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RESUMO

Comunidades de substratos consolidados sdo reguladas por forgantes fisicas e biologicas que
determinam padrdes de distribuicdo de espécies em distintas escalas de tempo e espaco.
Padrdes de ocorréncia nas zonas elevadas da regido do entremarés, onde a diversidade ¢
baixa, sdo frequentemente explicados pela variagao de fatores fisicos. Porém, certas condi¢oes
ambientais podem dificultar a monopolizagdo de recursos por uma espécie dominante,
possibilitando a coexisténcia entre espécies que ocupam nicho semelhante. Nessas condigoes,
interacdes interespecificas podem se tornar igualmente relevantes. No sudeste do Brasil, a
zona mediolitoral superior de costdes expostos ao mar aberto € tipicamente colonizada por
uma Unica espécie; a craca Chthamalus bisinuatus. Em estudrios, outras duas espécies de
cracas da familia Chthamalidae (Chthamalus proteus € Microeuraphia rhizophorae) podem
ocorrer em substratos consolidados, embora sejam desconhecidos quaisquer padrdes de
coexisténcia em escalas espaciais que permitam um melhor entendimento da ecologia desses
sistemas na regido. Este trabalho visou (i) descrever o padrao de distribuicdo de Chthamalidae
e (i1) avaliar a distribuicdo vertical das espécies em locais onde foi observada uma
coexisténcia expressiva para testar de maneira preliminar se a distribuicdo dessas cracas ¢
compativel com um modelo de loteria de aquisicdo de recursos, ou com um processo de
competi¢do interespecifica por interferéncia. Observou-se que os povoamentos de cracas
formam uma zona bem definida no mediolitoral superior do entremarés, desde o setor
euhalino ao setor oligohalino, embora a extensdo da zona dessas cracas seja maior no setor
euhalino, quando comparado aos demais. Efeitos da exposicdo ao hidrodinamismo foram
restritas ao setor euhalino, onde as cracas apresentaram uma maior area de cobertura em
locais mais expostos. A densidade de cracas ndo apresentou variagdo consistente entre setores
ou entre niveis de exposicao ao hidrodinamismo, mas sim diferencgas entre locais dentro de
certas combinagdes desses fatores. Como resultado, o habitat realizado apresentou uma
tendéncia decrescente desde a boca do estuario até o setor oligohalino. As trés espécies foram
registradas neste estudo: Chthamalus bisinuatus praticamente restrita ao setor euhalino,
Microeuraphia rhizophorae aos setores polihalino e mesohalino, e Chthamalus proteus aos
setores polihalino, mesohalino e oligohalino. Uma partilha substancial de habitat foi somente
observada entre M. rhizophorae e C. proteus, ¢ em apenas 3 das 16 localidades amostradas.
Em densidades baixas, até 40% de cobertura de substrato, ndo houve segregacdo vertical
aparente entre essas duas espécies. Acima de 40-50%, M. rhizophorae ocupou uma posi¢ao
mais elevada com relacdo a C. proteus. Esses resultados sugerem um modelo de loteria em
baixas densidades, mas a ocorréncia de competicdo por interferéncia em altas densidades, pela
qual C. proteus deslocaria M. rhizophorae para alturas superiores, onde as condi¢des para o
crescimento e reproducdo sdo provavelmente menos favoraveis.

Palavras-chave: cracas, Chthamalus, Microeuraphia, costdes rochosos, sistemas estuarinos,
zona do entremarés, distribui¢ao, competi¢ao



ABSTRACT

Hard-bottom communities are controlled by both physical and biological forcing which
determine species distribution patterns at different temporal and spatial scales. Distribution
patterns in the higher intertidal zones, where diversity is low, are frequently explained by the
variation of physical factors. However, certain environmental conditions may prevent
resource monopolization by any given dominant species, allowing the coexistence of species
occupying similar niche space. Under such conditions, interspecific interactions may be
equally relevant. In Southeastern Brazil, the upper midlittoral zone of rocky shores exposed to
the open ocean is typically colonized by a single species; the barnacle Chthamalus bisinuatus.
In estuaries, two other chthamalid barnacles (Chthamalus proteus and Microeuraphia
rhizophorae) may also occur in intertidal hard substrates, but patterns of coexistence at
relevant spatial scales are presently unknown, preventing a better understanding of the
ecology of rocky shore systems in the region. This study aimed to (i) describe chthamalid
distribution patterns and (ii) evaluate the vertical distribution of species where substantial
coexistence was observed, as a means to preliminary test whether barnacle species
distributions are compatible with a lottery-type model of resource acquisition, or with a
process of interspecific interference competition. A well-defined chthamalid zone was
observed along the entire estuary, from the euhaline to the oligohaline sector, although the
extension of the barnacle cover was higher at the euhaline sector compared to the others.
Effects of exposure to hydrodynamism were restricted to the euhaline sector, where the extent
of the barnacle cover was larger at more exposed sites. Barnacle density did not vary
consistently among sectors or between levels of exposure, and differences were limited to
those between shores within combinations of main factors. As a result, the realized habitat
tended to decrease from the mouth of the estuary to the oligohaline sector. All the three
species were recorded in this study: Chthamlus bisinuatus was mostly restricted to the
euhaline sector, Microeuraphia rhizophorae to the polyhaline and mesohaline sectors, and
Chthamalus proteus to the sectors polyhaline, mesohaline and oligohaline. Habitat
partitioning was substantial at only 3 of the 16 sampled sites, and only between M.
rhizophorae and C. proteus. At low barnacle density (up to 40% cover) there was no apparent
vertical segregation between species. Above 40-50% cover, M. rhizophorae occupied on
average a more elevated position on the shore compared to C. proteus. These results suggest a
lottery-type model when vacant space is still abundant but interspecific interference
competition at high barnacle densities, with C. proteus displacing M. rhizophorae to higher
shore levels where conditions for growth and reproduction are probably less favorable.

Keywords: barnacles, Chthamalus, Microeuraphia, rocky shores, estuarine systems, intertidal
zone, distribution, competition
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1. Introducao

O assentamento larval e o recrutamento juvenil sdo 0s processos iniciais na estruturacao
das comunidades incrustantes, garantindo, quando bem-sucedidos, a persisténcia das
populagdes. Porém, varios processos que ocorrem em estagios mais avangados podem alterar
substancialmente os padrdes iniciais de distribuicdo das espécies. Comunidades da zona
entremarés de substratos consolidados, quando em equilibrio, apresentam frequentemente um
padrdo de zonagdo vertical resultante de diferentes processos fisicos e bioldgicos (Lewis,
1964; Stephenson e Stephenson, 1972). De acordo com Rafaelli e Hawkins (1999), os limites
superiores de distribuicdo dos organismos sdo controlados por fatores fisicos, especialmente o
estresse térmico e o potencial de dessecacdo, enquanto os limites inferiores de distribui¢ao sdo
controlados por interagdes bioldgicas como competicao e predagao.

A zona de cracas do mediolitoral — uma caracteristica universal em costdes rochosos
tropicais e temperados (Stephenson e Stephenson, 1972) - ¢ sabidamente controlada por esses
dois tipos de fatores. Apesar de o assentamento das larvas cipris poder ocorrer em maior
intensidade em zonas inferiores do entremarés (Barbosa et al. 2016; Bertness et al. 1992,
Connell, 1961; Jenkins 2005), os recrutas iniciais nesses niveis ndo conseguem se desenvolver
devido a ocorréncia de biofilmes bem desenvolvidos (Bertness et al., 1992; Holmstrom et al.,
1992; Olivier et al., 2000), porque sdo cobertos por povoamentos de mexilhdes que
necessitam da rugosidade gerada pelas cracas para poder assentar e crescer (Berinca et al.,
2015; Navarrete e Castilla, 1990), ou porque sdo predados, especialmente por gastropodes
muricideos (Connell, 1972; Hughes et al., 1992; Luckens, 1975). No substrato logo acima,
livre desses efeitos negativos, a faixa de cracas pertencentes a familia Chthamalidae tende a
ser um povoamento homogéneo, ndo havendo um gradiente de densidade vertical claro. O
limite superior da faixa de cracas ¢ com frequéncia muito evidente, marcando a divisao entre

a zona mediolitoral superior e zona supralitoral. O potencial de dessecagdao define a altura



desse limite (Bertness et al., 1999; Foster, 1971). As cracas ctamalideas compreendem
espécies com seis placas calcdarias rigidas e corpo em formato de vulcdo, que crescem sem
passar por mudas (Ruppert et al., 2004). Dadas as condigdes necessarias, como abundancia de
alimento e exposicdo as ondas, o mediolitoral superior ¢ muitas vezes saturado (cerca de 80 a
100% de cobertura) por uma unica espécie. Populacdes de Chthamalidae sdao dominantes em
costdes rochosos expostos a acdo das ondas, porém alguns autores reportam menores
densidades em costdes protegidos e em substratos estuarinos (Arribas et al., 2014; Young,
1993), embora existam registros dessas cracas em salinidades muito baixas (Amaral & Nallin,
2011; Farrapeira, 2008).

A zona mediolitoral superior de costdes subtropicais no sul e sudeste do Brasil ¢
igualmente dominada por populacdes de Chthamalidae (Cirripedia), além de animais moveis,
como gastropodes litorinideos Echinolittorina lineolata (d'Orbigny, 1840) e as baratas-do-mar
Ligia spp. (Bueno et al., 2010; Christofoletti et al., 2011; Miloslavich et al., 2016). Embora
ndo tenham sido realizadas manipulagdes experimentais que demonstrassem o papel da
dessecag¢do na delimitacdo do limite superior dessas cracas, ha evidéncia que as condigdes
térmicas nessa altura do entremarés afetam a sobrevivéncia e reproducao de Chthamalus
bisinuatus (Freuchet et al., 2015; Kasten et al., 2013). Povoamentos dominados por mexilhdes
Brachidontes spp, ostras Crassostrea spp (principalmente sob a influéncia de cursos de dgua
doce), ou cracas Tetraclita stalactifera (Lamarck, 1818) caracterizam a zona abaixo do limite
inferior de Chthamalus (Christofoletti, et al., 2011; Eston et al., 1986; Lopez et al., 2014;
Pardal-Souza et al., 2017; Tanaka e Magalhaes, 2002). A dindmica dos povoamentos dessas
cracas ¢, porém, amplamente desconhecida.

As trés espécies alvo deste estudo sdo a craca estenohalina Chthamalus bisinuatus
(Pilsbry, 1916) e as cracas eurihalinas Chthamalus proteus Dando e Southward, 1980 e

Microeuraphia rhizophorae (De Oliveira, 1940). Chthamalus bisinuatus ocorre no Brasil, do



Piaui até o Rio Grande do Sul, Ilha de Trindade e Uruguai. Chthamalus proteus ocorre desde
a Florida até a Colombia, Caribe e Brasil (do Rio Grande do Norte até Santa Catarina).
Microeuraphia rhizophorae ocorre nas Bahamas, Antilhas, Panamd, Colombia e Brasil, do
Maranhdo até o Parana (Young, 1993). A morfologia de C. bisinuatus varia em fun¢do do
habitat e da densidade populacional. Em baixas densidades, suas conchas tém uma forma
deprimida conica e uma tendéncia de fusdo das placas parietais; em altas densidades, as
carapacas tém uma forma cilindrica, mantendo a tendéncia para a fusdo e morfologia de
elevacao. Chthamalus proteus possui conchas conicas, com seis placas distintas ndo fundidas,
quando ocorrem em lugares protegidos e baixa densidade (Young, 1993). Geralmente nao ¢
encontrada em agregacdes ou manchas (altas densidades). As placas de M. rhizophorae sao
distintas umas das outras (Oliveira, 1940) e separadas por extensoes triangulares (Anexo 1).

O padrao de distribuigdo de cracas ja foi descrito em diferentes locais e condi¢des (Berger
et al., 2006; KlIoh et al., 2013; Farrapeira, 2008; Jenkins, 2005; Junqueira et al., 2000). A
zonacao de Chthamalidae no mediolitoral da costa sul e sudeste do Brasil obedece a padrdes
reconheciveis e recorrentes. Chtamalus bisinuatus habita os estratos superiores do
mediolitoral, principalmente em costdes expostos. Sua ocorréncia € menor em costdes
abrigados e geralmente ndo toleram salinidades baixas. C. proteus ocorre nos estratos
inferiores do mediolitoral e ¢ mais abundante em costdes rochosos abrigados, ndo tolerando
salinidades baixas, ficando restrita a ambientes euhalinos e mesohalinos. Microeuraphia
rhizophorae ¢ adaptada a ambientes estuarinos, sendo encontrada em niveis acima de
Chthamalus spp. em ambientes euhalinos, polihalinos e oligohalinos (Amaral e Nallin, 2011;
Farrapeira, 2008; Junqueira et al., 2000). Apesar dos estudos anteriores sobre os padroes de
distribuicdo de ctamalideos, este ¢ o primeiro estudo a adotar um desenho amostral

hierarquizado, com escalas espaciais variando de quildmetros a centimetros, ao longo de um



gradiente de salinidade de um estuario subtropical, como estratégia para avaliar o papel das

distintas forcantes ambientais.

2. Objetivos e hipoteses

Este trabalho descreve o padrdo de distribui¢do de Chthamalidae ao longo de um
gradiente de salinidade de um estuario subtropical e avalia os processos de competi¢do
interespecifica entre Chthamalus bisinuatus, Chthamalus proteus e Microeuraphia
rhizopharae ao longo de um gradiente de salinidade e exposi¢dao na Baia de Paranagua.

Hipotetizamos que a distribuicdo ¢ condicionada pelo gradiente de salinidade e
exposicao a a¢do de ondas em maior escala, mas que processos de competicdo interespecifica
sao determinantes da distribuicdo em pequena escala. Os padrdes de ocupagdo de espaco
foram avaliados por andlises comparativas da altura relativa ponderada de cada espécie, na
medida em que mudancas significativas na altura de Chthamalidae em locais onde duas ou
trés espécies coexistem poderiam indicar competicdo. Espera-se que C. bisinuatus seja mais
abundante no setor euhalino, pois tem maior habilidade competitiva em maiores salinidades.
Da mesma maneira, C. proteus seria menos abundante no setor oligohalino, pois perderia

habitats para M. rhizophorae, sendo deslocada para os estratos mais superiores.

3. Materiais e métodos
3.1 Area de estudo
A darea de estudo ¢ o eixo leste - oeste do Complexo Estuarino de Paranagua (CEP),
cobrindo uma distancia de 45 km e compreendendo as Baias de Antonina e Paranagua
(Figura 1). O CEP ¢ convencionalmente dividido em quatro setores de salinidade: euhalino
(com a salinidade variando entre 30-34), polihalino (entre 25-30), mesohalino (15-25), onde

ha a zona de méaxima turbidez, e oligohalino (1-15), localizado na Baia de Antonina (Castella



et al., 2006; Lana et al., 2001). Os substratos consolidados disponiveis compreendem grandes
extensdes de costdes rochosos perto da boca do estudrio, os quais sdo escassos nos demais
setores do CEP (Castella et al., 2006), sendo gradualmente substituidos por areas de maior
fragmentacdo (calhaus e matacdes), habitats artificiais (principalmente pilares de trapiches) e
troncos de arvores de manguezais, 0os quais cobrem extensas areas nos setores a montante,
sujeitos a um elevado aporte de dgua doce. Os ventos predominantes sdo de leste e sul. No
verdo, ocorre excedente hidrico, com um significativo aumento do aporte de dgua doce. As
marés sdo semidiurnas, com baixa amplitude, ndo passando de 2 m (Angulo e Souza, 2014) e
ha uma crescente amplitude de maré do setor euhalino para o setor oligohalino (Angulo et al.,
2016).

Ha diversos estudos sobre a fauna incrustante da regido, embora o foco principal sejam
as comunidades do sublitoral raso, e em especial a ocorréncia de espécies invasoras em
substratos artificiais (Bumbeer e Rocha, 2016; Kloh et al., 2013; Rocha e Kremer, 2005).
Estudos que tenham examinado a estrutura de comunidades de substratos consolidados do

entremarés ao longo do CEP sao raros (Miloslavich et al., 2016).

3.2 Amostragem

O delinecamento amostral hierarquizado consistiu de dois locais amostrados, de
outubro a dezembro de 2016, em cada um dos quatro setores principais do CEP (euhalino,
polihalino, mesohalino e oligohalino), e em cada um de dois regimes principais de exposi¢ao
ao hidrodinamismo (protegido e exposto), totalizando 16 locais (Figura 1). No setor euhalino
foram considerados expostos os locais recebendo a ag¢do direta das ondas (i.e. voltados a mar
aberto). Nos demais setores nao ha impacto direto da ondulacdo, tendo sido considerados
expostos os locais sujeitos a uma maior turbuléncia gerada por ventos e correntes de mar¢.

Devido a dificuldade em encontrar afloramentos rochosos naturais nos setores mais internos
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do estudrio, trés locais consistiram em habitats artificiais e as amostragens foram realizadas
em pilastras de trapiches (PI, EU, TA; Anexo 2) a fim de manter o delineamento
hierarquizado.

Em cada local foram delimitadas transecgoes, perpendiculares a linha de agua, para
obter estimativas de densidade e posi¢do vertical das diferentes espécies. Foi inicialmente
verificado quais das trés espécies ocorriam no local e entdo foram estabelecidos 5 transectos
aleatoriamente para cada espécie, de modo a poder obter estimativas independentes de
densidade para cada uma delas. Esses transectos consistiram em uma sucessao de quadrantes
de 5 x 5 cm ao longo da zona de cobertura de cracas ctamalideas, desde o limite superior da
zona dominada por cracas Tetraclita stalactifera e / ou ostras Crassostraea spp., até o limite
superior de ocorréncia de Chthamalidae. Todos os quadrados foram dispostos sobre substratos
verticais, ou quase verticais. Desta forma, o nimero de quadrados em cada transec¢ao variou

em funcao da largura da faixa de cracas.
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Figura 1. Mapa de localizag@o dos 16 locais de amostragem ao longo das Baias de Paranagua
e Antonina (Oligo = oligohalino, Meso = mesohalino, Poli = polihalino, Euha = euhalino, o =
exposto, A = abrigado, * = substrato artificial). Os locais amostrados no setor euhalino em
condig¢do abrigada foram Encantadas (EN) e Saco do Limoeiro (SL) e em condi¢do exposta na
ITha do Mel (FG) e na Gruta (GR). Os locais escolhidos no setor polihalino em condi¢dao
abrigada foram Ilha da Cotinga (IC) e Ilha da Cotinga ao lado do Porto de Paranagua (CP) e
em condicdo exposta, lado leste da Ilha da Cotinga (CL) e Piacaguera (PI). Os locais
escolhidos no setor mesohalino em condi¢cdo abrigada foram Eufrasina (EU) e Ilha Gereré
(GE) e em condigdo exposta Eufrasina (EF) e Teixeira (TE). Os locais escolhidos no setor
oligohalino em condigdo abrigada foram a [lha Mamanguava (IM) e a Ponta da Pita (PP) e em
condigdo exposta o trapiche de Antonina (TA) e um ponto na Baia de Antonina (OE).

Todos os quadrantes (5 x 5 cm) de cada transecto foram fotografados com uma camera
digital Kodak 12.2 MP e as imagens foram analisadas com o software photoQuad© (Trygonis
e Sini, 2012). Em especifico, foram obtidas estimativas de abundancia (em termos de
porcentagem de cobertura) com base em 50 pontos dispostos de maneira aleatéria sobre as
imagens. Este aplicativo permite avaliar a abundancia relativa através da porcentagem de
cobertura das espécies. Analises preliminares aplicando teste T com o software R (R Core
Team, 2016) definiram 50 pontos como o minimo necessario para estimativas confiaveis da

cobertura.
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As cracas acima de 3 mm de diametro opercular foram identificadas até o nivel de
espécie, enquanto que as menores foram categorizadas indistintamente como ‘Chthamalidae’.
A densidade de cada espécie, e de Chthamalidae, por transecto foi calculada como a média
das coberturas de todos os ‘n’ quadrados que cobriram a zona de amostragem.

A altura total dessa zona concentra a maior densidade de cracas ctamalideas e foi
medida nas campanhas de campo com uma fita métrica. As porcentagens de cobertura média
de cada quadrado e transecto foram extraidas por meio do aplicativo photoQuad©. Com estas

variaveis calculamos /4, a altura relativa ponderada para cada espécie:

b= 21(Ci x hy)
G

onde Cj e h; correspondem a cobertura e a altura no quadrante i, € n ao niimero de
quadrados compreendidos no transecto.
As trés varidveis utilizadas para as andlises estatisticas foram a altura relativa

ponderada, a porcentagem de cobertura e o habitat realizado (Anexo 3).

3.3 Analises estatisticas

A altura relativa ponderada, a porcentagem de cobertura e o habitat realizado de cracas
ctamalideas foram examinados mediante uma analise de variancia especifica, na qual foram
considerados os fatores fixos e ortogonais ‘setor’ (com quatro niveis: euhalino, polihalino,
mesohalino e oligohalino) e ‘exposicao’ (dois niveis; alta e baixa exposi¢do ao
hidrodinamismo). De maneira a prover replicagem adequada, foram amostrados dois locais
em cada uma das combinagdes dos fatores acima, conforme explicado em ‘Area de estudo’.
Assim, ‘local’ ¢ um fator aleatério aninhado na interagdo dos fatores principais
(setor*exposicdo). Para estas analises, com foco nos povoamentos gerais de cracas

ctamalideas, e ndo em nenhuma espécie em particular, quaisquer transectos obtidos em cada
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um dos locais amostrados poderiam ser utilizados. No intuito de obter uma analise balanceada
foram selecionados aleatoriamente 5 transectos em cada local (coincidindo com o tamanho
amostral de locais onde apenas uma das espécies ocorreu). O teste de Cochran foi utilizado
para verificar o pressuposto de homocedasticidade nos dados. Quando verificada esta
condicdo, a analise prosseguiu utilizando dados ndo transformados. Em um dos casos (habitat
realizado) procedeu-se a transformagdo logaritmica de log natural In (x). No caso da altura do
habitat ndo foi possivel cumprir o pressuposto. Mesmo assim, os dados foram examinados
segundo 0o mesmo modelo, uma vez que o tamanho amostral usado e a condicdo de
balanceamento tornam a analise robusta a heterogeneidade de variancias (Underwood, 1997).
Testes a posteriori Student-Newman-Keuls (SNK) foram realizados para identificar
contrastes especificos para as fontes de variagdo significativas.

Coexisténcia significativa entre as espécies de estudo foram somente identificadas
para duas das espécies e em poucas localidades amostradas (ver ‘Resultados’). Para testar de
maneira preliminar se a distribuicdo dessas espécies se dd4 ao acaso ou se existe uma
segregagao vertical, foi calculada para cada transecto (n = 10), a diferenca entre a altura
vertical média dessas espécies (uma medida de segregagdo vertical). Em seguida, para cada
local, foi testada a correlagdo linear entre a densidade geral de cracas e a segregacao vertical
entre as espécies focais. Os resultados dessa andlise e respectivas interpretacdes estdo

apresentados na Figura 2.
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hspl- hspZ

Densidade

Figura 2. Relacdes hipotéticas entre a densidade de cracas e a segregacdo vertical de espécies
(hspi-hsp2). A) Auséncia de segregacdo, sugerindo um modelo de loteria de aquisi¢do de
recursos. B) Segregacdao dependente de densidade, pela qual a competi¢do interespecifica por
interferéncia desloca uma das espécies (spl) para habitat menos favoravel quando o espago
disponivel se torna limitante. C) Inversdo do padrio estabelecido durante processos iniciais
(assentamento, recrutamento inicial) por processos de competicao interespecifica dependentes
de densidade.

4. Resultados

4.1 Caracteristicas da zona de Chthamalidae

Os povoamentos de cracas ctamalideas formaram zonas bem definidas no mediolitoral

superior ao longo das Baias de Paranagué e de Antonina, ocorrendo desde o setor euhalino até

o setor oligohalino. A altura relativa ponderada da faixa de cracas variou significativamente

entre os setores, sendo maior no setor euhalino quando comparado aos demais (p < 0,001;
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Tabela 1, Figura 3A). A interacdo significativa entre ‘setor’ e ‘exposi¢cdo’ (Tabela 2) indica
que os efeitos do hidrodinamismo nao foram consistentes ao longo do complexo estuarino.
Nomeadamente, esses efeitos foram restritos ao setor euhalino, onde a ondulagdo promoveu
uma expansao da cobertura de cracas (p < 0,05, Figura 3B). Nao foram observadas varia¢des
significativas ao longo do estudrio, ou de acordo com o nivel de exposicio ao
hidrodinamismo, na porcentagem de cobertura na zona de cracas ctamalideas. Foram
detectadas, no entanto, diferengas significativas entre localidades para duas das combinacdes
dos fatores principais (locais expostos polihalinos e locais expostos mesohalinos; Figura 3B,
p < 0,05), indicando que outros fatores, ndo examinados neste estudo, podem exercer um
papel importante no controle da densidade de cracas a uma escala menor, como por exemplo
substratos artificiais e areas sombreadas. Como resultado das duas primeiras varidveis (altura
relativa ponderada e porcentagem de cobertura), o habitat realizado decresce numericamente
desde o setor euhalino ao setor oligohalino (Figura 3C). Contudo, a grande variabilidade
observada em alguns casos, como a verificada no setor euhalino ou nos locais expostos do
setor polihalino, dificultam a comparagdo entre setores. Diferencas significativas (p < 0,05)
respaldam somente o menor habitat realizado no setor oligohalino quando comparado aos

demais (Figura 3C).
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Tabela 1. Sumario dos resultados da ANOVA para a analise da altura relativa ponderada,
porcentagem de cobertura e habitat realizado das cracas ctamalideas.

Altura relativa Porcentagem
ponderada de cobertura Habitat
(cm) (%) realizado
af F p F p F p
Setor: Se 3 27,19 0,001 2,05 0,186 12,24 0,002
Exposicao: Ex 1 0,04 0,848 0,83 0,389 1,08 0,330
Local (Se*Ex) 8 0,85 0,563 5,81 0,001 1,76 0,103
Se*Ex 3 4,10 0,049 1,09 0407 1,27 0,347
Res. df = 64
dados nao- dados nao-
transformados transformados Ln (x)
(C=0,3008, p <0.01 C=0,1974 C=0,2053
| ek
( | )
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Figura 3. Variagdo da altura relativa ponderada (A), da porcentagem de cobertura (B) e do
habitat realizado (C) para as cracas ctamalideas de acordo com o nivel de exposicdo ao
hidrodinamismo e ao longo dos setores de salinidade do Complexo Estuarino de Paranagua (*
=p <0,05; ** =p <0,01). PI*, EU*, TA* = locais de substrato artificial.
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4.2 Distribuicao das espécies ao longo do CEP

A distribuicdo das espécies ao longo do CEP foi marcadamente heterogénea (Figura
4). Como esperado, Chthamalus bisinuatus ocorreu quase que exclusivamente no setor
euhalino. Coberturas substanciais foram verificadas nas quatro localidades amostradas nesse
setor, além de ocorréncia marginal em uma localidade exposta no setor polihalino (CL;
Figura 4). Microeuraphia rhizophorae ocorreu de maneira muito restrita no setor euhalino
(SL, GR, cobertura inferior a 2%, Figura 4), atingindo maiores densidades no setor polihalino
(em locais expostos) e no setor mesohalino (em um local exposto e outro abrigado, Figura 4).
Chthamalus proteus ocorreu em todos os setores, exceto no setor euhalino, sendo a Unica

espécie a colonizar o setor oligohalino (Figura 4).

40 I C. bisinuatus
] [ C. proteus
B M. rhizophorae

w2
(=]
1

Porcentagem de cobertura (%)
= =
L L

.| il [
™M PP TA*  OE

EN  SL FG GR IC cP CL PI* EU GE EF* TE
Abrigado Exposto Abrigado Exposto Abrigado Exposto Abrigado Exposto
Euhalino Polihalino Mesohalino Oligohalino

Figura 4. Porcentagem de cobertura de Chthamalus bisinuatus, C. proteus e Microeuraphia
rhizophorae nas Baias de Paranagua e de Antonina (* = locais de substrato artificial).

4.3 Coexisténcia entre Chthamlus proteus e Microeuraphia rhizophorae
Coexisténcia expressiva entre as espécies de Chthamalidae foi restrita a duas espécies
(Chtamalus proteus e Microeuraphia rhizophorae) e a trés localidades (PI, GE e EF),

compreendendo os setores polihalino e mesohalino (Figura 4). A relacdo entre a densidade



18

geral de cracas e a segregacdo vertical dessas duas espécies dd suporte ao segundo padrdo
mostrado na figura 2, ilustrando um caso de competicdo interespecifica a partir de um valor-
limiar de densidade. A figura 5 mostra essas relagdes para as trés localidades. Em GE e EF,
onde as densidades de cracas variaram de aproximadamente 3 a 23% e de 1 a 39%
respectivamente, ndo foi observada qualquer correlagdo e os valores obtidos se distribuem em
torno de zero, ou seja, da condi¢cdo de ndo-segregacdo. J4 em PI, onde a densidade de cracas ¢
muito maior (variando entre 23 e 76%), foi observada uma correlagdo positiva (r = 0,77; p <
0,01), com segregacao significativa a partir de 60%, conforme indicado pelo limite inferior do

intervalo dessa relacdo (95%; Figura 5).
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Figura 5. Relacdo linear entre a porcentagem de cobertura de cracas ctamalideas e a segregacao
vertical de Microeuraphia rhizophorae (mr) e Chthamalus proteus (cp), dada como a diferenca
entre a altura média das duas espécies (/imr - /i¢p) NOs transectos examinados em Piagaguera, Gereré
e Eufrasina (n = 10 em cada local), (* = locais de substrato artificial).
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5. Discussiao

O estudo mostrou que o mediolitoral superior de substratos consolidados, ao longo de
um gradiente estuarino de 45 km, pode ser consistentemente povoado por cracas da familia
Chthamalidae, formando sempre uma zona nitida. A funcionalidade desse habitat, provendo
um elo energético entre o ambiente pelagico e bentdnico através do consumo de particulas em
suspensdo, foi garantida pela sucessdo da dominancia de espécies ao longo do gradiente de
salinidade. Chthamalus bisinuatus povoa quase que exclusivamente os costdes do setor
euhalino, enquanto que C. proteus tende a dominar nos demais setores, sendo a Unica espécie
a colonizar o setor mais interno do estudrio (oligohalino). O padrao de ocorréncia e
distribuicao de C. proteus nao ¢ consistente com registros prévios na literatura, nos quais nao
ha referéncia a essa espécie em areas abrigadas e oligohalinas (Amaral e Nallin, 2011;
Farrapeira, 2008; Junqueira et al., 2000). No entanto, C. proteus foi também registradas em
areas sombreadas dos costdes rochosos no setor euhalino (observacdes pessoais), apesar da
auséncia de registro nos transectos amostrados neste setor. Areas sombreadas podem
favorecer a sobrevivéncia de espécies do entre-marés (Chan e Williams, 2003), por estarem
menos sujeitas ao estresse térmico e a dessecacdo. A distribuicdo da espécie Microeuraphia
rhizophorae sugere uma ocupacao mais oportunista (e generalizada), uma vez que ela pode
ocorrer, mesmo que em densidades muito baixas, no setor euhalino, além de cobrir extensoes
consideraveis de substratos consolidados dos setores polihalino e mesohalino. Muito
provavelmente, a tolerancia ao estresse osmotico dessas espécies desempenha um papel
crucial em sua distribuicdo ao longo do estuario. Trabalhos de cunho experimental, que
permitam testar conjuntamente os efeitos da salinidade e do estresse térmico no desempenho
dessas espécies, poderdao esclarecer melhor os processos responsaveis pelos padrdes aqui

observados.
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A exposicdo ao hidrodinamismo somente teve um efeito significativo na extensao da
cobertura de cracas no setor euhalino, onde a a¢do das ondas, e ndo as correntes de maré, ¢ o
principal determinante do regime de imersdo e da umectagdo dos povoamentos durante
periodos de maré baixa. O aumento da altura de zona de cracas em areas de maior exposi¢ao
ndo surpreende, condizendo com as observagdes cldssicas de Lewis (1964) e Stephenson e
Stephenson (1972) e as observagdes de Christofoletti et al. (2011). Maior exposi¢do as ondas
aumenta a frequéncia de breves periodos de imersdo e prové maior umectagdo (via spray)
durante a baixa-mar, permitindo a redugdo do estresse térmico ¢ o potencial de dessecacdo em
niveis mais altos do entremarés. A acdo das ondas ameniza, portanto, as condi¢cdes ambientais
e possibilita a colonizacdo de uma area maior dos costdes. Outros autores destacam ainda
efeitos positivos da agdo das ondas no fluxo de larvas competentes, incrementando a taxa de
assentamento, ou mesmo do fluxo de particulas alimentares, aumentando a eficiéncia da
alimentacdo das cracas (Barbosa et al., 2016; Bertness et al., 1992, 1991; Burrows et al.,
1992; Christofoletti et al., 2011; Jenkins, 2005). Os resultados do presente estudo, porém,
indicam que o aumento do fluxo de agua, por si sO, ndo exerce um efeito significativo na
altura da zona de cracas ctamalideas. Ao contrario do observado no setor euhalino, onde o
impacto das ondas faz a diferenga, o incremento de hidrodinamismo devido a uma maior
exposicdo as correntes de maré, dentro do estudrio, ndo resultou em uma expansdo da banda
de cracas. Da mesma maneira, a crescente amplitude de maré do setor euhalino para o setor
oligohalino (Angulo et al., 2016) ndo se reflete em uma expansao da zona de cracas a
montante. Nossos resultados sugerem, portanto, que ndo ¢ a eficiéncia alimentar ou um
eventual incremento na taxa de assentamento que determinam a amplitude do habitat dos
ctamalideos, mas sim a mitigacao do estresse térmico.

Ao contrario da amplitude da zona de cracas, que ¢ maior no setor euhalino

comparado aos demais, a densidade dos povoamentos (em termos de porcentagem de
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cobertura) ndo apresentou variagdo consistente entre setores ou entre niveis de exposi¢ao ao
hidrodinamismo. E prematuro no momento inferir os mecanismos responsaveis por essa
relativa homogeneidade na densidade de cracas, mas, aparentemente, tal fato se deve a
sucessdo de espécies observada ao longo do gradiente estuarino. Ao contrario de habitats
estuarinos especificos colonizados majoritariamente por uma Unica espécie, nos quais ¢é
comum observar gradientes de densidade correlacionados positivamente com a distribuicdo de
larvas ou recrutas recentes (McGrorty e Gosscustard, 1991; Silva et al., 2006), a presenca de
diferentes espécies com preferéncias de salinidade especificas poderia promover uma
distribuicdo mais equitativa de propagulos no plancton e, portanto, uma capacidade
generalizada de suprir novos recrutas aos habitats bentonicos. Para avaliar essa possibilidade
seria necessario amostrar adequadamente o plancton ao longo do CEP e testar,
especificamente, se as larvas das espécies que colonizam os setores internos (i.e.
Microeuraphia rhizophorae ¢ Chthamalus proteus) ficam de fato retidas em aguas estuarinas.
Esse seria um achado interessante, uma vez que estratégias de retencao larval dentro de
estuarios, embora verificadas em diferentes grupos (Chen et al. 1997; Strathmann, 1982),
implicam tolerancia a baixas salinidades, o que nao ¢ comum em larvas de cracas (Chan et al.
2001; Nasrolahi et al. 2016; Qiu e Qian, 1999).

A alta saturacdo e competicdo por espago em PI pode ter sido favorecida pelo
substrato local ser artificial. De fato, ja foram comprovadas diferengas entre comunidades de
substrato artificial e comunidades de substrato natural na zona entre-marés (Benedetti-Cecchi
et al., 2003; Bulleri ¢ Chapman, 2004).

Taxas de assentamento podem ser afetadas pelo biofilme bacteriano (Holmstrom et al.,
1992; Olivier et al., 2000), pela cor, temperatura e material do substrato (Ells et al., 2016),
como evidenciado em estudos sobre as espécies Chthamalus bisinuatus e C. proteus (Lathlean

e Minchinton, 2012).
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O habitat realizado, medido como a area total de cobertura de cracas vivas, decresceu
gradativamente de jusante a montante, embora o Uinico contraste significativo tenha sido o
menor habitat no setor oligohalino comparado aos demais. A ocorréncia da espécie
Microeuraphia rhizophorae ¢é aparentemente responsavel pela suplementacdo do habitat
realizado nos setores intermedidrios. Nesses setores, foi observada partilha substancial de
habitat entre M. rhizophorae e C. proteus. Em baixas densidades ndo foi verificada qualquer
segregacdo vertical, mas, a partir de 40-50% de ocupagdo de espago, ocorre segregagao
gradual entre as duas espécies, sendo observado o deslocamento de M. rhizophorae para uma
altura mais elevada. Esse padrdo sugere por um lado auséncia de competicdo quando na
abundancia de espago livre, além de auséncia de efeitos diferenciais gerados por fatores
ambientais (em especial estresse térmico), compativel com um modelo de loteria (Sale, 1978;
Shinen e Navarrete, 2010), mas por outro lado a incidéncia de interacdes competitivas entre as
espécies quando esse recurso se torna limitante. Uma vez que as taxas de assentamento, o
recrutamento inicial (Barbosa et al., 2016; Bertness et al., 1992, Jenkins 2005) e o
desempenho dos adultos, em termos de crescimento e reproducdo (Berger et al., 2006;
Bertness et al., 1991; Burrows et al., 1992), sdo superiores nas posi¢des inferiores da zona de
cracas, os resultados obtidos apontam para uma relagdo de competi¢do por interferéncia na
qual M. rhizophorae é a espécie prejudicada. A intensificacdo dessa intera¢do pode ocorrer
através de diferentes mecanismos, como por exemplo, o assentamento e recrutamento inicial
de agregados, modulados por pistas quimicas de coespecificos, competicao por locais de
assentamento, sobrecrescimento, mortalidade diferencial e reocupacao de espago (Bertness et
al.,, 1992; Connell, 1961; Luckens, 1975). Contudo, a ocorréncia de M. rhizophorae nos
setores intermediarios do estudrio pode elevar a porcentagem de cobertura e a extensao da

zona de cracas a patamares semelhantes aos observados em costdes expostos ao mar aberto.
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6. Conclusao

Em cenérios de aumento do estresse térmico, a tendéncia é que o habitat realizado
diminua pelo rebaixamento do nivel superior dessa zona através da incidéncia de ondas de
calor. Essa fonte de estresse poderia, por exemplo, eliminar M. rhizophorae do sistema, pelo
fato dessa espécie tender a ocupar niveis superiores quando em densidades elevadas. De fato,
varias espécies de peixes e invertebrados costeiros da regido subtropical brasileira ja estdo
expostos com frequéncia a temperaturas acima de niveis criticos, em situagdo muito pior que
seus correlatos ecoldgicos em regides temperadas (Vinagre et al., 2018, 2015). No caso das
cracas, o estresse térmico devera exercer maior efeito nos estagios sésseis iniciais, quando os
individuos sdo mais sensiveis a altas temperaturas e a dessecagdo (Freuchet et al., 2015;
Gosselin e Qian, 1997; Hunt e Scheibling, 1997; Mccormick et al., 2016; Nasrolahi et al.,
2016). Mesmo na auséncia de evidéncias experimentais sobre os niveis 6timos de salinidade
das espécies registradas neste estudo, ¢ plausivel que a colonizagdo do setor oligohalino
ocorra gragas a selecdo local de fenotipos com tolerancia ao estresse osmotico acima da
média, levando em consideracdo que o centro de distribuicdo de Chthamalus proteus se
encontra em posi¢do mais intermedidria no estuario. O aumento na incidéncia de ondas de
calor intenso pode diminuir a tolerdncia dessas cracas a salinidades muito baixas, o que
poderia eventualmente levar a uma redugdo drastica desse habitat em complexos estuarinos na

regiao.
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Anexo 1. Cracas ctamalideas: A) Chthamalus bisinuatus, B) Chthamalus proteus e C)
Microeuraphia rhizophorae.
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Anexo 2 Coordenadas geograficas dos locais de coleta ao longo do gradiente estuarino das
Baias de Paranagua e de Antonina.

Zona Latitude (S) Longitude (O) Setor Exposicdo Substrato Sigla
22j 769614 7170258 Euhalino  Abrigado  Natural = SL
22j 769402 7169019 Euhalino  Abrigado  Natural EM
22 769621 7168828 Euhalino Exposto Natural FG
22j 770051 7168741 Euhalino Exposto Natural GR
22j 754277 7176503 Polihalino  Abrigado  Natural IC
22j 752388 7177293 Polihalino  Abrigado  Natural  CP
22 754357 7176337 Polihalino  Exposto Natural CL
22j 753270 7179514 Polihalino  Exposto  Artificial ~ PI
22j 743120 7179243 Mesohalino  Abrigado  Artificial GE
22j 743840 7181649 Mesohalino Abrigado  Natural EU
22j 744191 7181507 Mesohalino  Exposto Natural  EF
22j 770045 7168735 Mesohalino  Exposto Natural TE
22j 735003 7183382 Oligohalino Abrigado  Natural IM
22j 733017 7182969 Oligohalino Abrigado  Natural PP
22j 729697 7187785 Oligohalino  Exposto Natural OE
22j 729697 7187788 Oligohalino  Exposto  Artificial TA
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Anexo 3. Dados brutos de altura, cobertura e habitat realizado para as cracas ctamalideas nas
Baias de Paranagua e de Antonina.

Altura total Cobertura Habitat
Setor Exposicdo Local (cm) (%) realizado
Euhalino Abrigado EN 100 39,10 195,50
Euhalino Abrigado EN 15 6,67 5,00
Euhalino Abrigado EN 87 11,11 48,33
Euhalino Abrigado EN 84 19,88 83,51
Euhalino Abrigado EN 15 14,67 11,00
Euhalino Abrigado SL 27 40,33 54,45
Euhalino Abrigado SL 30 32,67 49,00
Euhalino Abrigado SL 114 40,70 231,97
Euhalino Abrigado SL 39 16,25 31,69
Euhalino Abrigado SL 40 5,50 11,00
Euhalino Exposto FG 82 4,24 17,36
Euhalino Exposto FG 107 791 4231
Euhalino Exposto FG 66 18,57 61,29
Euhalino Exposto FG 102 26,19 133,57
Euhalino Exposto FG 70 31,14 109,00
Euhalino Exposto GR 123 8,40 51,66
Euhalino Exposto GR 50 41,20 1250,00
Euhalino Exposto GR 60 25,17 75,50
Euhalino Exposto GR 40 16,50 33,00
Euhalino Exposto GR 79 14,38 56,78
Polihalino  Abrigado IC 20 12,00 12,00
Polihalino  Abrigado IC 50 11,40 28,50
Polihalino  Abrigado IC 46 13,00 29.90
Polihalino  Abrigado IC 50 24,20 60,50
Polihalino  Abrigado IC 19 13,00 12,35
Polihalino  Abrigado CP 35 9,71 17,00
Polihalino  Abrigado CP 60 18,83 56,50
Polihalino  Abrigado CP 25 21,60 27,00
Polihalino  Abrigado CP 50 11,80 11,80
Polihalino  Abrigado CP 20 2,00 2,00
Polihalino Exposto CL 17 17,50 425,00
Polihalino Exposto CL 13 4,67 3,03
Polihalino Exposto CL 14 19,33 13,53
Polihalino Exposto CL 17 16,00 13,60
Polihalino Exposto CL 10 14,00 7,00
Polihalino Exposto PI 23 48,00 55,20
Polihalino Exposto PI 41 48,22 98.86
Polihalino Exposto PI 30 35,00 52,50
Polihalino Exposto PI 39 60,25 117,49
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103,60
5,50
48,00
0,45
12,50
52,20
14,98
16,63
28,98
30,60
10,20
58,43
59,64
59,50
55,16
59,74
20,68
12,95
22,97
26,00
15,00
24,65
5,66
31,00
4,00
4,60
1,50
0,40
5,00
6,72
7,50
1,00
3,00
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0,40
5,00
4,50
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5,66
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