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“Da soturna jornada 

Pelas brumosas sendas 

Da anestesia, 

Não guardei memória. 

Sou um pêndulo que oscila 

Dos limites da vida 

Aos limites da morte. 

Rubros lobos me espreitam silentes, 

Numa densa garoa vermelha 

Que lateja no ritmo da febre. 

Venho à tona, por segundos, 

E volto ao limo do sono. 

Da sede, brota em meu sonho uma fonte: 

Água fria em chão de pedra. 

No fundo, uma alga se espreguiça 

E essa alga sou eu.  

Luminosa alegria de olhar! 

De todos os lados, o apelo do verde, 

Da vida verde e serena. 

Aquele cipreste 

Que gesticula e dança, 

Acorda-me na lembrança 

Reminiscências vegetais: 

Pequenino fremir de relva 

No dorso dos campos; 

Altos pinheiros imóveis; 

Floresta oceânica e múrmura. 

Festivo apelo do verde, 

Da vida verde e serena. 

Ventura elementar de estar ao sol, 

Viva e sem dor. ” 

(Helena Kolody, Limiar I e II, 1957).  
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Resumo Geral 

 

O objetivo do presente estudo foi avaliar os efeitos dos dois principais fatores 

determinantes para a comunidade perifítica: os nutrientes e a luz. Para atingir esse objetivo 

foram realizados dois experimentos, em mesocosmos de fundo aberto, o que permitiu a 

obtenção de respostas mais próximas das condições naturais, com a inclusão das comunidades 

do plâncton e do epipélon. Os experimentos foram desenvolvidos no Lago das Ninfeias que 

está situado em São Paulo, Brasil. Este reservatório tem características mesotróficas e possui 

uma extensa região litorânea com elevada abundância de macrófitas aquáticas, local onde foram 

instalados os experimentos. No primeiro experimento foram avaliados os efeitos do 

enriquecimento combinado e isolado por nitrogênio (N) e fósforo (P) e de sua interrupção sobre 

o incremento da biomassa e estequiometria N e P do perifíton ao longo do processo de 

colonização (28 dias). Foram instalados doze mesocosmos, nos quais foram inseridos substratos 

artificiais inertes e padronizados, tanto em tamanho quanto em complexidade estrutural, para a 

colonização. O experimento consistiu de quatro tratamentos em tréplica, em um não houve 

enriquecimento (controle) e os demais foram enriquecidos de forma isolada ou combinada com 

nitrogênio e/ou fósforo. As medidas das variáveis físicas, químicas e do perifíton foram 

realizadas no período com enriquecimento (7º e 14º dia) e no período sem enriquecimento (28º 

dia). As amostragens foram semanais, com monitoramentos das condições da água dos 

mesocosmos a cada dois dias. Foram analisados a clorofila a, a massa seca livre de cinzas 

(MSLC) e conteúdo de N e P do perifíton. Os resultados mostraram que o enriquecimento 

combinado por N e P favoreceu o incremento de biomassa, tornando a comunidade 

predominantemente autotrófica. A elevada perda de biomassa e aumento dos componentes 

heterótrofos após a interrupção do enriquecimento evidenciou a importância dos nutrientes e de 

sua estequiometria para o crescimento algal perifítico. A razão molar N:P do perifíton indicou 

que o perifíton foi primariamente limitado por P, sendo bastante indicativa do potencial de 

limitação algal. A resposta positiva e significativa do perifíton em uma razão luz e fósforo total 

do ambiente (Luz:PT) menor do que 10 mostrou que esta razão pode auxiliar no entendimento 

e nas predições do desenvolvimento da comunidade. Concluiu-se que o perifíton foi sensível 

ao enriquecimento e a sua interrupção, sendo respostas do perifíton associada à razão luz:PT da 

água. O segundo estudo experimental teve objetivo de avaliar o efeito da variação na 

disponibilidade de luz sobre a biomassa e estrutura taxonômica da comunidade de algas 

perifíticas, em condição de elevada disponibilidade de nutrientes. Foram instalados 15 

mesocosmos, onde foram inseridos substratos artificiais para colonização do perifíton. O tempo 

de colonização do perifíton foi 21 dias, sendo realizadas amostragens semanais, intercaladas 
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com monitoramentos a cada dois dias. A água dos mesocosmos foi enriquecida com N e P para 

garantir ausência de limitação na água, tendo como base a razão molar N:P igual ou próxima a 

16:1. A manipulação da disponibilidade luminosa foi realizada por meio da sobreposição de 

malhas com diferentes capacidades de retenção luminosa, até atingirmos 25%, 50% e 75% de 

sombreamento. Esta combinação de malhas foi instalada na parte superior de cada mesocosmo. 

Além das variáveis físicas e químicas da água e do cálculo das razões entre luz e nutrientes, 

foram avaliadas a biomassa (clorofila a e massa seca livre de cinzas - MSLC), a composição de 

espécies, a densidade, o biovolume algal, a riqueza e a diversidade de espécies. Os nossos 

resultados mostraram que a comunidade sofreu os efeitos da variação da disponibilidade 

luminosa, mesmo que associada ao enriquecimento. Os resultados da clorofila a, da MSLC e 

da densidade total do perifíton reforçam o importante papel dos nutrientes, bem como indicam 

que a luz tem um importante papel para o desenvolvimento da comunidade. Esse resultado 

mostra ainda que nos tratamentos em que houve a adição de nutrientes a comunidade se 

desenvolveu melhor, e que em situações em que a incidência luminosa é reduzida a 25% ou 

menos a luz passa a ser um fator limitante para o desenvolvimento da comunidade. Por fim, os 

resultados mostraram que o enriquecimento (combinado por N e P) favoreceu o incremento de 

biomassa, da densidade, da riqueza e da diversidade de espécies, e que de maneira geral os 

atributos da comunidade foram influenciados negativamente por elevadas reduções na 

disponibilidade luminosa.   
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General Sumary 

 

 The objective of the present study was evaluated the effects of the two main driver 

factors for the periphytic community: nutrients and light. In order to reach this objective, two 

experiments were carried out, in open-bottom mesocosms, which allowed the obtaining of 

responses closer to natural conditions, with the inclusion of the plankton and epipelon 

communities. The experiments were developed in Ninfeias Lake that is located in São Paulo, 

Brazil. This reservoir has mesotrophic characteristics and an extensive littoral region with high 

abundance of aquatic macrophytes, site of the experiments. In the first experiment, we evaluate 

the effects of combined and isolated enrichment by N and P and its interruption on the increment 

of the biomass and N and P stoichiometry in the periphyton throughout the colonization process 

(28 days). Samples were taken weekly, and monitoring samples were carried out every two 

days. Chlorophyll a, MSLC and N and P content of the periphyton were analyzed. The results 

showed that the combined N and P enrichment favored the increase of biomass, making the 

community predominantly autotrophic. The high loss of biomass and increase of the 

heterotrophic components after interruption of the enrichment evidenced the importance of the 

nutrients and their stoichiometry for the periphytic algal growth. The periphyton N:P molar 

ratio indicated that was primarily limited by P, being quite indicative of the algal limiting 

potential. The positive and significant response of the periphyton in an environment Light:PT 

ratio of less than 10 showed that this ratio may aid in the understanding and predictions of 

community development. It was concluded that the periphyton was sensitive to enrichment and 

its interruption, being responses of the periphyton associated with the Light:PT ratio of water. 

The second experimental study had the objective of evaluate the effect of the variation in light 

availability on the biomass and taxonomic structure of the algal community in the periphyton 

in condition of high nutrient availability. Fifteen mesocosms were installed, where artificial 

substrates were inserted for colonization of the periphyton. The colonization time of the 

periphyton was 21 days, and weekly samplings were performed, interspersed with monitoring 

every two days. The mesocosms were enriched with nitrogen (N) and phosphorus (P) to 

guarantee absence of water limitation, based on the N:P molar ratio equal to or close to 16:1. 

The manipulation of light availability was achieved by overlapping meshes with different light 

retention capacities, until we achieved 25%, 50% and 75% shading. This combination of 

meshes was installed at the top of each mesocosm. In addition to the physical and chemical 

variables of the water and the calculation of the ratios between light and nutrients, biomass 

(Chlorophyll a and ash-free dry mass - MSLC), species composition, density, algal biovolume 

and diversity of species were measured. Our results showed the effects of the variation of the 
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luminous incidence on periphyton, even if associated to the enrichment. The results of 

chlorophyll a, MSLC and total periphyton density reinforce the important role of nutrients as 

well as indicate that light plays an important role in community development. This result also 

shows that in the treatments in which the nutrients were added the community developed better, 

and that in situations where the light incidence is reduced to 25% or less light becomes a limiting 

factor for community development. Finally, the results showed that the enrichment (combined 

with N and P) favored the increase of biomass, density, species richness and diversity, and that 

in general the attributes of the community were negatively affected by high reductions in 

incidence luminous 

 

Palavras-chave: chlorophyll a, mesocosms, periphytic N:P molar ratio, Light:Nutrients ratio 
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Introdução Geral 

 

As algas, em geral, são importantes produtores primários dos ecossistemas aquáticos, 

particularmente nos ecossistemas lacustres rasos onde àquelas de hábito perifítico representam 

a maior contribuição para a produção primária total (Sigee 2004), chegando a contribuir com 

cerca de 90% da produtividade (Wetzel 1990). Dada esta importância, qualquer variação na 

taxa de produção primária trará reflexos para o ecossistema, afetando as teias alimentares, a 

estrutura das comunidades, os ciclos biogeoquímicos e a bioacumulação de contaminantes 

ambientais (Smith 2003, Hill & Larsen 2005).  

Diversos trabalhos mostraram que algas respondem prontamente às alterações 

ambientais, principalmente frente à eutrofização artificial (Schindler 1978, Carpenter et al., 

1987, 2001; Downing et al. 1990, Elser et al. 1990, Jeppesen et al. 2000). Contudo, poucos 

estudos de enriquecimento abordaram as mudanças para as algas perifíticas (Vadeboncoeur et 

al. 2002; Liboriussen & Jeppesen, 2003), principalmente em região tropical (Ferragut & Bicudo 

2012). O perifíton é definido como uma “complexa comunidade de microbiota constituída por 

algas, bactérias, fungos, animais e detritos orgânicos e inorgânicos, que se encontra associada 

a substratos submersos orgânicos ou inorgânicos, vivos ou mortos” (Wetzel 1983). De acordo 

com o clássico estudo de Wetzel (1983), o perifíton deveria ser usado em estudos de 

recuperação de ecossistemas aquáticos, pois possui como características respostas rápidas e 

diretas ao estresse ambiental e às mudanças abióticas da água, tais como: hábito séssil, ciclo de 

vida curto, alta taxa de renovação e estratégias oportunistas de vida (Biggs 1996, Lowe & Pan 

1996). A comunidade perifítica tem importante papel no funcionamento dos ecossistemas 

aquáticos, principalmente devido à predominância de componentes autótrofos e por realizar o 

intercâmbio entre os componentes químicos, físicos e biológicos na cadeia alimentar (Lowe & 

Pan 1996). 

Dado o papel das algas perifíticas na produção primária, torna-se importante a 

compreensão das variáveis abióticas que regulam o desenvolvimento desta comunidade. Dentre 

os fatores abióticos determinantes da estrutura e funcionamento do perifíton estão a 

disponibilidade de nutrientes e luz, mas o efeito combinado da luz e dos nutrientes é pouco 

explorado, principalmente para o perifíton (Hill et al. 2009). Apesar do reconhecido efeito da 

disponibilidade de luz sobre a biomassa dos autótrofos (Hill 1996), a maioria dos trabalhos tem 

assumido que os nutrientes por si só são os recursos basais para os produtores primários, assim, 

estudos enfocando o papel da luz tem recebido muito menos atenção (Rosemond 1993, 

Hillebrand & Kahlert 2001, Hillebrand 2002). Embora, a luz e os nutrientes tenham sido 

investigados como recursos isolados, menos atenção tem sido dirigida para os seus efeitos 
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combinados sobre os produtores primários, como o perifíton (Eriksson et al. 2007, Hill et al. 

2011). No entanto, os efeitos da luz e os nutrientes podem ser interativos, sendo que o aumento 

de um recurso limitante poderá aumentar a procura pelo outro (Taulbee et al. 2005, Liess et al. 

2009, Sanches et al. 2011). Na verdade, os efeitos interativos entre luz e nutrientes podem ser 

mais importantes do que os seus efeitos independentes sobre a produção primária e, 

consequentemente, sobre a biomassa dos produtores primários (Eriksson et al. 2007, Sanches 

et al. 2011). 

Alguns trabalhos abordaram a temática da relação luz-nutrientes, mas a grande maioria 

foi realizado em ecossistemas lóticos (Hill & Fanta 2008, Hill et al. 2009, Fanta et al. 2010 e 

Hill et al. 2011) e ecossistemas lênticos, mas de águas negras (Sanches et al. 2011). O 

conhecimento dos efeitos da relação luz-nutriente sobre a comunidade perifítica pode trazer 

suporte para o entendimento da dinâmica do crescimento algal e, assim, subsidiar estratégias 

de manejo, conservação e restauração de ecossistemas lênticos rasos tropicais. Nesse sentido, 

estudos que buscam o maior entendimento dos efeitos combinados da luz e dos nutrientes sobre 

as mudanças na estrutura da comunidade perifítica são fundamentais para o maior entendimento 

do funcionamento de lagos e reservatórios rasos tropicais e, consequentemente, melhorar os 

programas de recuperação e conservação destes ecossistemas. 

Considerando os fatores ambientais que reduzem a disponibilidade de luz para o 

perifíton, as macrófitas aquáticas podem reduzir significativamente a luz que deveria atingir a 

comunidade (Sand-Jensen & Borum 1991, Meerhoff et al. 2007). Estudos que levam em 

consideração a inter-relação entre os produtores primários trazem uma visão mais holística 

sobre o funcionamento do ecossistema (eg. Liboriussen & Jeppesen 2003). O complexo 

perifíton-macrófita desempenha reconhecido papel para o funcionamento dos ecossistemas 

rasos (Scheffer et al. 1993, Liboriussen & Jeppesen 2006, Souza et al. 2015). As macrófitas 

podem influenciar direta ou indiretamente o desenvolvimento e a estrutura das comunidades 

algais perifíticas alterando a disponibilidade de nutrientes (pela senescência, decomposição, 

excreção e transferência de nutrientes do sedimento para a coluna d’água) e de disponibilidade 

de luz (sombreamento) (Carignan & Kalff 1980, Burkholder 1996, Meerhoff et al. 2007, Souza 

et al. 2015).  

A disponibilidade de luz e de nutrientes são os principais fatores determinantes da 

variabilidade da comunidade de algas perifíticas, mas o efeito combinado destes fatores é pouco 

conhecido e inexistente em reservatório tropical (Vadeboncoeur & Steinman 2002). 

Este trabalho foi desenvolvido com o intuito de entender os efeitos isolados dos 

nutrientes e combinados da luz e dos nutrientes sobre a comunidade de algas perifíticas. Para 

atingir este objetivo geral o estudo foi dividido em dois capítulos. No primeiro capítulo serão 
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abordados os efeitos dos nutrientes sobre a biomassa da comunidade de algas perifíticas. No 

segundo capítulo serão abordados os efeitos combinados da luz e dos nutrientes sobre a 

comunidade ficoperifítica. Cada um dos capítulos está intitulado conforme segue: 

Capítulo 1: Efeitos do enriquecimento por N e P e de sua interrupção sobre a biomassa 

e estequiometria N:P do perifíton  

Capítulo 2: Efeitos do sombreamento e das mudanças na razão Luz:Nutriente sobre os 

atributos da comunidade de algas perifíticas. 

  



8 
 

Capítulo 1: Efeitos do enriquecimento por N e P e de sua interrupção sobre 

a biomassa e estequiometria N:P do perifíton  

 

Resumo 

 

O objetivo do presente estudo foi avaliar o efeito do enriquecimento combinado e 

isolado por N e P e de sua interrupção sobre o incremento da biomassa e estequiometria N e P 

do perifíton ao longo do processo de colonização (28 dias). O experimento foi realizado em 

mesocosmos de fundo aberto, o qual permite a obtenção de respostas mais próximas das 

condições naturais. O experimento de enriquecimento isolado e combinado de N e P foi 

realizado em mesocosmos in situ. Doze mesocosmos foram instalados na região litorânea rasa 

do reservatório. Em cada um dos mesocosmos foram inseridos substratos artificiais inertes e 

padronizados, tanto em tamanho quanto em complexidade estrutural. O experimento consistiu 

de tratamentos com adição combinada e isolada de N e P controle. As coletas regulares para a 

amostragem das variáveis físicas, químicas e do perifíton foram realizadas no período com 

enriquecimento (7º e 14º dia) e no período sem enriquecimento (28º dia). Os atributos 

estruturais analisados foram clorofila a, MSLC e conteúdo de N e P do perifíton. Os resultados 

mostraram que o enriquecimento combinado por N e P favoreceu o incremento de biomassa, 

tornando a comunidade predominantemente autotrófica. A elevada perda de biomassa e 

aumento dos componentes heterótrofos após a interrupção do enriquecimento evidenciou a 

importância dos nutrientes e de sua estequiometria, no caso razão N:P próxima de 16, para o 

crescimento algal perifítico. A razão molar N:P do perifíton indicou que o perifíton foi 

primariamente limitado por P, sendo bastante indicativa do potencial de limitação algal. A 

resposta positiva e significativa do perifíton em uma razão Luz:PT do ambiente menor do que 

10 mostrou que esta razão pode auxiliar no entendimento e nas predições do desenvolvimento 

da comunidade. Concluiu-se que o perifíton foi sensível ao enriquecimento e a sua interrupção, 

sendo respostas do perifíton associada à razão luz:PT da água. 

 

Palavras-chave: clorofila a, mesocosmos, razão molar N:P do perifíton, razão Luz:Nutrientes  
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1 Introdução 

 

O desenvolvimento da comunidade perifítica é dependente de diversos fatores 

ambientais (Stevenson 1996). Um dos principais fatores abióticos que afetam a comunidade de 

algas perifíticas é a disponibilidade de nutrientes (Stevenson 1996, Kahlert & Petterson, 2002). 

Os principais nutrientes que limitam o desenvolvimento da comunidade perifítica são o 

nitrogênio (N) e o fósforo (P). Atualmente, uma das fontes de nutrientes em ecossistemas 

aquáticos continentais impactados é antrópica, e este aporte desencadeia o processo de 

eutrofização artificial ou cultural (Schindler 2008, 2012). Em geral, a alta disponibilidade de 

nutrientes leva a sua assimilação pelas comunidades algais, e consequentes alterações na 

estrutura e funcionamento do ecossistema e das demais comunidades aquáticas (Smith 2003, 

Hill & Larsen 2005, Cross et al. 2005). Neste contexto, algumas características contribuem para 

a utilização do perifíton em estudos de avalição da qualidade da água e de recuperação de 

ecossistemas aquáticos continentais (Gaiser et al. 2006, Gaiser 2009), como a sua presença na 

maioria dos habitats e o hábito séssil. Estas características favorecem respostas rápidas frente 

ao estresse ambiental e às mudanças abióticas da água (Biggs 1996, Lowe & Pan 1996, 

McCormick & Stevenson 1998). 

Historicamente, diversos experimentos de enriquecimento (com N e P) foram 

desenvolvidos com diferentes abordagens, tais como avaliação do acúmulo de biomassa (Tank 

& Dodds 2003), mudanças na composição química e estequiometria celular (Frost et al. 2005) 

e espécies descritoras (Pan et al. 2000). Estes trabalhos demonstram o importante papel da 

comunidade perifítica para a detecção precoce do processo de eutrofização e a sua utilização na 

proposição de metas de monitoramento e recuperação de ecossistemas impactados (McCormick 

& Stevenson 1988, McCormick et al. 2001). 

A nível global, a distribuição espacial dos trabalhos experimentais de enriquecimento 

que inclui o perifíton está fortemente centrada em ecossistemas aquáticos temperados, 

principalmente os lóticos (Francouer et al. 1999, Dodds et al. 2002). Apesar de menos 

frequentes, inúmeros estudos sobre os efeitos do enriquecimento sobre o perifíton foram 

realizados em ecossistemas lênticos (DeNicola et al. 2006; Luttenton & Lowe 2006, Ferragut 

& Bicudo 2009, 2010; Mahdy et al. 2015; Cao et al. 2017). Muitos estudos realizados em 

ambientes tropicais estão centrados em planícies de inundação (a exemplo dos Everglades da 

Flórida: Vymazal et al. 1994, McCormick & Stevenson 1988, McCormick et al. 2001; Havens 

et al. 1996, 1999, Zimba 1998, Pan et al. 2000). No que tange aos trabalhos desenvolvidos no 

Brasil, os trabalhos experimentais de enriquecimento desenvolvidos mesmo que escassos, 

refletem a heterogeneidade de ecossistemas aquáticos continentais existentes, sendo 
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desenvolvidos em: riacho (Mendes & Barbosa 2002), em lagoas marginais (Engle & Melack 

1993) e em reservatórios (Cerrao et al. 1991, Ferragut & Bicudo 2009, 2010, 2012, Fermino et 

al 2011). Dentre os trabalhos realizados em reservatórios, a maioria teve foco na identificação 

do nutriente limitante do desenvolvimento algal, bem como a identificação de guildas de 

espécies representativas das condições ambientais. 

O objetivo do presente estudo foi avaliar o efeito do enriquecimento combinado e 

isolado por N e P e de sua interrupção sobre o incremento da biomassa e estequiometria N e P 

do perifíton ao longo do processo de colonização (28 dias). O experimento foi realizado em 

mesocosmos de fundo aberto, o qual permite a obtenção de respostas mais próximas das 

condições naturais. Apesar do habitat distinto, o fitoplâncton compete por luz e nutrientes com 

o perifíton, sendo ambos potencialmente limitados por P no reservatório estudado (Fonseca & 

Bicudo 2010; Fermino et al. 2011; Ferragut et al. 2011). Além disso, estudos mostraram que a 

elevada biomassa fitoplanctônica pode acarretar o sombreamento do perifíton (e.g. Borduqui & 

Ferragut 2011). Conforme Hill & Fanta (2008), a interação luz e nutriente pode explicar o 

desenvolvimento do perifíton. Nesse sentido, a nossa hipótese é que a resposta do perifíton ao 

enriquecimento pode ser relacionada com a razão Luz:Nutrientes, sendo o aumento do 

fitoplâncton um fator de sombreamento do perifíton, o qual se tornará predominantemente 

heterotrófico. Além disso, pretendemos responder as seguintes perguntas: a) O potencial de 

limitação do perifíton muda com o tempo de colonização (inicial e avançado)? b) A interrupção 

do enriquecimento promove perda de biomassa? c) Considerando que o enriquecimento pode 

alterar a razão luz:nutriente, qual a razão favorece o maior incremento de biomassa? 

 

  



11 
 

2 Material e Métodos 

 

2.1 Área de Estudo 

 O experimento foi desenvolvido no Lago das Ninfeias que está situado no Parque 

Estadual das Fontes do Ipiranga (PEFI) (23º38’20.08” S, 46º37’19.29” W), sendo um dos 

principais reservatórios deste parque, que se situa em uma região altamente urbanizada da 

cidade de São Paulo (Figura 1). Este reservatório foi formado pelo barramento do Córrego 

Pirarungaua e possui como objetivo o paisagismo do Jardim Botânico (Bicudo et al. 2002). 

Possui área superficial de 5.433 m², apresenta profundidades máxima e média de 3,6 m e 1,3 

m, respectivamente (Bicudo et al. 2002). Este reservatório tem características mesotróficas e 

possui uma extensa região litorânea com elevada abundância de macrófitas aquáticas (Bicudo 

et al. 2002). O clima regional predominante é o tropical (Conti & Furlan, 2003) e é classificado 

dentro do Sistema Internacional de Köppen como mesotérmico e de inverno seco (Cwa e Cwb 

respectivamente).  

 

Figura 1. Mapa do Brasil destacando a localização aproximada no Estado e Município de São 

Paulo do Parque Estadual das Fontes do Ipiranga (A, modificado de Bicudo et al. 2002) e o 

mapa batimétrico do Lago das Ninfeias com destaque para o local de instalação dos 

experimentos (B, modificado de Bicudo et al. 2002). 

 

2.2 Delineamento experimental 

 O experimento de enriquecimento isolado e combinado de N e P foi realizado em 

mesocosmos in situ. Cada mesocosmo, constituído por um tubo de PVC aberto nas duas 

extremidades, possui 120 cm de altura e 50 cm de diâmetro, perfazendo 235,61L de capacidade 

total. Por serem mesocosmos abertos nas extremidades, sua instalação permitiu o isolamento 

de uma porção da coluna água e a integração das comunidades algais, aproximando as respostas 

das condições naturais. Doze mesocosmos foram instalados na região litorânea rasa do 

PEFI 

Experimentos 

Lago das Ninféias 

A 

B 
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reservatório (cerca de 80 cm de profundidade, Figura 1B) com igual disponibilidade de luz. A 

instalação dos mesocosmos no litoral considerou a direção do fluxo de água para evitar 

possíveis contaminações entre os tratamentos e a sua localização na mesma condição de 

luminosidade. O experimento foi desenvolvido no período mais seco do ano para evitar efeitos 

adversos, tais como: a diluição dos nutrientes e a remoção da comunidade perifítica do substrato 

artificial. Os mesocosmos foram instalados no dia 11 de julho de 2016, passaram por sete dias 

de aclimatação, com início do experimento dia 18 de julho de 2016 e coletas no 7º dia do 

experimento (25/07/2016), 14º dia do experimento (01/08/2016) e 28º dia do experimento 

(15/08/2016).  

Em cada um dos mesocosmos foram inseridos substratos artificiais inertes e 

padronizados, tanto em tamanho quanto em complexidade estrutural. As algas perifíticas foram 

analisadas em substrato artificial para evitar a influência do substrato vivo (composição química 

e microtopografia) sobre a comunidade (Burkholder & Wetzel 1990, Murdock & Dodds 2007, 

Bergey 2008). Cada um dos mesocosmos recebeu cinco substratos inertes, os quais foram 

instalados verticalmente para a colonização da comunidade perifítica. Os substratos eram 

constituídos de folhas de acetado (7cm x 15cm, e 210cm²) recortadas de modo a aumentar a 

complexidade estrutural. De acordo com Casartelli & Ferragut (2017), a maior complexidade 

estrutural está associada a maior biomassa da comunidade perifítica, garantindo biomassa 

suficiente para a análise dos atributos da comunidade. Os substratos foram fixados a 25 cm de 

profundidade a fim de evitar fotoinibição para alguns grupos algais (Hill 1996). As amostragens 

foram realizadas no 7º, 14º e 28º dia após o início do experimento, pois com base em estudos 

anteriores este é o tempo necessário para a comunidade atingir a maturidade (ex. Carrick & 

Lowe 1988), como também observado no reservatório (Casartelli et al. 2016). Nos dias de 

coleta foi realizado um sorteio para a amostragem aleatória do substrato.  

O experimento consistiu de quatro tratamentos em tréplica, onde uma triplicata de 

mesocosmos não foi enriquecida (controle) e as demais foram enriquecidas. Os tratamentos 

tiveram os seguintes objetivos e foram designados como: C, controle, ausência de 

enriquecimento; N+, adição isolada de nitrogênio, razão molar N:P>16 e condição P-limitante; 

P+, adição isolada de fósforo, razão molar N:P<16 e condição N-limitante; NP+, adição 

combinada de nitrogênio e fósforo, razão molar N:P=16 e condição de ausência de limitação 

por nutrientes.  A razão ótima teve como base a razão molar N:P igual ou próxima de 16:1, 

conforme proposto por Redfield (1958). 

Antes do início do experimento, uma amostragem foi realizada para determinação das 

concentrações de nitrogênio e fósforo dissolvido na água dos mesocosmos. Com base na 

concentração de NID e P-PO4 foram realizados os cálculos para a determinação da quantidade 
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de N, P e NP a serem adicionados nos mesocosmos a fim de atingir a razão molar N:P proposta 

para cada um dos tratamentos. Os sais utilizados para o enriquecimento foram o fosfato 

monobásico de potássio (KH2PO4) e o nitrato de sódio (NaNO3). A fim de responder o 

questionamento sobre a perda de biomassa quando cessado o enriquecimento, após o décimo 

sexto dia do experimento não houve mais enriquecimento. Desta forma, o período de 

interrupção do enriquecimento foi de 12 dias.  

As coletas regulares para a amostragem das variáveis físicas, químicas e do perifíton 

foram realizadas no período com enriquecimento (7º e 14º dia) e no período sem enriquecimento 

(28º dia). Foram realizadas coletas de monitoramento a cada dois dias, nos intervalos de 

amostragem, para determinação, manutenção da razão molar N:P da água e acompanhamento 

das condições. Todas as amostragens foram realizadas no período da manhã. 

Tabela 1. Quantidade de cada nutriente adicionado (em µmol.L-1 de N e/ou P) nos tratamentos 

no período com enriquecimento, e os dias em que o enriquecimento foi realizado. 

 1º Dia 

A
m

o
st

ra
g
em

: 
7
º 

D
ia

 

9º Dia 
A

m
o
st

ra
g
em

: 
1
4
º 

D
ia

 
16º Dia 

A
m

o
st

ra
g
em

: 
2
1
º 

D
ia

 

23º Dia 

A
m

o
st

ra
g
em

: 
2
8
º 

D
ia

 

Tratamento N P N P N P N P 

C 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 

N+ 45,2 0,0 1,3 0,0 6,8 0,0 0,0 0,0 

P+ 0,0 4,5 0,0 0,9 0,0 0,4 0,0 0,0 

NP+ 45,2 4,5 1,3 0,9 6,8 0,4 0,0 0,0 

 

2.3 Variáveis analisadas 

2.3.1 Variáveis climáticas 

 Foram obtidos dados de temperatura do ar e a precipitação pluviométrica acumulada 

mensal, as quais foram fornecidas pela Estação Meteorológica do Instituto Astronômico e 

Geofísico da Universidade de São Paulo (IAG), localizada a cerca de 800 metros do local de 

estudo (estacao.iag.usp.br).  

 

2.3.2 Variáveis físicas e químicas 

 Utilizando frascos de polietileno, amostras (1,5L) de água da subsuperfície foram 

coletadas manualmente nos mesocosmos de cada tratamento no período experimental. Foram 

determinadas no laboratório as seguintes variáveis abióticas: alcalinidade (Golterman & Clymo 

1971), formas de carbono inorgânico dissolvido, nitrogênio inorgânico dissolvido (NID, soma 

das formas dissolvidas), nitrito e nitrato (Mackereth et al. 1978), amônio (Solorzano 1969), 

ortofosfato e fósforo total dissolvido (Strickland & Parsons 1960), nitrogênio total e fósforo 

total (Valderrama 1981). As amostras para a fração dissolvida dos nutrientes foram filtradas em 
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filtro de fibra de vidro (Whatman GF/F), sob baixa pressão (≤0,5 atm). A partir destes filtros 

foi extraída a clorofila a do fitoplâncton (Marker et al., 1980, Sartory & Grobblelar, 1984). 

Amostras para a determinação do oxigênio dissolvido foram coletadas em frascos de vidro 

âmbar e fixadas para posterior analise no laboratório (Golterman et al. 1978). 

 As seguintes variáveis abióticas foram medidas in situ: temperatura, condutividade 

elétrica e pH (sonda multiparâmetros, Horiba) e radiação subaquática (luxímetro Li-Cor LI-

250A). 

 Conforme Fanta et al. (2010), a partir da concentração de fósforo total – (PT) e valores 

de radiação subaquática foi calculada a razão entre a disponibilidade de luz e o fósforo total 

(RLPT) na água dos tratamentos.  

 

2.3.3 Perifíton  

A biomassa do perifíton em substrato artificial foi obtida pela raspagem do material 

perifítico aderido, utilizando pincel e jatos de água destilada. Todo o material raspado foi 

homogeneizado e separado em duas alíquotas para quantificação de clorofila a e massa seca 

livre de cinzas (MSLC). A raspagem do material perifítico para as análises da composição 

química foi feita utilizando pincel e jatos de água ultrapura.  

Para a obtenção da clorofila a corrigida da feofitina, uma alíquota de cada amostra foi 

filtrada em filtro de fibra de vidro Whatman GF/F sob baixa pressão (≤ 0,5atm). A extração da 

clorofila a foi realizada utilizando etanol 90% (Marker et al., 1980, Sartory & Grobblelar, 

1984). A determinação da massa seca livre de cinzar (MSLC) foi realizada pela filtração de 

uma alíquota de cada amostra em filtro de fibra de vidro Whatman GF/C sob baixa pressão (≤ 

0,5atm). A determinação da MSLC foi realizada conforme o APHA (2012). A partir dos 

resultados da clorofila a e da massa seca livre de cinzas foi calculado o Índice Autotrófico da 

comunidade, que consiste na razão entre os valores de MSLC e a clorofila-a. Este índice foi 

calculado para a avaliação da contribuição dos componentes autotróficos e heterotróficos no 

perifíton. Este índice apresenta limite teórico de 200, assim, valores superiores a 200 indicam 

predominância de heterótrofos e valores inferiores de autótrofos (APHA 2005). 

A determinação do conteúdo de fósforo total (Andersen 1976, Pompêo & Moschini-

Carlos 2003) e nitrogênio total (Umbreit et al. 1964) foi realizada com as amostras em 

triplicatas. O conteúdo de N e P foi expresso por porcentagem de unidade de massa seca. 

Avaliação do estado nutricional do perifíton foi feito por meio da estequiometria N:P com base 

na razão molar de Redfield (1958). Os conteúdos de N e P do perifíton foram determinados 

apenas no 14º e 28º dia devido à pouca quantidade de matéria orgânica no início da de 

colonização. 
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2.4 Tratamento dos dados 

 Para determinação eventual da diferença significativa das médias das variáveis abióticas 

e bióticas entre tratamentos foi realizada análise de variância com medidas repetidas (ANOVA-

RM; α <0,05), com teste a posteriori (Tukey) de comparação múltipla de médias para detecção 

de diferença significativa entre tratamentos (p<0.05). Antes da realização da análise, foram 

testadas a normalidade e homogeneidade das variâncias dos dados. Os dados foram 

transformados em Log10(X+1) sempre que necessários. Esta análise foi realizada no programa 

estatístico Sigma Plot 12.0. 
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3 Resultados 

 

3.1 Variáveis climáticas 

 No período de realização do experimento, a temperatura média do ar foi de 16,1 ºC, a 

precipitação pluviométrica média diária foi de 0,37mm e a precipitação acumulada durante o 

período experimental foi de 12,9 mm, características climáticas de um inverno frio e seco. 

 

3.2 Variáveis físicas e químicas da água 

 A Tabela 2 traz as condições limnológicas nos tratamentos do experimento, mostrando 

a média, o desvio padrão (DP) e o resultados da ANOVA de medidas repetidas dois fatores para 

as variáveis. De acordo os resultados da ANOVA (Tabela 2), todos os nutrientes analisados 

apresentaram diferenças significativas entre tratamentos e no tempo, assim como a razão NT:PT 

da água e a biomassa do fitoplâncton. 

 No período experimental de enriquecimento, os maiores valores da razão Luz:PT foram 

encontrados no controle e no tratamento N+ do 7º e 14º dia (Figura 3). Após a interrupção no 

enriquecimento, o maior valor da razão Luz:PT foi encontrado no controle. As maiores 

quantidades de material particulado (MP) em suspensão foram encontradas nos tratamentos P+ 

e NP+ do 7º e 14º dia (Figura 3). 

 

Figura 3. Variação do material particulado em suspensão e da razão Luz:PT (n = 3; DP) nos 

tratamentos com adição combinada e isolada de N e P durante o período experimental (C – 

Controle; N+, adição isolada de nitrogênio; P+, adição isolada de fósforo; NP+, adição 

combinada de nitrogênio e fósforo). 

0

5

10

15

20

25

0

20

40

60

80

100

120

140

160

C P+ N+ NP+ C P+ N+ NP+ C P+ N+ NP+

7º DIA 14º DIA 28º DIA

M
at

er
ia

l 
P

ar
ti

cu
la

d
o

 T
o

ta
l 

(m
g
.L

-1
)

R
az

ão
 L

u
z:

P
T

 (
R

L
P

T
)

RLPT Material Particulado Total



17 
 

Tabela 2. Valores médios e desvio padrão das variáveis limnológicas, da biomassa do fitoplâncton e densidade total do zooplâncton (n=3) nos tratamentos do 

experimento. Resultados da ANOVA-RM para os fatores enriquecimento e tempo. Abreviações: ns – não significativo, p<0,05 e p<0,001 – significativo, x – não 

atende as premissas da ANOVA. 

Amostragem 7º Dia 14º Dia 28º Dia 
Anova 2-fatores Medidas 

Repetidas 

Tratamento C P N NP C P N NP C P N NP Tratamento Tempo Interação 

Temperatura 

(ºC) 

15,56 

(±0,06) 

16,22 

(±0,24) 

15,83 

(±0,1) 

16,47 

(±0,22) 

16,13 

(±0,05) 

16,84 

(±0,21) 

16,34 

(±0,18) 

17,4 

(±0,43) 

15,89 

(±0,13) 

16,57 

(±0,14) 

16,01 

(±0,15) 

16,92 

(±0,73) 
<0,05 <0,05 ns 

pH 
5,32 

(±0,24) 

5,99 

(±0,19) 

5,75 

(±0,1) 

6,24 

(±0,19) 

5,98 

(±0,3) 
6,17 (±0,13) 

6,19 

(±0,03) 

6,3 

(±0,11) 

6,14 

(±0,33) 

6,52 

(±0,07) 

6,49 

(±0,1) 

6,38 

(±0,02) 
<0,05 <0,05 <0,05 

Condutividade 

(µS.cm-1) 

69,67 

(±0,58) 

65,33 

(±7,23) 

68,33 

(±3,51) 

67,67 

(±1,15) 

81,67 

(±5,51) 
79 (±7,94) 

75,67 

(±5,51) 

75,67 

(±2,52) 
97 (±7) 

87 

(±14,73) 

78 

(±8,89) 

85 

(±2,65) 
ns <0,05 ns 

Luz a 25cm 

(Água) 

1997,3 

(±819,1) 

1354,9 

(±930,9) 

1382,4 

(±345,1) 

1527,5 

(±1290,1) 

1007,8 

(±524,9) 

1683,0 

(±1052,4) 

758,1 

(±162,2) 

910,1 

(±769,0) 

884,0 

(±662,3) 

1171,3 

(±491,7) 

1580,5 

(±1978,4) 

1099,7 

(±858,9) 
ns ns ns 

OD (mg.L-1) 
8,65 

(±0,27) 

11,06 

(±2,39) 

7,26 

(±0,51) 

11,95 

(±0,41) 

6,67 

(±0,85) 
6,26 (±0,89) 

6,26 

(±0,91) 

10,41 

(±2,79) 

5,5 

(±0,81) 

5,01 

(±1,35) 

5,54 

(±1,68) 

5,39 

(±0,21) 
<0,05 <0,05 <0,05 

NID (µg .L-1) 
109,84 

(±37,46) 
23 (±0) 

633,95 

(±30,22) 

240,28 

(±222,69) 

53,18 

(±15,22) 

23,09 

(±0,16) 

410,92 

(±101,97) 

24,31 

(±2,27) 

30,16 

(±11,25) 

24,07 

(±1,86) 

86,94 

(±50,58) 

24,61 

(±2,79) 
<0,05 <0,05 <0,05 

NT (µg .L-1) 
528,28 

(±60,24) 

383,92 

(±64,02) 

1142,58 

(±59,16) 

666,96 

(±51,09) 

470,52 

(±47,41) 

518,39 

(±74,34) 

742,79 

(±83,99) 

921,58 

(±307,6) 

499,25 

(±45,91) 

381,1 

(±69,44) 

612,81 

(±100,08) 

821,05 

(±36,92) 
<0,05 <0,05 <0,05 

PDT (µg .L-1) 4 (±0) 
15,46 

(±0,83) 
4 (±0) 

18,72 

(±4,64) 
4 (±0) 9,77 (±1,84) 4 (±0) 

15,01 

(±5,23) 
4 (±0) 4 (±0) 4 (±0) 

4,13 

(±0,13) 
x x x 

P-PO4 (µg .L-

1) 

4,96 

(±1,67) 

4,2 

(±0,34) 
4 (±0) 

6,17 

(±0,88) 
4 (±0) 4,35 (±0,37) 4 (±0) 

5,39 

(±1,27) 
4 (±0) 4 (±0) 4 (±0) 4 (±0) x x x 

PT (µg .L-1) 
20,19 

(±4,81) 

178,15 

(±17,29) 

20,05 

(±1,63) 

137,84 

(±37,77) 

19,81 

(±4,43) 

91,62 

(±29,64) 

17,86 

(±2,12) 

136,6 

(±64,79) 

14,91 

(±3,62) 

26,15 

(±2,34) 

16,57 

(±3,81) 

32,44 

(±1,29) 
<0,05 <0,05 <0,05 

Razão NT:PT 
60,14 

(±11,41) 

4,91 

(±1,05) 

127,11 

(±5,71) 

11,18 

(±2,01) 

56,51 

(±16,09) 

13,37 

(±2,51) 

94,83 

(±16,92) 

15,81 

(±2,54) 

82,17 

(±24,42) 

35,09 

(±8,75) 

87,98 

(±19,53) 

58,01 

(±4,27) 
<0,05 <0,05 <0,05 

CO2 Livre 

(mg.L-1) 

11,59 

(±1,32) 

13,15 

(±10,17) 

9,46 

(±0,92) 

6,02 

(±0,96) 

13,05 

(±1,43) 

12,03 

(±3,38) 

10,73 

(±1,36) 

6,35 

(±2,66) 

11,74 

(±1,31) 

9,77 

(±3,18) 

8,1 

(±0,93) 

10,85 

(±1,45) 
<0,05 ns ns 

MPT (mg.L-1) 
10,03 

(±1,42) 

13,37 

(±2,02) 

6,27 

(±1,42) 

15,27 

(±3,2) 

6,02 

(±1,56) 
12,62(±6,65) 

7,62 

(±1,29) 

19,33 

(±4,39) 

10,12 

(±0,35) 

6,13 

(±0,55) 

8,97 

(±2,95) 

11,13 

(±2,42) 
x x x 

RLPT 
101,21 

(±48,37) 

7,80 

(±5,19) 

70,13 

(±22,06) 

12,93 

(±10,66) 

48,63 

(±15,11) 

22,79 

(±16,14) 

43,40 

(±13,29) 

9,18 

(±7,79) 

54,75 

(±28,46) 

43,93 

(±14,58) 

27,46 

(±6,60) 

33,29 

(±24,86) 
<0,05 ns ns 

Biomassa do 

Fitoplâncton 

(µg.L-1) 

9,37 

(±1,83) 

30,21 

(±19,37) 

7,62 

(±3,09) 

93,64 

(±29,01) 

5,27 

(±0,88) 

25,63 

(±19,24) 

7,91 

(±1,52) 

51,72 

(±29,62) 

3,30 

(±1,10) 

4,12 

(±2,38) 

5,13 

(±5,07) 

10,53 

(±9,64) 
<0,05 <0,05 ns 

Razão N:P do 

Perifíton 

139,96 

(±17,04) 

465,35 

(±408,98) 

280,25 

(±7,57)- 

271,13 

(±180,60) 
- - - - 

69,33 

(±19,44) 

303,33 

(±101,45) 

201,87 

(±109,54) 

431,32 

(±43,78) 
<0,05 ns ns 
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3.3 Perifíton 

 No período de enriquecimento, a resposta da clorofila a do perifíton no tratamento P+ e 

NP+ foi significativamente diferente do controle no 7º dia, no 14º dia detectou-se diferença 

apenas entre tratamento NP+ e controle (Figura 4A). Após 12 dias de interrupção do 

enriquecimento, a biomassa não apresentou diferença significativa entre tratamentos e o 

controle. Em relação ao pico de biomassa de cada tratamento, verificou-se que a perda foi de 

61,3%, 0,0% e 92,1%, nos tratamentos P, N e NP, respectivamente.  

Com base na resposta da clorofila a, a comunidade de algas no perifíton foi co-limitada 

por N e P no período de enriquecimento (7º e 14º dia), sendo o P um importante nutriente. Após 

a interrupção do enriquecimento, nenhuma resposta significativa do perifíton foi detectada, 

sendo os valores muito similares ao controle do início do processo de colonização. 

 O perifíton apresentou predomínio dos componentes autotróficos nos tratamentos P+ e 

NP+ e heterotróficos no controle e tratamento N+ no 7º dia de colonização (Figura 4B). Apenas 

o perifíton desenvolvido no tratamento NP+ apresentou predominância de componentes 

autotróficos no 14º dia de colonização. Após a interrupção do enriquecimento, o perifíton foi 

predominantemente heterotrófico em todos os tratamentos.  

 Com base na razão molar N:P (Redfield, 1958), a razão molar NP do perifíton indicou 

P-limitação (NP>16) no 14º e 28º dia em todos os tratamentos, sendo a amplitude de 69 a 465 

(Figura 4C). A maior limitação por P foi detectada no perifíton do tratamento P+ no 14º dia. 
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Figura 4. Variação dos valores médios (n=3, ± DP) da clorofila a (A), índice autotrófico (B) e 

razão molar N:P (C) do perifíton nos tratamentos com adição combinada e isolada de N e P no 

período experimental (C – Controle; N+, adição isolada de nitrogênio; P+, adição isolada de 

fósforo; NP+, adição combinada de nitrogênio e fósforo; Figura B: linha indica o limiar entre 

autotrofia e heterotrofia). Diferenças demonstradas não consideram interação de fatores.  
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4. Discussão 

 

Os resultados mostram o efeito do enriquecimento combinado e isolado por N e P e da 

interrupção do enriquecimento sobre o incremento da biomassa e estequiometria N e P do 

perifíton ao longo do processo de colonização (28 dias). Evidenciou-se resposta positiva da 

biomassa do perifíton frente ao enriquecimento isolado de P e combinado por N e P, mostrando 

a importância do P para desenvolvimento da comunidade algal, como observado em outros 

estudos (Ferragut e Bicudo 2012, Fermino et al. 2011, Ferragut et al. 2010). Assim, torna-se 

evidente a sensibilidade da biomassa do perifíton à variação na disponibilidade de nutrientes na 

água. A comunidade ficoperifítica respondeu ao enriquecimento mesmo em um ambiente com 

intrínseca interação competitiva entre as comunidades devido à elevada biomassa do 

fitoplâncton e epipélon (Tavares, D.A., dados não publicados), além da elevada abundância do 

zooplâncton (Castilho, M.C., dados não publicados). 

Após a interrupção do enriquecimento, o perifíton respondeu de forma negativa, ou seja, 

houve perda de biomassa em todos os tratamentos quando comparados aos seus respectivos 

tratamentos no período de enriquecimento. Experimentalmente, o efeito negativo da 

interrupção do enriquecimento sobre o perifíton foi evidenciado por Santos et al. (2017). Essa 

resposta do perifíton ressalta a importância dos nutrientes como fator determinante para o 

desenvolvimento da comunidade, assim como descrito por Smith (1982), Bothwell (1985), Pan 

and Lowe (1994), Dodds et al. (1997), Francouer et al. (1999), Biggs (2000), Maberly et al. 

(2002), Tank & Dodds (2003). No período sem enriquecimento (12 dias), a biomassa da 

comunidade apresentou valores que não a distinguem do controle, indicando que após o 

distúrbio (aporte de nutrientes) a comunidade de algas perifíticas apresentou baixa capacidade 

de manutenção da biomassa adquirida. 

Considerando o perifíton no tempo mais avançado da colonização (14 dias), os nossos 

resultados mostraram que a adição combinada de N e P favoreceu o aumento de biomassa e 

mudou significativamente a proporção entre seus componentes autótrofos e heterótrofos no 

perifíton. O perifíton foi predominantemente autótrofo no tratamento com adição combinada N 

e P, mas após a interrupção do enriquecimento houve predominância dos componentes 

heterótrofos, como ocorreu no controle e demais tratamento. Estes resultados indicam que 

aporte de nutrientes favorece o componente autotrófico da comunidade perifítica, 

particularmente no ecossistema oligo-mesotrófico estudado. Portanto, o enriquecimento por 

nutrientes altera as relações dentro da matriz perifítica, o que certamente, tem implicações na 

cadeia trófica (Danger et al. 2008). Conforme M.C. Castilho (dados não publicados), a 

comunidade zooplanctônica respondeu ao enriquecimento combinado e isolado por N e P. As 
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maiores densidades totais de zooplâncton foram encontradas nos tratamentos com adição de 

fósforo (P+ e NP+), acompanhando os resultados encontrados para biomassa perifítica. 

A razão molar N:P do perifíton mostrou claramente que a comunidade é primariamente 

limitada por fósforo (N:P>16). Apesar do perifíton desenvolvido no controle apresentar P-

limitação, verificou-se que o enriquecimento apenas aumentou a limitação por P no perifíton 

nos dois tempos de colonização (inicial e avançado). A maioria dos estudos reportam que o P é 

nutriente limitante primário nos reservatórios da área de estudos (Ferragut & Bicudo 2009, 

2012, Fermino et al. 2011). Estes resultados evidenciam a condição co-limitante no perifíton. 

Conforme Fermino et al. (2011), o perifíton é co-limitado por N e P no inverno no reservatório 

estudado.  

Comparando com o controle, os maiores valores de biomassa foram encontrados nos 

tratamentos NP+, onde a razão luz:PT esteve entre 9 e 10, indicando que o melhor 

desenvolvimento da comunidade esteve associado aos maiores valores de luz e de fósforo. Os 

maiores valores de biomassa do perifíton foram associados aos menores valores da razão luz:PT 

e aos maiores valores de material particulado e da clorofila a do fitoplâncton no período 

experimental. Tal situação poderia explicar a redução de 10% na disponibilidade de luz, mas a 

razão luz:PT mostrou indícios de que a interação entre a luz e a disponibilidade de fósforo numa 

razão de 10:1 foi suficiente para aumentar o incremento de biomassa algal. Conforme Hill et 

al. 2009, que encontraram que a comunidade perifítica em ecossistema lótico apresentou 

respostas ais consistentes com a razão luz:fósforo menor do que 10   

Finalmente, os resultados mostraram que o enriquecimento combinado por N e P 

favoreceu o incremento de biomassa, tornando a comunidade predominantemente autotrófica. 

A elevada perda de biomassa e aumento dos componentes heterótrofos após a interrupção do 

enriquecimento evidenciou a importância dos nutrientes e de sua estequiometria, no caso razão 

N:P próxima de 16, para o crescimento algal perifítico. Contudo, a razão molar N:P do perifíton 

indicou que o perifíton foi primariamente limitado por P, sendo bastante indicativa do potencial 

de limitação algal. A resposta positiva e significativa do perifíton em uma razão Luz:PT do 

ambiente menor do que 10 mostrou que esta razão pode auxiliar no entendimento e nas 

predições do desenvolvimento da comunidade, como reportado em outros estudos (Hill et al. 

2009, Fanta et al. 2010, Hill et al. 2011). Contudo, mais estudos são necessários para 

identificação da razão ótima do crescimento algal perifítico e de seus limiares nos ecossistemas 

tropicais. Assim, concluiu-se que o perifíton foi sensível ao enriquecimento e a sua interrupção, 

sendo respostas do perifíton associada à razão luz:PT da água. 



22 
 

Capítulo 2: Efeitos do sombreamento e das mudanças na razão Luz:Nutriente sobre os 

atributos da comunidade de algas perifíticas. 

 

Resumo 

 

O objetivo do presente estudo foi avaliar experimentalmente o efeito da variação na 

disponibilidade de luz sobre a biomassa e estrutura taxonômica da comunidade de algas 

perifíticas, em condição de elevada disponibilidade de nutrientes, visando relacionar as 

respostas da comunidade às mudanças da razão luz:nutrientes. Para avaliar os efeitos da 

disponibilidade de luz e nutrientes sobre o perifíton foram instalados 15 mesocosmos na região 

litorânea do Lago das Ninfeias. Em cada mesocosmo foram inseridos substratos artificiais para 

colonização do perifíton. O tempo de colonização do perifíton foi 21 dias, sendo realizadas 

amostragens semanais, intercaladas com monitoramentos das condições dos mesocosmos a 

cada dois dias. Os mesocosmos foram enriquecidos com nitrogênio (N) e fósforo (P) para 

garantir ausência de limitação na água, tendo como base a razão molar N:P igual ou próxima a 

16:1. A manipulação da disponibilidade luminosa foi realizada por meio da sobreposição de 

malhas com diferentes capacidades de retenção luminosa, até atingirmos 25%, 50% e 75% de 

sombreamento. Esta combinação de malhas foi instalada na parte superior de cada mesocosmo. 

Além das variáveis físicas e químicas da água e do cálculo das razões entre luz e nutrientes, 

foram avaliadas a biomassa (clorofila a e massa seca livre de cinzas - MSLC), composição de 

espécies, densidade, biovolume algal, riqueza e diversidade de espécies. Os nossos resultados 

mostraram que a comunidade sofreu mudanças estruturais com a variação da incidência 

luminosa, mesmo em elevada disponibilidade de nutrientes. Os resultados da clorofila a, da 

MSLC e da densidade total do perifíton reforçam o importante papel dos nutrientes, bem como 

indicam que a luz tem um importante papel para o desenvolvimento da comunidade. Esse 

resultado mostra ainda que nos tratamentos em que houve a adição de nutrientes a comunidade 

apresentou melhor desenvolvimento, e que em situações em que a incidência luminosa é 

reduzida a 25% ou menos a luz passa a ser um fator limitante para o desenvolvimento da 

comunidade. Por fim, os resultados mostraram que em uma situação sem limitação por 

nutrientes, a comunidade foi favorecida, tendo aumento de biomassa, densidade, riqueza e 

diversidade de espécies, e que de maneira geral os atributos da comunidade foram influenciados 

negativamente pelas elevadas reduções na incidência luminosa. 

 

Palavras-chave: espécies algais, ficoperifíton, mesocosmos, razão Luz:Nutrientes 
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1 Introdução 

 

As algas perifíticas tem importante papel ecológico no funcionamento dos 

ecossistemas aquáticos, principalmente em lagos e reservatórios rasos, o que torna importante 

a compreensão dos fatores ambientais que regulam o desenvolvimento da comunidade. Dentre 

os fatores abióticos determinantes da estrutura e funcionamento do perifíton estão a 

disponibilidade de nutrientes e luz, mas o efeito combinado da luz e dos nutrientes é ainda 

pouco explorado, principalmente para o perifíton (Hill et al. 2009; Sanches et al. 2011). Apesar 

do reconhecido efeito da disponibilidade de luz sobre a biomassa dos autótrofos (Hill 1996), a 

maioria dos trabalhos tem assumido que os nutrientes por si só são recursos basais para os 

produtores primários, assim, estudos enfocando o papel da luz tem recebido muito menos 

atenção (Rosemond 1993, Hillebrand & Kahlert 2001, Hillebrand 2002). Embora, a luz e os 

nutrientes tenham sido investigados como recursos individuais, menos atenção tem sido 

dirigida para os seus efeitos combinados sobre os produtores primários, como o perifíton 

(Eriksson et al. 2007, Hill et al. 2011). No entanto, os efeitos da luz e os nutrientes podem ser 

interativos, onde o aumento de um recurso limitante poderá aumentar a procura pelo outro 

(Taulbee et al. 2005, Liess et al. 2009, Sanches et al. 2011). Na verdade, os efeitos interativos 

entre luz e nutrientes podem ser mais importantes do que os seus efeitos independentes sobre a 

produção primária e, consequentemente, sobre a biomassa produtor primário (Eriksson et al. 

2007, Sanches et al. 2011). 

Alguns trabalhos relataram os efeitos da razão luz-nutrientes no perifíton (Sterner et 

al. 1997), mas a grande maioria foi realizado em ecossistemas lóticos (Hill & Fanta 2008, Hill 

et al. 2009, Fanta et al. 2010, Hill et al. 2011). Poucos estudos sobre este tema foram realizados 

em ecossistemas lênticos, como o de Sanches et al. (2011) em lagoa de águas negras. O 

conhecimento dos efeitos da relação luz-nutriente sobre a comunidade perifítica pode trazer 

suporte para o entendimento da dinâmica do crescimento algal e, assim, subsidiar estratégias 

de manejo, conservação e restauração de ecossistemas lênticos rasos tropicais (Lewis 2000). 

Em condições naturais, a disponibilidade de luz para o perifíton pode ser reduzida pelo 

sombreamento causado pela elevada quantidade de material particulado em suspensão 

(fitoplâncton, zooplâncton e outros) e cobertura de macrófitas aquáticas (Borduqui & Ferragut 

2012, Souza et al. 2015). Nesse sentido, estudos que buscam o maior entendimento dos efeitos 

combinados da luz e dos nutrientes sobre as mudanças na estrutura da comunidade perifítica 

são fundamentais para o maior entendimento do funcionamento de lagos e reservatórios rasos 

tropicais e, consequentemente, podem melhorar os programas de recuperação e conservação 

destes ecossistemas. 
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Considerando os fatores ambientais que reduzem a disponibilidade de luz para o 

perifíton, as macrófitas aquáticas assumem importante papel, pois podem reduzir 

significativamente a luz que deveria atingir a comunidade (Sand-Jensen & Borum 1991, 

Meerhoff et al. 2007). Estudos que levam em consideração a inter-relação entre os produtores 

primários trazem uma visão mais holística sobre o funcionamento do ecossistema (eg. 

Liboriussen & Jeppesen 2003). O complexo perifíton-macrófita desempenha reconhecido papel 

para o funcionamento dos ecossistemas rasos (Scheffer et al. 1993, Liboriussen & Jeppesen 

2006, Souza et al. 2015). As macrófitas podem influenciar direta ou indiretamente o 

desenvolvimento e a estrutura das comunidades algais perifíticas alterando a disponibilidade de 

nutrientes (pela senescência, decomposição, excreção e transferência de nutrientes do 

sedimento para a coluna d’água) e de disponibilidade de luz (sombreamento) (Carignan & Kalff 

1980, Burkholder 1996, Meerhoff et al. 2007, Souza et al. 2015).  

Além do papel das macrófitas no funcionamento dos lagos rasos (Scheffer 1991, 

Scheffer e van Nes 2007) e da acentuada variação anual da cobertura de macrófitas (Souza et 

al. 2015), estudos mostram que a elevada abundância de macrófitas afetam a luminosidade 

incidente sobre a comunidade perifítica, modificando a estrutura taxonômica e reduzindo o 

incremento de biomassa (Souza et al. 2015, Pelegrini & Ferragut, no prelo). Reconhecidamente 

a disponibilidade de nutrientes é um fator determinante do desenvolvimento da comunidade 

perifítica (ex. Ferragut & Bicudo 2009). A disponibilidade de luz e de nutrientes são os 

principais fatores determinantes da variabilidade da comunidade de algas perifíticas 

(Vadeboncoeur & Steinman 2002), mas o efeito combinado destes fatores é pouco conhecido, 

e inexistente em reservatório tropical. Grande parte da variabilidade da biomassa do perifíton 

pode ser explicada pela razão luz:nutrientes, que foi observada em alguns estudos (Hill et al. 

2009, Sanchez et al. 2011). Nesse sentido, o objetivo do presente estudo foi avaliar o efeito da 

variação na disponibilidade de luz sobre a biomassa e estrutura taxonômica da comunidade de 

algas perifíticas, em condição de elevada disponibilidade de nutrientes, visando relacionar as 

respostas das assembleias algais às mudanças da razão luz:nutrientes. Especificamente, 

pretende-se avaliar o efeito do sombreamento sobre a similaridade na composição de espécies, 

diversidade, espécies descritoras, bem como identificar guildas associadas à variação na 

disponibilidade de luz. A nossa primeira hipótese é que maior biomassa e mudanças na estrutura 

taxonômica da comunidade de algas perifíticas ocorrerá em condições de alta disponibilidade 

de nutrientes e luz, mas a atenuação da luz reduzirá o efeito da disponibilidade de nutrientes 

sobre o perifíton. A nossa segunda hipótese é que a mudança da razão luz:nutrientes pela 

atenuação da luz pode ser indicativa do maior incremento de biomassa e alterações na estrutura 

taxonômica no perifíton.  
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2 Material e Métodos 

 

2.1 Área de estudo 

 O experimento foi desenvolvido no Lago das Ninféias que está situado no Parque 

Estadual das Fontes do Ipiranga (PEFI) (23º38’20.08” S, 46º37’19.29” W), assim como descrito 

no Capítulo 1 da presente dissertação.  

  

2.2 Delineamento experimental 

 Para avaliar os efeitos da disponibilidade de luz e nutrientes sobre o perifíton foram 

instalados 15 mesocosmos na região litorânea do Lago das Ninfeias no dia 4 de setembro de 

2016. Para a instalação foi considerada a ausência de macrófitas dentro dos mesocosmos. Após 

sete dias de aclimatação, 5 substratos artificiais (lâminas de acetato) para colonização do 

perifíton foram inseridos em cada mesocosmos. A duração do experimento foi de 21 dias, sendo 

a amostragem da água e do perifíton realizadas no 7º dia (16/09/2016), 14º dia (23/09/2016) e 

21º dia (30/09/2016). A amostragem do perifíton foi aleatorizada através do sorteio do substrato 

a ser coletado.  

O experimento consistiu-se de cinco tratamentos em tréplica. Em todos os tratamentos, 

exceto no controle, foram adicionados nitrogênio e fósforo. Conforme os resultados 

apresentados no Capítulo 1, a comunidade apresentou co-limitação por N e P, sendo o fósforo 

foi o nutriente limitante primário, justificando a adição combinada dos dois nutrientes. A adição 

de nutrientes teve como objetivo garantir ausência de limitação na água, e teve como base a 

razão molar N:P igual ou próxima a 16:1 (Redfield 1958). A determinação da variação da 

incidência luminosa, que configurou os tratamentos foi baseada em dados de um estudo prévio 

(Santos, T.R., dados não publicados), em que a variação anual da cobertura de macrófitas no 

Lago das Ninfeias foi de 20 a 80%. Assim cada tratamento consistiu na adição de nutrientes 

(NP) e na manipulação da incidência luminosa sobre a comunidade perifítica. A variação da 

disponibilidade luminosa foi testada previamente e realizada por meio da sobreposição de 

malhas (sombrite) com diferentes capacidades de retenção luminosa, até atingirmos 25%, 50% 

e 75% de sombreamento. Esta combinação de malhas foi instalada na parte superior de cada 

mesocosmo. A luz mensurada foi a radiação fotossinteticamente ativa (PAR). As características 

de cada um dos tratamentos foram as seguintes: C: Controle – sem adição de nutrientes e sem 

manipulação da luminosidade; A: Aberto – adição de nutrientes (N e P) e entrada de 100% da 

luminosidade incidente; P: Parcialmente sombreado – adição de nutrientes (N e P) e entrada 

de 75% da luminosidade incidente; S: Sombreado – adição de nutrientes (N e P) e entrada de 
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50% da luminosidade incidente e F: Fortemente Sombreado - adição de nutrientes (N e P) e 

entrada de 25% da luminosidade. 

As coletas regulares para a amostragem das variáveis físicas, químicas e biológicas 

foram realizadas nos 7º, 14º e 21º dias do período experimental em todos os tratamentos e 

tréplicas. Adicionalmente, para garantir a manutenção da razão molar N:P da água dos 

tratamentos foram realizadas coletas de monitoramento a cada dois dias nos intervalos das 

amostragens regulares. Todas as amostragens foram realizadas no período da manhã. 

 

2.3 Variáveis analisadas 

2.3.1 Variáveis climáticas 

 Foram obtidos dados de temperatura do ar e precipitação pluviométrica diária e 

acumulada, fornecidas pela Estação Meteorológica do Instituto Astronômico e Geofísico da 

Universidade de São Paulo (IAG), localizada a cerca de 800 metros do local de estudo 

(estacao.iag.usp.br).  

 

2.3.2 Variáveis físicas e químicas 

Amostras (1,5L) de água da subsuperfície foram coletadas manualmente nos 

mesocosmos de cada tratamento no período experimental. A partir destas amostras de água 

foram analisadas em laboratório as seguintes variáveis abióticas: alcalinidade (Golterman & 

Clymo 1971), formas de carbono inorgânico dissolvido, nitrogênio inorgânico dissolvido (NID, 

soma das formas dissolvidas), nitrito e nitrato (Mackereth et al. 1978), amônio (Solorzano 

1969), ortofosfato e fósforo total dissolvido (Strickland & Parsons 1960), nitrogênio total e 

fósforo total (Valderrama 1981). Além disto como medida de interferência na incidência 

luminosa (principalmente pela turbidez e refração) sobre a comunidade perifítica foram 

mensuradas a biomassa fitoplanctônica (clorofila a – Marker et al., 1980, Sartory & Grobblelar, 

1984) e o material particulado em suspensão (APHA 2005). Amostras para a determinação do 

oxigênio dissolvido foram coletadas em frascos de vidro âmbar e fixadas para posterior analise 

no laboratório d (Golterman et al. 1978). 

 As seguintes variáveis abióticas foram medidas in situ: temperatura, condutividade 

elétrica e pH (sonda multiparâmetros, Horiba) e radiação solar aérea e subaquática 

(subsuperfície e a 25 cm de profundidade) (luxímetro Li-Cor LI-250A). 

 A partir dos resultados das análises químicas e das medidas de radiação subaquática 

incidente sobre a comunidade perifítica (a 25 cm de profundidade) foi realizada a divisão 

simples entre luz e nitrogênio inorgânico dissolvido (Razão Luz:Nitrogênio – RLN), entre luz 

e ortofosfato (Razão Luz:Ortofosfato – RLP), entre luz e fósforo total (Razão 
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Luz:FósforoTotal– RLPT) e entre nitrogênio total e fósforo total (Razão Nitrogênio:Fósforo – 

RNP). A partir da diferença entre a luz mensurada logo acima dos mesocosmos (aqui chamada 

de luz aérea) e a luz incidente sobre a comunidade foi calculado o coeficiente de atenuação da 

luz (CoALuz). Para quantificar o efeito de sombreamento das malhas, foi realizada a 

mensuração da luz com e sem cobertura a cobertura das malhas, formando a variável 

sombreamento (Somb). Todas as medidas de luz foram tomadas no período da manhã. 

     

2.3.3 Perifíton 

O material perifítico aderido ao substrato artificial foi removido pela raspagem com 

pincéis e jatos de água destilada, com volume total utilizado padronizado. Após a raspagem, a 

amostra foi homogeneizada e subdividida em alíquotas para a determinação dos atributos da 

comunidade. Foram avaliados os seguintes atributos estruturais da comunidade perifítica: 

biomassa (clorofila a e massa seca livre de cinzas - MSLC), composição de espécies, densidade, 

biovolume algal, riqueza e diversidade de espécies. A determinação da clorofila a corrigida da 

feofitina seguiu a metodologia proposta por Marker et al. (1980) e adaptada por Sartory & 

Grobblelar (1984) e da massa seca livre de cinzas (MSLC) seguiu a metodologia descrita por 

APHA (2012). 

A determinação qualitativa das algas perifíticas foi realizada utilizando amostras fixadas 

com formalina 4%. A análise das amostras foi realizada em microscópio binocular (Zeiss 

Axioscop) e ocular para medição. A identificação taxonômica foi baseada principalmente em 

publicações referentes ao PEFI (Sormus & Bicudo 1994, Azevedo et al. 1996, Bicudo 1996, 

Bicudo et al.1998, Bicudo et al. 1999, Bicudo et al. 2003, Ferragut et al. 2005, Araújo & Bicudo 

2006, Tucci et al. 2006, Godinho et al. 2010) e o sistema de classificação das espécies foi aquele 

utilizado por Guiry e Guiry (2018). A análise quantitativa foi realizada com as amostras fixadas 

com lugol acético a 1%. A análise foi realizada em microscópio invertido (Zeiss Axiovert), 

seguindo a metodologia de Utermöhl (1958) e respeitando o tempo de sedimentação 

determinado por Lund et al. (1958). A contagem foi feita em transectos e o limite de contagem 

foi estabelecido pela curva de rarefação de espécies e pela contagem mínima de 100 indivíduos 

da espécie mais abundante na amostra (Ferragut et al. 2013). O biovolume algal (μm3. cm-2) foi 

obtido a partir de Fonseca et al. (2014), que lista a maioria das espécies da área de estudo. Para 

os táxons ausentes neste trabalho, o cálculo foi baseado nas formas geométricas descritas em 

Hillebrand et al. (1999), e medida de ao menos 15 espécimes. Espécies com biovolume e 

densidade relativa maior ou igual a 10% do total da amostra foram consideradas espécies 

descritoras. Espécies com biovolume e densidade relativa maior ou igual a 50% foram 
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consideradas dominantes e as aquelas que superaram o valor médio das populações de cada 

amostra foram consideradas abundantes. 

A medida de diversidade adotada foi o Índice de Shannon para a diversidade alfa 

(Magurran 2004). Para a riqueza foi quantificado o número de espécies na amostra.  

   

2.4 Tratamento dos dados 

 Para análise das diferenças entre tratamentos das variáveis abióticas e bióticas foi 

realizada uma análise de variância com dois fatores e medidas repetidas (RM-ANOVA-2 

fatores), com teste de a posteriori (teste de Tukey) de comparação múltipla para diferença 

significativa (p<0.05). Todos as premissas para a realização da análise foram testadas 

previamente. Em casos onde não foram atendidas as premissas da análise, os dados foram 

transformados [Log10(X+1)]. Caso a transformação não tenha sido suficiente, a análise não foi 

aplicada. A análise foi realizada no programa estatístico Sigma Plot 12.0. A avaliação conjunta 

dos dados limnológicos foi feita pela análise de componentes principais (PCA), partindo de 

uma matriz de covariância e com os dados logaritimizados [Log10(X+1)].  

 A influência do tempo e dos tratamentos (atenuação da incidência luminosa) e da 

interação destes fatores sobre a composição de espécies da comunidade foi verificada através  

da análise de variância multivariada permutacional (PERMANOVA 2-fatores). Foram 

utilizados os dados logaritimizados, similaridade de Bray-Curtis e 9.999 permutações no 

programa Past 3.15 (Hammer et al. 2001). 

 O grau de similaridade na composição de espécies de algas perifíticas entre tratamentos 

e no tempo foi determinada pela análise hierárquica de agrupamento. Nesta análise foi utilizada 

a matriz de densidade de espécies e o método de UPGMA (método de agrupamento pareado 

não ponderado com média aritmética e índice de similaridade de Bray-Curtis). O resultado é 

apresentado na forma de um dendrograma com o respectivo coeficiente cofenético. A análise 

foi realizada no programa estatístico PAST 3.15 (Hammer et al. 2011). 

 Para avaliar conjuntamente a densidade de algas perifíticas e as variáveis abióticas em 

cada tratamento foi realizada análise de correspondência destendenciada (DCA) e, 

posteriormente, análise de redundância (RDA). A análise de redundância (RDA) foi realizada 

com base na identificação de um gradiente curto pela análise de correspondência canônica 

(DCA) da densidade algal, indicando que a relação da densidade algal com o gradiente 

ambiental apresentou resposta linear (Birks 2010). A matriz de dados bióticos e abióticos foi 

utilizada com os dados logaritimizados [Log10(X+1)]. A fim de manter a representatividade 

das espécies na comunidade, foram selecionadas aquelas com contribuição maior ou igual a 

0,5% da densidade total. A seleção das variáveis abióticas foi através de uma análise de 
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componentes principais (PCA), visando selecionar as variáveis mais representativas do 

gradiente de luz e nutriente. Estas análises foram realizadas no programa estatístico PC-ORD 

6.0 (McCune & Mefford, 2011). 
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3 Resultados 

 

3.1 Variáveis climáticas 

 No período de realização do experimento, a temperatura média do ar foi de 17,5 ºC, 

precipitação pluviométrica acumulada de 24,6 mm, com média diária de 0,82 mm. A chuva 

mais considerável ocorreu dois dias após a primeira amostragem (18/09/2016), e foi de 9,7mm. 

 

3.2 Variáveis físicas e químicas da água 

 As Tabelas 1 e 2 trazem as condições limnológicas e de luminosidade e sua associação 

com os nutrientes em cada um dos tratamentos, mostrando as médias, o desvio padrão e os 

resultados da Anova de dois fatores e medidas repetidas. 

De acordo os resultados da Anova (Tabelas 1 e 2), a maior parte das variáveis analisadas 

e testadas, apresentaram resultados significativos para os fatores (tempo e tratamentos) e para 

a sua interação.  

Destaca-se as variáveis associadas aos nutrientes, como nitrogênio inorgânico 

dissolvido (NID), nitrito (NO2), nitrato (NO3), fósforo total dissolvido (PDT), ortofosfato (PO4) 

e fósforo total (PT), e as variáveis associadas a luminosidade, como coeficiente de atenuação 

da luz (CoALuz), luz na subsuperfície (LuzSub), luz incidente sobre o perifíton (LuzPeri) e 

efeito de sombreamento da malha instalada (Somb). As razões Luz:NID e Luz:PO4 também 

apresentaram resultado significativo para os fatores (tempo e tratamentos) e sua interação. 

A Figura 1, traz graficamente os resultados da razão entre luz incidente sobre a 

comunidade perifítica (a 25 cm de profundidade) e o fósforo total (LuzPeri:PT), com redução 

da razão com a diminuição da incidência luminosa. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 1. Variação da razão LuzPeri:PT (n = 3; DP) (C- controle, A- aberto, P – parcialmente 

sombreado, S – Sombreado e F – fortemente sombreado). Tratamentos indicados com mesma 

letra apresenta valor médio sem diferença estatística significativa pelo teste de Tukey (α = 0,05). 
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Tabela 1. Valores médios e desvio padrão das variáveis limnológicas (n=3) e os resultados da ANOVA RM para os fatores tratamento e tempo do experimento. 

Abreviações: ns: resultado não significativo, p<0,05: diferença significativa, x: resultados para a variável não atendem as premissas da ANOVA. 

Amostragem 7º Dia 14º Dia 21º Dia 
Resultados da ANOVA RM 

Tratamento C A P S F C A P S F C A P S F 
Tratamento Tempo Interação 

CO2 Livre (mg.L-

1) 

21,15 

(±1,76) 

14,15 

(±0,35) 

16,37 

(±5,21) 

14,04 

(±3,23) 

12,60 

(±1,91) 

24,89 

(±2,18) 

10,15 

(±2,41) 

16,84 

(±1,83) 

10,91 

(±0,92) 

16,52 

(±3,49) 

19,85 

(±4,31) 

9,00 

(±7,38) 

7,26 

(±1,24) 

5,47 

(±2,14) 

5,92 

(±1,58) 
<0,05 <0,05 <0,05 

Condutividade 

(µS.cm-1) 

62,67 

(±5,69) 

82,67 

(±9,29) 

75,33 

(±0,57) 

85,67 

(±7,64) 

76,00 

(±1,73) 

71,33 

(±4,93) 

100,67 

(±10,07) 

96,67 

(±1,15) 

101,33 

(±6,03) 

98,33 

(±1,53) 

77,33 

(±6,51) 

103,00 

(±13,89) 

95,67 

(±1,53) 

100,33 

(±5,69) 

100,00 

(±3,61) 
x x x 

NID (µg .L-1) 
274,20 

(±191,94) 

1124,64 

(±259,94) 

1321,57 

(±15,67) 

1501,22 

(±35,38) 

1485,38 

(±301,53) 

382,47 

(±317,20) 

1299,92 

(±434,56) 

1684,78 

(±161,67) 

1606,85 

(±197,72) 

2176,49 

(±187,60) 

844,16 

(±418,99) 

456,15 

(±121,27) 

324,97 

(±59,75) 

549,47 

(±283,11) 

836,74 

(±155,05) 
<0,05 <0,05 <0,05 

NT (µg .L-1) 
750,48 

(±258,82) 

1283,96 

(±148,92) 

1232,66 

(±141,81) 

1444,24 

(±311,15) 

1470,29 

(±370,81) 

780,18 

(±407,97) 

1225,55 

(±84,07) 

1261,28 

(±122,21) 

1490,31 

(±379,94) 

1412,66 

(±182,71) 

963,03 

(±451,06) 

646,83 

(±167,36) 

488,71 

(±74,89) 

855,64 

(±273,26) 

1114,52 

(±196,68) 
ns <0,05 ns 

OD (mg.L-1) 
2,64 

(±0,79) 

6,98 

(±1,88) 

3,80 

(±2,47) 

5,25 

(±3,17) 

3,53 

(±0,94) 

2,94 

(±0,07) 

10,07 

(±0,64) 

7,16 

(±0,95) 

9,59 

(±1,95) 

4,44 

(±0,52) 

2,53 

(±0,30) 

7,21 

(±3,27) 

8,71 

(±0,60) 

8,50 

(±1,03) 

5,17 

(±0,97) 
<0,05 <0,05 ns 

PDT (µg .L-1) 
4,31 

(±0,54) 

28,48 

(±11,96) 

36,07 

(±1,80) 

19,85 

(±9,28) 

38,24 

(±11,48) 

4,09 

(±0,15) 

49,27 

(±5,50) 

59,30 

(±8,94) 

43,57 

(±29,11) 

79,05 

(±38,96) 

4,00 

(±0,00) 

17,41 

(±6,61) 

21,43 

(±5,35) 

13,34 

(±5,82) 

19,89 

(±15,89) 
<0,05 <0,05 <0,05 

pH 
5,43 

(±0,25) 

5,59 

(±0,24) 

5,50 

(±0,11) 

5,91 

(±0,12) 

6,08 

(±0,05) 

5,90 

(±0,01) 

6,24 

(±0,19) 

6,36 

(±0,06) 

6,58 

(±0,10) 

6,46 

(±0,05) 

5,58 

(±0,17) 

6,14 

(±0,38) 

6,34 

(±0,01) 

6,41 

(±0,04) 

6,18 

(±0,03) 
x x X 

P-PO4 (µg .L-1) 
4,00 

(±0,00) 

13,99 

(±8,37) 

21,73 

(±2,92) 

9,72 

(±6,90) 

27,58 

(±10,49) 

4,00 

(±0,00) 

24,03 

(±5,88) 

38,56 

(±13,19) 

30,46 

(±26,78) 

65,10 

(±35,02) 

4,00 

(±0,00) 

5,43 

(±1,88) 

5,68 

(±2,91) 

5,00 

(±1,74) 

11,01 

(±11,63) 
<0,05 <0,05 <0,05 

PT (µg .L-1) 
21,24 

(±4,88) 

145,60 

(±22,58) 

187,87 

(±69,99) 

171,57 

(±66,10) 

168,48 

(±36,34) 

29,87 

(±5,57) 

192,35 

(±62,75) 

148,85 

(±35,52) 

139,98 

(±52,69) 

184,57 

(±49,40) 

15,19 

(±3,49) 

32,77 

(±3,07) 

44,07 

(±5,69) 

31,87 

(±12,61) 

42,68 

(±27,62) 
<0,05 <0,05 <0,05 

Razão NT:PT da 

água 

84,48 

(±41,13) 

20,04 

(±5,13) 

15,63 

(±4,56) 

21,00 

(±9,36) 

20,39 

(±8,55) 

61,27 

(±40,15) 

15,13 

(±4,74) 

19,65 

(±6,16) 

26,33 

(±11,56) 

17,71 

(±4,63) 

145,56 

(±84,19) 

43,59 

(±10,40) 

24,98 

(±5,94) 

60,85 

(±7,52) 

80,81 

(±61,86) 
<0,05 <0,05 ns 

Temperatura (ºC) 
17,97 

(±0,10) 

18,05 

(±0,08) 

18,17 

(±0,08) 

18,21 

(±0,09) 

18,32 

(±0,01) 

17,50 

(±0,06) 

17,62 

(±0,14) 

18,11 

(±0,15) 

19,09 

(±0,14) 

18,75 

(±0,42) 

18,49 

(±0,05) 

18,51 

(±0,04) 

18,73 

(±0,06) 

18,82 

(±0,12) 

18,64 

(±0,08) 
x x x 

Material 

Particulado em 

Suspensão 

(mg.L-1) 

16,69 

(±2,07) 

13,53 

(±6,49) 

14,82 

(±5,10) 

17,84 

(±9,43) 

12,18 

(±4,75) 

17,24 

(±2,76) 

12,10 

(±6,78) 

8,95 

(±1,53) 

12,13 

(±6,48) 

9,37 

(±3,60) 

16,67 

(±3,53) 

9,64 

(±0,58) 

16,32 

(±4,79) 

10,93 

(±1,92) 

9,23 

(±0,92) 
ns ns ns 
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Tabela 2. Valores médios e desvio padrão das variáveis de luminosidade (n=3) e os resultados da ANOVA RM para os fatores tratamento e tempo do experimento. 

Abreviações: ns: resultado não significativo, p<0,05: diferença significativa, x: resultados para a variável não atendem as premissas da ANOVA. 

Amostragem 7º Dia 14º Dia 21º Dia 
Resultados da ANOVA RM 

Tratamento C A P S F C A P S F C A P S F 
Tratamento Tempo Interação 

CoALuz (%) 
66,99 

(±5,51) 

60,50 

(±14,11) 

66,61 

(±4,99) 

79,40 

(±5,47) 

89,51 

(±3,12) 

69,77 

(±11,57) 

39,94 

(±18,04) 

58,33 

(±8,16) 

75,08 

(±7,97) 

84,98 

(±2,79) 

73,81 

(±6,72) 

58,48 

(±7,33) 

70,51 

(±4,59) 

75,89 

(±4,45) 

92,19 

(±2,78) 
<0,05 <0,05 ns 

Luz Ar (µmol.s-

1.m-²) 

384,53 

(±44,43) 

404,83 

(±41,60) 

484,36 

(±51,09) 

342,87 

(±55,60) 

368,73 

(±108,72) 

1202,40 

(±22,93) 

1227,13 

(±107,24) 

1334,80 

(±17,78) 

1221,33 

(±33,00) 

1309,07 

(±14,51) 

661,67 

(±143,81) 

695,60 

(±179,45) 

520,47 

(±6,90) 

505,27 

(±82,79) 

891,80 

(±544,63) 
ns <0,05 ns 

Luz 

Subsuperfície 

(µmol.s-1.m-²) 

194,06 

(±47,55) 

221,95 

(±34,16) 

193,24 

(±12,22) 

90,43 

(±16,18) 

49,94 

(±6,13) 

628,07 

(±88,58) 

858,17 

(±174,63) 

666,30 

(±61,46) 

420,90 

(±40,41) 

223,86 

(±35,84) 

346,97 

(±171,95) 

455,00 

(±95,12) 

215,06 

(±49,74) 

162,37 

(±27,20) 

99,31 

(±25,16) 
<0,05 <0,05 <0,05 

Luz Peri (µmol.s-

1.m-²) 

128,39 

(±33,78) 

156,93 

(±47,18) 

160,03 

(±6,25) 

69,75 

(±16,25) 

36,45 

(±4,00) 

362,70 

(±137,37) 

736,30 

(±220,86) 

555,23 

(±101,44) 

303,10 

(±91,07) 

196,33 

(±34,32) 

167,12 

(±16,49) 

291,38 

(±96,91) 

153,67 

(±25,74) 

120,81 

(±25,05) 

60,16 

(±12,54) 
<0,05 <0,05 <0,05 

MPT (mg.L-1) 
16,69 

(±2,06) 

13,53 

(±6,49) 

14,82 

(±5,10) 

17,84 

(±9,43) 

12,18 

(±4,75) 

17,24 

(±2,76) 

12,10 

(±6,79) 

8,95 

(±1,53) 

12,13 

(±6,48) 

9,37 

(±3,60) 

16,67 

(±3,53) 

9,64 

(±0,58) 

16,32 

(±4,79) 

10,93 

(±1,92) 

9,23 

(±0,92) 
ns ns ns 

Razão 

LuzPeri:NID 

1442,79 

(±1747,48) 

192,99 

(±17,12) 

169,68 

(±7,54) 

64,88 

(±13,84) 

35,45 

(±8,66) 

4968,34 

(±7266,85) 

801,88 

(±82,32) 

459,46 

(±43,92) 

273,39 

(±111,20) 

128,09 

(±32,33) 

350,36 

(±221,77) 

997,38 

(±613,13) 

664,20 

(±27,45) 

396,45 

(±287,65) 

100,71 

(±7,30) 
<0,05 <0,05 <0,05 

Razão 

LuzPeri:PO4 

995,02 

(±261,85) 

447,02 

(±249,33) 

230,96 

(±31,60) 

280,73 

(±148,21) 

45,68 

(±19,18) 

2810,93 

(±1064,64) 

941,61 

(±116,75) 

473,66 

(±126,86) 

529,60 

(±380,29) 

120,92 

(±83,50) 

1295,21 

(±127,84) 

1907,02 

(±1095,17) 

988,16 

(±473,68) 

815,59 

(±340,50) 

289,40 

(±176,57) 
<0,05 <0,05 <0,05 

Razão 

LuzPeri:PT 

191,45 

(±60,75) 

34,84 

(±14,12) 

28,67 

(±9,47) 

14,51 

(±7,42) 

6,93 

(±1,67) 

396,96 

(±187,47) 

137,26 

(±78,96) 

123,86 

(±52,70) 

76,23 

(±46,66) 

36,78 

(±17,55) 

347,46 

(±42,38) 

276,02 

(±95,03) 

109,89 

(±26,61) 

113,63 

(±40,01) 

58,83 

(±40,66) 
<0,05 <0,05 ns 

Biomassa 

Fitoplâncton 

(µg.m-3) 

5,92 

(±5,91) 

32,18 

(±30,91) 

4,16 

(±4,01) 

16,36 

(±18,58) 

9,51 

(±12,79) 

5,42 

(±3,67) 

63,17 

(±57,66) 

17,84 

(±8,62) 

49,26 

(±61,31) 

24,93 

(±26,87) 

2,95 

(±1,58) 

20,35 

(±12,91) 

29,55 

(±11,72) 

28,74 

(±15,99) 

13,09 

(±1,07) 
ns ns ns 

Sombreamento 

(µmol.s-1.m-²) 

0,00 

(±0,00) 

0,00 

(±0,00) 

85,09 

(±27,72) 

106,70 

(±1,65) 

160,00 

(±44,33) 

0,00 

(±0,00) 

0,00 

(±0,00) 

297,50 

(±32,24) 

449,83 

(±105,94) 

731,81 

(±35,21) 

0,00 

(±0,00) 

0,00 

(±0,00) 

90,77 

(±5,29) 

194,03 

(±109,45) 

320,89 

(±100,30) 
<0,05 <0,05 <0,05 
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3.3 Atributos da estrutura do Perifíton 

A análise das características estruturais da comunidade perifítica (clorofila a, MSLC, 

densidade total, biovolume total, riqueza de espécies e índice de Shannon) mostra que houve 

diferenças significativas. Todas as características mostraram diferenças temporais, exceto o 

biovolume total. A interação dos fatores foi significativa para a MSLC, densidade total, riqueza 

de espécies e índice de Shannon (teste de Tukey p<0,05, Figura 2A-F, Tabela 3). 

 Os valores médios da clorofila a, da MSLC e da densidade total do perifíton no 7º dia 

(início do processo de colonização) não apresentaram diferença significativa entre os 

tratamentos. Tais variáveis apresentaram diferença significativa entre o tratamento aberto e os 

demais no 14º dia. Já no 21º dia, a média da clorofila a, MSLC e densidade total nos tratamentos 

aberto, parcialmente sombreado e sombreado foram diferentes do controle e do tratamento 

fortemente sombreado.  

 No 7º dia (início da colonização), a média do biovolume total não foi significativamente 

diferente entre tratamentos e controle. Contudo, um pico de biovolume foi observado no 

tratamento fortemente sombreado, ocasionado pela elevada abundância de Peridinium 

gatunense. Para o 14º dia, o biovolume total no tratamento aberto foi diferente dos demais 

tratamentos e do controle. No 21º dia (estágio mais avançado da colonização), todos os 

tratamentos diferiram significativamente do controle, e mostram tendência de queda associada 

a diminuição da incidência luminosa. 

Em relação à média da riqueza de espécies também ocorreram diferenças significativas 

entre os tratamentos e no tempo. No 7º dia de amostragem, a riqueza no tratamento aberto e o 

fortemente sombreado foram significativamente diferentes dos demais tratamentos e do 

controle. Apesar da tendência observada no 7º dia se manter, não houve diferenças 

significativas entre tratamentos e tempo no 14º e no 21º dia.  

A diversidade de espécies, mensurada pelo índice de Shannon, apresentou diferenças 

significativas nos tratamentos, no tempo e na interação desses fatores. Para o 7º dia, houve 

diferença do tratamento aberto, em função dos demais tratamentos e do controle. No 14º dia, a 

riqueza nos tratamentos aberto, parcialmente sombreado e sombreado diferiu do controle, e a 

média no tratamento fortemente sombreado diferiu dos demais tratamentos e do controle. Já no 

21º dia, a média da riqueza em todos os tratamentos diferiu do controle. 
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Tabela 3. Resultados da RM-ANOVA de 2 Fatores para detecção de diferença significativa da 

média dos atributos estruturais do perifíton entre tratamentos, tempo e a interação destes fatores. 

 Tratamento Tempo Interação 

Atributo p p p 

Clorofila a 0,021 <0,001 0,127 

Massa Seca Livre de Cinzas 0,042 <0,001 0,006 

Densidade Total 0,031 <0,001 0,003 

Biovolume Total 0,019 0,634 0,163 

Riqueza 0,046 0,013 0,006 

Índice de Shannon <0,001 <0,001 0,019 
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Figura 2. Variação dos valores médios (n=3, ± DP) da clorofila a (A), massa seca livre de cinzas 

(B), densidade total (C), biovolume total (D), riqueza de espécies (E) e diversidade de espécies 

(F) nos tratamentos durante o período experimental (C- controle, A- aberto, P – parcialmente 

sombreado, S – Sombreado e F – fortemente sombreado). Tratamentos indicados com mesma 

letra apresenta valor médio sem diferença estatística significativa pelo teste de Tukey (α = 0,05). 
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3.3 Estrutura taxonômica da comunidade de algas perifíticas 

Foram identificas 94 espécies de algas perifíticas nos tratamentos durante o período 

experimental (Anexo I). Deste total, em todo o experimento, 29 espécies foram identificadas 

no controle, 70 espécies no tratamento aberto, 32 espécies no tratamento parcialmente 

sombreado, 30 espécies no tratamento sombreado e 43 espécies no tratamento fortemente 

sombreado.  

A estrutura taxonômica em termos de densidade algal (PERMANOVA 2 Fatores) 

apresentou diferenças significativas entre tratamentos (F=5,48, p<0,05) e no tempo (F=5,03, 

p<0,05), porém sem interação destes fatores (F=1,21, p=0,16). 

A análise de agrupamento realizada com a matriz de densidade com 94 espécies de algas 

perifíticas mostrou a formação de dois grupos maiores ao nível de 40% de similaridade: 

controles e demais tratamentos (Figura 3). Verificou-se a formação de um agrupamento dos 

tratamentos com baixa luminosidade (50% e 25%) ao nível de 75% de similaridade. O 

coeficiente cofenético foi de 0,9099 pouca distorção na formação do dendrograma.  

Foram consideradas espécies descritoras, aquelas que representavam mais de 10% da 

densidade total da amostra. Foi possível identificar 11 espécies descritoras da comunidade de 

algas perifíticas nos diferentes tratamentos no período experimental (Tabela 4, Figura 4). 

Chromulina cf. elegans foi a espécie dominante comum a todos os tratamentos e em todos os 

dias de amostragem. Chromulina cf. elegans e Chromulina cf. pygmaea foram espécies 

dominantes no controle no 7º dia, enquanto no 14º e 21º dia essas espécies foram substituídas 

por outras espécies, tais como Gomphonema sp., Eunotia pseudosudetica, Monoraphidium 

griffithii e Chlamydomonas epibiotica. 

 Chlorophyceae, Zygnematophyceae e Bacillariophyceae foram as classes algais mais 

representativas em todos os tratamentos (Figura 5).  A classe Zygnematophyceae apresentou 

redução de sua contribuição nos tratamentos com redução de luz (P, S e F tratamentos) no 

período mais avançado da colonização 
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Figura 3. Dendrograma de similaridade na composição de espécies de (índice de Bray-Curtis) 

de algas perifíticas (n=3) nos tratamentos com diferenças na disponibilidade de luz no período 

experimental. Eixo Y: Grau de similaridade. Abreviações das unidades amostrais: C – Controle, 

A – Aberto, P – Parcialmente sombreado, S – Sombreado e F – Fortemente sombreado, números 

indicam dia de amostragem. 

 

Tabela 4. Ocorrência de espécies descritoras (>10% da DT) encontradas nos tratamentos com 

diferenças na disponibilidade de luz no período experimental (C- controle, A- aberto, P – 

parcialmente sombreado, S – sombreado e F – fortemente sombreado). 

 7º Dia 14º Dia 21º Dia 

Espécie dominante C A P S F C A P S F C A P S F 

Chromulina cf. pygmaea X X X X X X X  X X X X X X X 

Chromulina cf. elegans X X X X X X X  X X X X X X X 

Gomphonema sp.       X X X X  X X X X 

Chlamydomonas epibiotica       X X    X    

Monoraphidium griffithii         X X    X  

Eunotia pseudosudetica        X  X   X   

Fragilaria sp.1       X X        

Eunotia sp.1               X 

Chalamydomonas sagittula  X              

Gomphonema gracile  X       X     X  

Peridinium gatunense X               
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Figura 4. Variação da densidade relativa das espécies descritoras de algas perifíticas (n = 3) nos 

tratamentos com diferenças na disponibilidade de luz no período experimental (C- controle, A- 

aberto, P – parcialmente sombreado, S – Sombreado e F – fortemente sombreado). 

 

 

Figura 5. Variação da densidade relativa das classes algais no perifíton (n = 3) nos tratamentos 

com diferenças na disponibilidade de luz no período experimental (C- controle, A- aberto, P – 

parcialmente sombreado, S – Sombreado e F – fortemente sombreado). 
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 A análise de redundância (RDA) foi realizada com a matriz de densidade de espécies (> 

0,5% da densidade total, Tabela 6) e 6 variáveis abióticas (Figura 6, Tabela 5). A soma das 

explicabilidade dos dois primeiros eixos foi de 26,4%. A ordenação das variáveis bióticas e 

abióticas mostrou que as espécies dos controles e do 7º dia de amostragem foram associadas 

aos menores valores do coeficiente de atenuação da luz (CoALuz) e maiores valores de (CO2) 

no lado negativo do eixo 1. No lado positivo do eixo 1, as espécies relacionadas aos tratamentos 

do 14º e 21º dia de amostragem foram associadas aos baixos valores de CO2 livre e de material 

particulado em total (MPT). A ordenação das variáveis bióticas e abióticas mostrou que as 

espécies dos tratamentos do 7º dia de amostragem e a maioria dos tratamentos do 14º dia de 

amostragem foram associadas aos maiores valores de fósforo total (PT) e nitrogênio inorgânico 

dissolvido (NID) no lado positivo do eixo 2. No lado negativo do eixo 2, as espécies dos 

controles e dos tratamentos sombreados (14º e 21º dia) e aberto (14º dia) foram associadas aos 

maiores valores do coeficiente de atenuação de luz (CoALuz) e material particulado em 

suspensão (MPT).  

 As espécies mais associadas aos controles foram Cosmarium margaritatum, 

Staurastrum triangularis, Chroococcus minutus e Scenedesmus ecornis. A espécie mais 

associada aos tratamentos com atenuação de luz no 7º dia de amostragem foi Peridinium 

gatunense. No 7º dia, Chlamydomonas sordida e Chlamydomonas planctogloea foram 

associadas ao tratamento aberto e Closterium cf. incurvum, Closterium dianae, Pleurotaenium 

cf. caldense e Eunotia sp.2 foram associadas aos tratamentos parcialmente e fortemente 

sombreado. No 14º dia, Coelastrum astroideum foi mais associada aos tratamentos aberto e 

sombreado. Scenedesmus acutus foi mais associada ao tratamento parcialmente sombreado. 

Chlamydomonas sagittula foi mais associada ao tratamento fortemente sombreado. No 21º dia, 

Oedogonium sp., foi mais associada ao tratamento aberto. Chlamydomonas epibiotica foi mais 

associada ao tratamento parcialmente sombreado. Ankistrodesmus fusiformis foi mais associada 

ao tratamento sombreado e Gomphonema sp. foi mais associada ao tratamento fortemente 

sombreado. Se consideramos cada tratamento em todo o período experimental, 

Chlamydomonas sordida, Coelastrum astroideum e Oedogonium sp. foram mais associadas ao 

tratamento aberto. Peridinium gatunense, Closterium dianae, Scenedesmus acutus e 

Chlamydomonas epibiotica foram mais associadas ao tratamento parcialmente sombreado. 

Peridinium gatunense, Coelastrum astroideum e Ankistrodesmus fusiformis foram mais 

associadas ao tratamento sombreado. Closterium cf. incurvum, Pleurotaenium cf. caldense, 

Eunotia sp.2, Chlamydomonas sagittula e Gomphonema sp. foram mais associadas ao 

tratamento fortemente sombreado. 
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Figura 6. Análise de Redundância (RDA) da densidade das espécies (> 0,5% da densidade total) e 6 

variáveis abióticas nos tratamentos com diferenças na disponibilidade de luz no período 

experimental. Abreviações: C – controle, A – aberto, P – parcialmente sombreado, S – 

Sombreado e F – fortemente sombreado, números indicam data de amostragem. Abreviações: 

dos vetores, conforme Tabela 5 e das espécies conforme Tabela 6.  

 

Tabela 5. Correlação das variáveis com os eixos 1 e 2 da RDA, e abreviações utilizadas. 

  Correlações 

Variável Código Eixo 1 Eixo 2 

Carbono Orgânico Livre CO2 -0,818 -0,141 

Coeficiente de Atenuação de Luz (%) CoALuz 0,308 -0,566 

Fósforo Total PT 0,13 0,441 

Material Particulado em Suspensão MPT -0,745 -0,27 

Nitrogênio Inorgânico Dissolvido NID 0,091 0,367 

Nitrogênio Total NT -0,103 0,222 
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Tabela 6. Correlação de Pearson (r) da densidade das espécies (mais de 0,5% da densidade da amostra) da comunidade de algas perifíticas com os 

eixos 1 e 2 da RDA, bem como os valores médios da densidade total das espécies (n=3). Abreviações: C – controle, A – aberto, P – parcialmente 

sombreado, S – Sombreado e F – fortemente sombreado. 

Espécies Código 
r de Pearson 

Densidade Total 

7º Dia 14º Dia 21º Dia 

Eixo 1 Eixo 2 C A P S F C A P S F C A P S F 

Achnanthidium sp. acsp 0,328 -0,179 0 0 0 0 0 0 64 0 202 61 0 0 0 0 0 

Actinotaenium perminutum acpe -0,174 0,179 0 0 48 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Ankistrodesmus falcatus anfa 0,028 0,415 0 0 0 0 0 0 0 0 0 67 0 0 0 0 0 

Ankistrodesmus fusiformis anfu 0,783 -0,197 0 0 0 0 0 0 601 0 354 112 0 591 0 365 328 

Chlamydomonas epibiotica chep 0,489 0,409 0 1207 929 837 805 0 7514 9387 32 1135 12 7985 3192 1310 0 

Chlamydomonas planctogloea chpl -0,088 0,022 0 43 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Chlamydomonas sagitula chsa -0,027 0,59 0 3217 290 494 1321 0 0 164 0 0 0 2052 537 0 0 

Chlamydomonas sordida chso -0,088 0,022 0 285 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Chromulina cf. elegans chel 0,6 0,251 3591 12054 4404 9767 5876 1142 10022 2752 7804 4572 3552 15807 17345 10719 7858 

Chromulina cf. pygmaea chpi 0,246 0,264 7689 17067 7975 15174 14224 2544 14459 2670 5948 4175 4208 13326 15205 11944 7236 

Chroococcus cf. minutus chmi -0,353 -0,394 0 0 0 0 0 8 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Closterium cf. gracille clgr -0,133 0,205 0 0 0 0 0 8 0 0 0 90 0 0 0 0 0 

Closterium cf. incurvum clinc -0,198 0,52 0 0 0 0 35 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Closterium dianae cldi -0,34 0,525 0 0 0 40 127 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Coelastrum astroideum coas 0,505 -0,458 0 0 0 167 0 8 344 0 193 0 9 278 0 301 117 

Cosmarium margaritatum coma -0,548 -0,344 34 0 0 0 0 0 0 0 0 0 18 0 0 0 0 

Cosmarium ocellatum cooc 0,469 -0,031 0 0 0 0 0 8 0 0 0 0 0 589 335 494 0 

Desmodesmus bicaudatus debi 0,462 0,17 0 0 0 0 0 0 0 0 161 291 0 557 0 0 305 

Desmodesmus brasiliensis debr 0,409 -0,358 0 134 0 0 0 0 659 0 0 0 0 0 0 322 0 

Eunotia cf. sudetica eusu -0,174 0,179 0 0 339 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Eunotia pseudosudetica eups 0,69 0,107 0 0 176 0 0 0 595 3044 954 3737 0 0 6449 2535 2713 

Eunotia sp.1 eusp1 0,127 0,231 0 54 95 0 0 0 0 0 115 1382 9 0 0 0 4862 
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Eunotia sp.2 eusp2 -0,198 0,52 0 0 0 0 326 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Eunotia transfuga eutr 0,159 0,049 0 0 0 0 0 0 0 305 0 0 0 0 0 0 0 

Fragilaria sp.1 frsp1 0,29 -0,214 0 580 0 40 0 0 5384 3426 925 16 0 0 0 0 0 

Fragilaria sp.3 frsp3 0,199 0,297 0 0 0 0 109 0 0 0 0 717 76 0 0 967 1500 

Gloeocystis sp. glsp 0,124 -0,445 27 0 0 0 0 0 1065 0 0 0 0 0 0 0 0 

Gloeocystis vesiculosa glve -0,101 -0,482 0 0 0 0 0 22 0 0 43 0 0 0 0 0 0 

Gomphonema gracile gogr 0,812 0,02 0 1177 0 63 0 0 494 665 1361 1565 42 2000 2788 2449 1079 

Gomphonema sp. gosp 0,857 0,187 0 302 0 617 152 12 7326 6835 4242 3761 0 8967 10977 6509 4908 

Micrasterias pinnatifida mipi -0,282 0,153 0 0 0 20 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Monoraphidium griffithii mogr 0,46 -0,005 287 402 0 452 129 0 3473 0 2610 2757 0 3653 0 5048 1476 

Monoraphidium nanum mona 0,011 0,525 0 0 0 0 35 0 0 0 0 0 0 0 64 0 0 

Monorraphidium arcuatum moar 0,276 -0,339 0 10 0 0 0 0 200 0 0 0 0 0 0 0 0 

Mougeotia sp. mosp 0,028 0,415 0 0 0 0 0 0 0 0 0 67 0 0 0 0 0 

Oedogonium sp. oesp 0,919 0,051 0 0 0 0 0 0 198 117 129 261 0 1445 1719 730 833 

Oocystis borgei oobo 0,722 0,263 79 657 188 334 297 6 2857 1064 428 204 0 3030 2243 2148 117 

Pediastrum tetras pete 0,028 0,415 0 0 0 0 0 0 0 0 0 22 0 0 0 0 0 

Peridinium gatunense pega -0,757 0,229 843 160 911 898 1314 88 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Pinullaria cf. divergens pidi -0,064 0,463 0 0 16 0 0 0 0 0 0 134 0 0 0 0 0 

Pleurotaenium cf. caldense plca -0,198 0,52 0 0 0 0 16 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Pseudanabaena cf. galeata psga 0,336 -0,373 0 0 0 0 0 0 1060 0 0 0 0 0 0 0 0 

Pseudanabaena moliniformis psmo 0,501 -0,08 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1322 0 773 0 

Pseudanabaena sp.. pssp 0,332 0,055 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1034 0 0 0 

Scenedesmus acutus scac 0,593 0,099 0 0 0 0 0 0 0 0 97 336 0 104 0 150 398 

Scenedesmus ecornis scec -0,353 -0,394 0 0 0 0 0 6 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Staurastrum quadrangulare stqu 0,332 0,055 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 174 0 0 0 

Staurodesmus dejectus stde 0,028 0,415 0 0 0 0 0 0 0 0 0 67 0 0 0 0 0 

Staurodesmus triangularis sttr -0,317 -0,251 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 37 0 0 0 0 

Stauroneis sp. stsp -0,088 0,022 0 112 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Trachelomonas abrupta trab -0,174 0,179 0 0 27 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Trachelomonas volvocina trvo 0,183 0,221 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 344 0 0 
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4 Discussão 

 

Os resultados mostraram o efeito da variação da incidência luminosa, associado a 

ausência de limitação por nutrientes sobre os atributos estruturais da comunidade perifítica 

(clorofila a, MSLC, densidade total, biovolume total, riqueza de espécies e índice de Shannon) 

ao longo do processo de colonização. A PERMANOVA mostrou que existe diferença 

significativa entre os tratamentos e o tempo, e a análise de agrupamento (UPGMA) mostrou 

que as espécies apresentaram estruturação taxonômica mais semelhante entre si nos tratamentos 

com adição de nutrientes e naqueles com os maiores níveis de sombreamento. Evidenciou-se 

que ambos os fatores têm um importante papel na estruturação taxonômica do componente 

autotrófico da comunidade perifítica, assim como encontrado por Hill et al. (2011). 

A resposta positiva da clorofila a, MSLC e densidade total do perifíton reforçam a 

importância dos nutrientes para o desenvolvimento do perifíton, bem como indicam que a luz 

tem um importante papel no desenvolvimento da comunidade. Esses resultados mostraram 

também que o maior desenvolvimento da comunidade ocorreu nos tratamentos com adição de 

nutrientes, e que em situações em que a incidência luminosa foi reduzida a menos de 50%, a 

luz tornou-se um fator limitante. Estes resultados corroboraram os resultados encontrados por 

Hill et al. (2011) e Hill & Fanta (2008), que evidenciaram que a comunidade perifítica é co-

limitada por nutriente e por luz em ecossistema lóticos, e que aparentemente surgem efeitos 

sinérgicos entre estes recursos, onde a disponibilidade de um favorece a utilização do outro. 

 Os resultados do biovolume total indicaram que no início da colonização (7º dia) mesmo 

com forte atenuação da luz nenhuma diferença significativa foi detectada entre tratamentos. Já 

com o passar do tempo, no 14º dia a comunidade apresentou biovolume maior no tratamento 

sem atenuação de luz e com enriquecimento. A comunidade nos estádios mais avançados de 

colonização apresentou os maiores valores de biovolume em condições de alta disponibilidade 

de N e P e luz (tratamento aberto), e tendência de diminuição com a diminuição da incidência 

luminosa. Esta tendência na diminuição encontrada no último dia de colonização, é uma 

resposta muito similar àquela encontrada por Hill et al. (2009), que encontraram que o 

biovolume algal foi menor em situações de baixa luminosidade, onde o suprimento inadequado 

de luz reduz a fixação de carbono.  

Considerando a estrutura taxonômica, o tratamento aberto com alta disponibilidade de 

luz e nutrientes apresentou os maiores valores de riqueza e diversidade de espécies, mostrando 

que a limitação imposta pelo ecossistema foi quebrada, e que os nutrientes são fatores 

determinantes para a estruturação taxonômica da comunidade. Contudo, evidenciou-se também 

o aumento da riqueza e diversidade de espécies com o aumento da atenuação da luz (tratamento 
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fortemente sombreado e sombreado). Este resultado reforça os indícios de que eventos que 

geram maiores sombreamentos sobre a comunidade (aumento da biomassa fitoplanctônica e/ou 

da cobertura de macrófitas) podem favorecer maior riqueza e diversidade de espécies. Esse 

aumento pode ser em função do favorecimento de fitness adaptativos distintos, indicando que 

o aumento do sombreamento favorece espécies mais tolerantes a baixa luminosidade, com 

características mixotróficas como Chlamydomonas sagitula, ou características para aumentar a 

eficiência na captação de luz, como Oedogonium sp. e para espécies de diatomáceas, que não 

são afetadas significativamente pela limitação por luz em condição de alta disponibilidade de 

luz, como Gomphonema sp., assim como reportado por Rier et al. (2006) para ecossistemas 

lóticos. 

A avaliação das espécies descritoras mostrou que Chromulina cf. elegans e Chromulina 

cf. pygmaea foram dominantes no início do período experimental (7 dias) em todos os 

tratamentos e no controle durante todo o período experimental. O gênero Chromulina 

caracteriza-se por apresentar elevada razão superfície:volume, o que permite maior absorção de 

nutrientes (Happey-Wood 1988), por serem flageladas podem se movimentar na busca por 

melhores condições tanto de nutriente como de luz (Sommer 1988). Além disso, essas espécies 

são mixotróficas, podendo alternar entre autotrofia, heterotrofia e fagotrofia (Sandgren 1988, 

Ferragut & Bicudo 2012).  Um compartilhamento maior de espécies descritoras na estruturação 

da comunidade foi observado no tratamento aberto e com atenuação de luz. Porém, foi possível 

verificar que no gradiente de luz, ou seja, do tratamento aberto até o fortemente sombreado 

ocorreu aumento na quantidade de espécies descritoras que contribuíram para a estruturação da 

comunidade. Portanto, detectou-se aumento da diversidade e riqueza de espécies. Este resultado 

sugere que, mesmo em condições ótimas de disponibilidade de nutrientes, a luz pode 

desempenhar um importante papel sobre a dinâmica da comunidade algal. Assim, a variação na 

incidência luminosa também tem efeito sobre a estrutura da comunidade, assim como os 

nutrientes, conforme reportado por Hill et al. (2011) para perifíton em sistema lótico.  

 A mudança na estrutura taxonômica foi evidenciada em nível de classes algais. Na fase 

mais avançada do processo de colonização (14º e 21º dia), a densidade relativa de 

Bacillariophyceae aumentou com o aumento do sombreamento, enquanto para 

Zygnematophyceae reduziu concomitantemente a contribuição. O aumento da contribuição da 

classe Bacillariophyceae também foi encontrado no estudo de Rier et al. (2006) que 

encontraram que a assembleia de diatomáceas sofreu poucos efeitos da limitação por luz. Estes 

resultados demonstram a sensibilidade da estrutura taxonômica do perifíton, em nível de classes 

algais, à redução da incidência luminosa.  
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 Os resultados da análise de redundância mostraram a formação de uma guilda de 

espécies mais associadas ao início da colonização e dominada por espécies mixotróficas 

(Chlamydomonas sordida e Chlamydomonas planctogloea) e comumente encontradas no 

sedimento (Peridinium gatunense). Este resultado pode evidenciar a resposta da comunidade 

ao distúrbio inicial de instalação do experimento, mesmo tendo passado por um período de 

aclimatação. No 14º dia de colonização os tratamentos com sombreamento inferior a 75% (A, 

P e S) a presentaram guildas de espécies dominadas por espécies sensíveis a baixa luminosidade 

como Coelastrum astroideum (Fernández et al. 2014). Já o tratamento com maior 

sombreamento apresentou espécies do gênero Chlamydomonas reconhecidamente 

mixotróficas. No 21º dia de colonização os tratamentos com sombreamento inferior a 75% 

apresentaram guilda de espécies caracterizada por clorofíceas, reconhecidamente de consumo 

luxuoso (Bolier et al. 1992). Já no tratamento com 25% de luz, a guilda associada foi dominada 

por diatomáceas, que conforme reportado por Rier et al. (2006), tendem a sofrer menos em 

condições de limitação por luz. Portanto, o aumento do sombreamento favoreceu o aumento de 

espécies R-estrategistas e mixotróficas. 

Corroborando a primeira hipótese do presente trabalho, os resultados mostraram que o 

enriquecimento combinado por N e P e com elevada incidência luminosa favoreceu o aumento 

do incremento de biomassa (como encontrado no Capítulo 1 desta dissertação), da densidade, 

riqueza e diversidade de espécies. Contudo, a redução na disponibilidade luz a partir de 25% 

causou mudanças significativas nos atributos da comunidade e modificou a estrutura 

taxonômica em termos de composição de espécies, densidade de espécies, biovolume algal, 

espécies descritoras e classes algais em condições de alta disponibilidade de nutrientes. 

Mudanças mais evidentes na estrutura taxonômica foram detectadas quando atenuação da luz 

foi superior a 50% e a 75%. Além disso, a organização da estrutura da comunidade variou 

conforme o tempo de colonização e os níveis de sombreamento empregados em cada 

tratamento.  

A segunda hipótese do trabalho, de que a mudança da razão luz:nutrientes pela 

atenuação da luz pode ser indicativa do maior incremento de biomassa e alterações na estrutura 

taxonômica no perifíton, foi parcialmente corroborada, uma vez que concomitantemente a 

diminuição da razão luz:nutrientes ocorreu a diminuição da biomassa da comunidade perifítica. 

Quanto ás alterações na estrutura taxonômica, a redução da razão luz:nutrientes levou a 

mudanças na estrutura taxonômica da comunidade, mudanças estas em função das 

características adaptativas das espécies e classes algais presentes. 

Por fim, conclui-se que os efeitos interativos e sinérgicos entre a disponibilidade de 

nutrientes e de luz atuaram sobre a comunidade perifítica, mostrando que os dois fatores atuam 



46 
 

fortemente no desenvolvimento da comunidade, e que a presença de um recurso favorece a 

utilização do outro. Estas alterações foram claramente evidenciadas pelas respostas do perifíton 

à diminuição da razão luz:nutriente com o aumento do sombreamento.  
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ANEXO 

Anexo 1. Lista de ocorrência das espécies por tratamento, e abreviação do nome das espécies 

utilizado nas análises multivariadas. Símbolos: X – ocorrência da espécie no tratamento. Letras 

em maiúsculo referem-se à ocorrência exclusiva da espécie no tratamento. Abreviações: C- 

controle, A- aberto, P – parcialmente sombreado, S – Sombreado e F – fortemente sombreado. 

Espécies  Tratamento 
  C A P S F 

Bacillariophyceae 

Achnanthidium sp. acsp  X  X X 

Eunotia pseudosudetica Metzeltin, Lange-Bertalot & 

García-Rodríguez 
eups  X X X X 

Eunotia sudetica Otto Müller eusu   P   

Eunotia sp.1 eusp1 X X X X X 

Eunotia sp.2 eusp2     F 

Eunotia transfuga Metzeltin & Lange-Bertalot eutr  X X   

Fragilaria sp.1 frsp1  X X X X 

Fragilaria sp.2 frsp2  A    

Fragilaria sp.3 frsp3 X   X X 

Gomphonema gracile Ehrenberg gogr X X X X X 

Gomphonema sp.  gosp X X X X X 

Pinnularia cf. divergens W. Smith pidi  X X X X 

Stauroneis phoenicenteron (Nitzsch) Ehrenberg stph  A    

Stauroneis sp. stsp  A    

Chlorophyceae 

Ankistrodesmus arcuatus Korshikov moar  A    

Ankistrodesmus bernardii Komárek anbe  A    

Ankistrodesmus densus Korshikov ande     F 

Ankistrodesmus falcatus (Corda) Ralfs anfa  X  X X 

Ankistrodesmus fusiformis Corda anfu  X  X X 

Bulbochaetae sp. busp  X X   

Chlamydomonas epibiotica Ettl chep X X X X X 

Chlamydomonas planctogloea Skuja chpl  A    

Chlamydomonas sagittula Skuja chsa  X X X X 

Chlamydomonas sordida Ettl chso  A    

Desmodesmus armatus (Chodat) E.Hegewald dear  A    

Desmodesmus bicaudatus (Dedusenko) P.M.Tsarenko debi X X  X X 

Desmodesmus brasiliensis (Bohlin) E.Hegewald debr  X  X  

Desmodesmus cf. denticulatus (Lagerheim) S.S.An, 

T.Friedl & E.Hegewald 
dede  A    

Desmodesmus quadricauda Turpin dequ  A    

Desmodesmus spinosus (Chodat) E.Hegewald desp  A    

Gloeocystis sp. glsp X X  X  

Gloeocystis vesiculosa Nägeli glve X X  X X 

Monoraphidium griffithii (Berkeley) Komárková-

Legnerová 
mogr X X  X X 

Monoraphidium nanum (Ettl) Hindák mona   X  X 
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Oedogonium sp. oesp X X X X X 

Pediastrum tetras (Ehrenberg) Ralfs pete     F 

Scenedesmus acutus Meyen scac  X X X X 

Scenedesmus ecornis (Ehrenberg) Chodat scec C     

Scenedesmus quadricauda (Turpin) Brébisson scqu C     

Selenastrum bibraianum Reinsch anbi  X   X 

Tetradesmus obliquus (Turpin) M.J.Wynne scob     F 

Cryptophyceae 

Cryptomonas erosa Ehrenberg crer     F 

Chrysophyceae 

Chromulina cf. elegans Doflein chel X X X X X 

Chromulina cf. pygmaea Nygaard chpy X X X X X 

Cyanophyceae 

Chroococcus minutus (Kützing) Nägeli chmi C     

Pseudanabaena cf. galeata Böcher psga  A    

Pseudanabaena cf. moniliformis Komárek & Kling psmo  X  X  

Pseudanabaena sp. pssp  A    

Dinophyceae 

Peridinium gatunense Nygaard pega X X X X X 

Euglenophyceae 

Trachelomonas abrupta Svirenko [Swirenko] trab   P   

Trachelomonas armata (Ehrenberg) F.Stein trar  X X   

Trachelomonas hispida (Perty) F.Stein trhi  A    

Trachelomonas lacustris Drezepolski trla  A    

Trachelomonas volvocina (Ehrenberg) Ehrenberg trvo  X X   

Trebouxiophyceae 

Lemmermannia komarekii (Hindák) C.Bock & Krienitz teko  A    

Oocystis borgei J.W.Snow oobo X X X X X 

Zygnematophyceae 

Actinotaenium perminutum (G.S.West) Teiling acpe  X X X  

Closterium dianae Ehrenberg ex Ralfs cldi X X X X X 

Closterium cf. gracile Brébisson ex Ralfs clgr X X X  X 

Closterium cf. incurvum Brébisson clinc  X   X 

Closterium cf. intermedium Ralfs clint  A    

Closterium kuetzingii Brébisson clku  A    

Closterium parvulum Nägeli clpa     F 

Closterium setaceum Ehrenberg ex Ralfs clse    X X 

Coelastrum astroideum De Notaris coas X X X X X 

Coelastrum cruciatum Schmidle cocr X X X  X 

Cosmarium contractum O.Kirchner coco  A    

Cosmarium depressum Bailey code  A    

Cosmarium margaritatum (P.Lundell) J.Roy & Bisset coma X  X   

Cosmarium ocellatum Eichler & Gutwinski cooc X X X X X 

Cosmarium pachydermum P.Lundell copa   X  X 

Cosmarium pseudoexiguum Raciborski cops  A    

Cosmarium quadrifarium P.Lundell coqu     F 

Cosmarium cf. subtumidum Nordstedt cosu C     
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Willea rectangularis (A.Braun) D.M.John, M.J.Wynne & 

P.M.Tsarenko 
crre  A    

Euastrum ansatum Ehrenberg ex Ralfs euan C     

Micrasterias pinnatifida Ralfs mipi    S  

Mougeotia sp. mosp  X   X 

Octacanthium mucronulatum (Nordstedt) Compère stmu   P   

Pleurotaenium cf. caldense Nordstedt plca     F 

Spirogyra sp. spsp  A    

Staurastrum cf. furcatum Brébisson stfu  A    

Staurastrum laeve Ralfs stla  A    

Staurastrum quadrangulare Brébisson stqu  X X   

Staurastrum tetracerum Ralfs ex Ralfs stte X X   X 

Staurodesmus cf. convergens (Ehrenberg ex Ralfs) 

S.Lillieroth 
stco  A    

Staurodesmus dejectus (Brébisson) Teiling stde     F 

Staurodesmus glaber (Ralfs) Teiling stgl C     

Staurodesmus octocornis (Ehrenberg ex Ralfs) Stastny, 

Skaloud & Neustupa 
ococ X X X  X 

Staurodesmus triangularis (Lagerheim) Teiling sttr X X    

Staurodesmus sp.1 stsp1  A    

Staurodesmus sp.2 stsp2   A    

Staurodesmus sp.4 stsp4  A    

Teilingia granulata (J.Roy & Bisset) Bourrelly tegr  A    

Riqueza total por Tratamento  29 70 32 30 43 

Espécies exclusivas de cada tratamento  6 30 3 1 9 
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Conclusão Geral 

 De modo geral, verificamos os efeitos do enriquecimento isolado e combinado por N e 

P e os efeitos combinados da luz e dos nutrientes sobre os atributos estruturais do perifíton e 

estrutura taxonômicas da comunidade de algas perifíticas. 

 No primeiro experimento, a avaliação conjunta dos resultados da clorofila a e da razão 

molar N:P mostrou que perifíton apresentou colimitação, tendo o fósforo como nutriente 

limitante primário. As respostas da biomassa perifítica apresentou intima relação com a razão 

luz:fósforo total, ressaltando a importância da inclusão da mensuração da luz nas amostragens 

do perifíton.  

 No segundo experimento, verificou-se a disponibilidade de luz tem um importante papel 

no desenvolvimento da comunidade perifítica, juntamente com a disponibilidade de nutrientes. 

Assim podemos afirmar que o perifíton pode ser limitado tanto pela luz quanto pelos nutrientes 

na região tropical, onde a disponibilidade de luz é teoricamente elevada. Assim, as avaliações 

da comunidade perifítica devem levar em consideração estes dois importantes fatores, bem 

como seus efeitos interativos e sinérgicos para o desenvolvimento da comunidade. 

 Por fim, concluímos que os estudos da comunidade perifítica, incluam a luz dentre as 

variáveis avaliadas, uma vez que quando a incidência luminosa é reduzida e a comunidade 

responde de forma diferente à quando exposta a diferentes intensidades de luminosidades. A 

avaliação da luz para a comunidade perifítica torna-se essencial em ecossistemas rasos com 

elevada abundância de macrófitas, que podem facilmente atingir sombreamentos superiores a 

75% no ecossistema, ou em ecossistemas em desequilíbrio e dominados pela comunidade 

fitoplanctônica. Tornarnando a luz um fator limitante para o desenvolvimento da comunidade, 

mesmo em situação de disponibilidade de nutrientes. 

 Sugerimos ainda que trabalhos futuros abordem essa temática da interação destes dois 

importantes recursos para a comunidade perifítica, particularmente a identificação da razão luz-

nutriente ideal para o desenvolvimento da comunidade de algas perifíticas. Abordagens 

experimentais sejam executadas a fim de testar as variações interativas dos efeitos destes 

recursos sobre as algas perifíticas.  
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