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RESUMO

Hidroides sdo importantes componentes da epifauna sessil dos ecossistemas de gramas
marinhas, onde participam do acoplamento bento-pelagico, além de servir como bioindicadores
de impactos antropogénicos. Apesar disso, pouca aten¢do tem sido dada a estrutura e dindmica
sazonal e interanual dessas taxocenoses, especialmente em areas tropicais. Neste sentido, a
composicdo, ocorréncia e abundancia de hidroides no ecossistema da grama marinha Halodule
wrightii de uma praia do nordeste do Brasil foram investigadas mensalmente entre margo de
2016 a fevereiro de 2019. Dentre as 23.560 folhas coletadas e analisadas, 5.308 (22,5%)
estavam epifitadas por hidroides, sendo identificadas sete espécies e contado um total de
165.056 pdlipos. Durante o estudo, as médias mensais para densidade de pélipos e percentual
de folhas epifitadas nos bancos variaram entre 0,7+0,6 e 3659 + 2215 p6lipos/100 cm? e 0,1 +
0,3 e 78,4 + 7,9%, respectivamente. Diferencas sazonais e interanuais foram observadas para
estas variaveis, com maiores valores médios durante o periodo chuvoso (margo-agosto) nos trés
anos, quando também foi observado um maior nimero de espécies e investimento na
reproducdo sexuada. Orthopyxis sp. (possivelmente uma espécie ndo descrita) e Tridentata
marginata foram as espécies dominantes nas gramas e principais responsaveis pelos padroes
observados. Os resultados encontrados aqui corroboram com os poucos dados existentes sobre
hidroides tropicais, sugerindo uma maior riqueza, abundancia e investimento na reproducao
sexuada durante os meses chuvosos, quando ha maior disponibilidade de alimento na costa. Por
sua vez, o declinio das populac¢des durante o periodo seco (setembro-fevereiro) na area estudada
esta possivelmente relacionado a menor disponibilidade de alimento e aumento da frequéncia
de algas, as quais podem competir diretamente por espa¢o com os hidroides. O presente trabalho
forneceu informacdes importantes e previamente inexistentes sobre a dinamica temporal de
hidroides no Atlantico sudoeste tropical, além de chamar atencédo pra uma possivel espécie de

Orthopyxis ainda ndo descrita para a ciéncia.

Palavras-chave: Hidroides epifiticos, Gramas marinhas, Padrdes temporais, Abundancia.



ABSTRACT

Hydroids are important epifaunal components of seagrass communities, where they take part
of the benthic-pelagic coupling and may also be used as bioindicators. However, little attention
has been given to the epiphytic hydroid assemblage structure and their seasonal and interannual
variations, particularly from tropical environments. In this study, the monthly occurrence and
abundance of epiphytic hydroids on seagrass beds of Halodule wrightii at Northeast Brazilian
coast (6°S) was investigated between March 2016 and February 2019. It was analyzed 23,560
leaves of H. wrightii of which 5,308 (22.5%) had epiphytic hydroids of seven species (total of
165,056 polyps). Monthly averages of polyp density and percentage of leaves with hydroids
ranged from 0.7+0.6 and 3,659+2,215 polyps/100 cm? and 0.1+0.3 and 78.4+7.9%,
respectively. Seasonal and interannual differences of these variables were found. Higher values
typically occurred between March and August (rainy season) in the three years, when higher
species richness and reproductive effort also occurred. Orthopyxis sp. (probably an undescribed
species) and Tridentata marginata predominated and were the main species responsible by the
observed trends. The results found here corroborate the few available data on tropical hydroid,
suggesting higher richness, abundance, and investment in sexual reproduction during the rainy
season when food availability is higher. On the other hand, the decline of the population during
the dry season (September-February) observed here, possibly is related to the lower food
availability and increase in algae coverage that compete directly with the hydroids for space.
This study draws attention to a possible undescribed Orthopyxis, in addition to provide
important and previously inexistent data on temporal dynamics of hydroids from tropical
Southwest Atlantic.

Keywords: Epiphytic hydroids, Seagrass, Temporal patterns, Abundance.
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1. INTRODUCAO

Os organismos conhecidos como hidroides referem-se particularmente a fase de pélipo
dos Hydrozoa das ordens Anthoathecata e Leptothecata, compreendendo cerca de 1200 e 1900
espécies, respectivamente (Bouillon et al., 2006). Sdo encontrados em praticamente todos 0s
habitats marinhos, desde a zona de entremarés até as zonas abissais (eg. Genzano & Rodriguez,
1998; Calder, 1998). Podem ser solitarios ou coloniais, e em geral, ttm tamanho reduzido
(milimetros/centimetros), embora algumas espécies alcancem tamanhos maiores que 1 metro
de comprimento, a exemplo da espécie gigante de aguas profundas Branchiocerianthus
imperator (Allman, 1885) (Omori & Vervoort, 1986). Hidroides em geral exibem um ciclo de
vida curto e sdo generalistas quanto ao substrato, sendo um dos primeiros grupos ocupar o
espaco disponivel em diferentes ambientes (Calder, 1991a, Genzano & Rodrigues 1998,
Migotto et al., 2001, Oliveira & Marques, 2011).

Embora a maioria das espécies de hidrdides sejam relativamente pequenas e delicadas,
ha evidéncias de que suas colbnias contribuem para o aumento da complexidade estrutural do
substrato a que estdo associadas, influenciando consideravelmente na composicdo e
estruturagdo das comunidades epifaunais (Gili & Hughes, 1995; Bradshaw et al., 2003; Cunha
et al., 2017, Gonzalez-Duarte et al., 2020). Eles também sdo considerados importantes
predadores das comunidades bénticas marinhas, alimentando-se de larvas e ovos de peixes e de
outros invertebrados, algas e matéria organica particulada (Coma et al., 1995, Orejas et al.,
2013, Rossi et al., 2012; Di Camillo et al., 2017), desempenhando um papel significativo na
transferéncia de energia e matéria entre o plancton e bentos (Gili & Hughes, 1995; Gili et al.,
1998).

Enquanto organismos sésseis, hidroides sdo dependentes de substratos e as
caracteristicas dos diferentes substratos tém influéncia sobre o recrutamento e padrdes de
distribuicdo das espécies (eg. Nishihira 1973, Mayal 1981, Boero et al., 1985, Calder 1991a,
Genzano & Rodriguez, 1998, Calder & Mayal 1998). Para espécies epifiticas, por exemplo, a
complexidade estrutural da planta, a biomassa, o tempo de vida e a presenga de outras epifitas
estdo entre os principais fatores que explicam as diferencas espaciais e temporais na riqueza e
abundancia das taxocenoses (Garcia-Rubies 1987, 1992, Llobet et al., 1991a, b, Hughes et al.,
19914, b, Coma et al., 1992, Fraschetti et al., 2006, Rossi et al., 2012).

Mudancas espaciais na composicao e estrutura das taxocenoses em algumas areas tém
sido tipicamente relacionadas aos gradientes ambientais, como profundidade, luminosidade,
hidrodinamismo, salinidade (Boero 1981, Boero et al., 1985, Boero & Fresi 1986, Calder 1991a,
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Calder & Mayal 1998, Faucci & Boero 2000). A temperatura é conhecida como um importante
fator afetando o crescimento e a distribuicdo temporal dos hidroides, particularmente em
regibes temperadas, onde muitas espécies exibem marcados ciclos sazonais de atividade e
dorméncia (Boero 1984, Calder 1990, Coma et al., 2000, Migotto et al., 2001, Bavestrello et
al., 2006, Jaubet & Genzano 2011). Picos sazonais de abundancia e reproducéo também foram
relacionados a disponibilidade de alimento, tanto em areas temperadas (eg. Coma et al., 2000)
como tropicais (Di Camillo et al., 2008). Tem sido sugerido, entretanto, que nas areas tropicais,
as condicOes troficas na costa s@o influenciadas pelo regime de chuvas, sendo observado uma
maior riqueza e abundancia de hidroides durante os meses chuvosos (Boero 1994, Osore et al.,
1997; D’Croz et al., 2005; Chew & Chong 2011; Barrera-Alba et al., 2019).

Gramas marinhas desempenham importantes fungées ecoldgicas dentro dos ambientes
rasos costeiros tropicais e temperados, contribuindo por exemplo na producéo primaria, redugédo
da eroséo costeira e formacao de habitats (Nordlund et al., 2016). Uma grande diversidade de
organismos depende dos bancos de gramas, utilizando-os como areas de reflgio contra
predadores (Heck Jr. & Orth, 2007), como bercéarios (Whitfield, 2017) e inclusive como fonte
direta de alimento, como é o caso de tartarugas marinhas e peixes bois (Rodrigues et al., 2021;
Christianen et al., 2021). Associacfes epifiticas sdo comuns dentro das comunidades de
fanerégamas, sendo algas e invertebrados, como poliquetas, poriferos, foraminiferos,
briozoarios e hidrozoarios, 0s principais organismos a utilizarem as folhas e outras estruturas
das gramas como substratos (Hughes et al., 1991a, b; Trautman & Borowitzka, 1999;
Borowitzka et al., 2006; Piazzi et al., 2016;). Crescer sobre essas plantas é bastante vantajoso
para esses organismos, pois elas oferecem uma posicdo ideal acima do fundo marinho,
provendo acesso a um maior fluxo de agua e disponibilidade de alimento (Boero 1987;
Trautman & Borowitzka, 1999; Gonzélez-Ortiz et al., 2014), além de mais espaco para
colonizagdo a medida que crescem (Boero, 1987; Gili & Hughes, 1995).

Hidroides estdo entre os principais representantes da epifauna séssil de gramas marinhas
(Gravier 1970; Boero 1981; Kaehler & Hughes, 1992; Trautman & Borowitzka, 1999). Séo
conhecidas mais 140 espécies que vivem em associacdo com espécies de oito géneros de gramas
ao redor do mundo (Oliveira & Marques, 2007, 2011), sendo algumas consideradas epifitas
obrigatérias, a exemplo de Orthopyxis tincta (Hincks, 1861), encontrada exclusivamente
crescendo sobre Amphibolis spp. na Austrélia (Watson, 1992). Maior parte das informacdes
sobre a diversidade e ecologia de hidrdides epifiticos nos ecossistemas de fanerégamas sao
provenientes de estudos em areas temperadas que tratam da associagdo com Posidonia oceanica
(L.) Delile do Mediterraneo (Boero 1981, Boero et al., 1985, Garcia-Rubies 1987, 1992, Hughes
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et al., 1991a, b, Yimaz et al., 2020) e com Amphibolis spp. da Australia (Watson 1992). Em
regibes tropicais, por outro lado, essas comunidades tém sido muito pouco estudadas (Di
Camillo et al., 2017; Menegotto & Ragel 2018), destacando-se trabalhos com Cymodocea spp.
de Madagascar (Gravier 1970) e com Thalassia testudinum K.D.Koenig do Caribe (Calder,
1991a; Kaehler & Hughes, 1992, Castellanos-Iglesias et al., 2021).

Espécies do género Halodule sdo abundantes no Atlantico sudoeste tropical (Copertino
et al., 2016) e também as Unicas gramas marinhas em que se tém registros de algumas poucas
espécies de hidroides como epifitas nessa regido (Laborel-Denguen, 1963). Contudo, como
esses estudos foram apenas qualitativos e quase anedéticos, pouco ainda se conhece sobre a
estrutura e dindmica temporal dessas taxocenoses. Neste sentido, o presente trabalho buscou
investigar pela primeira vez a variagdes sazonais e interanuais na densidade, composicéo,
ocorréncia e abundancia de hidroides epifiticos em Halodule wrightii Ascherson no Brasil
tropical (~6°S).
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2. OBJETIVOS

2.1 Geral

Investigar a composicéo e dindmica temporal de hidroides epifiticos na grama marinha

Halodule wrightii no nordeste do Brasil.

2.2 Especificos

Caracterizar o ecossistema de Halodule wrightii da Praia Formosa

Avaliar a estrutura e dindmica sazonal e interanual da taxocenose de hidroides
epifiticos;

Determinar os periodos reprodutivos das espécies de hidroides;

Testar a premissa de que a ocorréncia e abundancia de hidroides em areas tropicais

flutuam sazonalmente, com méximos durante o periodo de chuvoso.
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3. MATERIAL E METODOS
3.1 Area de estudo

A praia Formosa (6°59'04"S 34°49'38"W) esta localizada no litoral do municipio de
Cabedelo, estado da Paraiba, nordeste do Brasil (Figura 1). O regime de maré é o tipo semi-
diurna, com duas preamares e duas baixa-mares, e alturas maxima de 2,7 m e minima de 0,0 m
durante as mares de sizigia (DHN, 2022). O clima local € do tipo As’, tropical com duas
estacdes, um verdo seco (setembro a fevereiro) e um inverno chuvoso (margo a agosto), com
médias anuais de precipitacdo e temperatura em torno de 1800 mm de chuva e 25.6 °C,
respectivamente (Alvares et al., 2013).

34°53’ W 34°52’ W 34"'51’ w 34‘:50' w 34‘149’ w

N
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S 85,9
S 8S.9

Estuario do Rio
Paraiba
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Figura 1. Localizacdo da rea de estudo. Praia Formosa, PB, nordeste do Brasil.

Também conhecida no Brasil como capim agulha, devido suas folhas finas e alongadas,
Halodule wrightii é a espécie de grama marinha mais comum no litoral paraibano, ocorrendo
desde a faixa de entremarés até 10 m de profundidade (Laborel-Deguen, 1963; Marques &
Creed, 2008; Magalhdes et al., 2015). Na praia Formosa, H. wrightii € comumente encontrada
formando um mosaico de pequenas manchas esparsas (entre 1-15 m? de cobertura), distribuidas

ao longo da extensédo da praia (aprox. 300 m) entre 0-1 m de profundidade (Figura 2).
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Figura 2. Caracterizagdo da grama marinha Halodule wrightii na Praia Formosa. A: Mancha
da grama exposta durante a maré baixa (ao centro, quadrado utilizado nas coletas); B:
Morfologia da planta; C: Detalhe das folhas com presenca de epibiontes (visto sob

estereomicroscopio).

3.2 Delineamento amostral e coleta de dados

Coletas mensais foram realizadas entre marco de 2016 e fevereiro de 2019 em manchas
de Halodule wrightii para verificar a presenca e abundancia de hidroides. Para a amostragem,
um quadrado de 1 m? dividido em subquadrats de 10 x 10 cm (=100 cm?) foi utilizado. O
quadrado era posicionado na parte central da mancha, e todas as folhas contidas em trés
subquadrados (amostras), escolhidos aleatoriamente, eram coletadas, acondicionadas em
sacolas plasticas e fixadas em solucdo formalina diluida a 4% em &gua do mar. Em cada més,
este procedimento foi realizado em duas manchas de tamanho similares, considerando
espacamento minimo entre eles de 30 metros, totalizando 6 amostras de 100 cm?. Em alguns
meses, o esforco amostral foi um pouco maior, sendo coletadas até cindo amostras por mancha.
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Devido a problemas logisticos, ndo foi possivel realizar coletas nos meses de abril, maio e
dezembro de 2016, outubro de 2017 e novembro de 2018, com isso 0 estudo teve um total de
31 meses de coletas (n=247 amostras).

Em todos os meses, a salinidade foi verificada com auxilio de um refratbmetro manual
a partir de amostra de agua coletada a ~0,3 m profundidade nas proximidades das manchas.
Dados de precipitacdo e temperatura do ar foram obtidos do Instituto Nacional de Meteorologia
- estacdo Jodo Pessoa, distante 12,5 Km de Cabedelo (disponivel em
https://bdmep.inmet.gov.br/#), considerando-se o acumulado de chuva em mm dos 30 dias
anteriores as coletas e a média das temperaturas minima e maxima do ar dos sete dias anteriores.

No laboratorio, todas as folhas foram contadas para estimar a densidade nos bancos
(folhas/100 cm?), mensuradas (altura em cm) e analisadas sob estereomicroscopio para verificar
a presenca de hidroides e outros epibiontes. Os hidroides presentes foram identificados até o
menor nivel taxondmico possivel, baseando-se nos principais trabalhos de descricdo de espécies
do Atlantico ocidental (Calder 1991b; Migotto, 1996; Galea, 2013, Cunha et al., 2015, 2016).
O ndmero total de pdlipos (gastrozodides e gonangios) em cada amostra foi contado para
estimar a densidade (p6lipos/100 cm?), por espécie, enquanto que o percentual de folhas
epifitadas foi calculado a partir do nimero de folhas com hidroides pelo total de folhas da
amostra, multiplicado por 100. O esforco reprodutivo de cada uma das espécies de hidroides
encontradas foi estimado a partir do percentual de coldnias férteis, o qual consistiu no nimero
de folhas com coldnias sexualmente maduras dividido pelo total de folhas epifitadas,
multiplicado por 100. Para isso, todos os polipos/hidrocaules de cada espécie crescendo em

uma folha foram considerados como sendo parte de uma mesma coldnia.

3.3 Analises estatisticas

Diferencas temporais na densidade de p6lipos, percentual de folhas epifitadas e riqueza
foram testadas através da Analise de Variancia (ANOVA) baseada em Modelos Lineares
Generalizados (GLM) no software STATISTICA 12 (StatSoft, 2014). Esta seguiu um modelo
hierarquico de duas vias (two-way nested ANOVA GLM), considerando os fatores ‘Ano’ (fixo,
trés niveis: Anos I, 1l e 11l) e ‘Periodo (Ano)’ (fixo, dois niveis: Chuvoso e Seco). Quando
detectadas diferencas significativas (p<0,05), o teste a posteriori Tukey HSD para N desigual
foi realizado para identificar quais pares de grupos diferiram entre si (Zar, 2010). Os dados de

densidade de pdlipos e percentual de folhas epifitadas foram previamente transformados por
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raiz quarta e por arco-seno da raiz para minimizar os efeitos da heterocedasticidade e nao
normalidade dos residuos (Zar, 2010).

VariagOes na estrutura da taxocenose dos hidroides foram analisadas por meio da
Anélise Permutacional Multivariada de Variancia (two-way nested PERMANOVA), a qual
seguiu 0 mesmo delineamento e fatores da analise anterior, baseada numa matriz de
similaridade de Bray-Curtis dos dados de densidade das espécies. Para a analise, os dados foram
previamente transformados por raiz quarta de modo a reduzir o peso das espécies muito
abundantes (Fraschetti et al., 2002). Esta mesma matriz foi utilizada para analise de
Porcentagem de Similaridade (SIMPER) com o objetivo de identificar a contribuicdo de cada
espécies para a similaridade dos grupos formados. Todas estas analises foram realizadas no
software PRIMER v6 & PERMANOVA + (Clarke & Gorley, 2006; Anderson et al., 2008).
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4. RESULTADOS
4.1 Condicdes ambientais

Durante o periodo investigado, a precipitacdo acumulada variou entre 6,5 e 446 mm
(média de 152,2 + 129,9), seguindo os padrdes sazonais esperados para a regido (Figura 3a).
De modo geral, a maior parte da chuva esteve concentrada entre os meses abril e julho (>200
mm), e menores valores (<90 mm) caracterizaram os meses de outubro a janeiro. A precipitacdo
variou amplamente nos periodos de transi¢do, ou seja, nos meses iniciais e finais de cada ciclo
sazonal, a exemplo de fevereiro (final do seco), cujos valores foram de 59,6 mm em 2017, 100,3
mm em 2018 e 266,9 mm em 2019. A salinidade variou entre 33 e 39 (média de 36,4 + 1,4),
enguanto a temperatura media minima do ar variou entre 21 e 27°C e a maxima entre 29 e 33°C
(Figura 3b). Para ambas as variaveis, maiores valores foram observados tipicamente no periodo

seco (dezembro a fevereiro) e menores no chuvoso (junho a agosto).
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Figura 3. Variacdo mensal da precipitacdo acumulada (a) e da salinidade e temperatura do ar (b). NC —

N&o houve coleta; Tmin — Temperatura minima; Tmax — Temperatura maxima
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4.2 Manchas de Halodule wrightii

Foram coletadas e analisadas 23.560 folhas de Halodule wrightii. A densidade nas
manchas variou entre 11 e 230 folhas/100 cm? (média de 96,3 + 42,2). Maiores valores médios
(>100 folhas/100 cm?) foram comuns entre dezembro e abril, destacando-se margo de 2017 e
2018, quando as médias foram de 155,3 + 42,3 e 167 + 32,1 folhas/100 cm?, respectivamente
(Figura 4). Os menores valores foram registrados em outubro de 2016 e novembro 2017
(periodo seco). De modo geral, a densidade média nas manchas foi menor ao longo de 2018 em
relacdo aos demais periodos (exceto margo). A altura das folhas variou entre 2 e 30 cm (média
de 9,5 = 3,5). Houve relativamente pouca variacdo na altura média ao longo dos meses,
destacando-se apenas marco de 2016, quando grande parte das folhas eram maiores que 20 cm,
com média de 14,1 + 4,9 cm.
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Figura 4. Variacdo mensal (média + desvio padrdo) da densidade (a) e altura das folhas (b) de
H. wrightii. NC — N&o houve coleta; N — Numero total de amostras (a) e folhas (b),
respectivamente
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4.3 Comunidade séssil associada as folhas de Halodule wrightii

Dentre as 23.560 folhas de H. wrightii analisadas, 9.057 (38,4%) tinham organismos
epibiontes. Hidroides ocorreram em 5.308 folhas (22,5% do total; 58,9% das folhas epifitadas),
sendo o grupo mais frequente. Algas constituiram o segundo grupo mais frequente nas folhas,
ocorrendo em 3.877 (43,1%). Adicionalmente, ovos de moluscos, ciliados peritriquios e
foraminiferos também foram encontrados em 3,4%, 2,6% e 2,5% das folhas epifitadas,
respectivamente. Dos cinco grupos de epibiontes identificados, hidroides e algas foram os
Unicos encontrados em todos 0os meses estudados, entretanto coocorreram em apenas 460 folhas
(5,1%). As algas foram particularmente frequentes durante o periodo seco, chegando a ocupar
100% das folhas em alguns meses (Figura 5), contrastando com o padrdo exibido pelos
hidroides (ver item 4.2.1).
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Figura 5. Comparacdo da variagdo mensal (média + desvio padrdo) do percentual de folhas

epifitas por algas. NC — N&o houve coleta.

4.4 Hidroides epifiticos

Sete espécies de hidroides Leptothecata foram identificadas (Tabela 1; Figura 6), sendo
contado um total de 165.056 polipos. A média de poélipos por folha foi de 31 + 54 (méax. 1.005
polipos). O numero de espécies colonizando uma mesma folha foi baixo, 85,6% das folhas
tinham uma espécie e 0 méximo de quatro espécies foi registrado em apenas 0,07% das folhas.
A morfologia de Orthopyxis sp. € similar a de Orthopyxis sargassicola (Nutting, 1915), espécie
também encontrada na costa do Brasil, destacando-se as gonotecas com anela¢des. No entanto,

Orthopyxis sp. tem gonotecas mais alongadas, com 8-14 anelagfes, e hidrotecas com 7-10
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cuspides, representando aparentemente uma espécie ndo descrita. Analises mais detalhadas

estdo sendo realizadas para testar essa hipotese.

Tabela 1. Espécies de hidroides epifiticos em Halodule wrightii na Praia Formosa. Np —
Numero total de pdlipos; Nf — Numero total de folhas epifitadas; Fe — Fértil

Espécies Np Nf Fe

Classe Hydrozoa Owen, 1843
Ordem Leptothecata Cornelius, 1992
Familia Haleciidae Hincks, 1868
Género Halecium Oken, 1815
Halecium sp. 5 1 N&o
Familia Plumulariidae McCrady, 1859
Género Monotheca Nutting, 1900
Monotheca margaretta Nutting, 1900 3.905 51 Sim
Familia Kirchenpaueriidae Stechow, 1921
Género Kirchenpaueria Jickeli, 1883
Kirchenpaueria halecioides (Alder, 1859) 1.020 20 Sim
Familia Campanulariidae Johnston, 1836
Género Orthopyxis L. Agassiz, 1862
Orthopyxis sp. 80.880 4.429 Sim
Familia Clytiidae Cockerell, 1911
Género Clytia Lamouroux, 1812
Clytia gracilis (Sars, 1851) 3.396 214 Sim
Familia Obeliidae Haeckel, 1879
Género Obelia Péron & Lesueur, 1810
Obelia oxydentata Stechow, 1914 2.912 132 Né&o
Familia Sertulariidae Lamouroux, 1812
Género Tridentata Stechow, 1920
Tridentata marginata (Kirchenpauer, 1864)  70.879 1.268 Sim
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Figura 6. Espécies de hidroides epifiticos em Halodule wrightii na Praia Formosa, PB, Brasil.
A, B: Clytia gracilis (Sars, 1851), detalhes do pedicelo e hidroteca (A) e gonoteca (B); C, D:
Kirchenpaueria halecioides (Alder, 1859), detalhes do hidrocaule (C) e gonoteca (D); E, I:
Monotheca margaretta Nutting, 1900, detalhes dos hidrocaule (E) e gonoteca (1); F: Obelia
oxydentata Stechow, 1914; G, H: Orthopyxis sp., detalhe do pedicelo e hidroteca (G) e gonoteca
(H); J, K: Tridentata marginata (Kirchenpauer, 1864), detalhe do hidrocaules e (H) gonoteca;

L: Halecium sp., detalhes do hidrocaule. Escalas: 500 pm.

4.4.1 Dinamica interanual e sazonal
A densidade média dos hidroides nas manchas de H. wrightii variou entre 0,7 = 0,6 e
3659 + 2215 pdlipos/100 cm? (Figura 7a). A ANOVA GLM ndo indicou diferencas
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significativas entre anos (Tabela 2), no entanto, os valores médios foram relativamente maiores
nos anos | e 1, declinando no 1ll. O percentual de folhas epifitadas variou 0,1 + 0,3 e 78,4 +
7,9% (Figura 7b), com diferencas significativas entre o ano | e 11l (ANOVA GLM, p=0,055) e
maiores valores no primeiro ano. Quanto a riqueza de espécies, os valores médios variaram
entre 0,1 £ 0,3 e 4,1 + 0,7 (Figura 7c), sendo significativamente maiores durante o ano Il

(ANOVA GLM, p=0,0004), com ocorréncia de trés ou mais espéecies na maior parte dos meses.
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Tabela 2. Resultados da ANOVA GLM considerando a riqueza, densidade de pdlipos e percentual
de folhas epifitadas dos hidroides entre anos e periodos. Diferencas significativas (p<0,05) estdo

indicados com destaque em negrito e letras diferentes; I, 11, 111 = Anos; C, S = Chuvoso e Seco.

Df MS F P Tukey HSD (Unegqual N)

Densidade de polipos
Intercepto 1 2972,99 817,96  0,0000
Ano 2 10,54 2,90 0,0569
Periodo (Ano) 3 169,20 46,55 0,0000 C-I12 C-I12° C-11I° S-1° S-11° S-llI°
Erro 241 3,63

Percentual de folhas
epifitadas
Intercepto 1 38,15 678,68  0,0000
Ano 2 0,30 5,31 0,0055 12 113 q1°
Periodo (Ano) 3 2,94 52,36 0,0000 C-12 C-IIPC-11I° S-I¢ S-I1° S-11I°
Erro 241 0,06

Riqueza
Intercepto 1 745,11 660,35  0,0000
Ano 2 9,05 8,02 0,0004 2 1° e
Periodo (Ano) 3 45,95 40,72 0,0000 C-112 C-I? C-lIP S-1¢S-11° S-111°
Erro 241 1,13

Diferencas sazonais foram detectadas para as trés variaveis testadas. O teste Tukey
apontou diferencas entre o chuvoso | e 11l para a densidade de poélipos, o que fica evidente ao
observar a média em junho de 2018 (Ano I11), que foi quase 10 vezes menor em comparagao
ao mesmo periodo 2016 (Ano I; Figura 7a). Houve diferenca entre chuvoso | e Il para o
percentual de folhas epifitas e entre o chuvoso Il e Il para a riqueza de espécies. Ndo houve
diferencas significativas entre os periodos secos, os quais foram caracterizados, de modo geral,
por uma menor riqueza de hidroides nos bancos, bem como baixa densidade e ocupacao (<400
polipos/100 cm? e <15% de folhas epifitadas, em média). Nos trés anos, minimos foram
registrados principalmente para o periodo seco entre outubro e dezembro, com destaque para

novembro de 2016, quando apenas um polipo foi encontrado.

4.4.2 Estruturacéo da taxocenose
Orthopyxis sp. e Tridentata marginata foram as espécies mais frequentes e abundantes
nos bancos de Halodule wrightii ao longo do estudo (Figura 8), representando juntas 91,7% da

abundancia total (151.011 pdlipos).
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Figura 8. Variacdo mensal da abundancia (nimero de polipo/hidrocaules) relativa (%) dos
hidroides nos bancos de H. wrightii. Halecium sp. contribuiu com apenas 0,01% em junho de

2016 e ndo foi incluida na figura. NC — N&o houve coleta.

Orthopyxis sp. foi encontrada em todos 0s meses (exceto setembro de 2018), enquanto T.
marginata esteve presente em 21 dos 31 meses. Ambas exibiram valores significativamente
maiores durantes os meses chuvosos (ANOVA GLM, Tabelas 3-4), destacando-se junho de
2016, com a primeira ocupando em média 66,4 £ 10,5% das folhas, com densidade de 1644 +
893,7, e a segunda, 37 + 9,6%, com 1840,9 + 1395,1 pdlipos/100 cm? (Figura 9-10), o que
explica o pico geral de hidroides observado para o periodo (ver Figura 7). As demais espécies
exibiram valores mais baixos durante todo estudo, com <8% de folhas epifitadas e <300
polipos/100 cm?, em média. Kirchenpaueria halecioides, Monotheca margaretta, Clytia
gracilis e Obelia oxydentata foram mais representativas durante 2017 (Ano I1), com maximos
em marco, junho, agosto e setembro, respectivamente. Halecium sp., por outro lado, foi a
espécie mais rara, sendo encontrada apenas uma unica col6nia com cinco p6lipos em junho de
2016.
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Tabela 3. Resultados da ANOVA GLM considerando densidade de polipos e percentual de folhas
epifitadas de Orthopyxis sp. entre anos e periodos. Diferencas significativas (p<0,05) estdo

indicados com destaque em negrito e letras diferentes; I, Il, 11l = Anos; C, S = Chuvoso e Seco

df MS F P Tukey HSD (Unequal N)

Densidade de polipos
Intercepto 1 219442 833,34  0,0000
Ano 2 3,35 1,27 0,2823
Periodo (Ano) 3 125,30 47,58 0,0000 C-12 C-1I® C-HIP S-1° S-11° S-11I°
Erro 241 2,63

Percentual de folhas
epifitadas
Intercepto 1 29,40 648,28 0,0000
Ano 2 0,36 8,00 0,0004 12 110 111°
Periodo (Ano) 3 2,51 55,35  0,0000 C-12 C-lI° C-1lIP S-1¢ S-111° S-11°
Erro 241 0,05

Tabela 4. Resultados da ANOVA GLM considerando densidade de pélipos e percentual de folhas
epifitadas de Tridentata marginata entre anos e periodos. Diferencas significativas (p<0,05) estdo
indicados com destaque em negrito e letras diferentes; I, I, 11l = Anos; C, S = Chuvoso e Seco

df MS F P Tukey HSD (Unequal N)

Densidade de po6lipos

Intercepto 1 809,41 240,43 0,0000
Ano 2 45,28 13,45 0,0000 12 12 1P
Periodo (Ano) 3 136,06 40,42 0,0000 C-12 C-l12 C-H1° S-1° S-[1P S-111P
Erro 241 3,37
Percentual de folhas
epifitadas
Intercepto 1 4,31 188,27 0,0000
Ano 2 0,19 8,37 0,0003 12 112 1P
Periodo (Ano) 3 0,83 36,41 0,0000 C-12 C-112C-II° S-1° S-11P S-111P

Erro 241 0,02
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Figura 9. Variacdo mensal (média + desvio padrdo) da densidade de polipos, por espécies de

hidroides epifiticos em H. wrightii. NC — Ndo houve coleta; NC — N&o houve coleta; Halecium

sp. em junho de 2016 (uma coldnia com cinco pélipos) e por isso ndo foi incluida na figura.
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Figura 10. Variacdo mensal (média £ desvio padrdo) do percentual de folhas epifitadas, por

espécies de hidroides de epifiticos em Halodule wrightii. NC — Nao houve coleta; Halecium sp.

em junho de 2016 (uma colénia com cinco poélipos) e por isso ndo foi incluida na figura.
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Os resultados da PERMANOVA indicaram diferencas significativas na estrutura da
taxocenose entre todas os periodos e anos investigados (Tabela 5). O SIMPER mostrou que a
similaridade meédia para o periodo chuvoso ao longo dos trés anos foi de 59,6%, para seca foi
de 24,4%, enquanto que a dissimilaridade entre ambas foi de 71% (Tabelas 6). A
dissimilaridade media entre 0s anos variou entre 56 e 59%. Dentre as espécies, Orthopyxis sp.
e Tridentata marginata foram as que mais contribuiram para a similaridade/dissimilaridade
média entre os grupos em todos o0s casos, 0 que deve estar relacionado ao fato de terem sido
dominantes ao longo de todo o estudo. Adicionalmente, Clytia gracilis e Obelia oxydentata
também tiveram pequenas contribuigdes, particularmente para a diferenca entre os Anos Il e
I"i.

Tabela 5. Resultados da PERMANOVA considerando a densidade dos hidroides entre anos e
periodos. Valores em negrito indicam diferencas significativas (p<0,05). 1, Il, Il = Anos; C,

S = Chuvoso e Seco

df sS MS pseudo-F  P(perm)  "MAU®  pavic
perms
Ano 2 10172 5085,8 4,8227 0,001 998 0,002
Periodo (Ano) 3 1,0237E5 34123 32,358 0,001 999 0,001
Residuals 241 2,5415E5 1054,6
Total 246 3,6669E5
Pair-wise tests
Entre Anos Entre Periodos dentro de cada Ano

Grupo t P(perm)  P(MC) Grupo t P(perm)  P(MC)
1, 1 1,9287 0,015 0,013 C-l, S 6,054 0,001 0,001
1, 1,9169 0,015 0,021 C-11, S-11 6,9625 0,001 0,001
I, 1l 2,8118 0,002 0,002 C-I11, S-11 3,5218 0,001 0,001

Tabela 6. Resultados da analise SIMPER indicando contribuicdo das espécies

para similaridade entre os grupos. SM = Similaridade média

Contribuicdo

L Similaridade Desvio  Contribuicdo .
Grupo / Espécies média adrio (%) cumulativa
P ’ (%)
Ano | (SM=39,26)
Orthopyxis sp. 29,17 1,11 74,30 74,30
T. marginata 8,64 0,60 22,00 96,31
C. gracilis 1,30 0,32 3,31 99,62
M. margaretta 0,09 0,08 0,23 99,85
O. oxydentata 0,06 0,03 0,15 100,00
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Ano 11 (SM=52,74)

Orthopyxis sp. 30,82 1,81 58,43 58,43
T. marginata 18,77 1,21 35,59 94,02
O. oxydentata 1,60 0,24 3,04 97,06
C. gracilis 1,07 0,25 2,02 99,09
M. margaretta 0,43 0,15 0,82 99,91
K. halecioides 0,05 0,06 0,09 100,00

Ano 111 (SM=46,15)
Orthopyxis sp. 41,66 1,32 90,27 90,27
T. marginata 2,63 0,31 5,70 95,96
O. oxydentata 1,10 0,25 2,38 98,35
C. gracilis 0,74 0,18 1,60 99,95
M. margaretta 0,02 0,03 0,05 100,00

Periodo Chuvoso

(SM=59,61)
Orthopyxis sp. 39,43 2,27 66,15 66,15
T. marginata 17,38 1,10 29,15 95,30
C. gracilis 1,73 0,35 2,90 98,20
O. oxydentata 0,72 0,20 1,21 99,41
M. margaretta 0,32 0,13 0,54 99,95
K. halecioides 0,03 0,04 0,05 100,00

Periodo Seco

(SM=24,31)
Orthopyxis sp. 22,00 0,71 90,51 90,51
T. marginata 1,21 0,20 4,98 95,49
O. oxydentata 0,90 0,15 3,69 99,18
C. gracilis 0,20 0,08 0,82 100,00

4.4.3 Periodos reprodutivos

Cinco espécies estiveram férteis durante o periodo de estudo, totalizando 7.580
gonangios, dos quais 92,2% (6.989) eram de Orthopyxis sp., 6,8% de Tridentata marginata e o
1% de Monotheca margaretta, Kirchenpaueria halecioides e Clytia gracilis. Apesar das
diferencas, todas exibiram uma tendéncia similar, com investimento na reproducéo sexuada
predominantemente durante o periodo chuvoso, destacando-se o Ano Il (Figura 11). Orthopyxis
sp. esteve fértil em todos 0s meses (exceto novembro 2016 e dezembro de 2018), exibindo uma
tendéncia geral de aumento na reproducéo sexuada a partir de janeiro, com picos em junho/julho
(até 50% de coldnias férteis e ~100 gonangios/100 cm?, em média), estendendo-se até setembro,
no caso de 2017. Méximos entre junho e agosto também foram observados para T. marginata
nos trés anos. As demais espécies tiveram poucos eventos reprodutivos, a exemplo de K.
halecioides que esteve fértil apenas em marco de 2017, e exibiram baixos valores, <15% de

colonias férteis e <25 gonangios/100 cm?, em média.
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Figura 11. Variacdo mensal (média + desvio padrdo) da densidade de gonéangios e percentual

de colonias férteis das espécies de hidroides epifiticas em H. wrightii. NC — Nao houve coleta.
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5. DISCUSSAO

Bancos de gramas marinhas formam importantes habitats para diversas espécies de
organismos em aguas rasas, muitas das quais crescem diretamente sobre as folhas e/ou rizomas
destas plantas (Borowitzka et al., 1990, 2006; Piazzi et al., 2016). Em particular, as folhas acima
do fundo marinho oferecem uma posicao ideal para diferentes organismos sésseis, que tiram
vantagem da maior disponibilidade de luz, fluxo de agua e alimento (Boero 1987; Trautman &
Borowitzka, 1999; Gonzélez-Ortiz et al., 2014). Cinco grupos taxonémicos de epibiontes foram
encontrados sobre as folhas de Halodule wrightii, sendo hidroides e algas os mais frequentes.
Estes grupos sdo comumente encontrados em bancos rasos dessa grama do litoral nordeste do
Brasil (eg. Laborel-Deguen, 1963; Mayal, 1983; Paula et al., 2003; Barros & Rocha-Barreira,
2009, 2013), e considerando sua ampla distribui¢do e abundancia, tais associacdes tem grande

importancia nesses ecossistemas.

5.1 Hidroides epifiticos em Halodule wrightii

O numero de espécies de hidroides encontradas no presente estudo (7) € um pouco maior
que o previamente reportado para H. wrightii (4 spp. em Laborel-Deguen, 1963) e para
Halodule emarginata Hartog no Brasil subtropical (4 spp. em Migotto, 1996; 5 spp. em Oliveira
& Marques, 2007; 2 spp. em Oliveira & Marques, 2011), mas é baixo se comparado a fauna de
hidroides de outras faner6gamas tropicais como Thalassia testudinum (38 spp. em Castellanos-
Iglesias et al., 2021) e temperadas como Amphibolis spp. (17 spp. em Watson, 1992) e
Posidonia oceanica (> 60 spp.; ver Boero, 1981; Oliveira & Marques, 2007). Este menor
numero pode estar relacionado a diferenca historica de esfor¢o amostral, visto que essas outras
gramas tém sido (eg. Boero, 1981; Boero et al., 1985; Watson, 1990, 1992; Borowitzka et al.,
1990; Calder 1991a; Hughes et al., 1991a, b; Kaehler & Hughes, 1992; Mendonza-Becerril et
al., 2018; Castellanos-Iglesias et al., 2021). Fatores bioldgicos, entretanto, provavelmente
contribuem de forma significativa para diferenciacdo dessas comunidades, tais como ciclo de
vida da planta, tamanho das folhas e presenca de outras epifitas (eg. Heck Jr. & Wetstone, 1977,
Boero, 1981; Casola et al., 1987; Borowitzka et al., 1990; Hughes et al., 1991a, b; Trautman &
Borowitzka, 1999; Borowitzka et al., 2006).

O ciclo de vida das gramas marinhas e o tamanho da folha s&o fatores importantes para
0 estabelecimento e crescimento de epifitas sésseis como hidroides, visto que sua permanéncia
no substrato tende a ser limitada pelo tempo de vida das folhas e espago disponivel para

colonizacdo (Hughes et al., 1991a, b; Watson, 1992). Gramas marinhas de regifes temperadas
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sdo caracterizadas pela lenta taxa de crescimento e extenso tempo de vida, com folhas durando
>100 dias para Amphibolis spp. (Watson, 1992) e >250 dias para P. oceanica (Hemminga et
al., 1999; Duarte, 1991), diferente de Halodule spp. que vive entre 16-40 dias (Hemminga et
al., 1999; Rivera-Gusman et al., 2017). As folhas de Halodule spp. também sdo pequenas e
estreitas se comparado as folhas de T. testudinum e P. oceanica, por exemplo, cuja area de
superficie chega a ser 15 e 30 vezes maior, respectivamente (Duarte, 1991). Assim, a baixa
diversidade de hidroides encontrada em Halodule spp. estd provavelmente relacionada a
morfologia e biologia das plantas. Adicionalmente, apenas espécies com rapido crescimento
seriam capazes de colonizar as folhas e crescer a tempo (eg. Hughes et al., 19914, b; Llobet et
al., 1991a, b; Watson, 1992; Coma et al., 1992), conforme observado aqui, cujas espécies
dominantes, dos géneros Orthopyxis, Tridentata, Clytia e Obelia séo tipicamente pioneiras (eg.
Kaeheler & Hughes, 1992; Migotto et al., 2001; Watson, 1992).

5.2 Padrdes temporais da taxocenose

Os resultados encontrados no presente estudo mostraram que a abundancia e
composicdo dos hidroides nos bancos de Halodule wrightii da area estudada seguem um
consistente padrdo sazonal, embora também exibam flutuacdes interanuais. A alternancia entre
o0 periodo chuvoso e seco, de fato, parece explicar a maior parte da variabilidade temporal
observada para os parametros analisados aqui, conforme sugerido pelos altos valores de F
(Tabelas 1-4; Zar, 2010). Nos trés anos investigados, maiores valores para a riqueza, densidade
de pélipos e percentual de folhas epifitadas pelos hidroides foram observados durante o periodo
chuvoso, sendo este periodo também caracterizado pelo aumento do investimento reprodutivo
(ver Figuras 7-11). Esses resultados corroboram com os poucos dados existentes sobre padrdes
sazonais de hidroides em areas tropicais (Boero, 1984; Di Camillo et al., 2008). Nestas areas, 0
aumento da drenagem continental durante os meses chuvosos tende a estimular a produtividade
bioldgica costeira (e.g. Osore et al., 1997; D’Croz et al., 2005; Chew & Chong, 2011; Barrera-
Alba et al., 2019), aumentando a oferta de alimento, o que influencia no crescimento e ciclo
reprodutivo dos hidroides (Boero, 1994; Coma et al. 1995; Di Camillo et al., 2008, 2017).
Estudos tém mostrado que hidroides conseguem aumentar rapidamente sua biomassa durante
periodos de condicfes favoraveis, como o aumento da disponibilidade de alimento (Llobet et
al. 19914, b; Coma et al. 1992, 1996; Rossi et al., 2012).

A disponibilidade de espacgo e suas variagGes sazonais também afetam a dindmica e

estrutura temporal das comunidades epifaunais (Borowitzka et al., 1990; Llobet et al., 1991a,
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b; Gili & Hughes, 1995; Little et al., 2018; Rovellini et al., 2021). Tais variagcdes podem se dar
tanto pela biologia da espécie-substrato quanto pela competicdo por espaco com outros epifitas
(eg. Hughes et al., 1991a, b; Llobet et al., 1991a, b; Trautman & Borowitzka, 1999),
particularmente para substratos de pequeno porte, como H. wrightii. De fato, os dados obtidos
aqui sugerem que esses fatores foram importantes na estruturacdo e dindmica da taxocenose
estudada aqui. Apesar do tamanho das folhas ter sido similar ao longo de todo o estudo, as
maiores densidades de folhas no inicio do periodo chuvoso coincidiram com o aumento da
densidade de polipos, percentual de folhas epifitadas e riqueza dos hidroides (ver figuras 3 e 6).
Por sua vez, o declinio das populagdes de hidroides nos bancos de H. wrightii observado no
periodo seco coincidiu com a menor densidade das folhas e 0 marcado aumento da frequéncia
de algas, as quais competem diretamente pelo espa¢o nas folhas. De forma similar, 0 aumento
da cobertura de algas epifiticas e da taxa degeneracdo dos talos foi sugerido como uma das
causas do declinio sazonal de Orthopyxis crenata na alga Halimeda tuna no Mediterraneo
(Llobet et al., 1991b).

Enquanto flutuagcdes sazonais em comunidades sdo relativamente bem conhecidas e
previsiveis (eg. Coma et al., 2000; Di Camillo et al., 2008; Cunha & Jacobucci, 2010; Jaubet &
Genzano, 2011), variagOes interanuais na ocorréncia e abundancia tendem a ser mais erraticas
e dificeis de prever como tem sido enfatizado ha décadas (Vannucci, 1963; Boero, 1994). O
grande numero de fatores que afetam as comunidades, a interacdo entre 0s mesmos e as repostas
dos organismos geram uma grande complexidade (Puce et al., 2009; Fernandes et al., 2012;
Little et al., 2018; Rovellini et al., 2021), enfatizando a importancia de estudos com
amostragens multianuais. Temperatura da agua, correntes, disponibilidade de nutriente e
respostas bioldgicas como ciclo de vida, taxa de recrutamento e mortalidade e competicao
interespecifica estdo entre os principais (Vannucci, 1963). Esta premissa € particularmente
verdadeira para ecossistemas tropicais, onde a biologia e ecologia da maioria das espécies sao
amplamente desconhecidas. No presente estudo, diferencas interanuais foram observadas para
0s parametros quantitativos avaliados, entretanto, as flutuacGes sazonais (entre periodos secos
e chuvosos) foram marcadas ao longo dos trés ciclos anuais investigados. Este resultado sugere
que as diferencas sazonais sejam o padréo da taxocenose de hidroides na area estudada, ainda
que algumas variagOes interanuais possam ocorrer. Estudos de longo prazo sugerem que
variacOes interanuais de abundancia e biomassa ocorrem frequentemente, enquanto o padréo
sazonal tende a ser mais conservativo, ndo sé em hidroides (eg. Little et al., 2018) quanto em

outros grupos nas comunidades marinhas (eg. Fernandes et al., 2012; Kozak et al., 2014).
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Mesmo os padrdes sazonais podem ser alterados devido a multiplos fatores, como por exemplo
as mudancas climaticas (Puce et al., 2009).

Dentre as espécies encontradas, Orthopyxis sp. e Tridentata marginata foram as que mais
contribuiram para os padrdes observados. De forma similar, associagdes epifiticas sdo bastante
comuns dentre as espécies desses géneros, tanto no Brasil (Migotto, 1996; Cunha & Jacobucci,
2010; Oliveira & Marques, 2007, 2011), como ao redor do mundo (Boero, 1981; Hughes et al.,
1991a, b; Llobet et al., 1991a; Watson, 1992; Castellanos-Iglesias, 2017), as quais em geral
figuram entre as dominantes. Na costa do Brasil subtropical, foi sugerido que picos
populacionais no verdo de Orthopyxis sp. € T. marginata epifiticas, que acontecem no verdo,
estdo possivelmente relacionados ao ciclo de reproducdo e recrutamento dessas espécies,
entretanto, faltam dados sobre o ciclo reprodutivo (Cunha & Jacobucci, 2010). Esta tendéncia
talvez esteja relacionada a dindmica oceanogréfica local que favorece o aumento da
produtividade bioldgica e consequentemente o aumento da disponibilidade de alimento durante
o0 verdo (Brandini et al., 2014; Nogueira Junior & Brandini, 2018). Na regido costeira tropical
estudada aqui, o ciclo sazonal esta mais associado ao regime de chuvas, e conforme observado
neste estudo, as espécies dominantes tiveram picos de reproducdo sexuada durante o periodo
chuvoso nos trés anos (Figura 10), possivelmente associado ao aumento da disponibilidade de
alimento (Nogueira Janior et al., 2018; Tilbert et al., 2019). De fato, alguns hidroides tendem a
aumentar o investimento na reproducao sexual durante os periodos do ano com condi¢des mais
favoraveis e na reproducédo assexuada nos demais periodos (Llobet et al., 1991a; Coma et al.,
2000; Jaubet & Genzano, 2011).
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6. CONCLUSOES

O presente trabalho forneceu informacg6es importantes e previamente inexistentes sobre
a dindmica sazonal de hidroides no Atlantico sudoeste tropical, além de chamar atencéo pra a
presenca de uma possivel nova espécie de hidroide. Ao longo dos trés ciclos anuais
investigados, a taxocenose de hidroides epifiticos em Halodule wrightii da area estudada se
caracterizou por uma baixa riqueza (7 spp.), alta dominancia (Orthopyxis sp. e Tridentata
marginata) e marcada variacdo sazonal dos parametros quantitativos (densidade de p6lipos e
percentual de folhas epifitadas), com maiores valores durante o periodo chuvoso e menores no
seco. Esta variacdo estd provavelmente associada a variabilidade temporal de fatores chaves
como a disponibilidade de alimento (i.e., associada a influéncia do regime de chuvas na
produtividade costeira) e espaco (i.e., dindmica sazonal da espécie-substrato e competicdo com

algas).
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