Tempo*Formatos também foi significativa

{Tab. 17), ocorrendo maiores diferengas de colonizagao nos estagios finais da sucessdo. Entretanto, os

testes univariado e multivariado apresentam resultados opostos, sendo o nivel de significancia marginal;

ou seja, as diferencas entre os fratamentos sdo pequenas (Fig. 28).
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Tabela 16 - Resultados da ANOVA de Medidas Repetidas para a comparagao da cobestura de 8 solfsianus em clareiras de diferentes
formatos. Os valores da andlise univariada dentio de objetos foram cotrigidos de acordo com 0 critério de Greenhouse-Gelsser
{epsilon = 0,5025}. O teste para esfericidade, de acordo com o Critério de Mauchly (= 1.0¢ ). fol de x* = 139.6, gl=35p<
0.0001.

FONTE DE VARIAGAQ Gl GUADRADD MEDID F ~
ENTRE OBJETOS
BLOCOS 5 0.098 4.44 0.931
FORMATCO DE CLAREIRAS 3 0.157 711 0,003
ERRO 15 0.022
DENTRO DE OBJETOS
TEMPO 8 0.2386 44.30 0.0001
TEMPO*FORMATOS 24 0.019 3.54 0.000%
TEMPO*BLOCOS 40 0.0098 1.75 02.049%9
ERRC (TEMPO} 120 0.005
ANALISE MULTIVARIADA DE MEDIDAS REPETIDAS
WL F P 7 F P
TEMPO o012 82.45 0.0001 B82.45 B2.45 0.0001
TEMPO*FORMATOS 0.004 5.93 0.0001 45.42 12.62 0.000]
TEMPO*BLOCOS 0.016 1.48 0.1156 10.73 1.72 0.0591
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Figura 28 - Cobertura de Brachidontes darwinianus a partir de migragio lateral em parcelas de diferentes formatos na
Praia do Lazaio, Ubatuba, $P. As barras indicam o erro padido.

Tabela 17 - Resultados da ANOVA de Medidas Repetidas para a comparagdo da cobertura de 8. darwinfanus em clareiras de
diferentes formatos. Os valores da anélise univariada dentro de objetos foram corrigidos de acorde com o critério de Greenhouse-
Geisser (epsilon = 0.3996}. O teste para esfericidade, de acorde com o Critério de Mauchly (= 1.048¢ 7}, fol de y? = 194.9, gt = 35,
p < 0.0001.

Fonte de Variagfio GL Quadrado Médio F P
ENTRE OBJETOB
BLOCOS <3 0.78 6.31 0.002
FORMATO DE CLAREIRAS 3 Q.27 217 Q.134
ERRO 15 012
DENTRO DE OBJETOS
TEMPO B 0.72 4017 0.0001.
TEMPFO*FORMATOS 24 0.03 1.846 0.0781
TEMPO*BLOCOS 40 0.04 2.20 00181
ERRO (TEMPO) 120 0.02

ANALISE MULTIVARIADA DE MEDIDAS REPETIDAS

WL F ” 7 £ P
TEMPO 0.029 24.30 0.0001 24,30 24.230 0.000G1
TEMPO*FORMATOS 0.028 2.40 0.0187 8.15 2.26 0.0339
TEMPO*BLOCOS 0.007 2.01 0.0165 13.51 2.18 0.0134
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Por outro lado, o bivalve Pinctada imbricata ocorreu uniformemente em baixas densidades em
todos os tratamentos (Fig. 29, Tab. 18}. Este organismo parece apresentar baixa mobilidade, ocorrendo
nas bordas com maior freqiiéncia ao se inclinar em diregdo 4 clareiras. Quando permanece ereto, em
meio aos mexithoes, a chance de ser detectado pela estimativa de pontos parece ser menor.
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Figura 29 - Porcentagem de cobertura de Pinctada imbiicata a partir de migracio ltateral em parcelas de diferentes
formatos na Praia do Lazaro, Ubatuba, $P. As barras indicam o erto padréo.

Tabela 18 - Resultados da ANOVA de Medidas Repetidas para a comparacio da cobertura de # imbricata em clareiras de diferentes
formnatos. Os valores da andlise univariada dentro de objetos foram comigldos de acorde com 0 critério de Gieenhouse-Geisser
{epstion = 0.3320). O teste para esfericidade, nao fol possivel de ser executade, devido ao determinante da maiz ser menor que
ze10.

FONTE DE VARIAGAC GL QuUADRADO MEDIO F P
ENTRE OBJETOS
BLOCOS 5 0.022 1.03 G.434
FORMATO DE CLAREIRAS 3 0.024 1.16 0.358
ERRO 15 0.021
DENTRO DE OBJETOS
TEMPCG a8 0.098 21.88 0.0001
TEMPO*FORMATOS 24 0.005 1.22 0,311
TEMPO*HLOGCOS 40 0.008 1.06 0417
ERRO {TEMPO) 120 0.004
ANALISE MULTIVARIADA DE MEDIDAS REPETIDAS
Wi F P r £ P
TEMPO o198 5.47 2.011% 4.26 5.47 0.011
TEMPO*FORMATOS 0.20 0.58 0.534 2.48 0.90 0.598
TEMPO*BLOCOS 0.07 .01 G.485 4.18 0.88 0.643

Quando todas as espécies foram consideradas juntas, néo foram constatadas diferencas entre
formatos de clareiras nos processos de migragéo lateral (Fig. 30); no entanto, a interacdo
Tempo*Formatos foi significativa, sendo registradas, portanto, algumas diferencas no decorrer da

sucessao (Tab. 19). Nao parece haver um padrdo detectével, sendo as maiores variacdes observadas nas
clareiras em forma de circulos. As curvas de colonizagdo parecem ter se estabilizado ao final do periodo
de observacdo, ndo sendo detectadas diferengas significativas entre os formatos de clareiras em
agosto/95 (ANOVA de 1 fator, F; ;5= 1.6, p > 0.2) nem em novembro/95 (ANOVA de 1 fator, F, 5= 3.2,
p> 0.06).
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Figura 30 - Porcentagem de cobertuia total de bivalves a partir de fnvasao lateral em parcelas de diferentes formatos na
Praia do Lazaro, Ubatuba, SP. As barras indicam o efto padio.

Tabela 19 - Resultados da ANQVA de Medidas Repetidas para a comparagdo da cobertura total de bivalves em clareiras de diferentes
formatos. Os valores da andlise univariada dentro de objetos foram corrigidos de acordo com o critério de Greenhouse-Gelsser

tepsiton = 0.3261). O teste para esfericidade, de acordo com o Critério de Mauchly {=

L.143¢"7), foi de y? = 193.8, gl = 35, p <

0.0001.
FONTE DE VARIAGAO Gl. QUADRADO MEDIO F P
ENTRE OBJETOS
Brocos 5 0.99 510 Q.006
FORMATO DE CLAREIRAS 3 .34 1.76 0.199
ERRO 15 0.19
DENTRO DE OBJETOS
TEMPO 2] 1.29 57.24 00001
TEMPO*FORMATOS 24 0.06 2.51 G.0269
TEMPO*BLOCOS 40 .08 2.34 G.0201
ERRO {TEMPO) 120 0.02
ANALISE MULTIVARIADA DE MEDIDAS REPETIDAS
Wi, F F T F I
TEMPO .04 23.28 0.0001 23.28 23.28 0.0001
TEMPO*FORMATOS 0.01 3.59 0.0014 13.87 3.85% 0.0018
TEMPO*BLOCOS 0.0z 1.84 0.1835% 7.81 1.2% 0.25484
COBERTURA DE ALGAS

A cobertura de algas ndo influenciou o fechamento das clareiras, com baixa colonizagdo (Fig. 31,

Tab. 20). Foi observada grande variacdo espacial na cobertura de algas, sendo que clareiras

posicionadas na regido intermediéria do costdo foram mais colonizadas que aquelas posicionadas em

direcdo ao mar ou mais proximas da praia. Na regido intermediéria era comum observar pequencs

canais de dgua doce que escorriam da mata acima do costdo, possivelmente influenciando a colonizacdo

local por espécies de algas,
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Flguia 31 - Porcentagem de cobertura de algas em parcelas de diferentes formatos na Prala do Lazaro, Ubatuba, SP. As
baas indicam o erro padro.

Tabela 20 - Resultados da ANOVA de Medidas Repefidas para a comparagio da cobertura de algas em clareiras de diferentes
formatos. Os valores da andlise univariada dentro de objetos foram corrigidos de acordo CD‘I‘R 0 critério de Greenhouse-Geisser
(epsilon = 0.3963). 0 teste para esfericidade, de acorde com o Critério de Mauchly (= 1.418¢ "), fol de x? = 1074, gl = 35, p <
0.0001.

FONTE DE VARIAGAQ GL QUADRADO MEDIO F P
ENTRE OBJETOS
BLOCOS 5 0.07 1.86 c.162
FORMATO DE CLAREIRAS 3 .05 1.42 0.276
ERRO 15 0.04
DENTRO DE OBJIETOS
TEMPO 8 0.06 6.08 0.001
TEMPO*FORMATOS 24 0.02 1.79 0,091
TEMPO*BLOCOS 40 Q.02 2.19 Q018
ERRC (TEMPO)} 120 0.0%
ANALISE MULTIVARIADA DE MEDIDAS REPETIDAS
wiL £ P ™ F P
TEMPO 0.168 5.27 0018 5.27 5.27 0.015
TEMPO*FORMATOS 0.62 2.80 ©.007 10.76 2.89 0.008
TEMPO*BLOCOS 0.002 3.17 0.003 25.83 411 0.0001

3.3 - COMPARAGAO ENTRE A SUCESSAQ NAS DUAS PRAIAS

3.3.1 - PADROES DE SUCESSAO

Para se verificar se 0s processos de sucessdo ocorridos nas praias do Lazaro e da Barra foram
semelhantes, foram comparadas as coberturas de especies sésseis presentes em quadrades de 100cm2.
N&o ocorreram diferengas de colonizacdo entre as duas espécies de Brachidontes (Fig, 32A, B), nem em

relacao & migracdo lateral por bivalves (Fig. 32C) ou & cobertura total de organismos sésseis (Fig. 32D},
como mostra a Tabela 21.
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Figura 32 - Migracdo lateral por (A} 8. darwinianus, (B} B. solisfanus, {(C) bivalves ¢ () cobertura total de espécies séssels
em quadrados de 100 cm? raspados nas pralas da Bara e do Lazoto, representados por porcentagem de cobertura do
substralo; note as diferengas de escala. 05 valores representados sio as médias (£ erro padrao).

Tabela 21 - Resultados da ANOVA de Medidas Repetidas para a comparagio da coberfura de organismos sésseis nas pratas da Bana ¢
do Lazaro em quadrados de 100 cm?. 0s valores da anélise univariada dentro de objetos foram corrigidos de acordo com o crtério de
Greenhouse-Gelsser, cujos valores estdo Indicados ao lado da espécie sendo testada. Nao fol possivel executar 0 leste para
esfericidade, devido ao pequeno namero de graus de liberdade,

FONTE DE VARIAGAD GL. QUADRADO MEDIO F P

8. DARWINIANUS (EPSILON =

03562}

EMNTRE OBJETOS
BrLocos 1 o1t 0.36 .86
TRATAMENTD 5 0.20 0.64 .46
ERRO 5 0.32

DENTRO DE OBJIETOS
TEMPO [ 0.46 23.64 < 0,001
TEMPO*TRATAMENTO 8 Q.02 .42 Q.42
TEMPO*ELOCOS 30 .0 Q.92 0.92
ERRO (TEMPO) 30 Q.02

B. SOLISIANUS (EPSILON = .5997)
ENTRE OBJETOS

BlLOCOS { 0.00% .42 G.a2
TRATAMENTO a3 Q. 008 0.30 ©.681
ERRO 5 0.021

DENTRO DE QRJETOS
TEMPO 6 0118 28.93 = 0.001
TEMPO® TRATAMENTO ] Q.003 .86 0.50
TEMPO*BLOCOS 30 Q.008 2.06 0.07

ERRO [TEMPO) 30 0.004
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Tabela 21 - continuagdo

MIGRAGAD LATERAL POR BIVALVES (EPBILON =

0.3285)

ENTRE OBJETOS
BLoCcos 1 0.13 .39 Q.42
TRATAMENTO 5 Q.28 .79 0.84
ERRO 5 0.34

DENTRO DE QBJETOS
TEMPO 6 o.68 34.58 =.0.001
TEMPO* TRATAMENTO [:] ©.02 .84 0.46
TEMPO*BLOCOS 30 .02 Q.75 .67
ERRC {TEMPO) 30 Q.02

COBRERTURA TOTAL (EPSILON =3

Q.3960)

ENTRE OBJETOS
BLOCOS 1 021 1.07 0.47
THATAMENTO 5 a1 .56 0.49
ERRO 5 Q.20

DENTRO DE OBJETOS
TEMPO 1) 0.65 19.58 < 0001
TEMPO® TRATAMENTO [} Q.04 1.32 Q.31
TEMPOYBLOCOS ao 1 0.03 0.8z 0.63
ERRO (TEMPO) 30 0.03

A colonizagao por Brachidontes jovens (Fig. 33A) também foi semelhante entre as duas praias,
enquanto a presenca do principal gastropode herbivoro - € subrugosa - foi semelhante apenas no verdo
e outono de 1995, sendo maior na Praia da Barra nas outras estacdes (Fig. 33B).
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Figura 33 - Colonizagao por (A) Brachidontes spp. jovens e (B) ¢ subrugosa em quadrados de 100 cm? raspados nas praias
da Barra e do Ldzaro. Os valores representados sao as médias (+ erro padréo).

Em ambos os locais a colonizagdo por cracas apresentou grande variabilidade espacial, como
mostra a Figura 34: clareiras em locais mais distantes da praia apresentaram densidades maiores de
recrutamento por C bisinuatus. Outra escala espacial de grande variago foi observada entre praias; as

maiores densidades de individuos jovens observadas na Praia da Barra foram cerca de 10 vezes maiores
que aquelas observadas no Lazaro.
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Figura 34 - Densidades médias {x EP) de Chthamalus bisinuatus nos meses de malor colonizagdo deste cirripédio em duas

pralas da regido de Ubatuba, SP: (A}

Lazaro [dezembro/94, n=4), (B) Barra {margo/95, n=3). Os valores representam as

médias [+ erro padrao) dos tralamentos em relaco A localizagdo das areas experimentals {mais proximas ou distantes da

praial.

3.3.2 - EFEITO DOS HERBfVOROS NA ESPECIE PIONEIRA
3

Néo foram verificadas correlacbes significativas entre a densidade do gastropode C. subrugosae
do cirripédio € bisinuafusnos meses de maior recrutamento de Chthamalus, nem 2 meses depois (Fig.

35). Apenas na Praia do L47aro verificou-se uma baixa correlagao negativa entre estes organismos {p =

0.04), mas que ndo se marnteve cona mortalidade de

40+

Chthamalus (Fig. 35C. D).
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Figura 35 - Correlagdo entre a densidade de Chthamalus bisinuatusem velagdo A densidade de Coflisella subrugosa no pico
de colonizagho deste cirripédio e dois meses depols em guas pratas da regido de Ubatuba, SP: (A) Baria em marge/95, (B)

Bara em maio/9s, (C) Lazaro em dezembro/94, {D) Lazaro em fevereiio/ys. P = pequena, M

= média, G = grande, C =

clrculo, $ = setor, Q = quadrado, R = retdngulo.
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3.4 - PRAIA DA LAGOINHA

No decorrer do experimento a distribuicao espacial das duas espécies de Brachidontes manteve-
se estdvel, sendo observada cobertura de 100% de cada espécie em suas respectivas faixas durante o
experimento. Em todas as rochas manteve-se o padrao 8. sofisianus - faixa de transicdo - 5. darwinfanus
em direcdo descendente no costdo. Ndo foi observada a colonizagao por cirripédios nem por algas nas
clareiras experimentais.

3.4.1 - EFEITOS DA COMUNIDADE PREEXISTENTE

As diferentes espécies de Brachidontes apresentaram taxas distintas de migra¢ao lateral, sendo
que B, darwinianus apresentou grande mobilidade. Quadrados de 25 cm? raspados etn laixas

dominadas por essa espécie fecharam em apenas dois meses, enquanto as clareiras abertas em faixas de
8. sofisianus apresentaram cobertura média de 25% ao término do experimento, cinco meses apos a
raspagem (Fig. 36). Houve grande variagdo na cobertura de 8. sofisianus entre os blocos experimentais,

resuitando em um baixo nivel de significdncia detectado entre os tratamentos (Tab. 22).
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Figura 36 - Migracdo lateral por espécles de Brachidontes em quadrados de 25 cm? raspados na Praia da Lagoinha,
Ubatuba, SP, em junho de 1996, As barras indicam o erro padrao.

Tabela 22 - Resultados da ANOVA de Medidas Repetidas para a comparagio da cobertyea por migracho lateral de Brachidontes em
clareiras raspadas em melo a 8. damwinignuse B, solfstanus. Os valores da andlise univariada dentro de objetos foram conigidos de
acordo com o critério de Greenhouse-Gelsser (epsilon = 0.2864). O teste para esfericidade ndo foi realizado devido a poucos graus de
liberdade.

FONTE DE VARIAGAO Gl QUADRADO MEDIO F P

ENTRE OBJETOS
BLoCcOS ] 1.31 1.54 0.37

EsPECIE 3 11.41 13.46 0.035
ERrRRO 3 0.85

DENTRO DE OBJETOS
TEMPO 4 0.21 312 0.17
TEMPO*ESPECIE 4 .06 .94 0.41
TEMPOYBLOCOS 12 .01 012 .96

ERROC (TEMPO) 12 0.07
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3.5 - DINAMICA DAS POPULAGOES DE BRACHIDONTES

3.5.1 - QUANTIFICACAO DE PERTURBAGOES NATURAIS

As distribuigbes de tamanhos de clareiras foram amostradas de julho a novembro/96 nas trés |
praias estudadas, na faixa de domindncia de bivalves. Os resultados indicam a ocorréncia de clareiras
de tamanhos bastante desiguais, com maior fregiiéncia de clareiras de até 50 cm? de érea, incluindo a
faixa de tamanhos utilizada nos experimentos (Fig. 37).

Barra Lagoinha Lazaro
8
"
Ew N .
P ® -
g x
W ] n
[F8
0 ! lmw,, = N TW‘“E"“”L ..... e . I ; ...... ==
wg ate 00 “w o wa = o0 Py » 800 106 00 00 - "
N — U
% - =
g =
B
B 2
.‘ -
é * ® L
th LB l .
- » onpuengesy | ppo L opoey M ; ' }'—i o, e 1 1
° 100 w0 0 “ » 000 & 100 00 L] L] 08 00 0 ar s
§ " 180 4
L
1 1"m
"
E
]
w0
i
° £ v pesera 0 b . L v Loy .
o Rl o0 - L) o L 0NN 3w ] » 000 @ e el ng 0 L]
MR
©
©
z " ®
n %
§ ” B b
W
¢ 1—'_1‘"““‘1'-__‘ 1 . 1 I sy [} E ...... ; 1 . it o A ]'"“""\. -
L] o5 ] wm o 800 o L i o] 0o > B0 @ W w »*a ¥t » 500
* Aren (o'}

Figura 37 - Distribulgdo de tamanhos de clareiras naturais nas trés dreas de estudo, de agosto a novembro de
1996, em Ubatuba, SP. Notar escalas diterentes.

Além disso. a proporcdo de espago aberto na faixa de mexilhdes manteve-se entre 5 e 10% nas
praias da Barra e Lagoinha, enquanto no Ldzaro hotive uma maior variacao, ocorrendo ate 20% de
espaco aberto em setembro/96, posteriormente reduzindo a 10% {Fig. 38).
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Figura 38 - Proporcdo média de espago aberto (= ero padrdol por clareiras naturais nas trés dreas de estudo, de agosto a
novembro de 1996, em Ubatuba, SP.

3.5.2 - DISTRIBUIGAO DE TAMANHOS DOS MEXILHOES

Foram medidos todos os mexilhdes das clareiras de 25cm? raspadas na Praia da Barra, presentes
nos blocos de 1 a 5. Apenas no bloco 1 verificou-se a presenca de ambas as espécies de Brachidontes,
nas demais a ocorréncla fol exclusiva de 8. sofisianus (Fig. 39).

Em todos os blocos verificou-se a domindncia de 8. sofisianus adultos, com os individuos
variando entre 1 e 1.5 cm de comprimento, exceto no bloco 1, onde ocorreram tambem diversos
individuos jovens. Neste local ocorreram também diversos individuos de 8. darwinfanus jovens e
aduitos.
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Figura 39 - Distribuicio de tamanhos de Brachidontes darwinianus e B. sofisionys em clareiras de 25 cm? raspadas na
Praia da Barra, Ubatuba, SP.
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3.5.3 - COMPOSICAO RELATIVA DA FAIXA DE BRACHIDONTES

A composicdo relativa da faixa de Brachidontesvariou bastante ao longo do tempo nas praias do
14zaro e da Barra, como indicam os valores observados em cada bloco experimental nas parcelas
controle (Tab, 23). Mesmo levando-se em conta erros de amostragem, a magnitude de variagdo
observada na trajetéria de cada parcela indica que 8. darwinianus pode ter grande influéncia na
dindmica de faixas naturais de bivalves, com grande potencial para rédpida ocupacdo de substrato aberto
em meio & faixa de organismos.

Tabela 23 - Proporgao relativa de 5. darwinianus em cada bloco experimental nas parcelas ndo manipuladas ao longo do petfodo de
estudo, nas praias da Barra e do Lazaro,

BARRA LAZARG
BLOCOS
1 2 3 4 % a 1 2 3 4 5 6}

Set/94 84 96 20 25 24 23 38 48 72 44 22 20

Oour t7 61 28 14 10 2 55 30 68 17

NOv 44 100 33 855 37 14

Dez 30 52 17 6 i8 Q 47 84 71 31 22 13
JAaN/OS

FEV 39 15 8 14 3 0 13 40 38 (8 13 33

MAR a8 55 49 38 42 49 13 66 39 21 19 10

ABR i4 78 30 27 14 13

MAl a3 32 43 419 19 7 4 83 86 53 i1 8

JUN 77 24 T8 589 B7 GO

JuL

AGO 48 36 54 37 51 63 8 90 46 42 15 2

SET

ouT 83 a2 65 68 B4 83
Nov 14 i8 51 47 7 2
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4 - DISCUSSAO

EFEITOS DE TAMANHOS DE CLAREIRAS E POSICAO DENTRO DA CLAREIRA

A colonizagio de Chthamalus bisinuatus é dependente do tamanho da clareira, sendo registrado
menor recrutamento nas clareiras de 25 cm?, enquanto grandes clareiras apresentaram densidades
maiores que clareiras de 100 cm2. Portanto, com o aumento da érea disponivel, ha um aumento do
niimero de individuos recrutantes, conforme a predigdo de Sousa (1985); os dados aqui apresentados
representam um gradiente neste sentido. O tamanho 6timo de clareiras para a colonizagdo de
propégulos planctGnicos, entretanto, pode depender da presenqa e composicao especifica dos outros
organismos previamente instalados (Kim & DeWreede, 1996). Como mostra a Figura 9, a densidade do
herbivoro Colfisella subrugosa foi bem maior em clareiras pequenas, ao menos até fevereiro/95. As
atividades de forrageamento deste gastrépode podem deslocar individuos instalados no substrato

rochoso, devido ao contato da borda das conchas com o cirripedio (Dayton, 1971; Underwood et al.,
1083: Safriel et al., 1994). Deste modo, as menores densidades de Chthamalus observadas em clareiras
pequenas e bordas de clareiras grandes (Fig. 224) poderiam também resultar desta interacéo negativa
(Farrell, 1980). Esta variagdo na colonizagdo dentro de clareiras pode ocorrer também devido & selegdo
de substrato pelas larvas ao se fixarem, resultando em mortalidade diferencial (Pifieda, 1994), uma vez
que as regides centrais podem levar a uma maior sobrevivéncia deste cirripédio nas clareiras, devido &
alta taxa de invasdo lateral por mexilhdes observada neste sistema {ver abaixo). Ainda que as condigbes
microambientals sejam mais amenas na borda das clareiras, os individuos posiclonados nesta regldo
poderiam ser rapidamente encobertos por mexilhges.

A abundéncia de € subrugosa, principal herbivoro encontrado na regido de estudo, depende
tanto do tamanho quanto da sua posicéo relativa no interior da clareira. Collisella mantém-se nas bordas
das clareiras, comportamento que tem sido interpretado como protecdo contra predadores visualmente
orientados ao reduzir a conspicuidade (Mercurio et al., 1985) ou refiigio devido as menores taxas de
dessecacdo e/ou fluxo de hidrodinamismo (Farrell, 1989). Assim, quanto maior a drea da borda
disponivel em relagdo & &rea total, maior a densidade de herbivoros {Suchanek, 1978; Sousa, 1984a,b).
De acordo com Farrell (1989), ocorre um aumento de fronteiras por unidade de tamanho de clareiras
quando a 4rea desta aumenta. Portanto, apesar de clareiras maiores abrigarem um maior ndmero de
individuos, a &rea disponivel para a permanéncia de herbivoros aumenta muito mais, resultando em
menores valores de densidade. A colonizago de clareiras em bancos de mexilhdes pode ser um evento
importante na histéria natural de patelideos e acmeldeos, propiciando maior superficie para raspagem

de microalgas (Branch, 1081).

Individuos jovens de Brachidontes apresentaram maior colonizacdo em clareiras grandes no
final do perfodo de observag@o. Nestas clareiras, foi observada maior heterogeneidade do substrato
rochoso, apresentando desniveis, fissuras e buracos; os jovens de mexilhoes foram observados ao longo
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destas fissuras e nos buracos, oriundos do bance de Srachidontes ou da coluna d'égua. Estas cavidades,
de modo geral, propiciam melhor superficie de aderéncia para os filamentos do bisso, servinde como
refigio contra a acdo de ondas (Suchanek, 1978). Foram observados também individuos jovens no
perimetro de algumas clareiras, vindos da comunidade circundante. Deve haver uma forte pressao
intraespecifica para competicdo por espaco na matriz de mexilhdes, e individuos jovens ainda néo
estabelecidos na rede de bissos podem apresentar maior mobilidade. De fato, individuos fixos sobre
valvas de adultos sao comumente observados em bancos de Srachidontese, ac menos ao redor da
clareira, mexilhées jovens poderiam se deslocar em direcdo ao substrato disponivel, fixando seus
proprios filamentos a rede de bissos do restante da comunidade. Deste modo, a possibilidade de
deslocamento devido a agao de ondas poderia ser menor. A viabilidade desta hip6tese, entretanto, néo
pode ser avaliada, pois os padrdes de recrutamento e dindmica destes mexilhdes ainda néo estao
estabelecidos.

A influéncia da comunidade ndo perturbada no fechamento das clareiras deve-se a processos de

migragdo lateral das espécies componentes do banco de Brachidontes. Em clareiras com diferentes

relagdes de fronteira com a comunidade houver diferencas significativas em todo o perfodo de
amostragem, mostrando um padrdo consistente; quadrados de 25 cm? tiveram maior taxa de migragao
lateral que quadrados maiores, nos quais o efeito do perimetro na darea total era menor. Além disso, o
recrutamento de individuos a partir da coluna d'agua ndo teve importancia no fechamento dos
quadrados. Padrbes semelhantes foram encontrados por cutros pesquisadores, como Paine & Levin
{1981), Sousa {1984a) e Farrell (1989). A abertura de pequenas clareiras na malriz de rmexilhées, com
rapida recolonizagdo por migragao lateral, pode ser um mecanismo de manutencdo das populacdes,
dependente de densidade. De fato, clareiras pequenas abertas em regides mais densas do banco de
mexilhdes apresentaram maiores taxas de invasao (Figs. 14, 15), indicando a importancia da densidade
na dindmica destas populagbes. Quando a densidade de mexilhdes € muito alta, pode haver perda de .
contato da rede de hissos com o substrato, ocorrendo neste local utn dobramento da matriz de
mexilhdes, formando uma pequena elevagdo oca ou monticulo {Denny, 1987). Estes monticulos podem
sofrer maiores forgas de arrasto e suspensao devido ao hidrodinamismo, causando a ruptura do leito de
mexilhdes, com a formagdo de clareiras. A abertura de clareiras nestas populagées pode desestabilizar o
sistema numa escala local, tornande-o mais vulnerdvel a perturbacfes de menor intensidade e
aumentando o tamanhe da clareira original (Dayton, 1971). Portanto, pequenas perturbaces que
permitam a rapida colonizagdo por migragdo lateral poderiam contribuir para a reducéo da densidade
local de mexilhoes e maior estabilidade do banco, através de maiores taxas de substituicdo de individuos
{Denny, 1987}.

EFEITOS DE FORMATOS DE CLAREIRAS

As baixas densidades de Chthamalus observadas no Lazaro, mesmo no auge do recrutamento
(Fig. 26), ndo diferiram entre clareiras com dreas distintas mas relagoes de borda semelhantes. Duas
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hipdteses podem ser consideradas para se explicar este padréo. Em primeiro lugar, as diferencas entre
as areas das clareiras (variagdo: 75--190cm?) podem nao ter sido suficientes para que ocorressem
densidades distintas de colonizag@o por este cirripédio. Outra hipdtese é que o aumento proporcional do
perimetro disponivel para ocupagao por Collisella pode ter equilibrado as diferencas entre areas: apesar
do aumento do substrato disponivel nas clareiras em forma de setor, houve tambéin urm aumento na
abundéncia absoluta do herbivoro. No pico de recrutamento de Chthamalus, as densidades destes
organismos foram correlacionadas (Fig. 38). Portanto, a auséncia de diferengas entre formatos pode ser
resultante de uma interagdo indireta entre Colfise/la e o cirripédio, através do mesmo mecanismo
discutido anteriormente em relagéo s diferengas entre tamanhos de clareiras.

As densidades similares de Coffisella entre clareiras refletem a influéncia da borda das clareiras
na distribuicdo deste organisme. A densidade de herbivoros em clareiras de costdes rochosos ¢ limitada
pela quantidade de refagios existente, medida em quantidade de fronteiras com a comunidade
circundante (Farrell, 1989). Além disso, é necességia uma drea minima para o forrageio e manutengao
dos individuos (Branch, 1981); portanto, hd dois elementos importantes no estabelecimento de um
nimero maximo de individuos em clareiras. Uma patrte significativa da variacdo na densidade de
herbivoros gastrépodes observada em clareiras naturais pode ser devida a estas pressoes, que podem
ainda influenciar o comportamento destes animais. Modificagbes no comportamento individual de
patelideos presentes em uma mesma populagao foram registradas em outros trabaihos (Iwasaki, 1994),
sendo ainda necessérios mais estudos para uma melhor compreensdo dos padrées de distribuicéo destes
Or(janismos.

Em relagdo ao conjunto de bivalves existente no Ldzaro, a interagdo signilicativa entre o tempoe
o efeito dos tratamentos indica algumas diferencas na taxa de migragdo durante a sucessao, sendo
verificadas oscilacies aparentemente sem nenhum padrao ao longo do periodo de estudo. As relagoes
de borda de clareiras podem alterar de modo previsivel a ocupagdo do substrato quando diferentes
relagoes sao observadas (Sousa, 1985); quando & mesma relagdo ¢ testada, 0 processo de sucessao esta
sujeito a variacées aleatérias em torno de uma tendéncia geral observada no conjunto de clareiras {Fig.
32). Portanto, ndo hé uma relagdo entre o formato por si na sucesséo, sendo a relagdo entre o perfmetro
e a drea da clareira mais importante neste processo.

DINAMICA DAS POPULACOES DE BRACHIDONTES

No litoral norte do Estado de Séo Paulo € comuim a presenga de zonas de dominancia no
mediolitoral, formadas por mitilideos. A largura e composicao destas faixas variam bastante entre
diferentes praias e também entre anos (Oliveira-Filho & Mayal, 1976; Petersen et al., 1986; Nalesso,
1088; Johnscher-Fornasaro et al., 1990; Tanaka, obs. pess.), mas nem os padres de variagao nema
dindmica das populagoes de mexilhdes estdo estabelecidos. Em uma amostragem preliminar realizada
entre maio/junho de 1994, a maior parte de 30 praias amostradas apresentava faixas de Brachidontes
descontinuas, formando mosaicos sobre a rocha (obs. pess.). Estes padroes podem ser resultantes de
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baixas densidades de recrutamento de individuos jovens nestas populagbes. Em comunidades de
regioes entremarés deve haver um patamar minimo de recrutamento, abaixo do qual as populagdes ndo
conseguem atingir as densidades necessdrias para se manter {Connell, 1685). Neste estudo, as trés
praias aptesentaram faixas contlnuas de ambas as espécies de Brachidontes, com no maximo 20% de
espago aberto nas faixas de dominancia; estes espacos devem ser rapidamente recolonizados, jé que
clareiras menores que 50 cm? foram observadas com maior freqiiéncia. A abertura de clareiras pode ter
grande influéncia na distribuicdo das espécies de Brachidontes, como veremos adiante,

As populagbes de Brachidontes solisianuse Brachidontes darwinianus coexistem na mesma
faixa, tanto na Praia da Barra quanto no Lazaro, Apesar da maior abunddncia de 8. so/fsianus em ambos
os locais, esta diferenca nem sempre ¢ significativa ao longo do ano. Nalesso (1988), encontrou
evidéncias de competicdo interespecifica para estas espécies na Praia da Barra, sendo que 8. solisianus
ocupava regioes mais altas na faixa entremarés, em locais de maior salinidade; 8. darwinianus ocupava
regides mais baixas e mais sujeitas a aporte de agua doce. A ocorréncia de ambas no mesmo local, com
domindncia de diferentes espécies entre blocos experimentais {varia¢do em pequena escala), sugere
padrdes mais complexos de interagbes entre estas espécies, dependentes do estagio temporal da
sucessdo e dos mecanistnos de dispersao dos organismos (Paine & Levin, 1981; Connell, 1987).

Em todos os experimentos realizados, tanto em faixas exclusivas quanto de ocorréncla mista, 5.
darwinianus apresentou taxas mais répidas de ocupagao do substrato que 8. sofisianus. Diferentes
respostas a perturbagbes podem influenciar a distribui¢ao destas espécies em costdes rochosos. A
permanéncia de 8. darwinianus em niveis inferiores da regido entremarés pode ser determinada pela
sua maior mobilidade, colonizando rapidamente espagos abertos na matriz de mexithoes {Fig. 39).
Nestes niveis, a freqiiéncia e intensidade das perturbagoes pode ser maior, retirando grandes
quantidades de individuos pré-instalados. Assim, 8. darwinianus parece ter uma alta taxa de reposi¢ao
nestas areas, enquanto 8. soffsianus € continuamente retirado do banco de mexilhoes, podendo ocorrer
extingdo local desta espécie temporariamente (Petersen et al., 1986). A domindncia do costdo por esta
espécie poderia ser atingida novamente somente apos um evento macico de recrutamento, suficiente
para a cobertura de grande parte do substrato.

Nos sistemas estudados, a colonizagdo por larvas de Brachidontes spp. ocorre em meio aos
individuos adultos, com os recrutas fixando-se sobre as conchas ou em meio aos filamentos do bisso.
Deste modo, populagbes estabelecidas podem se manter, mas a colonizagdo de superficies recobertas
por outras espécies de organismos & desconhecida. Na Praia da Barra, durante a raspagem das
clareiras, foi observado que a comunidade de mexilhoes estava instalada sobre uma placa de cirripédios
(Chthamalus bisinuatus), que certamente dominava anteriormente o substrato. A presenca de cracas

pode facilitar a instalagdo de mexilhdes recrutantes ac aumentar a complexidade topogréfica do
substrato, propiciando um reftgio contra dessecagao e hidrodinamismo {Suchanek, 1978) ou uma
superficie calcarea com textura favoravel. No experimento de exclusdo de cirripédios néo foram
verificadas diferengas na coloniza¢ao das clareiras. Entretanto, se ndo houvesse ocorrido a mortalidade
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de Chthamalus, a presenga fisica destes organismos poderia facilitar a colonizagdo de mexilhes, atraves
do mesmo mecanismo observado nas fendas e buracos do substrato rochoso.

DINAMICA DAS COMUNIDADES DE COSTOES NA REGLAO DE URATUBA

Levando-se em consideracao os padrdes de colonizagdo nas praias do Lazaro e da Barra, a
sucessdo em bancos de mexilhdes parece ser governada por componentes Intrinsecos a variagao das
populagdes das espécies componentes. Heterogeneidade do substrato, densidade das populagoes e
diferencas de mobilidade entre as espécies podem influenciar a velocidade da resposta da comunidade
a perturbagdes. Os experimentos de exclusdo de Chthamalus na Praia da Barra nao indicam um efeito
detectavel na seqiiéncia de colonizacio de espécies, reduzindo a importéncia de interagges
interespecificas durante este processo. O recruiamenio epistdico de C. bisinuatus durante o outono,
levando a grandes densidades desta espécie nas clareiras, ¢ a alta mortalidade observada apos 3 meses

incluindo individuos adultos, sdo evidéncias contra a influéneia desta craca nos sistemas estudados.

Menores densidades de colonizacdo associadas a recrutamento continuo ao longo do ano e menores
taxas de mortalidade levam a uma maior pressao na evolugdo destas comunidades que picos de
colonizagdo esparsos, aliados a grande mortalidade pos-recrutamento {Connell, 1985).
| A variacdo na distribuicao espacial das larvas de C bisinuatus também ameniza os efeitos
potenciais da colonizagao desta espécie nas comunidades estudadas. Tanto na Barra quanto no Lazaro
houve maior colonizacdo das clareiras mais distantes da praia, levando a uma maior variacao na
densidade de C bisinuatusnestes locais. As clareiras mais proximas da praia praticamente néo foram
colonizadas, resultando num efeito ainda menor de Chthamalus sobre o processo de sucessdo. Se ndo
hotivesse ocorrido a mortalidade observada, os resultados poderiam ser diferentes. Estes resultados
indicam que nem sempre os modelos de sucessao geralmente propostos 540 corroborados na natureza,
pois eventos histdricos no decorrer do processo de sucessao podem determinar quais interacoes podem
ou ndo ocorrer (Drake, 1660). Em outra praia da regido de Ubatuba - Praia Grande do Bonete - Tanaka
& Duarte (no prelo) observaram que clareiras de 400 cm? abertas na faixa de 8. solfsfanus em marco de
1993 foram fortemente colonizadas por C bisinuatus, mantendo-se em altas densidades até um ano e
meio depois (méaxima: 4.4 ind cm? +0,07 EP, n=3). Portanto, (hthamalus apresenta grande variagéo de
recrutamento entre praias, tanto ao longo do tempo quanto em rela¢do a densidade; em praias distintas,
os resultados podem diferir, sendo necessério o estudo de maior nlimero de praias para se compreender
a0 certo a influéncia deste cirripédio no processo de sucessao.

A colonizagdo de Chthamalus pode também ser influenciada pela agdo de gastrépodes
herbivoras, como discutido acima, Um padrdo interessante apontado na Figura 41 € que ndo ocorrem
situacbes em que ambas as espécies (Chthamaluse Collisella) ocorram em altas densidades. Esta
tendéncia torna-se mais clara na Praia da Barra (Fig. 24A): onde densidades extremamente altas de
Chthamalus ocorrem, as densidades de Cofiiselfa sao baixas. Quando Chthamalus ocotre em alta
densidade, o substrato disponivel para o forrageio de Coffisela torna-se bastante irregular,
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possivelmente sendo inadequado para a utilizag&o por esta espécie. O custo para o forrageamento de
patelideos pode determinar sua distribuigio, tendo sido demonstrado experimentalmente por
Underwood et al. {1983) que individuos do género Cellana presentes em faixas de cirripédios
apresentavam menor biomassa que individuos em clareiras. Coflisefla subrugosa quase nunca ocorre eim
faixas de Chthamalus, exceto quando ha clareiras em meio & distribuicdo da populagéo (Duque-Estrada,
dados ndo publicados).

A mortalidade de (hthamalus em ambas as praias ndo € decorrente da acdo de herbivoros, j&
que os individuos ja tinham alcangado reflglo de tamanho. Também néo parece ser resultado de
predacdo significativa per gastropodes predadores (Thaididae), pois apenas dois individuos foram
encontrados neste local, bem abaixo da zona de Brachidontes. Uma hipdtese ¢ que essa mortalidade
seja dependente de densidade, uma vez que, durante o crescimento, poderia ocorrer quebra das placas
e morte dos individuos (Connell, 1961}. Em uma dnica ocasido foi observado um individuo sendo
esmagado pelos vizinhos, bem antes de ocorrer a mortandade chservada; além disso, foi verificada
grande quantidade de individuos mortos em diversa)s densidades. Uma hip6tese alternativa é que tal
mortalidade esteja relacionada a componentes presentes na dgua do mar, ou a diferengas de fatores
ambientais, pois individuos jovens e adultos presentes na faixa de ocorréncia natural de Chthamalus
também morreram; mesmo a possibilidade de parasitismo poderia ser considerada (Duarte, com. pess.).
No entanto, mais observag0es e experimentos sdo necessdrios para se especular sobre por que morrem
as Cracas.

Estes resultados indicam que a influéncia relativa do recrutamento e da migracdo lateral na
velocidade de fechamento de clareiras depende de uma série de fatores. Quando as clareiras sao
pequenas e a densidade local de organismos € alta, o fechamento ocorre principalmente devido a
migracao lateral; com o aumento do tamanho ou redugéo da densidade de organismos da comunidade
circundante, espécies vindo do plancton podem colonizar o substrato. Neste caso, quando o
recrutamento € baixo, hé pouca chance desta espécie interagir com outras espécies colonizadoras;
apenas quando o recrutamento € alto e a espécie recrutante sobrevive por um longo periodo de tempo
podem ocorrer interagbes interespecificas. Neste estudo, o recrutamento de Chithamalus foi alto, mas
esta espécie ndo se manteve por tempo suficiente para ter alguma influéncia no processo de sucessdo e,
assim, o fechamento das clareiras foi determinado principalmente por migragdo lateral dos bivalves.
Portanto, ¢ necessdrio maior conhecimento da dindmica das populagoes das espécies envolvidas para se
predizer com maior certeza o processo de sucessdo de comunidades da regido entremarés.
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