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HETEROGENEIDADE ESPACIAL DO HABITAT E DIVERSIDADE
ESPECIFICA: IMPLICACOES ECOLOGICAS E METODOS DE
MENSURACAO

BARRETO, C.C.

Resumo

A importancia da heterogeneidade espacial do habital na estruturagio das comuni-
dades associadas vem sendo cada vez mais amplamente reconhecida e discutida na literatura. A
maioria dos estudos estabelece relagdes positivas entre heterogeneidade do habitat e diversidade
especifica, devido 2 maior disponibilidade de refligios e outros recursos em sistemas heterogéne-
os que reduzem as perdas catastréticas para os competidores, predadores e estresse ambiental, e
pela percepg¢io e utilizacdo diferenciada do microhabitat por organismos de diferentes classes de
tamanho. Este estudo de revisdo discute os mecanismos que estabelecem relagdes entre
heterogeneidade de habitat ¢ biodiversidade, bem como analisa sinteticamente algumas das
medidas de complexidade mais recentemente utilizadas ¢ que consideram aspectos realmente
intrinsecos a heterogeneidade espacial do habitat.
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Abstract
“Habitat spatial heterogeneity and species diversity: ecological implications and
measurement methods

The role of habitat heterogeneily in structuring the associated communities is now
largely recognized. A major number of studies positively relates habitat heterogeneity and
species diversity. Such a result is usually attributed to a greater ayailability of resources in
complex systems which reduces the catastrophic losses to competitors. predators and
environmental stress. Also, a differential perception and utilization” of microhabitat by organisms
of different size classes, has been considered. This revision manuscript discusses the mechanisms
linking habitat heterogeneity-and biodiversity as well as briefly analyzes some of the complexity
measures more recently adopted which takes into consideration intrinsical aspects of spatial
heterogeneity.
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Aspectos Ecologicos da Heterogeneidade do Habitat

O habitat, tisicamente, € to importante na estrutura¢do das comunidades
de organismos associados que um ntimero cada vez maior de pesquisadores tem
voltado sua atengdo para o cstudo de sua estrutura em si (Jacobi, 1992) e da sua
relevancia como mediador dos diversos processos ecoldgicos ocorrendo nos siste-
mas aqudticos e/ou terrestres. Freglientemente, o habitat influencia os padrdes de
distribuicdo espacial dos organismos e pode estar provido de estruturas fisicas
como fendas e buracos ou de estruturas biogénicas, como carapagas de cracas ou
apressorios e talos de algas (Crowe, 1996). Diferentes estruturas muitas vezes de-
terminam variacdes no recrutamento larvar e na mortalidade diferenciada, em cada
substrato, a partir do estabelecimento das populacdes juvenis.

No caso de substratos naturais vivos, (algas, corais, esponjas, bancos de
mexilhfo, entre outros), comumente encontrados no ambiente marinho, a configura-
¢fo espacial dos organismos tem uma fungfio na comunidade bentdnica que ¢é
independente das fung¢des bioldgicas proprias da espécies (Jacobi, 1992). Um ban-
co de mexilhdes, por exemplo, ¢ considerado um habitat, aumentando o estabeleci-
mento de associagdes de outros organismos, embora constituam uma comunidade,
eles mesmos (Alvarado & Castilla, 1996). Tanto o recrutamento quanto a abundén-
cia de individuos nido resultam do substrato ser uma entidade viva, mas sim das
condi¢Ges ambientais que propicia (Myers & Southgate, 1980; Dean, 1981; Thistle
etal., 1984). Um grande nimero de estudos demonstra que a maioria das espécies
de invertebrados marinhos habitando estruturas biolégicas respondem, em geral,
estritamente aos aspectos fisicos do substrato (Dean & Connell, 1987).

Evidentemente, substratos constituidos por organismos vivos caracteri-
zam-se por serem dindmicos; temporal ¢ espacialmente varidveis. As espécies dife-
rem em longevidade e, portanto, a estabilidade do habitat e a disponibilidade de
refligios também flutuam ao longo do tempo (Iribarne, 1996). Os organismos cres-
cem, sdo predados total ou parcialmente, podem modificar sua arquitetura em fun-
¢do de fatores abidticos ou de pressdes competitivas, ¢ podem desaparecer do local
de fixagio por deslocamento ou morte. A natureza transitéria das suas caracteristi-
cas espaciais dificulta as pesquisas voltadas exclusivamente a acompanhar o seu
papel estrutural (Jacobi, 1992).

Embora seus efeitos facilitadores hd muito sejam mencionados na literatu-
ra, 0s organismos responsaveis pela geracdo de diferenciagoes fisicas no ambiente
apenas recentemente foram denominados de Engenheiros Fisicos de Ecossistemas
ou Espécies Engenheiras (Lawton & Jones, 1995; Jones er al., 1997) e sua importin-
cia como estruturadores de comunidades, junto a fatores como a predagio e a
competi¢do, vem sendo cada vez mais amplamente reconhecida e discutida. A mera
presenca de tais estruturas fisicas, seu crescimento ¢ substitui¢do continuos, ¢ sua
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persisténcia por longos perfodos temporais (incluindo o tempo evolutivo) podem
refletir o favorecimento da selecdo natural pela evolucdo de fenétipos engenheiros
em ambientes extremos sujeitos, por exemplo, & intensa acio das ondas, altas tem-
peraturas e dessecagiio, como meio de aumentar a sobrevivéncia com consequéncias
6bvias para os demais faxa co-habitantes, mas nfio necessariamente engenheiros
(Jones et al., 1997).

O conceito de heterogeneidade espacial refere-se, de um modo bastante
amplo, a distribuicdo de um dado recurso em um ambiente determinado (Jacobi,
1992). E comum encontrar na literatura estudos que descrevem diferentes aspectos
desta heterogeneidade e terminologias como heterogeneidade de habitat,
heterogeneidade estrutural, complexidade estrutural, mosaico e fragmentagdo de
habitats sdo amplamente empregadas (Jacobi, 1992). Independente da denomina-
c¢do utilizada, a maioria dos estudos leva em considera¢do dois aspectos da estrutu-
ra do habitat: o material de que € feito e a diversidade e/ou abundancia de
microhabitats (McGuinness & Underwood, 1986). Esta Gltima caracteristica € de-
corrente dos componentes espaciais (quantidade de espago) e estruturais (forma)
do substrato (Hacker & Steneck, 1990).

As pesquisas ligadas a complexidade morfoldgica discutem prelerencial-
mente a relac@io positiva entre esta e a diversidade de espécies. Habitats complexos
de ambientes marinhos sustentam maior nimero de espécies do que habitats mais
simples, mesmo que ambos pertencam a dreas adjacentes com igual potencial de
diversidade. Isso significa que, sendo o estoque de larvas e de adultos vageis
equivalentes em ambos os habitats, as probabilidades de fixag#o, de sobrevivéncia,
ou ambas, sio diferentes (Jacobi, 1992). No entanto, € dificil entender quais forgas
seletivas estdo determinando a diversidade de organismos em um habitat, especial-
mente quando estas sdio extremamente varidveis e intimamente correlacionadas,
ocasionando efeitos indiretos e de dificil detecgao.

De um modo geral, a alta diversidade especitica € atribuida a maior disponi-
bilidade de refdgios e outros recursos que reduzem as perdas catastroficas para os
competidores, predadores ¢ eventos de perturbagdes fisicas. Se um organismo nao
puder eliminar ou reduzir significativamente a mortalidade no tempo (refligio tempo-
ral), entdo um refligio espacial pode prover o individuo com sua Unica chance de
sobrevivéncia (Walters & Wethey, 1996). Além desses aspectos, uma abordagem
relacionando a percepgdo e utilizagdo do habitat pelos organismos em diferentes
escalas também deve considerada. Nas sessdes subsequentes, buscamos analisar
cada um desses componentes isoladamente, numa tentativa de se discutir os meca-
nismos que estabelecem relagdes entre heterogeneidade de habitat e diversidade.
Uma discussio compartimentalizada €, no entanto, extremamente arriscada, no sen-
tido de que tais componentes sdo enormemente permedveis entre si e seus efeitos
de dificil separagao.
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Espaco Disponivel

Estruturas mais complexas podem suportar populagdes maiores e mais di-
versas simplesmente porqué apresentam maior drea para o assentamento e,
consequentemente, maiores taxas de colonizagiio (Jacobi & Langevin, 1996). Uma
maior quantidade de espago habitdvel aumenta a probabilidade de que mais indivi-
duos ¢ espécies estejam presentes.

Além disso, censos repetidos de comunidades associadas a estruturas
pequenas (menor espacgo) apresentam uma considerdvel variagdo temporal enquan-
to os de estruturas grandes revelam uma considerdavel persisténcia. Tal fato leva a
hipétese de que comunidades grandes sdo altamente ordenadas. podendo atingir
um estdgio climédxico de maior abundéncia/diversidade, enquanto comunidades
pequenas sejam altamente aleatérias (Clarke, 1988). Existe, no entanto, pouco con-
senso quanto ao que seja muita ¢ pouca variabilidade.

Embora substratos complexos possuam maior superficie relativa ao seu
volume e, portanto, uma maior area disponivel como habitat, este componente es-
pacial do substrato ndo implica necessariamente em uma maior densidade de indivi-
duos ou uma maior diversidade especifica. Algumas macroalgas laminares (e.g.
Ulva) apresentam uma grande superficie relativa, mas o componente estrutural do
habitat oferece menor diversidade do que outras algas, mesmo considerando-se
uma menor relaciio superficie-volume. Em uma grande quantidade de estudos, no
entanto, esta relagfio ¢ amplamente utilizada como medida de heterogeneidade es-
pacial.

Competicao

Fatores como a estrutura do habitat levam a diferencas potenciais nas
pressdes de selegdo e podem alterar substancialmente as interagdes competitiva e
de predacio entre as espécies. A teoria diz que uma maior complexidade estrutural
resulta em um maior nimero de recursos distintos, o que permite a coexisténcia de
mais espécies em uma dada drea (e.g. MacArthur, 1972; Whittaker, 1975), e a manu-
teng¢do de um equilibrio dindmico na competi¢éo interespecifica, fazendo com que
as espécies ocupem papéis tinicos ¢ bem definidos na comunidade (Clarke, 1988;
Diehl, 1992). O maior problema € que tais recursos distintos sdo dificeis de serem
detectados independentemente das espécies, sem que o argumento se torne circu-
lar (quanto mais espécies, mais recursos), refor¢ando o fato de que cada ambiente,
isoladamente, apresenta caracteristicas particulares no que se refere ao conjunto
de demandas ecol6gicas dos diferentes organismos associados.

As relagdes hierdrquicas existentes entre os competidores (i.€., espécies
competitivamente superiores a outras) podem ser mediadas pela estrutura do habitat
e as respostas esperadas em comunidades de presas multiespecificas a intensidade
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de fatores como a predacéo, por exemplo, podem ser extremamente variadas (Hixon,
1986). Nesse sentido, tanto uma suposta resposta positiva da diversidade de pre-
sas a intensidade de predagdo sobre um competidor superior quanto uma resposta
presumivelmente negativa em relagio a predag@o preferencial sobre presas subor-
dinadas ou niio competitivas, podem nfo ser consonantes com ambientes espaci-
almente heterogé€neos. Reftgios de presas e/ou ambientes em manchas estabilizam
as interacGes predador-presa e facilitam a coexisténcia de competidores que, de
outra forma, seriam incompativeis (Diehl, 1992) e modificando os modelos previstos
naliteratura.

Uma tnica mancha de alta complexidade em um ambiente nio complexo
parece ser mais vantajosa do que um ambiente todo caracterizado por baixa comple-
xidade. O tamanho da mancha € critico para a manutengdo da diversidade, pelo
menos em habitats de baixa complexidade, porqué uma mancha maior oferece mais
reflgio que vdrias pequenas, abrigam um maior nimero de individuos, sem o pro-
blema da competi¢do por espago (Mattila, 1992). Além disso, manchas maiores sdo
provavelmente mais facilmente encontradas pelos organismos (vide Escalas geo-
ldgicas).

Predacao

Em sistemas aquaticos, a preda¢do pode moldar caracteristicas da presa
tais como a morfologia, fisiologia, comportamento e ciclo de vida (Mattingly &
Butler, 1994) e se constitui em uina das maiores for¢as seletivas atuando sobre as
populagdes, pelo seu eleito direto na sobrevivéncia local e porqué favorece o de-
senvolvimento de defesas anti-predadores (Sih, 1985; 1987). Mecanismos de defe-
sa podem ser adotados anterior ou posteriormente ao encontro com o predador. O
escape, por exemplo, € um mecanismo exibido em seguida do encontro e diminui a
probabilidade da presa ser consumida. Por outro lado, evitar o predador € uma
estratégia anterior ao encontro e diminui a probabilidade da presa ser detectada. A
utilizacdo de refugios disponiveis em habitats heterogéneos tornam as presas me-
nos vulnerdveis do ponto de vista visual e quimico (os odores originados das
presas tornam-se difusos em meio & turbuléncia de um ambiente complexo)
(Weissburg & Zimmer-Faust, 1993). Portanto, a sele¢@o do habitat € frequentemen-
te o mecanismo proximal que produz diferengas na abundancia e diversidade da
epifauna associada aos diferentes substratos (Lewer, 1985; Hacker & Steneck, 1990),
mas a predacdio parece ser a pressio de sele¢fio definitiva para a escolha de um
habitat mais seguro (Hay et al., 1990; Iribarne, 1996).

Um alto nivel de complexidade ndo afeta automaticamente a eficiéncia da
predacdo. A presa deve ser capaz de, através de seu comportamento, tamanho, etc.,
utilizar os abrigos que um substrato complexo oferece (Pierce, 1988; Savino & Stein,
1989a). Presas sedentdrias sao mais frequentemente favorecidas pela maior comple-
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xidade de habitat do que presas moveis, que se expdem mais facilmente (Stein &
Magnuson, 1976; Savino & Stein, 1989b). Os efeitos da complexidade do habitat
nas interagdes predador-presa sdao varidveis, dependendo da combinagio de orga-
nismos (Mattila, 1992).

A maioria dos estudos discute a importincia da heterogeneidade espacial
no sentido de aumentar a sobrevivéncia das presas. A vegetagdo submersa, por
exemplo, pode influenciar a eficiéncia do predador através da inibi¢ao do seu movi-
mento ou reduzindo a detecgdo visual de suas presas (Stoner, 1980ab; Savino &
Stein, 1982; Orth er al., 1984). No entanto, altos niveis de complexidade estrutural
podem facilitar a predacio por predadores tocaieiros, oferecendo camuflagem e
reduzindo a sua percepgdo visual pelas presas em potencial (Heck & Orth, 1980a;
Cohen et al., 1981; Howard & Koehn, 1985). A complexidade do habitat ndo parece
afetar um predador tocaieiro da mesma maneira que afeta um perseguidor (Coen et
al. 1981, James & Heck, 1994). Inclusive, estratégias de busca ou de perseguicdo
podem ser apenas comportamentos de um mesmo tipo de peixe por exemplo, em
resposta as condigdes ambientais. A plasticidade comportamental parece ser van-
tajosa tanto para o predador quanto para a presa e deve ser considerada quando da
comparacio entre estudos de predagiio (James & Heck, 1994).

Coul & Wells (1983) sugerem a existéncia do que foi denominado um limiar
de complexidade de substrato, abaixo da qual as taxas de predacgéo ndo sdo afetadas
pelas variagdes na complexidade do habitat e acima do qual as taxas de predagio
sdo marcadamente modificadas. Em alguns casos, tal limiar pode ter sido sugerido
em decorréncia de resultados obtidos a partir de tratamentos experimentais que sdo
muito amplamente separados em termos dos niveis de complexidade do habitat
considerados ou onde o poder dos testes estatisticos fosse muito baixa para dife-
renciar tratamentos similares. (Nelson & Bondsdortt, 1990; Matilla, 1992). Nelson &
Bondsdorttf (1990}, no entanto, encontraram uma relagio linear entre a complexida-
de do habitat e a eficiéncia de predagdo em um estudo cujos tratamentos experimen-
tais envolveram uma evolugdo gradativa nos niveis de complexidade considerados.
Ha casos em que um limiar pode realmente existir, como quando a estrutura do
habitat influencia e gera uma mudanca no comportamento do predador (e.g. preda-
dores de busca em habitats simples que se tornam predadores de tocaia em habitats
complexos). O mesmo deve-se considerar em relagdo a presas cujas mudangas de
comportamento altera sua susceptibilidade a predac@o.

A utilizag@o de habitats que minimizam o risco de predagfo frequentemente
colocam as presas em condigdes favordveis & sua sobrevivéncia mas limita as opor-
tunidades de alimentagéo, por exemplo, deixando-os em condi¢des onde a quanti-
dade ou qualidade de alimento é reduzida (Werner, 1988; Lima & Dill, 1990). Portan-
to, na sele¢do do habitat, as presas se confrontam com uma relago custo-beneficio
entre as oportunidades de sobrevivéncia e crescimento (Werner et al., 1993; Werner
& Hall, 1988; Ambrose & Irlandi, 1992, Arsenault & Himmelman, 1996).
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Recurso alimentar

Muitos estudos sobre os efeitos da complexidade da vegetagdo aquatica
sobre a abundéancia e diversidade da macrofauna e de peixes associados (e.g. Lewis,
1987) tém mostrado que uma maior complexidade de habitat implica em um aumento
da disponibilidade de alimento porqué aumenta a produgdo de presas (devido a
menor predaciio e menor competi¢do; vide Competigdo/Predagdo) e a retengdo de
matéria organica (Iribarne, 1996; vide Estresse fisico).

Além disso, em alguns casos, substratos (e.g. algas) mais complexos su-
portam uma maior epibiota devido & maior superficie disponivel (D’ Antonio, 1985)
e jd que, para muitos organismos (e.g. anfipodos), a epibiota € uma fonte direta de
alimento (Brenner et al. 1976), a abundéancia e distribui¢do desses organismos so-
bre o substrato pode ser afetada pela distribui¢do do alimento. Também as caracte-
rsticas dos diferentes substratos podem variar {isicamente e quimicamente e, ape-
sar de muitas espécies ndo se alimentarem diretamente do substrato ao qual estao
associadas, algumas o fazem. Tais varia¢cdes podem causar manchas na quantidade
¢ qualidade do recurso alimentar disponivel (Russo, 1990).

Tal como mencionado na sessiio anterior, a presenca de predadores fre-
quentemente restringe as presas aqudticas d refigios que oferecem maior prote¢ao
mas que podem ser de pequeno valor para o forrageamento (e.g. Werner et al., 1983;
Mattingly & Butler, 1994). A existéncia de um eleito limiar na influéncia da estrutura
do habitat, tal como sugcridoypo_r Coulls & Wells (1983) faria com que apenas
pequenas mudancas na estrutura dos substratos (e.g. macrovegetagio) sejam ne-
cessdrias para diminuir drasticamente a eficiéncia de forrageamento (Isaksson et al.
1994). A longo prazo, tais mudancas podem conduzir a um efeito cascata envolven-
do muitas espécies e alterar assim as interacdes tréficas, ocasionando mudangas
dramdticas na estrutura das populagdes.

Estresse fisico

Presumivelmente, a capacidade inerente a um organismo de detectar algu-
mas caracteristicas (bioldgicas, quimicas ou fisicas) do substrato determina o local
preciso de assentamento da maioria das espécies encontradas e eventualmente a
estrutura da comunidade inicial (Bourget et al., 1990). A complexidade topogréfica
de um substrato € uma caracteristica {fsica particularmente importante na regiao
entre-marés onde os rigores da agdo mecénica das ondas e a dessecacdo sfo inten-
sos (Jacobi & Langevin, 1996). Um substrato mais complexo favorece a nﬁanutengﬁo
de um microambiente mais ameno, com maior umidade durante a maré baixa e meno-
res temperaturas. Substratos mais simples apresentariam maior mortalidade (e me-
nor abundéncia/diversidade) em func¢io de variagdes mais marcantes em fatores
ambientais como esses.
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O impacto das ondas é um importante fator influenciando a distribui¢io
espacial e temporal dos organismos, constituindo-se em um estresse fisico extrema-
mente significativo, em especial em substratos que oferecem poucos refigios. Os
individuos deslocados podem ser carregados para outros habitats ou serem mor-
tos. De uma forma geral, os juvenis estdo mais sujeitos aos efeitos mecénicos da
acdo das ondas. Sendo assim, quanto maior o impacto, provavelmente um menor
tamanho critico (além do qual a mortalidade aumenta) deve ser esperado, resultan-
do em um tamanho médio de adultos menor em estruturas geometricamente mais
simples, quando comparado a substratos mais complexos (Alvarado & Castilla,
1996). Além da ag¢do direta das ondas, o transporte passivo pelo movimento da dgua
também deve ser considerado. Habitats geometricamente mais complexos prova-
velmente apresentam velocidades de circulagdo de dgua mais baixas no interior de
sua estrutura (os individuos tém menor probabilidade de serem deslocados e retira-
dos de locais onde a velocidade de circulagdo da dgua € menor). Uma vez que as
particulas transportadas sdo mais frequentemente depositadas em locais de menor
velocidade da dgua, estruturas mais complexas reterio mais individuos (¢ matéria
orgdnica) também pelo transporte passivo pelas correntes.

Evasao

Para muitas espécies uma associagio com o microhabitat restringe severa-
mente seus padrdes de movimento, embora para outras ndo (Crowe, 1996). Alguns
gastrépodes (Siphonaria thersites ¢ Arianta arbustorum) raramente saem dos
microhabitats aos quais estdo associados (Branch, 1988; Baur & Baur, 1993; respec-
tivamente). Por outro lado, anffpodas que vivem nos talos de gramineas marinhas
estdo inegavelmente associados as plantas, mas migram para o plancton a noite ¢
movem-se livremente entre os bancos (Virstein & Curran, 1986; Edgar, 1992). Fazen-
do uso de uma terminologia empregada na ecologia de paisagens (Stamps et al.,
1987; Wiens, 192), a fronteira entre a graminea ¢ o ambiente peldgico ao redor é
permedvel aos anfipodos. A permeabilidade de uma fronteira ndao pode ser descrita
sem se fazer referéncia ao organismo que a encontra (Crowe, 1996).

O nivel de restricdo dos movimentos em relacéo ao microhabitat pode afetar
diretamente aspectos da ecologia da prépria espécie (Crowe, 1996). Mudangas nas
distribui¢des etdrias ou de abundincia em populagdes locais de animais vageis
podem ser devidas a sobrevivéncia e recrutamento diferenciados e, muitas vezes, a
movimentagdo (Crowe, 1996). A movimentagdo de gastrépodes da regido entre-
marés, por exemplo, pode ser afetada por aspectos ndo bioldgicos dos substratos
. (pogas, fendas, depressdes, tipo de costa - granito, basalto), tal como descrito para
Nodilittorina pyramidalis, por Chapman & Underwood, 1994). Nodilittorina é res-
trita & dreas de topografia complexa e raramente se move através de manchas de
rocha lisa existentes entre seus microhabitats. Sendo assim, popula¢des em man-
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chas de topografia complexa separadas apenas por alguns metros podem ser muito
distintas umas das outras, no que se refere & composic¢io especifica, distribui¢io
etdria, dentre outros aspectos, em fungio da mobilidade de seus habitantes.

As menores taxas de migragcdo observadas em habitas mais complexos
podem ser devidas a uma maior disponibilidade de alimento nestes substratos do
que naqueles estruturalmente mais simples (vide Recurso Alimentar), tornando-os
mais adequados a permanéncia das espécies associadas. Frequentemente, os
substratos estac espacialmente distribuidos sob a forma de manchas isoladas entre
si por distdncias variadas. Muitas vezes, tais distdncias representam uma area sig-
nificativamente grande de substrato inadequado até que encontrassem uma outra
mancha equivalente aquela de origem. Finalmente, hd uma maior probabilidade de
mortalidade de organismos (e.g. gastrépodes) que deixam os substratos mais com-
plexos devido ao maior estresse fisico (maior temperatura, menor umidade; vide
Estresse fisico) e maior risco de predagdo (vide Predacdo) a que se submetem
quando atingem ambientes mais simples.

Escalas ecolégicas

Claramente, a distin¢@o entre habitat e microhabitat € puramente uma ques-
tdo de escala: um microhabitat em uma escala pode ser percebido como habitat em
outra (McGuinness & Underwood, 1986). O uso diferenciado do microhabitat por
diferentes classes de tamanho de uma espécie € muito comum entre os invertebrados
marinhos (e.g. Branch, 1975a; Carefoot, 1979; Shepherd, 1986; Worthington &
Fairweather, 1989). As escalas ecoldgicas representam os niveis de organizagdo
percebidos pelos observadores de sistemas comportando organismos de diferen-
tes classes de tamanho, cada qual com um papel ecoldgico e todos interagindo
entre si (Bourget et al., 1994). Nesse sentido, padrdes de estrutura da comunidade
podem surgir em uma escala de heterogeneidade (e.g., decimetros) e ndo estar pre-
sentes em algumas escalas de observagio (e.g., metros) (Bourget et al., 1994).

A taxa de assentamento de um organismo depende tanto da probabilidade
de localiza¢do de um substrato adequado quanto da sua posterior sobrevivéncia,
uma vez encontrado. Encontrar um substrato € fun¢@o do seu tamanho relativo ao
do organismo (Jacobi & Langevin, 1996) e a qualidade de um reftigio é dependente
destarelagdo e da susceptibilidade do individuo & mortalidade em um dado momen-
to no tempo. No momento do assentamento, por exemplo, as dimensdes das formas
larvares sdo frequentemente pequenas em relagdo as dimensdes de muitos refigios
possiveis e a sobrevivéncia durante esta fase vulnerdvel presumivelmente aumenta
nessas localidades. A sobrevivéncia posterior ao assentamento vai depender, no,
entanto, desses substratos continuarem a oferecer refigios aos adultos de maior
tamanho.
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A distribuicio espacial diferenciada entre adultos e juvenis pode refletir
uma exclusdo competitiva devida a um maior aproveitamento de um dado recurso
por uma classe etdria (¢ de tamanho) do que por outra (Crowe, 1996). No caso de
alguns pequenos gastropodes, a menor rddula é mais cficiente na remocio de
microalgas de buracos no substrato (Keough, 1994 apud Crowe, 1996) ¢ pulsos de
recrutamento podem estar associados a mortalidade dos adultos (Fletcher, 1988).
Por outro lado, algumas fronteiras naturais serdo, muitas vezes, permedveis aos
adultos, mas nfio aos juvenis (e.g. Crowe, 1996). Conforme o animal cresce, as
dimensdes relativas mudam em funcfio da forma de crescimento e dos hdbitos dos
individuos (Walters & Wethey, 1996). Individuos menores de muitas espécies de
gastropodes sofrem maior perda de dgua que os maiores em determinadas condi-
¢bes ambientais, por apresentarem uma maior superficie relativa ao volume, aumen-
tando as taxas de troca com o meio (ver também Chow, 1975 ¢ Chen & Richardson,
1987). Portanto, € provdvel que os menores esicjam em habitats que proporcionam
maior proteciio contra o estresse térmico (Crowe, 1996). Quando as taxas de cresci-
mento ¢ mortalidade especificas do habitat variam com o tamanho das presas, estas
geralmente mudam de habitat ao longo do seu desenvolvimento, para otimizar a
relagdo sobrevivéncia x crescimento (vide Recurso alimentar) (Werner, 1988;
Arsenault & Himmelman, 1996).

Em um modclo cascata, proposto por Cohen & Newman (1985) e Lawton
(1989), as espécies sdo ordenadas em uma hierarquia (e.g. baseadas no tamanho do
corpo; Warren & Lawton, 1987) na qual, uma dada espécie, € compelida a sc alimen-
tar de uma espécie abaixo dela. Uma hierarquia trélica baseada no tamanho do
corpo parece uma suposi¢io razodvel em comunidades aqudticas, onde a maioria
dos predadores tem o tamanho da mordida limitada (Zaret, 1980, Dichl, 1992). No
entanto, hd vdrias classes de tamanho abaixo do tamanho mdximo disponivel para
um predador e muitos tatores podem determinar uma seleciio diferenciada de pre-
sas, tais como susceptibilidade a predagiio, ganho cnergélico, estratégias de
predaciio ¢ de fuga, dentre outros.

A relacdo entre o tamanho do individuo ¢ a forma de um substrato {(¢.g.
macroalga) pode determinar uma distribuiciio nio aleatéria dos animais, mediada
pela predacio seletiva (vide Predagdo) por tamanho. Predadores tenderiam a
selecionar presas que ndo estdo em conformidade, morfologicamente, com a
arquitetura da planta a qual estfio associados (Edgar, 1983b; Russo, 1990). Portanto,
a utilizagdo e a complexidade do habitat também podem mediar o impacto de um
predador sobre sua presa (Mittelbach, 1986, Gilliam & Fraser, 1987; Schlosser,
1987;1988) do ponto de vista da mortalidade dependente do tamanho (Mattingly &
Butler, 1994), ocasionando mudancas significativas nas populacdes de presas e na
composic¢io especifica das comunidades (Brooks & Dodson, 1965; Werner & Hall,
1974, Mattingly & Butler, 1994).
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A seletividade de tamanho por peixes predadores visuais com preferéncia
por itens maiores ¢ atribuida a maior visibilidade de presas de maior tamanho
(Crowder & Cooper, 1982; Mittelbach, 1988; Maltila, 1992, Isaksson et al., 1994).
Nem sempre este ¢ o padrio observado. Ha casos em que os predadores preferem
presas menores provavelmente em funcdo de caracteristicas morfoldgicas (e.g. es-
pinhos) que tornam o consumo de presas maiores mais dificil (em Nelson &
Bondsdorff, 1990). Do ponto de vista do predador, a habilidade de manobra dentro
de um habitat complexo (e.g. gramas marinhas) influencia a predacéo por diferentes
classes de tamanho de peixes (Stoner, 1982; Ryer, 1987). Peixes menores se alimen-
tam mais eficientemente que os maiores em altas densidades de gramas (ndo hd
barreiras para a sua locomog¢@o) (Stoner, 1982; James & Heck, 1994).

Descritores de Complexidade Fisica

Ao mesmo tempo em que é amplamente consensual o fato da
heterogeneidade espacial exercer uma forte influéncia na estrutura das comunida-
des bentdnicas associadas, os descritores dessa complexidade ainda geram muita
controvérsia entre os pesquisadores. Isto porque substratos naturais, tais como as
algas, bancos de mexilhilo, corais e esponjas, sdo geometricamente muito irregula-
res, dificultando sua mensuragfo, além de existirem diferentes escalas e processos
a serem investigados. Antes de tudo € importante definir que aspecto da
heterogeneidade do habitat é importante para o processo estudado. E dificil imagi-
nar uma medida que atenda a demandas téo diferentes. As técnicas para medir a
complexidade de habitats marinhos sdo variadas e, até certo ponto, subjetivas.

A maioria dos estudos incorre em um equivoco ao considerar caracteristi-
cas estruturais que nao resultam necessariamente em maior complexidade, como
medidas de heterogeneidade do habitat (Dean & Connell, 1987a). Em alguns casos,
aumentos na diversidade do microhabitat foram confundidos com aumentos na
area superticial do substrato (Kohn & Leviten, 1976; Gilinsky, 1984) e um maior
nimero de espécies pode ter sido resultado de uma maior quantidade de recurso
espacial amostrando mais dos individuos disponiveis e consequentemente, das
espécies (vide Espaco disponivel) (McGuinness & Underwood, 1986). Para
macroalgas, por exemplo, medidas comumente utilizadas sdo biomassa, volume,
superficie relativa e, eventualmente, grau de ramificacdo. No entanto, todas estas
medidas de complexidade (& exceco da Gltima) sdo insatistatdrias no sentido de
que ndo apresentam uma base matemadtica a partir da qual previsdes possam ser
feitas acerca do efeito da complexidade do habitat sobre as comunidades ou que
permitam comparagdes com outros substratos. Tais medidas dependem da biomassa
do substrato, que nio apresenta relagio direta com a no¢do de complexidade, e tio
pouco incorporam a nog¢do de variacio conforme diferentes escalas de observagio
sdo consideradas (Gee & Warwick, 1994a).
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Existe uma necessidade corrente de se quantificar a complexidade da
topografia de forma que termos subjetivos como homogéneo e heterogéneo
(Levings & Garrity, 1984) ou simples e complexo (Underwood & Chapman, 1985)
sejam eliminados para uma maior precisdo ¢ um maior poder de comparagio
entre estudos voltados para a investigacido dos efeitos do substrato na estrutu-
ra das comunidades associadas (Underwood & Chapman, 1989). Algumas das
medidas mais recentemente utilizadas, e que representam aspectos realmente
intrinsecos a complexidade topogrifica do habitat, foram propostas por
Underwood & Chapman (1989); Jacobi & Langevin (1996); Gee & Warwick
(1994); e Sanson ef al. (1995). Na scssido seguinte, passamos & uma descrigio
sintética e a uma breve discussio dos indices utilizados nestes estudos. Embo-
ra ndo tenham sido incluidos nesta discuss&o por ndo representarem uma medi-
da de heterogeneidade, a utilizagd@o dos sistemas Lindenmayer (Garbary & Corbit,
1992) voltados para a modelagem da morfologia e ontogenia de substratos na-
turais (em particular macroalgas) constituem uma abordagem de grande poten-
cial para aplica¢do em estudos futuros.

O Indice de Complexidade Topogrdfica (Underwood & Chapman, 1989)

Os autores fizeram uso de técnicas geomorfoldgicas para quantificar a com-
plexidade do relevo vertical em um costdo rochoso em escalas espaciais relativa-
mente pequenas. Foi utilizado um indice topogritico, que varia de zero para uma
superficie planaaum (1,0) para uma superficie altamente complexa, e que demons-
trou de forma bem sucedida, que os padrdes de dispersdo de gastréopodes podem
estar relacionados & complexidade topografica das superficies as quais estdo asso-
ciados.

A complexidade da topografia foi medida em quadrados de 50 x 50 cm.
Em cada quadrado, muitas agulhas dc igual comprimento foram colocadas ver-
ticalmente sobre o substrato, todas fixas a uma barra que se move (horizontal-
mente) ao.longo do quadrado. O espacamento entre as agulhas e entre as posi-
¢des subsequentes da barra podem ser variados. As agulhas também movem-
se, verticalmente, em relagdo a barra, assumindo entdo diferentes alturas segun-
do a variagdo do relevo e se constituindo em uma sequéncia de perfis que
refletem a topografia local (Fig. 1). Em geral, cem leituras eram feitas em cada
quadrado. O indice topogréfico foi definido como a varidncia nos sentidos de
vetores normais a todos os planos triangulares formados pela unido de cada
trés agulhas adjacentes em uma superficie que representa a composi¢do do
total de perfis obtidos de um quadrado (Fig. 2). Tal instrumento é comumente
utilizado na estimativa geomorfoldgica de relevos ¢ mesmo, em menor escala,
como instrumento de carpintaria. Para uma informaco mais detalhada desta
metodologia ver Hobson (1972).
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SECAO TRANSVERSAL DO SUBSTRATO

Figura | - Esquema representativo do instrumento geomorfolégico utilizado para a obten¢io
de um perfil do relevo de um costdo rochoso. A distdncia entre as agulhas e as posigdes
subseqtiientes da barra pode ser ajustada. O esquema apresenta-se fora de escala, para melhor
visualizagdo.

* PERFIL1

Figura 2 - Esquema representativo da superficie de um costdo rochoso obtido a partir da
seqliéncia de varios perfis. Originalmente. 100 perfis foram obtidos em cada drea de 30,0 x 50,0
cm ¢ a distdncia entre as agulhas era de 1.0 cm.
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Os gastropodes moveram-se mais em superficies menos complexas, com
menor indice topografico, e a movimentacdo, em muitos casos, tendeu a ser em
direcdo ao mar. Em superficics mais complexas, os movimentos foram, de uma
forma geral, errdticos ou, se direcionais, foram em qualquer dire¢ao. Houve uma
relac@o negativa entre a distincia percorrida pelos gastropodes e o indice topo-
grifico, reforcando a existéncia de uma menor dispersio (evasio) em substratos
mais complexos. Ndo houve qualquer relacdo entre o indice topografico e a
densidade média de gastrépodes nos diferentes quadrados, o que, associado a
uma maior movimenta¢do em superficies menos complexas, sugere que a reno-
vagdo de individuos em populag¢des locais deve ser negativamente
correlacionado com o indice topogréfico (i.e., maior renovacio em superficies
mais simples).

Embora seja uma medida obtida de forma relativamente simples, uma vez de
posse dos instrumentos adequados, a precisio da medida pode ser um fator limitante
se os organismos de interesse apresentarem dimensdes inferiores aquelas do
espacamento possivel entre as agulhas e entre as posicdes subsequentes da barra.
Tais intervalos podem ser grandes o suficicnte para ndo incluirem variagdes topo-
gréaficas de menor escala ¢ relevantes para a estruturagio de algumas comunidades
de organismos associados aquele substrato. Apesar disso, o indice topografico
dos autores ¢ adequado & mensuraciio de superficies bidimensionais e deve ser
considerado se este for o aspecto da complexidade relevante aos organismos asso-
ciados ao substrato.

O Grau de Dobramento (Jacobi & Langevin, 1996)

O efeito da complexidade do substrato nos estagios iniciais de colonizacéo
pela epifauna mével foi avaliado pelos autores através de um estudo comparativo
baseado na arquitetura de substratos artificiais. Os substratos artificiais, de formas
relativamente regulares (rolos de cabelo lisos e reticulados; cones pldsticos lisos e
com dobras internas; Fig. 3), permitiram aos autores manipular independendemente,
e de formd extremamente clegante, aspectos ¢spaciais e estruturais do habitat,
como drea total, quantidade de dobras, drea do intercepto (ver abaixo), volume total
e volume intersticial. Dois indices se mostraram particularmente representativos
das relagdes existentes entre complexidade e abundéncia da fauna associada aos
diferentes substratos considerados: o Indice de Dobramento do Substrato ¢ o Indi-
ce de Area do Substrato, ambos relativizados & uma medida denominada Area do
Intercepto do Substrato.
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Figura 3 - Esquema representativo dos seis substratos artificiais utilizados nos experimentos de
coloniza¢do. Modificado de Jacobi & Langevin (1996).

A drea total de um substrato € uma medida amplamente utilizada quando da
estimativa do recobrimento de organismos sésseis, mas pode niio ser (do conveni-
ente quando pretende descrever a utiliza¢dio do espago pela epifauna vagil (Jacobi
& Langevin, 1996), que ocupa uma terceira dimensdo. O grau de dobramento de uma
superficie foi, nesse sentido, investigado e determinado através de projecdes so-
bre um plano obtidas a partir de uma fonte de luz localizada acima dos substratos. A
parte ¢urva de cada dobra ¢ projetada em uma linha cujo comprimento pdde ser
medido a partir de diferentes projecoes de objetos em diferentes posicdes (Fig. 4). O
grande insighr dos autores [oi a percepgdo de que a existéneia de uma dobra ¢
essencialmente representada por esta linha, que caracteriza a fronteira entre duas
superficies adjacentes, sendo assim unidimensional ¢ de [dcil mensuracio. Obvia-
mente substratos mais complexos vio apresentar maior comprimento total de linhas
de dobra (grau de dobramento) obtidas a |Jz11‘tf1‘ de um maior nimero possivel de
projecdes diferentes sob a luz.
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Figura 4 - Proje¢iio de uma superficic S em um plano P. A curva C(P) representa a projegio da
dobra de S. A drea do tridngulo definido pela linha pontilhada descrita em P soma-se a projegdo
hachurada de S para representar uma das possiveis superficies de intercepto de S. Modificado de
Jacobl & Langevin (1996).

A drea do intercepto é uma caracteristica espacial relacionada ao tamanho
do substrato e a probabilidade dele ser encontrado; ¢ definida como o menor corpo
convexo que contém o substrato (Santald, 1976). Esse envoltdrio pode ser interpre-
tado como uma drea imagindria de intercepto que define a regido de atragdo de cada
substrato, e considerado como uma justa membrana que envolve o objeto inteiro e
cujos limites sdo determinados pelos pontos mais externos deste objeto. A drea de
intercepto de um substrato tridimensional pode ser calculada como a drea média de
diversas projecdes deste substrato sobre um plano (Fig. 4), j4 que cada uma de suas
faces representa uma das dreas possiveis através da qual um organismo pode
intercepta-lo, dependendo da direcdo de onde este organismo venha. A drea total
dos diferentes substratos foi calculada com base na drea do corpo geométrico cuja
forma mais se assemelhasse aquela dos substratos artificiais utilizados (cilindros e
cones). Os indices sdo portanto definidos como:

DS =log (D) /log (Al);
AS=log (A)/log (Al),

onde DS ¢ o indice de dobramento do substrato; D é a quantidade dobras de um
substrato; Al € a sua drea de intercepto; AS ¢ o indice de area de um substrato e A
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¢ a sua drea total. Os efeitos da complexidade do substrato original pareceram
restritos aos estdgios iniciais da colonizacdo, ja que apés 12 semanas de imersio, a
geometria foi grandemente modificada pelo fouling , particularmente por ascidias e
algas epifitas. A caracteristica geométrica que mais influenciou a composigdo ¢
densidade da epifauna foi o grau de dobramento do substrato. O dobramento (mai-
or diversidade de refigios) esteve correlacionado com uma alta densidade da fauna
e uma alta taxa de colonizagfio inicial e se mostrou um melhor previsor da densidade
do que a drea total do substrato (mais espaco disponivel), especialmente para os
crustdceos anfipodos. O indice de drea do substrato funcionou melhor para predi-
zer a densidade de ndo anfipodos, refletindo o fato de que diferentes caracteristicas
da geometria de um substrato podem afetar de formas distintas os diversos compo-
nentes de uma comunidade sendo sempre importante ter em mente que aspecto da
heterogeneidade do habitat deve ser medido.

Os autores levaram em consideragao formas relativamente regulares, de-
rivadas de cilindros e cones e, portanto, as proje¢des das dobras, a drea total e a
area de intercepto destes substratos artiticiais eram mais facilmente definidas e
medidas do que alguns substratos naturais, como algas extremamente irregulares
e complexas. Além de sua abordagem inovadora, o método possibilita inferéncias
acerca da importincia de diferentes aspectos da geometria dos substratos sobre
a colonizagdo inicial pela epifauna vagil em substratos artificiais e naturais. Nio
foi o objetivo dos autores estabelecer relagdes entre as diferentes complexidades
do substrato e a distribui¢éio por classe de tamanho dos organismos associados.
Embora estruturas de complexidades equivalentes e escalas diferentes tenham sido
utilizadas, essas comparacdes se restringiram ao substrato em si e levaram em con-
sideragdo sempre a densidade total de organismos presentes, independente de
suas classes de tamanho.

A Dimensdo Fractal D (Gee & Warwick, 1994)

~ O advento da geometria fractal, que se refere ao estudo de curvas e planos
enrugados em oposi¢ao a geometria euclidiana que se refere a formas /isas, abriu a
possibilidade de existéncia de uma defini¢do formal de complexidade fisica (e,
consequentemente, de habitats). Mandelbrot (1967, 1982) demonstrou que muitas
superficies ou objetos naturais sio fractais no sentido de que seu comprimento ou
drea aumenta conforme o padrdo de medida diminui (Fig. Sa,c), ou apresentam um
padrdo autosimilar de tal forma que cada uma de suas partes pode - num sentido
estatistico - ser considerada uma imagem em escala reduzida do todo. Tal caracteris-
tica € denominada autosimilaridade estatistica, revelando uma alta complexidade
morfolégica e a esses objetos ¢ atribuida uma dimensao fraciondria D (e.g. 1,8;2,3),
Jaque fendem a ocupar uma unidade dimensional além daquela atribuida pela geo-
metria euclidiana. Este aspecto difere significativamente do que se esperaria em
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relagdo as formas geométricas euclidianas mais cldssicas onde, ao utilizarmos pa-
droes de medida cada vez menores, o comprimento total tende a um ponto de
estabilizacio (Fig. 5b). Conforme esperado, os comprimentos estimados de curvas
complexas ndo se estabilizam. O comprimento total L(G) depende grandemente do
padrao de medida (G) e uma relagdo entre estes dois pardmetros pode ser expressa
sob aforma de uma férmula matemadtica, e de carater totalmente empirico, proposta
por Richardson, em 1961 (Fig. 6).

Figura 5 - Variagdo do comprimento original (a) de uma curva (¢.g. costa marinha) quando
tentamos medi-la a partir de uma sequéncia de segmentos de reta cada vez menores (b,c). Em
(b), o padrdo de medida (reta cinza claro) tem 1,0 cm e o comprimento total estimado é de
aproximadamente 18 cm. Em (c), o padrio de medida (reta cinza escuro) tem 0,5 ¢cm e 0
comprimento total estimado é de 28 cm. Esta ampla variacio ndo ¢ observada quando sobrepo-
mos os mesmos padrdes de medida ao perimetro de um circulo. Para melhor visualizagio, os
segmentos maiores estdo restritos i metade superior do circulo. e os menores, & metade inferior.
Modificado de Sugihara & May (1990).

LS=M.G""®

COMPRIMENTO TOTAL L{G}
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Figura 6 - Diagrama de Richardson. Representagdo grifica da relagdo entre o comprimento
total L(G) de uma curva qualquer ¢ o padrao de medida (O) utilizado. M = constante: (I - D)
= coeficiente angular; D = dimensilo fractal. A curva original é representada em uma escala
log-log.



Heterogeneidade espacial do habitat 139

Mandelbrot interpretou o diagrama de Richardson como representativo de
que algumas curvas naturais sdo aproximadamente fractais e utilizou a inclinagfio da
curva (1 - D) como uma estimativa da complexidade do substrato, onde D equivale
a dimenséo fractal. Da equagdo, tem-se que, quanto mais rdpido o comprimento
aparente de uma figura muda conforme a escala utilizada diminui, maior D se obser-
va. Ou seja, maior sua dimens@o [ractal. Para valores cada vez mais altos de D, o
comprimento total muda rapido, porque a curva ¢ mais complexa (Figs. 6a, b, e c,
respectivamente).

Uma das aplicagdes mais diretas das no¢des de dimensdo fractal em ecolo-
gia ¢ a medida de espago disponivel como habitat. Quanto maior a complexidade
espacial, maior a dimensao fractal. Gee & Warwick (1994) calcularam a dimensao
fractal D de quatro espécies de macroalgas marinhas bentdnicas, com diferentes
padrdes de crescimento e correlacionaram suas complexidades com alguns aspec-
tos das comunidades bentdnicas respectivamente associadas. Resumidamente, o
cdlculo de D foi possivel uma vez que considerou-se o perimetro da representagdo
bidimensional (uma projecao em camara clara) das algas como uma curva cujo com-
primento total cresceria mais ou menos rapidamente em fungo da unidade de medi-
da, conforme uma alga fosse mais ou menos complexa. O coeficiente angular da reta
representando a variagio do perfmetro das algas em fungdo da unidade de medida
¢ umaestimativa da dimenséo fractal, tal como no diagrama de Richardson. As algas
consideradas foram Chondrus crispus, Laurencia pinnatifida, Lomentaria
articulata e Cladophora rupestris; e seus perimetros calculados a partir de padrdes
de medida progressivamente menores (Fig. 7).
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Figura 7 - Projecdes bidimensionais das quatro espécies de macroalgas utilizadas. Os autores considera-
ram a variagiio do perimetro das projeg¢des em fungiio de padrdes de medida decrescentes para a geragiio
do diagrama de Richardson e o cdlculo da dimensdo fractal D. Modificado de Gee & Warwick (1994a).
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Tomando como exemplo Laurencia, percebe-se claramente como a com-
plexidade de um substrato varia conforme a escala de medida (Fig. 8). A partir de um
exame visual da reta representativa da variacio do perimetro em funcdo do padrdo
de medida utilizado, fica claro que o melhor ajuste ndo € obtido por apenas umareta
de regressdo. Miiltiplas retas de regressio foram entdo ajustadas as séries de pon-
tos que revelaram um maior coeficiente de correlagdo (r). Para padrdes de medida
maiores que 2 mm, o coeficiente angular da reta revelou uma dimensao fractal de
1.45. Para padrdes de 0.6 a2.0 mm, o D obtido foi de 1.22. Finalmente, para padrdes
de medida inferiores a 0.6 mm, a dimenséo fractal de Laurencia é de 1.02. Ou se¢ja,
esta alga é mais /isa nas menores escalas de observagdo, onde as microvariagdes
em suas caracterfsticas estruturais sdo pequenas, quando comparadas as variagdes
em maior escala. A partir de uma determinada escala de observagéo, a inclinagdo da
reta ndo € tdo alta, conforme utilizamos padrdes de medidas menores.
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Figura 8 - Diagrama de Richardson para Laurencia pinatifida. Apenas uma reta de regressiio
ndo representou o melhor ajuste. Multiplas retas foram ajustadas & série de pontos e que
revelaram um maior coeficiente de correlacio (r).

Agora comparemos os padrdes de medida utilizados com o comprimen-
to do corpo dos animais associados as algas. Podemos supor que, animais
menores percebain o substrato diferentemente do que animais um pouco maio-
res. Ora, € facil concluir que a prépria distribuiciio dos organismos por classe de
tamanho nos oferece uma informacio de natureza muito préxima daquela que os
padrdes de medida nos ofereceriam. Quanto mais complexo for um substrato,
quanto mais convoluto, maior vai ser a abundéncia de organismos de pequeno
po-te. Tal fato deve-se ndo sé & maior quantidade de espago disponivel para
organismos menores, ocorrendo em qualquer substrato, mas também ao fato de
que, em um substrato complexo, alguns refligios estardo disponiveis apenas
para organismos de pequeno porte, que terdo sua frequéncia aumentando ra-
pidamente quanto maior for a complexidade estrutural de um habitat. Sendo
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assim, uma curva resultante da plotagem do nimero de individuos representa-
dos em cada classe de tamanho numa comunidade associada a um determinado
substrato, vai apresentar um coeficiente angular que também pode ser conside-
rado uma estimativa da dimens@o fractal daquele substrato, calculando de ma-
neira indireta a complexidade do habitat ao qual estdo associados. Obviamente,
a informagdo oriunda dos animais devera ser algo diferente daquela gerada a
partir da estrutura do substrato em si, jd que outros fatores além da hetero-
geneidade espacial em si estdo interagindo e estruturando a comunidade asso-
ciada. Nesse caso, fatores bidticos como competi¢do, predagdo ¢ recrutamento
devem ser considerados em conjunto com fatores de natureza fisica e quimica
(vide sessdes Lspaco disponivel a Escalas geoldgicas).

Todas as medidas de dimenso fractal calculadas até hoje para se estimar a
complexidade de um substrato qualquer, foram baseadas em representacgdes
bidimensionais de objetos tridimensionais e, na maioria dos casos, apenas uma de
suas dimensdes foi considerada, tal como no caso do perimetro das proje¢des das
4 algas consideradas anteriormente. Evidentemente, tal andlise esta sujeita a erros
de interpretagdo fundamentais, caso n@o se tenha claramente essa limitagdo em
mente. Para que consigamos atingir uma estimativa consistente da complexidade
estrutural de um substrato, torna-se necessario gerar representagdes que levem em
consideracdo a superficie de um substrato (bidimensional) e/ou o seu volume
(tridimensional).

Nem sempre o aspecto tridimensional de um substrato é o mais importante
a ser considerado. Se considerarmos a importancia de sua estrutura para a coloniza-
¢do de organismos sésseis também essencialmente bidimensionais, tal como algas
incrustantes, a superficie do substrato ¢ o aspecto mais interessante € o método de
medida a ser adotado para a obtencéo de D € logicamente idéntico ao do perimetro.
Ao invés de considerarmos as variagdes nos perimetros obtidos por padrdes de
medida de comprimento cada vez menores, podemos considerar as variagdes nas
dreas totais obtidas a partir do ajuste de quadrados de area cada vez menor.

Ainda assim, o cdlculo da complexidade de uma superficic seria
insatisfatério no sentido de se considerar animais sésseis que apresentem uma
estrutura mais tridimensional, mais arborescentes, e principalmente animais vageis,
que se deslocam dentro do ambiente fornecido pela estrutura espacial daquele
substrato ¢ fazem uso do recurso tridimensional por ele delimitado, tal como
anfipodos associados as algas. A medida ideal nesse caso deveria levar em con-
sideracdio o volume delimitado entre a superficie do substrato e a sua drea de
intercepto (Jacobi & Langevin, 1996) definindo um volume intersticial cuja com-
plexidade deve ser avaliada. Uma medida correta da dimensdo fractal deste espa-
¢o tridimensional pode ser gerada a partir da variagdo nos volumes obtidos com o
ajuste de cubos de volume cada vez menor. Em qualquer das dimensdes adotadas,
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a geometria fractal oferece um indice de medida de complexidade de habitat baseada
na percepgdo/utilizacdo diferenciada dos substratos por organismos de diferen-
tes tamanhos, levando em consideracio, em sua esséncia, a questdo das escalas
ecolégicas (vide Escalas geoldgicas).

O Indice de Enrugamento Topogrdfico (Sanson et al., 1995)

O indices de complexidade estrutural apresentados nas trés sessdes an-
teriores ndo foram idealizados para quantificar as dimensdes das fendas existen-
tes em uma superficie ou para proporcionar estimativas do tipo de espago dispo-
nivel para organismos de diferentes classes de tamanho presentes em superficies
de diferentes complexidades topogrdficas. Com base nestas medidas, muitas su-
perficies, com aspectos topograficos variados, podem apresentar um mesmo indi-
ce topogrifico geral, ainda que as caracteristicas morfolégicas de cada uma delas,
levando aquela complexidade equivalente, sejam diferentes. O indice de
enrugamento topografico de Sanson ez al. (1995) traz valiosas informagdes adicio-
nais, neste sentido. Os autores descreveram um método para quantificar o
enrugamento topografico que produz estimativas e descri¢des do espaco poten-
cialmente disponivel para organismos de diferentes classes de tamanho, ao invés
de fornecer descritores gerais, como nos casos acima. O método utiliza amostras
de perfis ao longo das superficies de interesse, obtidas em qualquer escala espa-
cial e posteriormente analisadas por uma técnica de processamento de imagem de
baixo custo.

Dois métodos para a obtencio dos perfis de interesse s@o descritos, de-
pendendo da escala espacial observada. Para um perfil mais grosseiro, uma ferra-
menta semelhante aquela utilizada por Underwood & Chapman (1989) pode ser
utilizada, onde agulhas de tamanhos variados refletirfio as variagdes encontradas
no perfil de uma superficie rochosa, por exemplo. Os perfis podem ser registrados
no campo através de fotografias e posteriormente processados. Para uma resolugio
mais fina, uma pelicula de ldtex preta pode ser aplicada sobre a superficie, em vdrias
camadas consecutivas, até obter-se uma espessura suficientemente rigida para nido
se distorcer quando de sua retirada. Apds a remogao, a superficie interna da pelicu-
la é pintada com uma espessa camada de tinta branca viscosa e, posteriormente,
toda a matriz ¢ cortada gerando perfis bidimensionais da superficie rochosa. Os
limites entre a tinta branca e a escura (latex) produzem linhas marcadamente defini-
das, que sdo transectos bidimensionais bastante acurados da superficie da rocha
(Fig. 9). As representacdes podem ser igualmente registradas por uma camera foto-
gréfica ou de video.
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Figura 9 - Imagem gerada pelo processador Image-32 evidenciando a se¢llo transversal do
substrato analisado recoberto por ldtex e tinta branca ¢ a reprodugdo do perfil original em
cima da qual o fndice de enrugamento topogréfico serd calculado. Modificado de Sanson ef ul.
(1995).

Com os perfis capturados ¢ exibidos em um computador, um circulo de
didmetro conhecido € definido pelo processador de imagem Image-32 e deslizado
ao longo do perfil, de forma que caia em lacunas maiores que ele préprio, mas ndo
naquelas menores. As regides do perfil em que o circulo nfo se ajusta constituem
lacunas definidas com limites conhecidos (Fig. 10). O nimero e o tamanho das
lacunas registradas dependem do tamanho do circulo utilizado. Pode-se definir
um circulo grande o bastante para que todas as depressdes rasas e pequenas
proje¢des produzam lacunas. O didmetro dos circulos pode ser comparado ao
tamanho do corpo de um organismo que, em funco de seu tamanho, pode ou néo
ser um membro da comunidade associada aquela superficie. Um grande peixe
predador ou as dimensdes de sua mordida poderiam representar um organismo
cujas dimensdes delimitam aqueles locais onde o peixe pode ou ndo entrar ou
forragear. Um segundo estdgio da andlise quantifica o nimero e o tamanho das
lacunas, isolando-se as dreas onde o circulo ndo entrou, representando o niimero
e a dimensdo dos refligios potencialmente disponiveis para organismos daquele
tamanho ou menores (Fig. 11).
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Figura 10 - Imagem gerada pelo processador Inlage-32. Um circulo de didmetro conhecido
desliza ao longo da superficie do substrato rochoso removendo o findo da imagem por onde
passa e deltnitando as lacunas onde elc ¢ grande demais para penetrar. Modificado de Sanson
er al (1995).
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Figura Ll - Aumento das trés lacunas indicadas pelas setas na figura 10 representando os limites
de utilizagdo do recurso espacial por organismos de uma dada classe de tamanho. Discos de
tamanhos variados definem. Apenas organismos do tamanho da lacuna ou menores dispéem
deste refdgio. Modificado de Sanson er al. (1995).

Pequenas variagdes no grau de enrugamento da superficie de alguns
matacdes foram responsdveis por variagdes na abundéncia de microalgas entre
pedras com diferentes caracteristicas de composi¢do geoldgica e textura. Através
do método do latex, observou-se que a concentragio de clorofila-a esteve positiva-
mente correlacionada com enrugamentos medidos nas menores escalas espaciais
consideradas (0,2 mm), embora néo apresentasse qualquer correlagdo com escalas
superiores. Novamente, fica claro que um fendmeno ecoldgico pode estar ocorren-
do em uma escala mas ndo em outra, mesmo quando se considera um mesmo
substrato (vide Escalas geoldgicas).
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A maior restricdo do método é que o espago é medido em duas dimensdes
e ndo trés. Teoricamente, este processador de imagens poderia estimar o espaco em
trés dimensdes através de uma esfera deslizando sobre toda a superficie € ndo um
circulo deslizando sobre um perfil, embora a geracao de imagens de uma superficie,
com um grau de precisiio mais refinado, necessite de técnicas um pouco mais com-
plexas. No entanto, esta limitacdo (e a de qualquer indice bidimensional) deve ser
considerada sob a ética de que os pesquisadores necessitam de um método para
quantificar o enrugamento das superficies objetivamente e comparavelmente e tal-
vez possam, em alguns casos, prescindir da forma tridimensional exata das fendas e
refugios (Sanson et al., 1995)

De qualquer forma, independente do substrato, deve-se ter sempre em
mente qual o aspecto de sua estrutura € relevante para o processo estudado e com
que escala de organismos estamos lidando. A questdo da escala surge cada vez
mais como uma das mais essenciais para a ecologia e, dependendo do processo
observado, as interpretagdes podem ser de natureza totalmente diferentes. A partir
desta abordagem, € facil perceber a inadequacgio da atribui¢do de limites numéricos
definindo o que na verdade deveriam ser consideradas classes ecoldgicas de tama-
nho onde, a macro, meio e microfauna apenas podem ser vislumbradas segundo as
dimensdes relativas dos organismos e dos substratos e ndo a luz de um sistema de
avaliag@o antropocéntrico. O estudo da heterogeneidade espacial, sobretudo se
puder ser conduzido a partir da utilizagdo de uma medida que ofereca possibilidades
mais amplas de comparag@o com outros substratos, é extremamente importante para
a compreensio da ecologia de comunidades de uma forma geral.
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