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AMBIENTES RECIFAIS BRASILEIROS,  
COMUNIDADES BENTÔNICAS E HERBIVORIA  
POR PEIXES

João Lucas Leão Feitosa e Guilherme Ortigara Longo

1.1. Introdução

Os fatores determinantes da comunidade bentônica de um recife são bas-
tante complexos e incluem tanto fatores abióticos, como a ação de ondas, tem-
peratura, salinidade e sedimentação; como fatores biológicos, como a predação, 
competição por substrato e a herbivoria. Em ambas as instâncias, esses fatores 
vêm sendo constantemente modificados pelo homem, através de influências di-
retas, como a retirada de organismos para seu uso, ou indireta, como o aumento 
da sedimentação pela retirada das matas ciliares. A incidência de múltiplos im-
pactos antrópicos, associados a perturbações naturais do ambiente, estão levando 
os recifes de coral, ao redor do globo, ao declínio. Estes impactos ocorrem desde 
a escala do organismo, como o branqueamento e doenças em corais, até a es-
cala ecossistêmica como a eutrofização, aumento da sedimentação, sobrepesca e 
o aquecimento global, diminuindo a capacidade de recuperação dos corais após 
eventos impactantes sequenciais, conhecida como resiliência (Bellwood, Hughes, 
Folke & Nyström 2004; Hughes et al., 2007). Estes impactos alteram a composição 
da comunidade recifal, ocasionando mudanças na abundância de espécies e sua 
diversidade (Jackson et al., 1992). Em recifes de coral no Caribe e Pacífico, por 
exemplo, registrou-se uma mudança de um estado previamente dominado por 
corais para uma fase atual de dominância por macroalgas (Hughes, 1994; Mumby 
et al., 2006). Dada a complexidade e sinergia dos fatores que determinam a comu-
nidade bentônica que vemos hoje, é importante entender o histórico de formação 
dos recifes de coral do Brasil, o papel das algas como competidoras e a função da 
herbivoria como força estruturadora das comunidades bentônicas.
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1.2. Os recifes de coral brasileiros

1.2.1. Composição e distribuição

A fauna de corais do Brasil possui pelo menos três características que a difere 
de outros sistemas recifais do mundo: (1) apresenta uma diversidade de espécies 
muito reduzida; (2) possui espécies endêmicas, algumas com papel importante na 
bioconstrução de recifes e; (3) é composta principalmente por espécies com cresci-
mento massivo (Leão, Kikuchi & Testa, 2003). Cinco espécies de corais são endêmi-
cas do Brasil, e algumas possuem afinidade com as espécies do Caribe, enquanto 
que outras são relativas a fauna coralina do Terciário, encontradas no Mediterrâneo 
e na Flórida apenas como fósseis (Maida & Ferreira, 1997). Estas espécies menos 
derivadas são as formas mais comuns da fauna coralina brasileira, de crescimento 
massivo. São uma herança de uma fauna comum com o Caribe, que existia entre o 
final do Mioceno e o início do Plioceno, momento quando o rio Amazonas passou 
a desaguar no oceano Atlântico, isolando as águas da província brasileira (Frost, 
1977). Além disso, os recifes brasileiros não possuem os acroporídeos, espécies 
mais derivadas e de crescimento ramificado, que são os principais corais da crista 
recifal e dos recifes mais expostos do Caribe (Leão, Kikuchi & Testa, 2003). 

As espécies de corais brasileiras estão distribuídas desde a foz do rio 
Amazonas até o litoral catarinense; possuindo certos isolamentos geográficos resul-
tantes da foz do rio São Francisco e da foz do rio Doce. A região Nordeste do Brasil 
é onde os recifes de coral são mais abundantes, enquanto que as regiões Norte e 
Sudeste são consideradas regiões de “empobrecimento” em corais hermatípicos 
(Laborel, 1969). Dentre as espécies de coral endêmicas brasileiras, Mussimilia bra-
ziliensis e Favia leptophylla são as de maior confinamento geográfico, ocorrendo 
apenas no litoral baiano; enquanto que Mussismilia hispida, Mussismilia harttii 
e Siderastrea stellata possuem as distribuições mais amplas, ocorrendo desde 
ilhas oceânicas até a costa sudeste. Dentre os corais de distribuição mais ampla, 
Favia gravida é endêmica do Atlântico sul (Brasil e Ilha de Ascenção), enquan-
to Siderastrea spp., Porites astreoides, P. branneri, Agaricia agaricites, A. fragilis, 
Montastraea cavernosa e Madracis decactis são cosmopolitas e comuns as faunas 
caribenha e brasileira (Leão, Kikuchi & Testa, 2003) (Figura 1.1).
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1.2.2. Surgimento e crescimento

O surgimento dos recifes de coral costeiros no Brasil acompanhou padrões 
de alterações no nível do mar pós-glaciação, e são caracterizados por quatro fases 
de crescimento (sensu Leão, Kikuchi & Testa, 2003): 1) iniciação e estabelecimento 

Figura 1.1 ‒ Principais espécies de coral presentes na costa Nordeste do Brasil. (A) Mussismilia harttii; 
(B) Favia gravida; (C) Mussismilia hispida; (D) Montrastrea cavernosa; (E) Siderastrea stellata; (F) Porites 
astreoides; (G) Agaricia humilis. Fotos: João Feitosa.
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dos recifes 2) rápido crescimento vertical 3) crescimento lateral dos recifes e 4) 
degradação dos recifes.

Há 10.000 anos atrás, o nível do mar no Brasil se encontrava abaixo da pla-
taforma continental, devido ao último período glacial.  Segundo estudos geoló-
gicos, entre 8.000 e 7.000 anos a plataforma continental brasileira começou a se 
tornar alagada (Martin, Flexor, Blitzkow & Suguio, 1985) e os recifes brasileiros 
começaram sua formação sobre a plataforma (Leão, Kikuchi & Testa, 2003). Os 
recifes mais antigos já datados estão presentes próximos a quebra da platafor-
ma e possuem 6.600 anos. Entretanto, as formações recifais que se instalaram na 
borda da plataforma não conseguiram acompanhar a subida rápida do nível do 
mar, devido ao crescimento lento característico dos corais, e hoje a maioria destas 
formações se encontra recoberta por sedimentos e rodolitos de algas coralinas 
(Kikuchi & Leão, 1998). Por outro lado, os recifes que surgiram mais próximos 
da costa apresentaram um rápido crescimento vertical com o aumento do nível 
do mar até os 5 a 4 mil anos atrás, período no qual estes recifes puderam crescer 
mais de 10 m em altura em menos de 3000 anos. O crescimento vertical des-
tas estruturas parou uma vez que alcançaram o nível do mar na época, que era 
aproximadamente quatro metros acima do nível atual (Martin, Flexor, Blitzkow & 
Suguio, 1985), onde se iniciou um processo de crescimento horizontal. Estudos 
com datação demonstraram que os recifes de Alagoas e Pernambuco alcança-
ram seus topos entre 5.700 e 3.900 anos atrás, provavelmente iniciando seu cres-
cimento lateral neste período (Barbosa, Bittencourt, Dominguez & Martin, 1986; 
Dominguez, Bittencourt, Leão & De Azevedo, 1990). Como consequência da dimi-
nuição do nível do mar ao longo do tempo até os níveis atuais, todos os recifes 
próximos da costa se tornaram emersos, sofrendo a erosão das ondas, resultando 
no aplanamento das suas superfícies, dando aos recifes sua conformação atual.

Com a retração do nível do mar, os recifes também ficaram mais próximos 
da linha de costa, sendo submetidos aos impactos de altos níveis de sedimentação, 
turbidez e insolação. Tais impactos resultaram em uma mudança na comunidade 
coralina, incluindo das suas espécies dominantes, a diminuição dos tamanhos das 
colônias (de um tamanho médio de 60 cm para 12 cm) e um grande aumento da 
mortalidade, resultando na diminuição na cobertura de corais. As condições am-
bientais extremas das águas brasileiras, que são opostas a maioria dos sistemas 
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recifais descritos na literatura, excedem a tolerância da maioria das espécies de 
coral, limitando a presença de somente espécies mais resistentes e adaptadas 
(Leão, Kikuchi & Testa, 2003).

1.2.3. Redução da cobertura coralínea nos dias atuais

A costa brasileira é raramente afetada por eventos climáticos extremos, 
como furacões e tornados, que possuem grande influência nos recifes do Indo-
Pacífico e Caribe, sendo o impacto humano a maior ameaça aos recifes brasileiros. 
Dentre as atividades humanas que mais impactam os recifes encontram-se as más 
práticas de uso do solo, a poluição doméstica e industrial, a sobrexploração dos 
recursos recifais e o turismo descontrolado (Maida & Ferreira, 1997). No Nordeste 
do Brasil, o desmatamento para uso da madeira e a plantação de cana-de-açúcar 
deu origem a um aumento da sedimentação. Os recifes costeiros de Tamandaré, 
por exemplo, sofrem um alto impacto de sedimentação, podendo alcançar valores 
de até 99 mg.cm-2.dia-1 no inverno (Macedo, 2009), enquanto que em Abrolhos es-
ses valores não ultrapassam os 20 mg.cm-2.dia-1 (Leão & Kikuchi, 2005) e no Caribe 
não superam os 10 mg.cm-2.dia-1 (Rogers, 1983). 

No Brasil, devido a esses variados impactos de origem continental, as maio-
res coberturas coralinas são observadas em recifes mais distantes da costa, al-
cançando uma média máxima de ~30%, como observado em Abrolhos, na Bahia 
(Pitombo, Ratto & Belém, 1988). Apesar da falta de estudos que quantifique a perda 
de cobertura coralina no Brasil, existem relatos sobre a redução na cobertura de 
coral nos recifes costeiros de aproximadamente 25% nos anos 60 (como obser-
vado por Jaques Laborel), para menos de 5% nos anos 2000 (Ferreira & Maida, 
2006). Estima-se que a cobertura de coral em recifes de outras regiões do mundo 
também se encontre em declínio em relação a cobertura coralina. Nos recifes da 
Grande Barreira de Corais, por exemplo, a cobertura média de corais mudou de 
mais de 30% para menos de 15% nas últimas três décadas, uma mudança associada 
a ciclones, eventos de branqueamento e explosões populacionais de predadores 
de coral (De’ath, Fabricius, Sweatman & Puotinen, 2012). No Caribe, alguns sítios 
tiveram a cobertura de corais reduzida de ~40% para menos de 10% (1970 a 1990) 
devido a sobrepesca de peixes herbívoros, ciclones e doenças que afetaram ou-
riços com um importante papel no controle das algas (Hughes, 1994). Trabalhos 
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mais recentes indicam quedas ainda mais bruscas na cobertura de corais em di-
versos locais do Pacífico. Na Grande Barreira de corais áreas, que anteriormente 
sustentavam cerca de 80% de cobertura de corais, hoje caíram para menos de 30% 
(Bruno & Selig 2007). De maneira similar, no Caribe a cobertura de coral reduziu 
de 50 para 10% (Gardner et al., 2003). Em um cenário de mudanças climáticas, 
principalmente devido ao aumento da temperatura do mar, a incidência e a potên-
cia de eventos catastróficos, como ciclones, vêm aumentando nas últimas décadas 
(Emanuel, 2005; Trenbeth, 2005; Webster, Holland, Curry & Chang, 2005).

1.3. As algas e suas funções ecológicas
1.3.1. Competição entre corais e algas

Diversos organismos bentônicos competem por espaço para viver nos 
substratos duros formados pelos corais e outros organismos construtores. 
Os corais e as algas são constantemente referenciados por tal competição por 
substrato, onde ambos a realizam através de diferentes estratégias de vida.  
Quando comparados às algas, os corais apresentam um crescimento mais lento 
e, em geral, estratégias reprodutivas são mais pontuais e dependentes de fatores 
ambientais específicos. Além disso, algas rapidamente colonizam esqueletos de 
coral após sua morte, podendo levar alguns pesquisadores ao equívoco de assu-
mir que são competidoras superiores aos corais (McCook, Jompa & Diaz-Pulido, 
2001) (Figura 1.2).

Os corais são exímios competidores nos recifes, podendo inibir o crescimen-
to de algas (De Ruyter Van Steveninck, Van Mulekom & Breeman, 1988; McCook, 
Jompa & Diaz-Pulido, 2001) ou sobrepor seu crescimento e matá-las (Meesters 
& Bak, 1994; Meesters, Noordeloos & Bak, 1994; Meesters, Pauchli & Bak, 1997), 
tanto quando recrutas (Littler & Littler, 1997), como quando adultos (Bak, Brouns 
& Heys, 1977). Por outro lado, as macroalgas podem exercer efeitos negativos so-
bre os corais através de abrasão, sombreamento, alelopatia, sobrecrescimento, ou 
ainda através de efeitos indiretos causados por vetores de patógenos, predado-
res ou liberando compostos que desestabilizam a microbiota associada aos corais 
(McCook, Jompa & Diaz-Pulido, 2001; Nelson et al., 2013; Nugues, Delvoye & Bak, 
2004; Smith et al., 2006; Rasher et al., 2011; Wolf & Nugues, 2013; Rasher & Hay, 
2014; Longo & Hay, 2015, 2017). Quimicamente ricas, algas dos gêneros Lobophora, 
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Dictyota, Halimeda e Dictyosphaeria, são capazes de causar a morte de colônias 
de coral por sobrecrescimento. Algas filamentosas ou grandes coriáceas raramen-
te colonizam corais saudáveis (McCook, Jompa & Diaz-Pulido, 2001), e alguns ti-
pos de corais são mais suscetíveis ao contato com macroalgas, e.g. corais em for-
ma de placas em relação as formas massivas (Hughes, 1989; Shulman & Robertson, 
1996; McCook, Jompa & Diaz-Pulido, 2001; Longo & Hay, 2015). Efeitos positivos 
de algas sobre corais também foram registrados, particularmente em situações de 
sombreamento que impedem exposição direta do coral a raios solares ou apresen-
tar blooms que duram meses sem afetar os corais (Coles, 1988; Jompa & McCook, 
1998; Heyward & Negri, 1999; McCook, Jompa & Diaz-Pulido, 2001).

A habilidade competitiva das algas depende do acúmulo de biomassa sufi-
ciente para sobrepor os corais (Miller & Hay, 1996, 1998) e para liberação de com-
postos solúveis em quantidade suficiente (Nelson et al., 2013; Smith et al., 2006), 
ou ainda ser depente da produção de composto alelopáticos de origem lipídicas, 

Figura 1.2 ‒ Ao ficarem fragilizados ou morrerem, os corais são recobertos por macroalgas que 
impedem sua recuperação e o recrutamento de novos indivíduos. Foto: João Feitosa.
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geralmente presentes na superfície das algas, que podem afetar negativamen-
te os corais na região de contato (Rasher et al., 2011; Longo & Hay, 2015, 2017). 
Perturbações externas, como o aumento da turbidez e sedimentação (e.g. Umar, 
McCook & Price, 1998) e a competição com as algas, ocorrem em sinergia e corais 
estressados podem ser competidores menos bem-sucedidos. A habilidade compe-
titiva das algas também pode ser reforçada por certos impactos antropogênicos, 
como a eutrofização (McCook, Jompa & Diaz-Pulido, 2001).

1.3.2. Abordagens ecológicas sobre as algas: os grupos 
funcionais

Muitos estudos aplicam uma abordagem em grupos funcionais de algas, 
que permitem uma avaliação mais rápida de mudanças associadas a adaptação 
seletiva a perturbações (Steneck & Dethier, 1994). Características ecológicas, fisio-
lógicas e de desenvolvimento estão intimamente relacionadas com os aspectos 
morfológicos das macroalgas, devido ao fato de que a estrutura das algas, em um 
menor nível de organização, permite, regula e limita cada uma de suas funções 
biológicas (Littler & Littler, 1984). Visto que os parâmetros morfológicos das al-
gas podem ser mais facilmente e precisamente mensurados, estes podem prover 
uma base sólida para a análise em ecossistemas complexos (Littler & Littler, 1984). 
Além disso, a abordagem funcional em algas pode ter aplicações importantes 
para determinar sua resistência à herbivoria e hidrodinamismo em função de sua 
estrutura (Steneck & Dethier 1994).

Littler e Littler (1984), por exemplo, subdividiram as macroalgas em seis 
grupos funcionais: Filamentosas; foliáceas ou folhosas; cilíndricas ou ramificadas; 
coriáceas; calcárias articuladas e; calcárias incrustantes. Tal divisão ocorre basea-
da em características morfológicas externas e de sua anatomia interna, transcen-
dendo afinidades filogenéticas entre as espécies e focando em suas habilidades 
e funções ecológicas. Ainda neste mesmo estudo, os autores comprovaram que 
estes grupos são consistentemente diferentes quanto a sua produtividade, resis-
tência física a perturbações, susceptibilidade a herbivoria e conteúdo calórico. As 
algas filamentosas e as folhosas são, em geral, as mais produtivas, de maior valor 
energético, menos resistentes a perturbações físicas, em comparação as algas cal-
cárias incrustantes que possuem características opostas. Os grupos restantes se 
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encontram em um gradiente intermediário entre estes grupos extremos (Littler & 
Littler, 1984) (Figura 1.3). Esta classificação não só divide as espécies em grupos 
ecologicamente significantes, mas também permite que predições sejam feitas de 
acordo com os grupos funcionais predominantes.

Outra classificação, amplamente utilizada, considera a forma de crescimen-
to e agrupamento das algas, as dividindo em dois grandes grupos; as algas eretas 
(ou simplesmente macroalgas) e as algas turf (do inglês, relva). Essa classificação 
se baseia no fato de que muitas algas, que ocorrem em habitats fisicamente estres-
santes ou sujeitos a herbivoria, moderada crescem em agrupamentos coesos, cha-
mados turfs, ao invés de ocorrerem como indivíduos separados (Hay, 1981). Esta 
forma de crescimento é energeticamente cara, sendo a produtividade individual 
reduzida em até 60%, porém confere as algas menor dano fisiológico por desseca-
ção durante marés baixas e menor perda de biomassa por herbivoria (Hay, 1981). 

Apesar deste tipo de classificação ser frequentemente utilizada, algumas 
questões surgem quanto ao seu uso: (1) por se tratar de uma classificação que leva 
em conta a forma de crescimento das algas, espécies com características ecoló-
gicas distintas são reunidas em um mesmo grupo. Por exemplo, as espécies de 
crescimento lento e alta resistência à herbivoria, como as calcárias articuladas, 
e as filamentosas, de crescimento rápido e muito susceptíveis. Estas são negli-
genciadas, em muitos aspectos ecológicos da comunidade de algas, como sua 
produtividade, crescimento e susceptibilidade a impactos físicos e herbivoria; (2) 
A maioria dos estudos que aplica este tipo de classificação, geralmente relacio-
nados com a mensuração da herbivoria, não definem o que assumem por turf. 
A definição do termo pode inclusive divergir entre os estudos: podem se referir 
apenas as algas filamentosas (e.g. Roberts, 1987; McClanahan, 1997), incluir vários 
tipos de algas (e.g. Ferreira, Gonçalves, Coutinho & Peret, 1998), fazer distinção 
em relação aos grupos dominantes formadores do turf e sua relação com a fauna 
associada (e.g. turf filamentoso ou calcário, Longo & Hay, 2015) ou até consistir de 
um agrupamento de algas, sedimentos e detritos (e.g. Bonaldo & Bellwood, 2011). 
Outros autores utilizam a altura em relação ao substrato para separar o turf de ou-
tras formas de crescimento, onde o limite determinado para tal divisão varia entre 
os autores (e.g. Hay, 1981; Ruitton, Francour & Boudouresque, 2000; Paddack &  
Sponaugle, 2008). 
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Uma revisão recente indicou que o uso do termo algal turf é crescente na 
literatura de ambientes recifais, mas identificou uma falta de padronização e de 
detalhe em sua caracterização (Connell, Foster & Airoldi, 2014). Esses autores apre-
sentam uma proposta de caracterização que inclui aspectos de morfologia, altura, 
crescimento, densidade, nível de compactação, quantidade de sedimento retido, 
persistência temporal e área de cobertura. Esta sugestão não é necessariamente 
definitiva, podendo ser modificada através da inclusão de outros parâmetros de 
acordo com variações locais. No entanto, o avanço das descrições e caracteriza-
ções do turf é fundamental para compreendermos o funcionamento de ambientes 
recifais comparativamente, sobretudo no Brasil onde o turf está entre os principais 
componentes da comunidade bentônica dos recifes ao longo de toda a costa.

1.3.3. As algas do Brasil

As macroalgas estão entre os organismos mais comuns em recifes brasi-
leiros. A flora de macroalgas bentônicas brasileira inclui aproximadamente 700 
taxa infragenéricos (Horta, 2000; Nunes, 2005), o que corresponde a quase 80% 
das espécies encontradas nos trópicos (Figueiredo, Horta, Pedrini & Nunes, 

Figura 1.3 ‒ Susceptibilidade dos grupos funcionais a herbivoria no Caribe. (   ) perda gerada pela 
herbivoria por peixes; (   ) perda gerada pela herbivoria por ouriços. Barras: 95% de intervalo de 
confiança. (*)por questões metodológicas os autores não foram capazes de estimar o consumo de 
algas filamentosas por ouriços (adaptado de Littler, Taylor & Littler, 1983).
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2008). Dentre estas, Rhodophyta é a divisão com maior riqueza de espécies, 
onde a ordem Ceramiales contém a maioria das espécies encontradas no Brasil 
(Figueiredo, Horta, Pedrini & Nunes, 2008). Dentre Chlorophyta, a maior riqueza 
está nas ordens Bryopsidales e Cladophorales, enquanto que as algas da divisão 
Ochrophyta possuem mais representantes nas ordens Dictyotales e Ectocarpales 
(Villaça et al., 2006). 

Nos recifes costeiros do Nordeste do Brasil, o maior número de espécies 
também pertence à divisão Rhodophyta, a exemplo de Pitimbu, na Paraíba (Lucena 
et al., 2007) e Gaibu e Tamandaré, em Pernambuco (Pereira, Ribeiro & Pedrosa, 
2007; Feitosa, 2010) e Maracajaú, no Rio Grande do Norte (Silva, 2006). Nesses 
trabalhos é possível ainda enumerar várias espécies como importantes constituin-
tes da flora recifal, como as vermelhas Jania adhaerens, Gracilaria sp., as verdes 
Caulerpa racemosa, Halimeda opuntia e as pardas Dictyopteris, Dictyota, Padina 
e Lobophora; que são consideradas espécies características de águas tropicais 

Figura 1.4 ‒ Algumas das principais espécies da flora de macroalgas brasileira. (A) Padina antillarum. 
(B) Dictyopteris delicatula. (C) Jania sp. (D) Caulerpa racemosa. Fotos: João Feitosa.
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(Pereira, 2002) (Figura 1.4). Halimeda é um gênero especialmente importante 
no desenvolvimento dos recifes de coral, uma vez que contribuem com grandes 
quantidades de carbonato de cálcio para os depósitos de sedimento nos recifes 
mais protegidos. Algumas espécies pantropicais de Dictyotales e Fucales, prin-
cipalmente Sargassum são características de ambientes tropicais, se extendendo 
em distribuição também para floras de ambientes temperados (Garbary, 2001).

De acordo com Horta, Anâncio, Coimbra & Oliveira (2001), a flora de ma-
croalgas do Brasil está dividida em duas regiões biogeográficas: A região tropi-
cal, onde a flora está estabelecida dominantemente sobre recifes de corais, tendo 
como seu limite norte o oeste do Ceará e como limite sul, o sul do estado da Bahia; 
e a região temperada, onde as algas colonizam os espaços dos costões rochosos, 
apresentando seu limite norte o Rio de Janeiro e o limite sul na região de Rio 
Grande. Um empobrecimento da flora no sentido norte-sul é observado no Brasil, 
que pode estar relacionado à menor heterogeneidade de habitats e as maiores 
variações sazonais de temperatura ao Sul do país.

A flora do Atlântico Sul teve origem no Indo-Pacífico e Caribe, com várias 
espécies ocorrendo em ambos os lados do Atlântico e em trechos do Índico; por 
exemplo, 70% dos gêneros encontrados em Moçambique são também encontra-
dos no Caribe (Garbary, 2001). O Brasil também possui reconhecidas afinidades 
com a flora caribenha, que podem ser devidas à sua origem comum Indo-Pacífica, 
mas alguns autores afirmam que a dispersão das espécies ocorreu em épocas e 
por rotas distintas, e não através de uma migração do Caribe ao Brasil, devido aos 
padrões de circulação global durante o Cretáceo, incluindo o surgimento da bar-
reira do rio Amazonas (Horta, Amancio, Coimbra & Oliveira, 2001).

1.4. Herbivoria em ambientes recifais
1.4.1. A função da herbivoria

Muitos dos recifes contemporâneos estão perdendo sua capacidade de se 
regenerar dos impactos múltiplos que vem sofrendo ao longo das últimas déca-
das, levando estes recifes a uma rápida mudança de fase para estados alternati-
vos (Done, 1992; Hughes, 1994; Scheffer et al., 2001; Bellwood, Hughes, Folke & 
Nyström, 2004). A mais comum destas transições é a mudança da cobertura de 
uma dominância coralina para a dominância por algas, apesar de outros estados 
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alternativos serem documentados (Bellwood, Hughes, Folke & Nyström, 2004; 
Noström, Nyström, Lokrantz & Folke, 2009). Por tal razão, os herbívoros de reci-
fes de coral possuem um papel crucial na mediação da competição por substrato 
entre corais e macroalgas bentônicas. Esta função é determinante, pois ao consu-
mirem as macroalgas, os herbívoros impedem sua dominância sobre a cobertura 
coralina, estado no qual colonizam os esqueletos de corais adultos mortos e impe-
dem o seu recrutamento (Mumby et al., 2006; Hughes et al., 2007; Mumby, 2009). 
Além disso, os herbívoros conectam a produção primária de um ecossistema à 
cadeia trófica, alteram a distribuição, composição de espécies e química das as-
sembleias de algas (Hay, 1991).

Desde a década de 70, estudos relatavam o efeito dos herbívoros nos recifes. 
Foi observado, por exemplo, que altas densidades de peixes donzelas poderiam 
afetar a produtividade, crescimento coralino, fixação do nitrogênio e cimentação 
do recife (Vine, 1974; Brawley & Adey, 1977). Tsuda & Bryan (1973) e Bryan (1975) 
também relatam uma explosão populacional de siganídeos, que alcançou apro-
ximadamente 13 milhões de indivíduos em Guam no Indo-Pacífico, e ocasionou 
uma grande diminuição da cobertura algal (Ogden & Lobel, 1978). 

Os primeiros trabalhos com manipulação experimental da herbivoria datam 
do início da década de 60, como os trabalhos de Randall (1961) no Hawaii e de 
Stephenson & Searles (1960) nos recifes de arenito da Heron Island, na Grande 
Barreira de Corais. Os trabalhos conseguintes na década de 70 evidenciaram que os 
herbívoros poderiam ter um papel no assentamento e crescimento dos corais, onde 
o ‘pastoreio’ dos herbívoros abririam espaços no recife que favoreceria os corais 
(Stephenson & Searles, 1960; Sammarco, Levinton & Ogden, 1974; Birkeland, 1997). 

Dentre os principais herbívoros em ambientes recifais estão os peixes, os 
ouriços e a microfauna fital, que inclui anfípodes, ostracodas, gastrópodes e quí-
tons, além dos megaherbívoros como tartarugas e os peixes-boi. Efeitos distintos 
nas algas são observados pela herbivoria realizada por cada um destes grupos. 
Por exemplo, se os ouriços dominam a comunidade de herbívoros a assembleia 
de algas resultante é composta em sua maioria por algas filamentosas de cres-
cimento rápido, enquanto que uma maior diversidade de grupos funcionais de 
macroalgas e maior biomassa é observada quando os peixes são os principais con-
sumidores (McClanahan, 1997).
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1.4.2. Interações algas-herbívoros

Herbivoria é a força determinante na distribuição e abundância de muitas 
algas, sendo sua morfologia, estrutura, química e habilidade competitiva altera-
das em relação a suas taxas de consumo (Hay, 1997). Apesar das algas sofrerem 
influência da competição com outros organismos bentônicos, de perturbações fí-
sicas e disponibilidade de recursos (Littler & Littler, 1984; Steneck & Dethier, 1994), 
diversos experimentos demonstram que o controle dos herbívoros sobre a comu-
nidade algal é determinante na maioria dos casos (Randall, 1965; Hay, 1985, 1991; 
Lewis, 1986; Carpenter, 1986; Lessios, 1988; Morrison, 1988; Hughes, 1994; Hixon & 
Brostoff, 1996), mas veja Arias-González et al. (2017) para uma exceção. Portanto, 
para persistir nos recifes, as algas necessitam escapar, tolerar ou prevenir a herbi-
voria (Lubchenco & Gaines, 1981; Hay 1997).

Apesar de poucas espécies de animais conseguirem efetivamente se ali-
mentar de algas em quantidades significativas, uma grande diversidade de histó-
rias de vida, tamanhos, morfologias e fisiologias digestivas é apresentada pelos 
herbívoros, tornando quase impossível para suas presas prevenirem seu consumo 
por todos os herbívoros (Hay, 1997). As algas podem alterar sua estrutura afim de 
evitar a herbivoria: Lithophyllum apresenta uma morfologia incrustante quando 
submetida a pressão da herbivoria. Porém,  quando a pressão é reduzida, cresce 
com ramos eretos (Steneck & Adey, 1976). Duas expressões fenotípicas também 
são encontradas em Padina jamaicensis, que pode alterar sua morfologia de uma 
forma prostática e altamente ramificada para uma forma ereta e folhosa em ape-
nas quatro dias, se retirada a pressão da herbivoria (Lewis, Norris & Searles, 1987).  
Espécies de Halimeda, Dictyota e Laurencia crescem isoladas em condições de 
baixa herbivoria, mas quando há um aumento da predação, reproduzem como 
clones densamente agregados (Hay, 1981). De maneira similar, a sobrevivência 
e crescimento da alga parda Sargassum são favorecidos em áreas de agregação 
e alta densidade de algas, onde o efeito de herbivoria é reduzido (Dell, Longo & 
Hay, 2016). Esses mecanismos de retroalimentação (e.g. menos herbivoria, mais 
crescimento e sobrevivência) podem dificultar a recuperação de recifes domina-
dos por algas.

A maioria das algas comuns em recifes (e.g. Halimeda, Penicillus, Udotea, 
Caulerpa, Laurencia, Dictyota) produz defesas químicas que reduzem a alimenta-
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ção dos herbívoros, os metabólitos secundários. Portanto, um grande número de 
diferentes compostos afeta o consumo por uma ou várias espécies de herbívoros 
(Hay & Steinberg, 1992; Schupp & Paul, 1994). Estas substâncias têm efeitos dife-
rentes nos seus consumidores, por exemplo, as taninas possuem um efeito redutor 
na digestibilidade, enquanto que alcalóides são realmente tóxicos (Feeny, 1976). 

A calcificação também é tida como uma tática para evitar a herbivoria, tor-
nando as algas menos palatáveis ou diminuindo seu valor nutricional pela adição 
de um material estrutural indigesto (Littler & Littler, 1980; Steneck, 1983, 1986; Hay, 
1984; Duffy & Hay, 1990; Duffy & Paul, 1992; Pitlik & Paul, 1997). Ensaios experi-
mentais inserindo o carbonato de cálcio sem alterar a dureza ou valor nutritivo 
dos alimentos, indicaram que o CaCO3 pode alterar significantemente a preferên-
cia alimentar dos herbívoros, atuando também como um metabólito secundário 
(Pennings & Paul, 1992; Schupp & Paul, 1994).

Muitas espécies de algas empregam combinações de defesas estruturais, 
morfológicas ou químicas para evitarem sua predação por grupos de herbívoros 
diversos (Hay, 1984; Paul & Hay, 1986; Hay, 1996). Ensaios demonstraram que os pei-
xes papagaio são desencorajados pela presença de metabólitos secundários, mas 
não por CaCO3, enquanto que para os cirurgiões esse padrão é inverso (Schupp & 
Paul, 1994; Meyer & Paul, 1995; Pennings et al., 1996; Paul, 1997). A habilidade dos 
herbívoros controlarem as populações de macroalgas depende principalmente de 
uma combinação de: (1) características das algas (e.g. defesas e valor nutricional); 
e (2) diversidade, i.e., diferentes tolerâncias às defesas anti-herbivoria, preferên-
cias alimentares e estratégias nutricionais (Rasher et al., 2011). Trabalhos recentes 
também demonstraram que as algas que utilizam compostos alelopáticos para 
competir com corais tem suas defesas químicas anti-herbivoria comprometidas, 
ficando mais susceptíveis à herbivoria por peixes (Rasher & Hay 2014; Pacífico) e 
por ouriços (Longo & Hay 2015; Caribe). Se esta relação for comum, então outras 
macroalgas com potencial alelopático podem também se tornar mais palatáveis 
ao competir com corais, ressaltando a importância de compreender as nuances 
das interações corais-macroalgas-herbívoros.
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1.4.3. Distribuição e diversidade dos peixes herbívoros

Peixes herbívoros nas faunas recifais atuais possuiam ancestrais com for-
mas semelhantes aos membros viventes há bastante tempo. Fósseis que datam 50 
milhões de anos atrás encontrados no monte Bolca, na Itália, refletem uma ictio-
fauna recifal similar à observada nos dias de hoje (Bellwood & Wainwright, 2002; 
Bellwood, Hoey, Bellwood & Goatley, 2014). Apesar de existir uma fauna recifal co-
mum no mar de Tethis, os mares tropicais sofreram diversos eventos de divisões, 
onde cada fragmento possui uma distinta história até o presente. Em algumas 
áreas, como o Mediterrâneo, seus ocupantes foram completamente eliminados, 
e em outras áreas eles prosperaram, sendo a ictiofauna atual derivada de uma 
série de fatores interativos, incluindo sua localização geográfica, conectividade 
regional, tamanho e batimetria (Bellwood & Wainwright, 2002; Bellwood, Hoey, 
Bellwood & Goatley, 2014).

A diversidade mais alta de vários grupos marinhos, de corais e equinóides até 
peixes recifais, é encontrada no Indo-Pacífico. Esse padrão se repete para os peixes 
herbívoros: tomando os pomacentrídeos como exemplo, mais de 100 espécies são 
encontradas na Grande Barreira de Corais (GBR), enquanto que no mar Vermelho 
ocorrem pouco mais de 30 e no Caribe menos de 10 espécies, padrão que se repe-
te também para os peixes-papagaio e cirurgiões (Bellwood & Wainwright, 2002). 
Várias teorias foram formuladas para explicar a alta diversidade observada para 
a GBR; que incluem esta região como um centro de origem, refúgio ou centro de 
acumulação de biodiversidade. Esta região possui uma bacia relativamente rasa, o 
que pôde promover especiação de vários grupos por vicariância durante períodos 
onde o nível do mar era mais baixo (McManus, 1985; Springer & Williams, 1994), 
atuando, portanto, como um centro de origem. Esta bacia rasa também pode ter 
prevenido a perda de certos grupos durante estes baixos níveis do mar, servindo 
como um refúgio para a biodiversidade (Rosen, 1984; Wilson & Rosen, 1998). E 
por se tratar de uma região extensa e de grande conectividade, pode também ter 
acomodado espécies originadas em outras regiões, atuando como um centro de 
acumulação (Palumbi, 1997; Bellwood & Hughes, 2001).

As diferenças regionais encontradas entre as comunidades de herbívoros 
do globo são marcadas pelo número de espécies: os siganídeos, por exemplo, 
foram observados no Indo-Pacífico, enquanto que os únicos peixes herbívoros 



46

registrados no Mediterrâneo são Sarpa salpa (família Sparidae) e Sparisoma cre-
tense. Dentre Labridae (Scarini), Sparisoma é um gênero exclusivo do Atlântico, 
enquanto que Leptoscarus, Bolbometopon, Cetoscarus, Chlorurus e Hipposcarus 
ocorrem somente no Indo-Pacífico. Nos recifes caribenhos os membros des-
ta família são os peixes herbívoros mais abundantes, com uma dominância de 
indivíduos do gênero Scarus sobre Sparisoma. Exitem indicações que o gênero 
Scarus colonizou o Caribe através de ancestrais do Indo-Pacífico que atravessa-
ram o Ístmo do Panama, enquanto que o gênero Sparisoma tem origem no mar de 
Tethis (Bellwood, 1994; Choat et al., 2002). Aparentemente, os membros da família 
Labridae que colonizaram o Brasil são provenientes da fauna caribenha, pois é 
possível observar que as espécies endêmicas brasileiras possuem espécies-irmãs 
no Caribe (Moura, Figueiredo & Sazima, 2001) (Figura 1.5) e Sparisoma radians 
ocorre em ambas as regiões. No Brasil, no entanto, o gênero Sparisoma domina 
sobre o gênero Scarus na maioria dos pontos da costa, e este último gênero está 
ausente nas ilhas oceânicas brasileiras (Ferreira et al., 2004). Uma possível explica-
ção para tal distribuição é que o gênero Scarus no Indo-Pacífico é restrito a habitar 
recifes de coral (Choat, 1991), enquanto que os membros do gênero Sparisoma são 
possivelmente mais generalistas.

A comunidade de herbívoros está relacionada com o aumento de latitude e 
associada principalmente com as mudanças na temperatura. Ao contrário dos am-
bientes tropicais, os recifes temperados são tipicamente dominados por algas, pos-
suindo baixos níveis de herbivoria (Mann, 1973; Gaines & Lubchenco, 1982). Nos 
trópicos os principais herbívoros são os peixes, enquanto que em regiões tempe-
radas predominam os ouriços (Gaines & Lubchenco, 1982; Jones & Andrew, 1990). 
As táticas de forrageamento destes grupos diferem bastante: enquanto os peixes 
nadam ativamente, possuem uma grande variabilidade de aparatos alimentares 
e utlizam a visão para encontrar seu alimento, os ouriços se movem lentamente, 
possuem uma ação da mandíbula mais uniforme e encontram seu alimento por 
pistas químicas (Gaines & Lubchenco, 1982; Jones & Andrew, 1990).

Aparentemente os peixes herbívoros podem sofrer deficiência metabólica 
com a diminuição da temperatura (para contrapontos ver Clements, Raubenheimer 
& Choat, 2009; Clements et al., 2017). Por se tratarem de animais ectotérmicos, seu 
metabolismo depende da temperatura externa, e a distribuição de muitas espécies 
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de peixes herbívoros segue padrões semelhantes aos de lagartos herbívoros ter-
restres, diminuindo sua presença com menor temperaturas, diferindo de herbívo-
ros endotérmicos, como os mamíferos (Floeter et al., 2005). Adicionalmente, por 
dependerem de um alimento com pouca qualidade nutricional, o limite crítico 
da temperatura necessário para um balanço energético positivo deve ser maior 
para os herbívoros do que para os carnívoros. Portanto, os grupos de herbívoros 
comuns ao ambiente tropical diminuem em número, biomassa e em diversidade 
com o aumento da latitude (Floeter et al. op. cit., 2005). Algumas espécies de pei-
xes são mais adaptadas à herbivoria em condições de baixa temperatura e, por 
conseguinte, substituem a fauna tropical nesse papel funcional. No Brasil, a fauna 
dominada por acanturídeos e labrídeos nos trópicos é substituída por indivíduos 
da família Kyphosidae em regiões mais frias (Ferreira et al., 2004). Estes herbívo-
ros são, entretanto, reduzidos em número de espécies, o que é creditado a uma 

Figura 1.5 ‒ Possíveis espécies-irmãs entre o Brasil (A, C) e Caribe (B, D). (A) Jovem de Scarus zelindae. 
(B) Jovem de Scarus iseri. (C) Fase inicial de Sparisoma amplum. (D) Fase inicial de Sparisoma viride. 
Fotos: João Feitosa.
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questão evolutiva, pois o uso de recursos menos energéticos (e.g. algas, esponjas 
e corais) ocorreu primariamente entre comunidades de peixes recifais tropicais, 
levando ao aumento de sua riqueza de espécies em águas quentes (Harmelin-
Vivien, 2002).

1.4.4. O PAPEL FUNCIONAL DOS PEIXES HERBÍVOROS

Os peixes herbívoros não formam um grupo uniforme no que diz respei-
to a sua função nos recifes. Estes são divididos em duas categorias principais, 
de acordo com o uso de habitat; aqueles ditos territorialistas, como as donzelas 
(Pomacentridae) e os herbívoros vagueadores que percorrem grandes áreas dos 
recifes em cardumes. Herbívoros territoriais dominam porções do recife, chegan-
do a modificar a flora e fauna instalada em seu domínio, através de comportamen-
tos como o weeding e a seleção que ocorre devido ao seu hábito alimentar (Lowe-
McConnell, 1987; Hata & Kato, 2004) (Figura 1.6 A, B). Os herbívoros vagueadores, 
a exemplo dos peixes-papagaios e cirurgiões (Labridae e Acanthuridae, respec-
tivamente), alimentam-se continuamente das macroalgas bentônicas (Figura 1.6 
C-H), sendo apontado como chave no controle da biomassa de macroalgas nos 
recifes de coral (Hoey & Bellwood, 2008).

As primeiras classificações dos peixes herbívoros, quanto ao seu modo 
de alimentação foram introduzidas na década de 60, sendo denominados como 
browsers ou grazers de acordo com a quantidade de substrato inorgânico ingerido 
(Hiatt & Strasburg, 1960; Jones, 1968). Os peixes grazers são aqueles que ingeriam 
grandes quantidades de substrato durante a alimentação, enquanto os browsers 
raramente ingeriam material inorgânico. Adaptações morfológicas como um estô-
mago com paredes grossas ou adaptações na faringe para triturar o alimento são 
característicos dos grazers, enquanto os browsers geralmente possuem estômagos 
com paredes finas. Os membros da família Acanthuridae tendem a se alimentar 
retirando as porções superiores das macroalgas, deixando as porções basais in-
tactas (Choat, Clements & Robbins, 2002). De maneira oposta, os peixes-papagaio 
apresentam uma morfologia oral única - com dentes fundidos, fortes músculos 
adutores, um aparelho faringeano para triturar o material abocanhado - que per-
mite que se alimentem das macroalgas retirando partes do substrato (Bellwood & 
Choat, 1990). Estes consumem não só a biomassa de algas, mas fornecem áreas de 
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Figura 1.6 ‒ Espécies de herbívoros dos recifes de coral do Brasil. (A) Stegastes fuscus adulto. (B) 
Stegastes variabilis juvenil. (C) Scarus zelindae fase terminal. D - Sparisoma axillare fase inicial. (E) Scarus 
trispinosus adulto. (F) Sparisoma frondosum juvenil. (G) Acanthurus coeruleus adulto. (H) Acanthurus 
bahianus adulto. Fotos: João Feitosa.
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substrato renovado para a colonização por organismos bentônicos, incluindo os 
corais construtores de recifes (Bellwood, 1995; Bruggemann, Van Kessel, Van Rooij 
& Breeman, 1996; Hoey & Bellwood, 2008). Evidências recentes indicam que ao in-
gerir macroalgas, corais ou mesmo porções da matriz recifal, os alvos nutricionais 
de peixes herbívoros são na realidade microorganismos epilíticos que vivem na 
superfície das algas ou do recife, e endolíticos, que vivem dentro da matriz recifal 
ou dos corais (Clements et al., 2017).

Nos recifes brasileiros, encontram-se três espécies representantes da famí-
lia Acanthuridae: Acanthurus bahianus, A. chirurgus e A. coerulus. As duas últi-
mas espécies também ocorrem na ictiofauna caribenha. Dentre as categorias ali-
mentares descritas para os herbívoros vagueadores, as espécies A. bahianus e A. 
chirurgus são considerados grazers, pois utilizam grande material detrital em sua 
alimentação, enquanto que A. coerulus possui uma maior seleção na alimenta-
ção, ingerindo algas mais seletivamente, sendo considerado como browser (Dias, 
Rosa & Feitoza, 2001; Ferreira & Gonçalves, 2006; Francini-Filho et al., 2010; Longo, 
Ferreira & Floeter, 2014, Longo et al., 2015). Adicionalmente, as duas primeiras es-
pécies apresentam ainda adaptações morfológicas que as permitem alimentar de 
partículas do sedimento, como ter um estômago com paredes mais grossas, não 
evidenciado em A. coerulus (Duarte & Acero, 1988). Por exemplo, quando a seleti-
vidade de macroalgas e dieta foi comparada entre A. coeruleus e A. chirurgus no 
Atol das Rocas, ambas as espécies apresentaram padrões similares, mas A. chirur-
gus apresentou maior quantidade de sedimentos em seu estômago (Longo et al., 
2015). Mesmo com tais similaridades em sua dieta, foi observado que A. bahianus 
utilliza os detritos acumulados sobre as macroalgas que são ingeridos, enquanto 
que A. chirurgus complementa sua dieta forrageando no próprio substrato (Dias, 
Rosa & Feitoza, 2001) Pela ocupação de nichos alimentares diferenciados, é plau-
sível supor que estas espécies apresentem diferentes impactos para o controle de 
macroalgas nos recifes brasileiros.

Os herbívoros vagueadores (família Labridae) do Atlântico Sul estão com-
preendidos em quatro gêneros: Scarus, Sparisoma, Cryptotomus e Nicholsina. 
Destes, os gêneros Scarus e Sparisoma são os mais representativos em recifes 
brasileiros, contando com sete espécies endêmicas: Scarus trispinosus, Sc. zelin-
dae, Sparisoma amplum, Sp. axillare, Sp. frondosum, Sp. rocha e Sp. tuiupiranga e 
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uma, Sparisoma radians, que também ocorre no Caribe. Das espécies simpátricas 
Scarus trispinosus, Sc. zelindae, Sparisoma amplum, Sp. axillare, Sp. frondosum, 
Sp. radians, apenas a última é considerada como browser, principalmente por 
possuir um menor porte e conseguir selecionar mais facilmente o alimento inge-
rido, as demais espécies são consideradas pastadoras ou escavadoras (grazers ou 
excavators, respectivamente) neste último caso, os indivíduos adultos de maior 
porte, que conseguem retirar porções do substrato durante sua alimentação, dei-
xando cicatrizes visíveis na matriz recifal (Francini-Filho, Moura, Ferreira & Coni, 
2008; Ferreira & Gonçalves, 2006). Recentemente, estudos tem combinado atri-
butos de dieta, modos de digestão e comportamento alimentar para determinar 
grupos funcionais de peixes herbívoros brasileiros (Longo, Ferreira & Floeter, 
2014). Essa combinação, dividiu Scarini entre escavadores (apenas S. trispinosus 
e indivíduos de Sp. amplum maiores que 30 cm) e raspadores, demais espécies 
(Longo, Ferreira & Floeter, 2014).

1.4.5. Herbivoria versus Coralivoria

O impacto da coralivoria em recifes tropicais é controverso, pois poucas es-
pécies são capazes de produzir grande dano ao consumir corais. De fato, apenas 
18 de mais de 110 gêneros de corais foram registrados sendo consumidos por ani-
mais, dos quais, apenas 16%, servem ocasionalmente como alimento para peixes 
(Rotjan & Lewis, 2008). A coralívoria por peixes peixes-papagaio é realizada em 
dois comportamentos distintos (sensu Bruckner, Bruckner & Sollins, 2000): atra-
vés de mordidas focadas, onde o indivíduo abocanha repetidamente uma única 
área, resultando numa extensa perda de tecido e deixando marcas no esqueleto 
do coral; ou através de mordidas rasas que são distribuídas ao longo da superfície 
de uma colônia, causando dano ao tecido dos corais, mas pouca perda à estrutura 
esquelética.

A espécie Bolbometopon muricatum, que ocorre apenas no Indo-Pacífico, 
é o maior consumidor de tecido vivo de corais, embora facultativo, dentre os 
peixes coralívoros (Rotjan & Lewis, 2008). É estimado que uma população des-
ta espécie pode consumir 13,5 kg de corais por m² por ano (Bellwood, Hoey & 
Choat, 2003). Entretanto, esta espécie se alimenta preferencialmente de espé-
cies de corais de crescimento rápido, como os acroporídeos e pociloporídeos 
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(Bellwood, Hoey & Choat, 2003), beneficiando as espécies de crescimento mais 
lento (Rotjan & Lewis, 2008).

Em recifes saudáveis, a quantidade de coral vivo consumida por peixes-pa-
pagaio e ouriços aparenta não ser prejudicial para o ecossistema recifal. No en-
tanto, tendo em vista a tendência global para o declínio de cobertura coralina, 
o papel duplo destes herbívoros/coralívoros necessita ser reavaliado (Rotjan & 
Lewis, 2008). De toda maneira, apenas uma pequena parcela das espécies de pei-
xes-papagaio é capaz de se alimentar efetivamente de tecido coralino: das mais 
de 80 espécies de labrídeos registradas (Nelson, 2006), apenas 21 são coralívo-
ras, e todas elas o fazem de maneira facultativa (Rotjan & Lewis, 2008). Destas, 
seis espécies pertencem ao Caribe, duas ao Brasil e o restante ocorre no Indo-
Pacífico, consumindo corais dos gêneros Pocillopora, Porites e Montrastrea, e no 
Brasil dos gêneros Favia, Mussismilia, Porites e Siderastrea (Randall, 1967; Randall, 
1974; Bellwood & Choat, 1990; Choat, 1991; Bellwood, 1995; Bruckner & Bruckner, 
1998; McClanahan et al., 2005; Rotjan & Lewis, 2005, 2006; Francini-Filho, Moura, 
Ferreira & Coni, 2008).

1.4.6. Dieta e ecologia nutricional

Os primeiros estudos sobre a alimentação dos peixes recifais herbívoros 
foram conduzidos nos ambientes tropicais do Pacífico (Hiatt & Strasburg, 1960; 
Hobson, 1974) e do Caribe (Randall, 1967; Carr & Adams, 1973) As análises de 
conteúdo estomacal não foram conclusivas, mas sugerem que a maioria dos her-
bívoros é generalista (Ogden & Lobel, 1978). Até então, poucos estudos haviam 
avaliado a disponibilidade e preferência alimentar, mas os que foram realizados in-
dicavam uma preferência por espécies filamentosas (Randall, 1961; Tsuda & Bryan, 
1973; Bryan, 1975; Lobel & Ogden, 1981).

Em uma das primeiras revisões disponíveis acerca do assunto, Russ & John 
(1988) observaram que os estudos realizados entre 1960-1986, envolvendo quase 
100 espécies de herbívoros do Indo-Pacífico e Caribe, indicavam uma grande do-
minância de algas filamentosas, detritos e material inorgânico na dieta das prin-
cipais famílias de herbívoros recifais. Quase 100% das espécies de siganídeos e 
donzelas revisadas tinham algas filamentosas como principal alimento em seu 
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conteúdo estomacal. Outras macroalgas foram observadas como principal item 
da dieta de apenas 7% das espécies destas famílias (Russ & John, 1988).

Apesar de apresentarem uma preferência para se alimentar de algas com 
menor potencial defensivo, como as algas filamentosas, os peixes herbívoros 
de recifes de coral possuem grande plasticidade trófica. Por exemplo, as donze-
las do gênero Stegastes podem se alimentar de macroalgas, diatomáceas, detri-
tos e pequenos animais e apresentam variações em sua dieta entre as espécies, 
fases de vida, entre diferentes estações do ano e entre diferentes localidades.
Nestas duas últimas, as mudanças estão geralmente associadas a disponiblidade 
de alimento (Feitosa, Cocentino, Teixeira & Ferreira, 2012; Tabela 1.1). Esta plasti-
cidade trófica se extende também para outros herbívoros de ambientes recifais: 
em Blenniidae (Mendes, Mazzei, Correal & Ferreira, 2011), Odacidae (Clements & 
Choat, 1993), Kyphosidae (Silvano & Güth, 2006), Sparidae (Havelange, Lepoint, 
Dauby & Bouquegneau, 1997), Labridae (Bellwood, 1988; Feitosa & Ferreira, 2015) e 
Acanthuridae (Dias, Rosa & Feitoza, 2001). 

Existem quatro mecanismos empregados por peixes herbívoros para a ob-
tenção de nutrientes contidos nas células vegetais (Horn, 1989): (1) o uso de um 
pH muito ácido em um estômago de paredes finas (proposto inicialmente por 
Lobel, 1981, corroborado posteriormente por Zemke-White, Clements & Harris, 
1999), é um método empregado por vários grupos, incluindo os pomacentrídeos; 
(2) trituração por maxilas faringianas, estruturas observadas apenas em peixes-pa-
pagaio; (3) trituração em estômagos musculares (semelhantes a moelas); e (4) a 
fermentação por uma microflora residente, observado em acanturídeos herbívo-
ros e membros da família Odacidae. Exite uma controvérsia sobre quais peixes 
devem ser considerados herbívoros verdadeiros do ponto de vista nutricional. 
Alguns autores afirmam que os peixes não são capazes de produzir as enzimas 
necessárias para a metabolização de matéria vegetal para nutrientes absorvíveis, 
e que este processo só se torna possível com a existência de uma microflora as-
sociada (Clements, Raubenheimer & Choat, 2009; Clements et al., 2017). Portanto, 
vários autores preferem a adoção do termo herbívoros funcionais, ou seja, aqueles 
que predam ou retiram vegetais do ambiente recifal, mas que não necessariamen-
te os utilizam como sua principal fonte nutricional.
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1.4.7. Estudos com herbívoros no Brasil

O acervo de estudos focando em espécies herbívoras de peixes recifais no 
Brasil inclui aproximadamente 70 artigos científicos, dissertações e teses. Tais es-
tudos abordam não somente os aspectos da sua alimentação e efeito da herbivo-
ria no ecossistema recifal, mas também outros aspectos de sua biologia. Dentre 
eles a reprodução (Souza, Chellapa & Gurgel, 2007; Véras, 2008; Veras et al., 2009; 
Canan et al., 2010), idade e crescimento (Schwamborn & Ferreira, 2002; César, 
2004; Gaspar, 2006), distribuição (Rocha, Bass, Robertson & Bowen, 2002; Araújo 
et al., 2005; Floeter et al., 2005; Pacheco, 2008; Medeiros, Souza & Ilarri, 2010; 
Chaves, 2012; Santos, 2013), comportamento e interações ecológicas (Menegatti, 
Vescovi & Floeter, 2003; Sazima, Grossman, Bellini & Sazima, 2004; Osório, Rosa 
& Cabral, 2006; Sazima & Ferreira, 2006; Bonaldo & Krajewski, 2008; Bonaldo, 
Krajewski, Sazima & Sazima, 2007; Sazima, Grossman & Sazima, 2010; Mendes, 
Mazzei, Correal & Ferreira, 2011; Aued 2012; Pereira, Feitosa, Medeiros & Ferreira, 
2013; Souza & Ilarri, 2014; Longo, Ferreira & Floeter, 2014; Longo et al., 2015), mor-
fologia (Araújo, Paiva, César & Silva, 2003; Nunes 2008; Araújo, Maranhão, Véras & 
Hazin, 2009; Feitosa 2010; Souza et al., 2011), conservação e pesca (Monteiro-Neto 
et al., 2003; Araújo & Albuquerque Filho 2005; Gasparini, Floeter, Ferreir & Sazima, 
2005; Ferreira, Gasparini, Carvalho-Filho & Floeter, 2005; Francini-Filho & Moura, 
2008; Marques & Ferreira, 2010, Roos, Pennino, Lopes & Cavalho, 2016) e genética 
(Freitas, Araújo & Solé-Cava, 2002; Molina & Galetti Jr, 2004a,b; Galetti Jr, Molina, 
Affonso & Aguilar, 2006). Ver também os capítulos 9 e 10 deste livro.

Os primeiros estudos abordando a herbivoria em recifes brasileiros surgi-
ram somente no final da década de 90, acompanhando uma série de trabalhos 
lançados na década de 80 que abordaram os efeitos da herbivoria e da territoria-
lidade das espécies da família Pomacentridae. Estas foram as primeiras espécies 
herbívoras a serem pesquisadas, por sua conspicuidade no ambiente recifal e sua 
facilidade para manipulação em experimentos in situ. No Brasil, o primeiro estudo 
desta natureza a ser realizado tratou da herbivoria por Stegastes fuscus e seu efeito 
nos recifes rochosos de Arraial do Cabo (Ferreira, Gonçalves, Coutinho & Peret, 
1998). Através desse trabalho pioneiro foi possível identificar a influência positiva 
desta espécie na diversidade e biomassa das algas, bem como em sua criptofauna 
associada. Os mesmos autores produziram no mesmo ano um artigo envolvendo 
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a variabilidade sazonal nas taxas de alimentação e de processamento de alimentos 
por três espécies; cada uma pertencente a uma das principais famílias de herbívo-
ros de ambientes recifais do Brasil (Ferreira, Peret & Coutinho, 1998). 

Partindo destes trabalhos iniciais, os estudos seguintes focaram na inves-
tigação da dieta e do comportamento de forrageio dos herbívoros brasileiros. 
Baseado em análises de conteúdos estomacais, Dias, Rosa & Feitoza (2001) de-
terminaram a dieta das três espécies de acanturídeos dos recifes naturais e nau-
frágios da Paraíba; Ferreira & Gonçalves (2006) observaram a dieta das mesmas 
espécies em Abrolhos, juntamente com mais cinco espécies de peixes-papagaio e 
duas espécies de Kyphosus, estas duas últimas também investigadas por Silvano 
& Güth (2006) em ambientes subtropicais. Ainda levando em consideração os tra-
balhos que utilizaram conteúdos estomacais para determinação da dieta, Mendes, 
Villaça, & Ferreira (2009) trabalharam a dieta do herbívoro críptico Scartella cris-
tata e Feitosa, Cocentino, Teixeira & Ferreira (2012) determinaram a dieta das es-
pécies Stegastes fuscus e Stegastes variabilis habitando recifes de coral; e Longo 
et al. (2015) compararam a dieta de A. chirurgus e A. coeruleus no Atol das Rocas. 

Stegastes fuscus é a espécie herbívora mais bem estudada quanto a sua ativi-
dade de forrageamento e territorialidade, e vem sendo investigada nesse tema em 
vários locais de sua ocorrência ao longo da costa brasileira, como Santa Catarina 
(Barneche et al., 2009; Aued, 2012), Arraial do Cabo (Ferreira, Peret & Coutinho, 
1998; Aued, 2012; Lorenzetti, 2016), Espírito Santo (Menegatti, Vescovi & Floeter, 
2003), Porto Seguro (Aued, 2012), Paraíba (Osório, Rosa & Cabral, 2006; Medeiros, 
Souza & Ilarri, 2010), Tamandaré (Barneche et al., 2009) e Rio Grande do Norte 
(Aued, 2012). A atividade de forrageamento de S. variabilis foram estudadas por 
Medeiros, Souza & Ilarri (2010) e de Stegastes rocasensis por Souza et al. (2011).

A literatura sobre a ecologia dos peixes-papagaio brasileiros ainda é bastan-
te escassa, e os primeiros trabalhos com comunidades de peixes recifais no Brasil 
se referem as espécies brasileiras como as suas espécies-irmãs caribenhas (e.g. 
Sparisoma amplum em muitos casos foi tratada como Sparisoma viride). Ademais, 
algumas espécies de peixes-papagaio foram somente descritas recentemente, 
como Scarus zelindae (Moura, Figueiredo & Sazima, 2001), Sparisoma tuiupiran-
ga (Gasparini, Joyeux & Floeter, 2003) e Sparisoma rocha (Pinheiro, Gasparini & 
Sazima, 2010). A atividade de forrageamento dos peixes-papagaio foi investigada 
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em Fernando de Noronha (Bonaldo, Krajewski, Sazima & Sazima, 2006), onde só se 
encontram as espécies do gênero Sparisoma; em Abrolhos, onde foram estudadas 
em conjunto com as atividades de forrageamento de Acanthuridae (Francini-Filho 
et al., 2010); nos recifes de Maracajaú, no Rio Grande do Norte (Moreira, 2012); e 
nos recifes de Tamandaré, onde foram investigadas as atividades de forrageamen-
to por indivíduos juvenis em diferentes microhabitats (Feitosa & Ferreira, 2015), 
uma abordagem posteriormente replicada em recifes mais profundos da área 
(Pereira, Santos, Lippi & Silva, 2016).

Além dos trabalhos que demonstram as dietas e quantifiquem o forragea-
mento dos herbívoros, alguns estudos com experimentos in situ envolvendo o 
efeito da herbivoria para os ambientes recifais brasileiros estão disponíveis. Estes 
estudos são necessários para a avaliação das relações entre os peixes e o am-
biente recifal, bem como para analizar os possíveis impactos causados por sua 
retirada, como ocorre com a pesca. O primeiro estudo desta natureza é Ferreira, 
Gonçalves, Coutinho & Peret (1998), que observou os efeitos gerados pela her-
bivoria e territorialidade de Stegastes fuscus. Marques, Villaça & Pereira (2006) 
e Mendes, Cordeiro & Ferreira (2015) demonstraram experimentalmente como a 
susceptibilidade à predação, variável entre as espécies de macroalgas, pode afetar 
sua distribuição e, portanto, a composição bentônica dos recifes do Atol das Rocas 
e nos costões rochosos de Arraial do Cabo, respectivamente. No Atol das Rocas, 
por exemplo, estudos sobre a seletividade de macroalgas por peixes indicou que 
a pressão de herbivoria de A. chirurgus e A. coeruleus é potencialmente o princi-
pal fator determinante da distribuição da macroalga Digenea simplex (Longo et 
al., 2015). Feitosa (2014) e Cordeiro (2014) utilizaram uma abordagem de exclusão 
experimental, simulando a sobrepesca dos herbívoros de maior porte de recifes de 
coral de Tamandaré e recifes rochosos de Arraial do Cabo, respectivamente. Em 
ambos os estudos, a exclusão dos herbívoros produziu um aumento de epífitas, 
principalmente das formas filamentosas porém, nenhuma alteração na biomassa 
algal foi verificada. Um outro estudo no litoral da Bahia, avaliou o papel da herbi-
voria na mediação de competição entre corais e macroalgas, demonstrando que 
herbivoria reduz o crescimento de macroalgas (Ramos, Kikuchi, Amaral & Fauth, 
2014). Estes resultados sugerem que os peixes-papagaio podem ter um papel 
importante nos recifes brasileiros e que o declínio populacional por sobrepesca 
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podem ter efeitos ecossistêmicos importantes. No caso de Tamandaré, o efeito ob-
servado decorreu primariamente da sobrepesca dos peixes-papagaio, que seriam 
os principais controladores de biomassa algal que, juntamente a altos níveis de 
sedimentação e entrada de nutrientes no sistema, favorecem o crescimento das 
macroalgas eretas. Caso os estoques populacionais de peixes herbívoros nessas 
áreas não sejam restaurados, é possível que o controle das macroalgas continue.

1.5. Ameaças aos herbívoros e desafios para sua conservação

Por possuírem um maior porte dentre os peixes herbívoros, os peixes-pa-
pagaio e os cirurgiões vem sendo ameaçados pela pesca predatória, principal-
mente devido à sobrexplotação dos peixes carnívoros, como ocorre no estado de 
Pernambuco. De fato, a pressão exercida pela pesca tem diminuído o nível trófico 
médio das cadeias alimentares ao longo do mundo (Pauly et al., 1998) e também 
no Brasil (Freire & Pauly, 2010) e a consequência é o aumento da pressão pesquei-
ra sobre espécies pertencentes aos níveis tróficos mais baixos (Floeter, Halpern & 
Ferreira, 2006; Francini-Filho & Moura, 2008). Apesar das divergências regionais 
nas comunidades de peixes, os efeitos da pesca são consistentes em uma escala 
global, e últimos estudos indicam que a pesca reduziu a biomassa mundial de pei-
xes herbívoros a menos da metade, quando se compara os locais onde há ou não 
atividade pesqueira (Edwards et al., 2014). Os grupos funcionais mais afetados 
pela pressão pesqueira são os mais importantes para o controle das macroalgas 
nos recifes. 

No Brasil, os peixes-papagaio tem sido alvo intenso de caça submarina du-
rante as duas últimas décadas em muitos locais (Ferreira & Gonçalves, 1999; Roos, 
Pennino, Lopes & Cavalho, 2016). Em alguns estados brasileiros, uma porção con-
siderável da produção pesqueira de herbívoros é exportada, a maior parte para 
os Estados Unidos. Do pescado exportado pelo Rio Grande do Norte, por exem-
plo, aproximadamente 21% da produção é de peixes-papagaio (Cunha, Carvalho 
& Araújo, 2012). No cenário brasileiro, onde todas as grandes espécies de budiões 
são endêmicas (Moura, Figueiredo & Sazima, 2001), essa pressão de pesca pode re-
sultar inclusive em uma perda para a biodiversidade global. Devido a esta pressão, 
ao final de 2014, muitas espécies de peixes-papagaio passaram a figurar na lista de 
espécies aquáticas ameaçadas do Brasil. As espécies Scarus zelindae, Sparisoma 



60

axillare, Sp. frondosum e Sp. rocha estão listadas na categoria vulnerável e a espécie 
Scarus trispinosus está incluída como espécie ameaçada de extinção. Em escala 
global, a avaliação da IUCN (International Union for Conservation of Nature) das 
famílias dos principais herbívoros de recifes de coral (Acanthuridae, Kyphosidae, 
Labridae, Pomacentridae e Siganidae) analisou 853 espécies quanto ao seu estado 
de conservação. Dentre estas famílias, que também possuem representantes car-
nívoros, onívoros e planctívoros, 13 espécies de herbívoros foram classificadas em 
algum nível de ameça ou próximas de estarem incluídas (Near Threatened) neles 
(Tabela 1.2). Acanthurus chronixis (Acanthuridae), Girella zonata (Kyphosidae), 
quatro espécies de Stegastes (Pomacentridae) e duas de Siganus (Siganidae) es-
tão listadas como vulneráveis devido a sua distribuição espacial restrita. Por outro 
lado, entre as 29 espécies ameaçadas de Labridae, cinco são herbívoras e seu grau 
de ameaça está mais associado com a pressão pesqueira em suas populações. 
Dentre os budiões listados como ameaçados pela IUCN, a espécie que ocupa a 
categoria mais próxima da extinção é a endêmica do Brasil, Scarus trispinosus, 
considerada em perigo de extinção devido a redução de suas populações (Bender 
et al., 2014). 

Uma das possíveis soluções de manejo para tal impacto é a criação de Áreas 
Marinhas Protegidas (AMPs), considerada uma útil ferramenta de gestão disponível 
para superar problemas ecológicos incluindo a perda da biodiversidade (Bohnsack 
& Ault, 1996, Allison, Lubchenco & Carr, 1998; Dayton, Sala, Tegner & Thrush, 2000; 
Roberts & Hawkins, 2000; Jackson et al., 2001), alteração da estrutura trófica dos 
ecossistemas, e crônica sobrepesca em todo o mundo (Pauly et al., 1998; Pauly et al., 
2002; Jackson et al., 2001; Gell & Roberts, 2002). No entanto, a aceitação de reser-
vas marinhas como ferramentas de gestão das pescas ainda permance controversa, 
devido a fatores sociais na proibição da pesca (NRC, 2001; Hilborn, 2002). Todavia, 
é sabido que as espécies de peixes-papagaio possuem abundâncias significativa-
mente maiores dentro das AMPs do que em outras demais localidades tanto no 
Brasil (Francini-Filho & Moura, 2008; Floeter, Halpern & Ferreira, 2006), quanto no 
mundo (Hughes et al., 2007). 

Recentemente, com o advento de técnicas de rastreamento (tracking) mais 
modernas, foi possível observar que os peixes-papagaio utilizam não mais do que 
0,025 km² como área de vida (Welsh & Bellwood, 2012). Assim, para este grupo 
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de peixes em particular, a mais provável forma de dispersão de indivíduos para 
fora dos limites de uma AMP é através de seus ovos e larvas. Contudo, trabalhos 
que evidenciem a exportação de larvas destas áreas de maior abundância para 
áreas no entorno ainda são bastante escassos (Green et al., 2015). No Brasil, ne-
nhum estudo, até a presente data, avaliou a efetividade das AMPs como fontes de 

Tabela 1.2 ‒ Espécies de herbívoros listadas em alguma categoria de ameaça ou próximo a esta, 
pelos critérios da IUCN. Categorias da IUCN: NT = Quase ameaçada de extinção (Near Threatened); 
VU = Vulnerável a extinção (Vulnerable); EN = Em perigo de extinção (Endangered). Ameaças: DR =  
Distribuição restrita; PE = Pesca. Números em parênteses representam a quantidade de espécies 
avaliadas até o segundo semestre de 2017.

Família/Espécie Localidade IUCN Ameaça

Acanthuridae (81)

Acanthurus chronixis Ilhas Carolinas - Pacífico Oeste VU DR

Kyphosidae (13)

Girella zonata Cabo Verde - Atlântico Oeste VU DR

Labridae (611)

Bolbometopon muricatum Indo-Pacífico VU PE

Chlorurus bowersi Indonésia NT DR / PE

Scarus guacamaia Caribe NT PE

Scarus hypselopterus Indonésia ao Japão NT DR / PE

Scarus trispinosus Brasil EN PE

Pomacentridae (128)

Stegastes baldwini Ilhas Clipperton - Pacífico Leste NT DR

Stegastes beebei Ilhas: Galápagos/Cocos/Malpelo VU DR

Stegastes leucorus Ilha Revillagigedo - Pacífico Leste VU DR

Stegastes redemptus Ilha Revillagigedo- Pacífico Leste VU DR

Siganidae (20)

Siganus niger Tonga - Pacífico Leste VU DR

Siganus uspi Fiji - Pacífico Leste NT DR
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larvas para nenhuma espécie. Para o manejo efetivo da pesca dos peixes-papagaio, 
como também para a preservação das espécies de Scarini consideradas ameaça-
das (como Scarus trispinosus) ou vulneráveis (como Scarus zelindae, Sparisoma 
axillare, Sparisoma frondosum e Sparisoma rocha), esse entendimento é essen-
cial. Portanto, trabalhos de considerem a exportação larval dos peixes-papagaio 
criarão subsídios para o entendimento da conectividade entre AMPs e áreas adja-
centes, contribuindo para o melhor planejamento destas para a conservação desse 
grupo chave para a ecologia dos recifes de coral brasileiros.
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