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C O M M U N IT Y  D E V E L O P M E N T  A N D  P E R S I S T E N C E  IN A 
L O W  R O C K Y  I N T E R T ID A L  Z O N E 1

J a n e  L u b c h e n c o 2 
B io log ica l L abo ra to r ies , H a rv a rd  U n iversity , C a m b rid g e , M a ssa c h u se tts  02138 U SA

A N D

B r u c e  A .  M e n g e  
Z o o lo g y  D ep a r tm en t, O regon S ta te  U niversity , C orva llis, O regon  97331 U SA

A b s tra c t. T his  p aper  ana ly zes  t h e  f ac to rs  contro lling  th e  d ev e lo p m e n t  a n d  p e rs is tence  o f  pa t te rns  
o f  d is t r ibu t ion ,  a b u n d a n c e ,  a n d  d ive rs i ty  o f  spa ce  use rs  in th e  low ro ck y  in tertidal z o n e  o f  N e w  
England .  T h e  spatia l s t ru c tu re  o f  this co m m u n i ty  changes  a long a  w ave  e x p o s u re  g rad ien t .  Mussels  
(M ytilu s e d u lis ) d o m in a te  a t  head lands  e x p o s e d  to w ave  s h o c k ,  th e  alga C ho n d ru s c r isp u s  ( Ir ish  moss)  
do m in a te s  a t  s i tes  p ro tec ted  f rom  w a v e  shoc k ,  and  both  a re  a b u n d an t  a t  a reas  in te rm ed ia te  in e x ­
p o su re  to w aves .  Using a  c o m b in a t io n  o f  e x p e r im en ts  (exc losures ,  en c lo su res ,  rem ovals)  and  o b se r ­
vat ions ,  w e  e v a lu a ted  the effects  o f  se vera l  fac tors  o n  th is  sys tem , including (1) p red a t io n ,  (2) her- 
b ivory .  (3) p la n t -p la n t  com p e t i t io n ,  (4) p lan t -an im a l  com pet i t ion ,  and  (5) p hys ic a l  d is tu rb a n c e  f rom  
high-energy waves .

T h e  in terac tion  having th e  g rea te s t  effect on  th e  s t ruc tu re  o f  this low  z o n e  a s soc ia t ion  was pre­
dation. A t  p ro tec ted  si tes ,  th e  starf ish  A ster ia s  fo rb e s i, A s te r ia s  vu lg a ris , and  th e  snail  T hais lapillus 
p rey  heavily  o n  M ytilu s , w hich  is th e  functionally  d o m in an t  co m p e t i to r  in th e  low (an d  mid) zone(s) . 
W h e n  seco n d a ry  success ion  is initia ted by  rem oval  o f  all e rec t  an im als  a n d  p lants, co m m u n i ty  de­
v e lo p m en t  in th e  a b s e n c e  o f  th e s e  p red a to rs  ( p re d a to r  exclus ion)  results  in com p e t i t iv e  elimination 
o f  bo th  th e  ba rnac le  B a la n u s  b a la n o id e s  a n d  C ho n d ru s  by  M ytilu s  A similar  resu l t  o c c u rs  if p reda to rs  
a re  ex c lu d ed  f ro m  unaltered  s tands  o f  C h o n d ru s. C on tro ls  in these  ex p e r im en ts  (i .e ..  w i th  p reda to rs  
p resent)  usua l ly  e i ther  dev e lo p ed  to ,  o r  r em ained  as s tands  o f  C h o n d ru s. A t  in te rm ed ia te  s i tes ,  patches 
o f  M ytilu s  occasionally  e s cap ed  f ro m  preda t ion ,  suggesting  p reda t ion  intensity  is p a tc h y  in sp a c e  and  
t im e.  Pers is tence  o f  C ho n d ru s  is thus  a  b y -p ro d u c t  o f  th e  ac tiv i t ies  o f  p red a to rs  a t  p ro tec ted  si tes . 
A t  e x p o s e d  si tes ,  p reda to rs  do  n o t  co n tro l  th e  m ussels .  A s  a  c o n s eq u en ce ,  M ytilu s  o u tco m p e tes  
C ho n d ru s  a n d  B a la n u s  fo r  space  a n d  ach ieves  s t ruc tu ra l  dom inance .

Periwinkle  a b u n d an ce  d e c re a s e s ,  a n d  a b u n d a n c e  a n d  seasonal i ty  o f  ep h em era l  a lgae  in crease  with 
increasing  w a v e  shock.  Resu l ts  o f  m an ipu la t ions  during  bo th  p r imary  a n d  seco n d a ry  su c cess io n  in­
d ica te  th a t  L itto rin a  li t to r e a . th e  only  large, a b u n d a n t  h e rb iv o re  in th e  low zo n e ,  has no  d i rec t  effect 
on  perenna t ing  (regrowing vegeta t ive ly )  o r  e s tab l ished  C h o n d ru s , o r  on  its ex ten s iv e ,  encrusting  
holdfast.  H o w ev er ,  this per iw ink le  ex e r t s  an  im portan t  ind irec t  effect by  consum ing  seasona l ly  a b u n ­
dan t  e p h e m e ra l  algae,  w hich  slow th e  r a te  o f  su c cess io n  by  suppress ing  g row th  o f  C h o n d ru s . O nce  
C ho n d ru s  is e s tab l ished .  L . litto rea  d a m p s  variat ions in its a b u n d a n c e  by  c ropp ing  ep iphy t ic  e p h e m ­
era l  algae.

T h e  role o f  o th e r  herb ivo res  se em s  negligible. E x p e r im e n ts  show  that  l impets  a n d  se a  urchins 
potentia l ly  c ou ld  co n tro l  C ho n d ru s  (an d  its holdfast) , b u t  t h e y  a re  norm ally  too  sc a rc e  to  h a v e  a 
de tec tab le  effec t  on  th e  algae.

C ho n d ru s  thus  m onopol izes  s p a c e  at  p ro tec ted  a reas  b e c a u s e  ( I)  its co m p e t i to rs  (m usse ls  and  
ep iphytic  ep h em era l  algae)  a r e  r e m o v e d  by  their  c o n s u m e rs  (p red a to rs  a n d  herb ivores ) ,  (2) it has 
e s c a p e d  co n tro l  by  herb ivo res ,  a n d  (3) it c a n  o u tc o m p e te  o th e r  perennia l  a lgae  by  v i r tu e  o f  its abili ty 
to  p e ren n a te ,  and  thus m ain ta in  its o c c u p a n c y  o f  space .

T h e  organ iza t ion  o f  this p o r t ion  o f  th e  N e w  E ngland  rocky  intertidal reg ion  is thus  s imilar  in 
im portan t  w ays  to tha t  o f  th e  mid z o n e  (M enge  1975, 1976). Predat ion  intensity ,  a t  leas t  par t ly  a 
function  o f  w a v e  shoc k ,  is g re a t  a t  re latively p ro tec ted  sites  and  d e te rm in es  th e  o b se rv e d  s t ruc tura l  
p a t te rn  (dom ina tion  o f  sp a c e  by  algae) .  S ince  c o n s u m e rs  a r e  ineffec tive in contro lling  p rey  a t  exposed  
si tes ,  m usse ls  o u tc o m p e te  o th e r  s p a c e  use rs  a n d  m onopo l ize  space  on  th e  shore.  T h u s ,  predators  
ap p a ren t ly  de te rm in e  th e  “ t r a je c to ry "  followed during  su c cess io n .  T h e  p e r s i s ten ce  o f  a lgae is strongly 
d e p e n d e n t  o n  th e  rem oval  o f  m usse ls  by  p red a to rs .  H erb iv o re s ,  though  ineffec tive in contro lling  the 
s t ruc tu ra l ly  d o m in an t  perenn ia l  a lgae,  co n tro l  th e  a b u n d a n c e  o f  ephem era l  a lgae a n d  h en ce  both 
d e te rm in e  th e  r a te  a t  w hich  a  C ho n d ru s  bed  deve lops  a n d  stabil ize  es tab l ished  b ed s  o f  Irish m oss  by 
reducing variabil ity  in its ab u n d an ce .  T h u s ,  he rb ivo res  ev iden t ly  contro l  t h e  ra te  o f  com m u n i ty  d e ­
v e lo p m en t  (succession)  and  e n h a n c e  th e  p e r s i s ten ce  o f  this alga.

D is tu rb an ce  f ro m  w a v e  sh o c k  se em s  to  o p e ra te  in  a  fash ion  similar  to  both  ty p e s  o f  co n s u m ers  
by rem ov ing  m ussels  a n d  e p h e m e ra l  algae. H o w e v e r ,  this s o r t  of  r em oval  tends  to  be  m o re  ca ta ­
st roph ic ,  f requently  c lear ing  large a re a s  o f  s p a c e  a n d  initiating seco n d a ry  success ion ,  especial ly  at  
exposed  sites. T h e  role o f  d is tu rb a n c e  is thus largely th a t  o f  inducing, ra the r  th a n  suppressing ,  
variability in th is  sys tem

1 M anuscr ip t  received  31 Augus t  1976. a c c e p te d  27 July 1977.
2 F o rm erly  Ja n e  L u b c h e n c o  M enge.  P re sen t  add ress :  Zoology  D ep ar tm en t ,  O reg o n  S ta te  U nivers i ty ,

Corvall is ,  O regon  97331, U SA .
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K e y  w ords  A s te rias  sp p .:  C h o n d ru s  c r ispus ,  c o m m u n ity , o rga n iza tio n , s tru c tu re , co m p etitio n ;  
d istu rb a n ce , h erb ivores. L it to r ina  l i t torea;  Mytilus edulis ;  N e w  E ngland , p re d a to rs ; s ta b ility ;  su c c e s­
sion;  T ha is  lapillus.

In t r o d u c t i o n

T w o  e c o l o g i c a l  p r o b l e m s  o f  c o n s i d e r a b l e  t h e o r e t i c a l  
a n d  p r a c t i c a l  i m p o r t a n c e  a r e  ( I )  u n d e r s t a n d i n g  th e  
c a u s e s  o f  p a t t e r n s  o f  s p e c i e s  d i v e r s i t y  a n d  (2 )  d o c u ­
m e n t a t i o n  a n d  e v a l u a t i o n  o f  t h e  c a u s e s  o f  p a t t e r n s  o f  
c o m m u n i t y  s t a b i l i t y .  I n s i g h t s  g a i n e d  i n t o  t h e s e  k e y  
p r o b l e m s  s h o u l d  c o n t r i b u t e  g r e a t l y  t o w a r d  t h e  f u r t h e r  
d e v e l o p m e n t  o f  a  b r o a d  t h e o r y  o f  c o m m u n i t y  o r g a n i ­
z a t i o n  ( e . g . . C o n n e l l  1975. D a y t o n  1971, P a i n e  1974, 
M e n g e  a n d  S u t h e r l a n d  1976, R e x  1976). A n  u n d e r ­
s t a n d i n g  o f  b r o a d  s c a l e  g e o g r a p h i c  p a t t e r n s  o f  c o m ­
m u n i t y  o r g a n i z a t i o n  s e e m s  u l t i m a t e l y  d e p e n d e n t  o n  
s y n t h e s e s  o f  r e s u l t s  f r o m  e x p e r i m e n t a l  a n d  c o m p a r a ­
t i v e  s t u d i e s  o f  t h e  s t r u c t u r e  o f  l o c a l  n a t u r a l  c o m m u ­
n i t i e s  in a  w i d e  r a n g e  o f  h a b i t a t s .  S u c h  s t u d i e s  ( e . g . ,  
D a y t o n  1971. 1 9 7 5 a ,  H a i i  e t  a l .  1970. P a i n e  1974, R o o t  
1973, W o o d i n  1974, H u r d  a n d  W o l f  1975, M e n g e  
1976, O s m a n  1977) p r o v i d e  a  l e v e l  o f  r e s o l u t i o n  o f ,  
a n d  in s ig h t  i n to ,  o r i g in s  o f  c o m m u n i t y  p a t t e r n s  t h a t  
t h e  c o r r e l a t i o n s  o f  s t r i c t  c o m p a r a t i v e  s t u d i e s  d o  n o t  
u s u a l ly  a l l o w .

T h e  s t r u c t u r e  o f  c o m m u n i t i e s  h a s  s e v e r a l  i m p o r t a n t  
c h a r a c t e r i s t i c s  ( M e n g e  1976) w h i c h  a r e  u s u a l l y  t r e a t e d  
a s  s e p a r a t e  p h e n o m e n a ,  b u t  a r e  in  f a c t  i n t i m a t e l y  r e ­
l a t e d  a n d  c a n  b e s t  b e  u n d e r s t o o d  i f  i n v e s t i g a t e d  t o ­
g e t h e r .  I n  p a r t i c u l a r ,  p a t t e r n s  o f  s p e c i e s  d i v e r s i t y ,  
s u c c e s s i o n ,  a n d  s t a b i l i t y  a n d  l i fe  h i s t o r i e s  n e e d  to  b e  
b e t t e r  i n t e g r a t e d .  F u r t h e r ,  t h e  r e g u l a t i n g  m e c h a n i s m s  
m u s t  b e  s e p a r a t e d  f r o m  t h e  p a t t e r n s .  F o r  e x a m p l e ,  
p a t t e r n s  o f  s p e c i e s  d i v e r s i t y  a n d  t h e i r  c a u s e s  h a v e  a t ­
t r a c t e d  g r e a t  a t t e n t i o n  in r e c e n t  y e a r s .  S e v e r a l  s t u d i e s  
s u g g e s t  t h a t  t h o u g h  c o m p a r a b l e  d i v e r s i t i e s  m a y  o c c u r  
in d i f f e r e n t  s t a t e s  o f  a  s y s t e m ,  t h e  r e g u l a t i n g  p r o c e s s e s  
a r e  d i f f e r e n t .  T h u s ,  l o w  a lg a l  d i v e r s i t y  c a n  r e s u l t  f r o m  
c o m p e t i t i v e  e x c l u s i o n  in  t h e  a b s e n c e  o f  h e r b i v o r e s  o r  
f r o m  o v e r g r a z i n g  b y  d e n s e  p o p u l a t i o n s  o f  h e r b i v o r e s  
( P a i n e  a n d  V a d a s  1969, D a y t o n  1 9 7 5 a ,  1975b .  L u b ­
c h e n c o  1978). R e l a t i v e l y  h ig h  lo c a l  d i v e r s i t i e s  m  s o m e  
m a r i n e  s y s t e m s  m a y  b e  r e g u l a t e d  b y  p r e d a t i o n  a n d  
d i s t u r b a n c e  in  s o m e  c a s e s  ( P a i n e  1966, 1971, 1974, 
M e n g e  1976, D a y t o n  1971, O s m a n  1977) a n d  b y  c o m ­
p e t i t i o n  f o r  s p a c e  in  o t h e r s  ( J a c k s o n  a n d  B u s s  1975, 
p e r s o n a l  c o m m u n ic a t io n ) .  S i m i l a r  c a s e s  o f  s y s t e m s  o r  
p o r t i o n s  o f  s y s t e m s  w i t h  c o m p a r a b l e  d i v e r s i t i e s  b u t  
w i t h  d i f f e r e n t  r e g u l a t o r y  a g e n t s  a p p a r e n t l y  a l s o  o c c u r  
in  f r e s h w a t e r  ( B r o o k s  a n d  D o d s o n  1965 .  M a g u i r e
1971. S p r u l e s  1972) a n d  t e r r e s t r i a l  c o m m u n i t i e s  ( H a r ­
p e r  1969, P l a t t  1975). O t h e r  a s p e c t s  o f  c o m m u n i t y  
s t r u c t u r e  ( e . g . ,  s i z e ,  d i s t r i b u t i o n ,  a b u n d a n c e )  m a y  a l s o  
r e s u l t  f r o m  d i f f e r e n t  p r o c e s s e s  ( e . g . ,  C o n n e l l  1961a ,  
19616 ,  M e n g e  19726 .  1973. 1976, D o d s o n  1974, P a i n e  
1976). S u c h  e x a m p l e s  s e r v e  t o  e m p h a s i z e  t h e  i m p o r ­
t a n c e  o f  f o c u s i n g  o n  b o t h  p a t t e r n  a n d  p r o c e s s  i n  s t u d ­
i e s  o f  c o m m u n i t y  o r g a n i z a t i o n .

A  c l o s e l y  r e l a t e d  c o n c e r n  is t h a t  o f  c o m m u n i t y  s t a ­
b i l i ty  a n d  t h e  g e n e r a l  p r o c e s s  u n d e r l y i n g  d y n a m i c  p a t ­
t e r n s  o f  s t a b i l i t y  o r  s u c c e s s i o n  ( G o o d m a n  1975). T h e  
t e r m  s t a b i l i t y  h a s  n u m e r o u s  d e f i n i t i o n s  ( e . g . .  O r i a n s
1975) b u t  h e r e  w e  f o l l o w  t w o  g e n e r a l  o p e r a t i o n a l  
m e a n i n g s  s u g g e s t e d  b y  M a r g a l e f  ( 1 9 6 9 ) .  " P e r s i s t e n c e  
s t a b i l i t y "  is d e f i n e d  a s  v a r i a t i o n  in  s p e c i e s  a b u n d a n c e  
a r o u n d  s o m e  e q u i l i b r i u m  o r  a v e r a g e  s t a t e .  S m a l l  v a r i ­
a t i o n s  im p ly  h ig h  p e r s i s t e n c e  a n d  v i c e  v e r s a .  E x t r e m e  
v a r i a t i o n  m a y  in  t i m e  l e a d  t o  e x t i n c t i o n .  " A d j u s t m e n t  
s t a b i l i t y "  i s  d e f i n e d  a s  t h e  a b i l i t y  o f  a  s y s t e m  t o  r e t u r n  
t o  i t s  p r e v i o u s  s t a t e  f o l l o w in g  a  p e r t u r b a t i o n .  C o m ­
m u n i t i e s  w h i c h  r e t u r n  q u i c k l y  h a v e  h i g h  a d j u s t m e n t  
s t a b i l i t y ,  t h o s e  r e t u r n i n g  s l o w l y  h a v e  lo w  a d j u s t m e n t  
s t a b i l i t y .  W e  v i e w  s u c c e s s i o n  t o  b e  t h e  p r o c e s s ( e s )  
i n v o l v e d  in  c o m m u n i t y  d e v e l o p m e n t  o r  t h e  r e t u r n  o f  
a  c o m m u n i t y  t o  a  p r e d i s t u r b a n c e  s t a t e  a f t e r  p e r t u r ­
b a t i o n .

R e n e w e d  i n t e r e s t  in  s u c c e s s i o n  h a s  b e e n  d i r e c t e d  
t o w a r d  r é é v a l u a t i o n  o f  b o t h  t h e  t r a d i t i o n a l l y  a c c e p t e d  
c o n c e p t  o f  s u c c e s s i o n  a n d  m e c h a n i s m s  o f  s u c c e s s i o n ,  
p e r h a p s  p r i m a r i l y  b e c a u s e  b o t h  s e e m  o v e r b u r d e n e d  
w i t h  e x c e p t i o n s  ( H o r n  1971. 1 9 7 5 a ,  1 9 7 5 6 ,  C o n n e l l
1972. D r u r y  a n d  N i s b e t  1973, P i c k e t t  1976, C o n n e l l  

a n d  S l a t y e r  1977). A s  p o i n t e d  o u t  b y  C o n n e l l  a n d  S la -  
t y e r ,  m o s t  i n t e r p r e t a t i o n s  o f  s u c c e s s i o n  c o m m o n l y  a s ­
s u m e  i n t e r s p e c i f i c  c o m p e t i t i o n  is t h e  d r i v i n g  b io lo g i c a l  
a g e n t  d u r i n g  c o m m u n i t y  d e v e l o p m e n t  a n d  ig n o r e  t h e  
r o l e  o f  c o n s u m e r s  a s  a g e n t s  r e g u l a t i n g  t h e  p r o c e s s  o f  
s u c c e s s i o n .  H o w e v e r ,  r e s u l t s  f r o m  s t u d i e s  o f  c o m ­
m u n i t y  o r g a n i z a t i o n  ( s e e  a b o v e  r e f e r e n c e s )  s t r o n g l y  
im p l y  t h a t  s u c c e s s i o n a l  s e q u e n c e s  m a y  a l s o  d e p e n d  
o n  o t h e r  p r o c e s s e s ,  s u c h  a s  p r e d a t i o n ,  h e r b i v o r y ,  o r  
p h y s i c a l  a n d  b i o t i c  d i s t u r b a n c e .  F i n a l l y ,  s u c c e s s i o n a l  
p a t t e r n s  s e e m  v e r y  d e p e n d e n t  o n  t h e  l i fe  h i s t o r i e s  o f  
c o m p o n e n t  s p e c i e s  ( K e e v e r  1950, C o n n e l l  1972, D r u r y  
a n d  N i s b e t  1973 ,  G o o d m a n  1975). S u c c e s s i o n a l  r a t e s  
a n d  s e q u e n c e s  m a y  d e p e n d  o n  d i s p e r s a l  a b i l i t i e s ,  
g r o w t h  r a t e s ,  r e p r o d u c t i v e  o u t p u t ,  e t c . ,  a n d  a  t h o r ­
o u g h  u n d e r s t a n d i n g  o f  c o m m u n i t y  d e v e l o p m e n t  a n d  
p e r s i s t e n c e  m u s t  d e p e n d  o n  k n o w l e d g e  o f  t h e  i m p o r ­
t a n t  c o m p o n e n t  s p e c i e s .

T h e  r o c k y  s h o r e s  o f  t e m p e r a t e  r e g i o n s  h a v e  p r o v e n  
t o  b e  e x c e l l e n t  s y s t e m s  to  u s e  in  p u r s u i n g  p r o b l e m s  
o f  c o m m u n i t y  o r g a n i z a t i o n  ( e . g . .  C o n n e l l  1 9 6 1 a ,  
1 9 6 1 6 ,  1970. 1971 .  P a i n e  1966, 1969. 1971 .  1974 ,  1976, 
P a i n e  a n d  V a d a s  1969, D a y t o n  1971, 1 9 7 5 a ,  19756 ,  
M e n g e  1976, L u b c h e n c o  1978). R e c e n t  s t u d i e s  in  t h e  
c o m p a r a t i v e l y  s i m p l e  h i g h  ( > + 1 . 8 3  m  a b o v e  M L W )  
a n d  m i d  ( + 0 . 4 6  t o  + 1 . 8 3  m  a b o v e  M L W )  r o c k y  i n t e r t i ­
d a l  a r e a s  o f  N e w  E n g l a n d  i n d i c a t e  t h a t  t h e r e  is a n  
i n v e r s e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  i n f l u e n c e  o f  c o m p e ­
t i t i o n  a n d  p r e d a t i o n  in  s t r u c t u r i n g  t h i s  c o m m u n i t y  
( M e n g e  1976. M e n g e  a n d  S u t h e r l a n d  1976). T h e  re la -
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t i v e  i m p o r t a n c e  o f  t h e s e  b io lo g ic a l  e f f e c t s  is s e e m i n g l y  
d e p e n d e n t  o n  t h e  s u s c e p t i b i l i t y  o f  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  
m a i n  m i d  z o n e  p r e d a t o r ,  t h e  g a s t r o p o d  T h a is  la p i l lu s ,  
to  e x p o s u r e  t o  w a v e  a c t i o n  ( M e n g e  1976, 1978« ,  
19786) .  A t  a r e a s  e x p o s e d  t o  h ig h  e n e r g y  w a v e s ,  m u s ­
s e l s  (M y t i lu s  e d u l i s ) m o n o p o l i z e  m i d  i n t e r t i d a l  s p a c e  
b e c a u s e  p r e d a t o r s  a r e  i n e f f e c t i v e  in p r e v e n t i n g  t h e m  
f r o m  o u t c o m p e t i n g  o t h e r  s e s s i l e  i n v e r t e b r a t e s  a n d  a l ­
g a e .  A t  m o r e  p r o t e c t e d  a r e a s ,  p r e d a t o r s  p r e v e n t  m u s ­
s e l s  f r o m  m o n o p o l i z i n g  p r i m a r y  s u b s t r a t u m ,  a n d  2 0 -  
9 0 %  o f  t h e  p r i m a r y  s p a c e  is u n o c c u p i e d  ( M e n g e  1976). 
T h i s  f r e e  p r i m a r y  s p a c e  is a v a i l a b l e  f o r  c o l o n i z a t i o n  
b y  v a r i o u s  m o b i l e  i n v e r t e b r a t e s  a n d  a l g a e .  C a n o p y -  
f o r m i n g  f u c o i d  a l g a e  e s c a p e  c o n t r o l  b y  h e r b i v o r e s  a n d  
e s t a b l i s h  a  d e n s e  s t a n d  in  t h e  m id  z o n e  ( M e n g e  1975).  
T h e s e  s t a n d s  i n c r e a s e  t h e  s p a t i a l  h e t e r o g e n e i t y  o f  t h e  
c o m m u n i t y  a n d  p r o v i d e  h a b i t a t s  f o r  m a n y  i n v e r t e ­
b r a t e s .  T h e  c o m b i n e d  e f f e c t s  o f  a v a i l a b i l i t y  o f  f r e e  
p r i m a r y  s p a c e  a n d  i n c r e a s e d  s p a t i a l  h e t e r o g e n e i t y  r e ­
s u l t  in  p r o t e c t e d  h a b i t a t s  h a v i n g  a b o u t  t w i c e  t h e  s p e ­
c i e s  r i c h n e s s  o f  e x p o s e d  a r e a s .

i n  c o n t r a s t  t o  t h e  m i d  z o n e ,  t h e  l o w  r o c k y  in t e r t i d a l  
z o n e  ( - 0 . 6 1 t o  + 0 . 4 6  m  b e l o w  a n d  a b o v e  M L W )  o f  N e w  
E n g l a n d  is s o m e w h a t  r i c h e r  in  p r e d a t o r s  a n d  h e r b i ­
v o r e s .  S p a c e  in  t h e  l o w  z o n e  t e n d s  t o  b e  m o n o p o l i z e d  
b y  m u s s e l s  a t  e x p o s e d  a r e a s  o r  b y  t h e  s h r u b b y  r e d  
a l g a .  C h o n d r u s  c r i s p u s  ( I r i s h  m o s s i  a t  p r o t e c t e d  a r e a s .  
T h i s  p a p e r  p r e s e n t s  a n  e x p e r i m e n t a l  i n v e s t i g a t i o n  o f  
c o m m u n i t y  o r g a n i z a t i o n  in  t h e  l o w  z o n e .  W e  s h a l l  f o ­
c u s  o n  f a c t o r s  a f f e c t i n g  ( I )  t h e  u t i l i z a t i o n  o f  s p a c e  in 
t h i s  z o n e  a n d  (2) t h e  p e r s i s t e n c e  o f  t h e  t w o  m a j o r  
s p a c e  u s e r s .  M y t i lu s  a n d  C h o n d r u s .  B e c a u s e  w e  a r e  
i n t e r e s t e d  in  t h e  p r o c e s s e s  w h i c h  c o n t r o l  a n d  r e g u l a t e  
c o m m u n i t y  s t r u c t u r e ,  w e  e x a m i n e  t h e  e f f e c t s  o f  c o m ­
p e t i t o r s .  c o n s u m e r s  a n d  t h e  p h y s i c a l  e n v i r o n m e n t  o n  
t h e  d i s t r i b u t i o n ,  a b u n d a n c e ,  a n d  l i fe  h i s t o r y  o f  t h e s e  
s p e c i e s .  H o p e f u l l y ,  b y  u n d e r s t a n d i n g  h o w  a g e n t s  o f  
n a t u r a l  s e l e c t i o n  ( c o m p e t i t i o n ,  p r e d a t i o n ,  t h e  p h y s i c a l  
e n v i r o n m e n t )  i n f l u e n c e  t h e  s p e c i e s  w h i c h  c o m p r i s e  
t h i s  lo c a l  c o m m u n i t y ,  w e  c a n  b e t t e r  a p p r e c i a t e  h o w  
c o m m u n i t y  s t r u c t u r e  d e v e l o p s  t h r o u g h  e v o l u t i o n a r y  
t im e .

S t u d y  A r e a s  

F ie ld  o b s e r v a t i o n s  a n d  e x p e r i m e n t s  w e r e  c a r r i e d  
o u t  a t  5 m a i n  s i t e s  a l o n g  t h e  s h o r e  o f  N e w  E n g l a n d .  
S i t e s  w e r e  c h o s e n  o n  t h e  b a s i s  o f  ( I )  h o w  w e l l  t h e y  
r e p r e s e n t e d  Che r a n g e  o f  p h y s i c a l  a n d  b i o l o g i c a l  c o n ­
d i t i o n s  e x i s t i n g  a l o n g  t h e s e  r o c k y  a r e a s  a n d  (2 )  i n a c ­
c e s s i b i l i t y  to  t h e  p u b l i c .  All  a r e a s  c o n s i s t  o f  a  s l o p i n g  
b e d r o c k  s u r f a c e  w i t h  a  m i n i m u m  o f  c o b b l e s  a n d  si lt . 
T h e  p r e c i s e  l o c a t i o n  a n d  a  d e s c r i p t i o n  o f  e a c h  a r e a  
a n d  a n  o b j e c t i v e  m e a s u r e  o f  e x p o s u r e  o f  e a c h  s i t e  to  
w a v e  a c t i o n  b a s e d  o n  r a t e s  o f  l o s s  o f  e x p e r i m e n t a l  
c a g e s  a t  e a c h  a r e a  a r e  n o t e d  in  M e n g e  (1 9 7 6 ) .  S i n c e  
a l l  a r e a s  a r e  r e l a t i v e l y  f r e e  f r o m  h u m a n  d i s t u r b a n c e ,  
c a g e  l o s s  c a n  b e  a t t r i b u t e d  to  s t o r m s  a n d  w a v e  a c t i o n .  
T h e  e x p o s u r e  m e a s u r e  a g r e e s  w e l l  w i t h  o u r  6 - y r .  y e a r -

a r o u n d  s u b j e c t i v e  i m p r e s s i o n s  o f  e x p o s u r e s  o f  t h e  
s i t e s .  T h u s ,  t h e  s t u d y  s i t e s  c a n  b e  a r r a n g e d  a l o n g  a  
g r a d i e n t  o f  e x p o s u r e  t o  w a v e  a c t i o n  f r o m  m o s t  t o  l e a s t  
e x p o s e d  a s  f o l l o w s :  P e m a q u i d  P o i n t ,  M a i n e ;  C h a m ­
b e r l a i n ,  M a i n e ;  L i t t l e  B r e w s t e r  C o v e  ( L i t t l e  B r e w s t e r  
I s l a n d ) ,  M a s s a c h u s e t t s ;  G r i n d s t o n e  N e c k ,  M a i n e ;  a n d  
C a n o e  B e a c h  C o v e  ( N a h a n t ) ,  M a s s a c h u s e t t s .

M e t h o d s

G e n e r a l  m e t h o d s  d e s c r i b e d  h e r e  a r e  u s e d  t h r o u g h ­
o u t  t h i s  p a p e r .  O t h e r  s p e c i f i c  t e c h n i q u e s  a r e  i n d i c a t e d  
w h e r e  a p p r o p r i a t e .  T e m p o r a l  p a t t e r n s  in  t h e  u t i l i z a ­
t i o n  o f  s p a c e  b y  p l a n t s  a n d  s e s s i l e  a n i m a l s  a n d  in t h e  
d e n s i t i e s  o f  m o b i l e  a n i m a l s  a r e  q u a n t i f i e d  b y  p e r i o d i c  
t r a n s e c t s .  T h e  t r a n s e c t  m e t h o d  ( M e n g e  1 9 7 2 a ,  1976) 
u s e s  t e n  0 . 2 5 - m 2 q u a d r a t s  p l a c e d  a t  r a n d o m l y  d e t e r ­
m i n e d  s i t e s  a l o n g  a  3 0 - m  l in e  l a id  p a r a l l e l  t o  t h e  
w a t e r ' s  e d g e .  T h e  l in e  i s  p l a c e d  a t  a p p r o x i m a t e l y  Che 
s a m e  t id a l  l e v e l  a n d  o n  t h e  s a m e  s t r e t c h  o f  s h o r e  a t  
e a c h  a r e a  o n  e v e r y  s a m p l e  d a t e .  T h e  a b u n d a n c e  o f  
s e s s i l e  s p e c i e s  is e s t i m a t e d  a s  p e r c e n t  c o v e r  o f  p r i ­
m a r y .  u n d e r s t o r y ,  o r  c a n o p y  s p a c e .  T h i s  e s t i m a t e  is 
o b t a i n e d  b y  p l a c i n g  a  0 . 2 5 - m 2 P le x ig l a s  p a n e l  b e a r i n g  
100 r a n d o m l y  p l o t t e d  d o t s  o v e r  t h e  s u b s t r a t u m  a n d  
c o u n t i n g  t h e  n u m b e r  o f  d o t s  w h o s e  p r o j e c t i o n  h i t s  a  
p a r t i c u l a r  s p e c i e s .  S p e c i e s  p r e s e n t  u n d e r  t h i s  p a n e l  
w h i c h  a r e  n o t  h i t  b y  a  d o t  a r e  a r b i t r a r i l y  a s s i g n e d  a n  
a b u n d a n c e  o f  0 . 5 %  c o v e r .  T h e  a b u n d a n c e  o f  m o b i l e  
s p e c i e s  is e s t i m a t e d  a s  n u m b e r s  p e r  0 .2 5  m 2. .04  m 2 o r  
.01 m 2. d e p e n d i n g  o n  s i z e  a n d  a b u n d a n c e  o f  t h e  s p e ­
c i e s .  I n  t h i s  p a p e r ,  d e n s i t y  d a t a  a r e  e x p r e s s e d  a s  n u m ­
b e r s  p e r  s q u a r e  m e t r e .

P r i m a r y  s p a c e  o c c u p a n t s  i n c l u d e  b a r n a c l e s ,  m u s ­
s e l s .  o t h e r  b i v a l v e s ,  s p o n g e s ,  e c t o p r o c t s .  h y d r o i d s .  
h o l d f a s t s  o f  e r e c t  a l g a e ,  e n c r u s t i n g  a l g a e ,  a n d  l i c h e n s .  
U n d e r s t o r y  o r  s e c o n d a r y  s p a c e  is  o c c u p i e d  b y  t h e  
th a l l i  o f  C h o n d r u s  a n d  o t h e r  e r e c t ,  s h r u b b y  p l a n t s .  
" F r e e  s p a c e "  is d e f i n e d  a s  p r i m a r y  s p a c e  a v a i l a b l e  f o r  
c o l o n i z a t i o n  b y  b a r n a c l e s  o r  m u s s e l s ,  a n d  t h u s  in ­
c l u d e s  b o t h  " b a r e "  s p a c e  ( f r e e  f r o m  m a c r o s c o p i c  o r ­
g a n i s m s )  a n d  s p a c e  o c c u p i e d  b y  e n c r u s t i n g  o r g a n i s m s  
l ik e  t h e  a lg a l  c r u s t s ,  l i c h e n s ,  e t c .  T h u s ,  f r e e  s p a c e  is 
1 0 0 %  m i n u s  t o t a l  c o v e r  o f  b a r n a c l e s ,  m u s s e l s ,  a n d  
h o l d f a s t s  o f  e r e c t  a l g a e .  E p h e m e r a l  a l g a e  s e t t l e  o n  f r e e  
s p a c e ,  b a r n a c l e s ,  m u s s e l s ,  o r  e r e c t  a lg a e .

P e r c e n t  c o v e r  d a t a  a r e  b i m o d a l l y  d i s t r i b u t e d  a n d  
v i o l a t e  t h e  a s s u m p t i o n  o f  a  n o r m a l l y  d i s t r i b u t e d  " p o p ­
u l a t i o n . ”  F o r  s t a t i s t i c a l  t e s t s ,  s u c h  d a t a  w e r e  t r a n s ­
f o r m e d  w i t h  t h e  a n g u l a r  t r a n s f o r m a t i o n  ( S o k a l  a n d  
R o h l f  1969).  I n  a l l  f i g u r e s ,  m e a n  p e r c e n t  c o v e r  x  9 5 %  
c o n f i d e n c e  i n t e r v a l s  a r e  p l o t t e d  in d e g r e e s ,  a l t h o u g h  
t h e  o r d i n a t e  l a b e l s  a r e  b a c k t r a n s f o r m e d  t o  p e r c e n t  
c o v e r  f o r  e a s i e r  i n t e r p r e t a t i o n  ( e . g . .  F ig .  1). P e r c e n t  
c o v e r  d a t a  n o t  t r e a t e d  s t a t i s t i c a l l y  a r e  n o t  t r a n s ­
f o r m e d .

E x p e r i m e n t a l  m a n i p u l a t i o n s  o f  p r e d a t o r  a n d  h e r b i ­
v o r e  d e n s i t i e s  w e r e  d o n e  u s i n g  s t a i n l e s s  s t e e l  m e s h  
c a g e s  ( s e e .  e . g . .  C o n n e l l  19 6 1<a. 1 9 6 I i i .  1970. D a y t o n
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F io .  I. Utilization o f  s p a c e  in th e  low  z o n e  a t  a re a s  ranging f rom  ex p o s e d  (A Pem aquid)  to  p ro tec ted  (D. C a n o e  Beach 
Cove). M ytilu s  and  B a la n u s  o c c u p y  p r im ary  space;  C ho n d ru s  occu p ies  se c o n d a ry  or  u n d e rs to ry  space .  C ho n d ru s  holdfasts 
w ithou t  e rec t  thall i a re  n o t  included here.  O n ly  d a ta  fo r  th e  m o s t  a b u n d a n t  species  on  sloping sh o re s  a r e  included; o ther  
perennia l  species a r e  som e tim es  c o m m o n  in o th e r  c i r cu m s tan ces  (e .g . .  G igartina  o n  vertical subs tra ta )  b u t  a re  re latively 
s c a rc e  a t  o u r  s i tes .  All d a ta  a r e  t ransfo rm ed  (see  Methods section). Points a re  m eans ;  bars  indica te  95%  co nf idence  intervals 
o f  ten  0.25-m2 q u a d ra ts  a t  ea c h  area.

1971, M e n g e  1976). V a r i a t i o n s  o n  t h e  b a s i c  c o n s u m e r  
e x c l u s i o n  c a g e  m a n i p u l a t i o n s  w i t h  a s s o c i a t e d  c o n t r o l s  
w i l l  b e  d e s c r i b e d  b e l o w  w i t h  t h e  a p p r o p r i a t e  e x p e r i ­
m e n t s .

C o m m u n i t y  S t r u c t u r e  P a t t e r n s

W e  f i r s t  d e s c r i b e  p a t t e r n s  o f  c o m m u n i t y  s t r u c t u r e  
i n  t h e  l o w  z o n e  ( s p a c e  u t i l i z a t i o n  b y  s e s s i l e  a n i m a l s  
a n d  p l a n t s ,  a b u n d a n c e  a n d  d i v e r s i t y  o f  s e s s i l e  a n d  
m o b i l e  c o n s u m e r s ,  a n d  c o n s u m e r  d i e t s ) .  R e s u l t s  o f  
e x p e r i m e n t s  a n a l y z i n g  e f f e c t s  o f  p r e d a t o r s ,  h e r b i ­
v o r e s ,  c o m p e t i t o r s ,  a n d  p h y s i c a l  f a c t o r s  o n  t h e  e s t a b ­
l i s h m e n t  a n d  p e r s i s t e n c e  o f  t h e  l o w  z o n e  c o m m u n i t y  
fo l lo w .

T h e r e  a r e  s t r i k i n g  d i f f e r e n c e s  in  c o m m u n i t y  s t r u c ­
t u r e  b e t w e e n  s i t e s  e x p o s e d  to  a n d  p r o t e c t e d  f r o m  
w a v e  a c t i o n  in  t h e  l o w  z o n e .  F i r s t ,  e x p o s e d  lo w  a r e a s  
e x h i b i t  s t r u c t u r a l  d o m i n a n c e  b y  M y t i l u s , w h i l e  r e l a ­
t i v e l y  p r o t e c t e d  l o w  z o n e s  e x h i b i t  s t r u c t u r a l  d o m i ­
n a n c e  b y  C h o n d r u s .  S e c o n d ,  e p h e m e r a l  a l g a e  ( s e e  
s p e c i e s  l i s t  in  A p p e n d i x  i )  t e n d  t o  b e  m o r e  d e n s e  a t  
e x p o s e d  t h a n  a t  p r o t e c t e d  a r e a s  a n d  m o r e  a b u n d a n t

in l a t e  w i n t e r  t o  s p r i n g  ( M a r c h  t o  J u n e )  t h a n  t h e  r e ­
m a i n d e r  o f  t h e  y e a r .  T h i r d ,  g r a z e r s  a n d  p r e d a t o r s  g e n ­
e r a l l y  t e n d  t o  b e  s c a r c e  a t  e x p o s e d  a r e a s  a n d  c o m m o n  
a t  r e l a t i v e l y  p r o t e c t e d  a r e a s  ( w i t h  e x c e p t i o n s  n o t e d  
b e l o w ) .

S p a c e  u t i l i z a t io n

P a t t e r n s  o f  s p a c e  u t i l i z a t i o n  b y  t h e  3 m o s t  a b u n d a n t  
s p a c e  u s e r s  ( a b u n d a n c e  o f  o t h e r  s p e c i e s  w a s  u s u a l ly  
< 5 %  c o v e r )  f o r  t h e  5 s t u d y  a r e a s  a r e  s h o w n  in  F ig s .  
1,2, T a b l e  1. S p a c e  in  t h e  l o w  z o n e  o f  t h e  m o s t  
e x p o s e d  a r e a ,  P e m a q u i d  P o i n t ,  is o c c u p i e d  p r i m a r i l y  
b y  M y t i lu s  ( F ig .  l a ) .  S e v e r e  w a v e  a c t i o n  d u r i n g  s t o r m s  
u s u a l l y  r e m o v e s  t h e  m u s s e l s  e a c h  w i n t e r ,  t h u s  f r e e in g  
s p a c e  a n d  a l l o w i n g  b a r n a c l e s  (B a la n u s  b a l a n o i d e s ) to  
b e c o m e  a b u n d a n t  f o r  b r i e f  p e r i o d s  o f  t i m e  ( e . g . ,  J u l y  
1974 , M a y  1975; F ig .  l a ) .  M u s s e l s  t h e n  u s u a l l y  in ­
c r e a s e  in  a b u n d a n c e  a n d  a g a i n  f o r m  a  m o n o p o l y .  
C h o n d r u s  is e s s e n t i a l l y  a b s e n t  f r o m  th i s  a r e a  ( F i g .  l a ) .

I n  c o n t r a s t ,  C h o n d r u s  is  a  p e r s i s t e n t  o c c u p i e r  o f  a  
m a j o r  f r a c t i o n  ( 5 0 - 9 0 % )  o f  p r i m a r y  a n d  s e c o n d a r y  
s p a c e  a t  t h e  o t h e r  4  s t u d y  a r e a s .  A t  C h a m b e r l a i n ,
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C h o n d r u s  a n d  M y t i lu s  t o g e t h e r  d o m i n a t e  t h e  l o w  
z o n e .  T h e i r  a b u n d a n c e s  a r e  i n v e r s e l y  p r o p o r t i o n a l  f o r  
m u c h  o f  t h e  o b s e r v e d  p e r i o d  ( F i g .  l b ) .  A t  L i t t l e  
B r e w s t e r  C o v e  a n d  G r i n d s t o n e  N e c k ,  t h e  a b u n d a n c e s  
o f  C h o n d r u s  a n d  M y t i lu s  f l u c t u a t e  s e a s o n a l l y ,  a n d  
e a c h  is s o m e t i m e s  a b u n d a n t  ( T a b l e  1. F ig .  l e ) .  A t  t h e  
m o s t  p r o t e c t e d  a r e a .  C a n o e  B e a c h  C o v e ,  p a t t e r n s  o f  
s p a c e  o c c u p a n c y  s e e m  l e s s  v a r i a b l e  s e a s o n a l l y  t h a n  
a t  t h e  o t h e r  a r e a s .  H e r e ,  C h o n d r u s  is a l w a y s  t h e  m o s t  
a b u n d a n t  s e s s i l e  s p e c i e s ,  o c c u p y i n g  b e t w e e n  8 7 %  a n d  
9 2 %  o f  l o w  i n t e r t i d a l  s p a c e .  M u s s e l s  a n d  b a r n a c l e s  a r e  
e s s e n t i a l l y  a b s e n t  f r o m  C a n o e  B e a c h  C o v e  ( F ig .  Id ) .  
A  p a t t e r n  n o t  o b v i o u s  in  F ig .  I o r  T a b l e  1 i s  t h a t  C h o n ­
d r u s  s t a n d s  a t  G r i n d s t o n e  N e c k  a n d  L i t t l e  B r e w s t e r  
C o v e  a r e  n o t  a s  c o n t i n u o u s  a s  t h o s e  a t  C h a m b e r l a i n  
o r  C a n o e  B e a c h  C o v e .  T h e  f o r m e r  t e n d  t o  b e  p a t c h i e r  
t h a n  t h e  l a t t e r ;  t h i s  is r e f l e c t e d  in  t h e  r e l a t i v e l y  g r e a t e r  
v a r i a t i o n  in  m e a n  p e r c e n t  c o v e r  a n d  t h e  c o n f i d e n c e  
l im i ts  o b s e r v e d  f o r  m u s s e l s  a n d  C h o n d r u s  a t  t h e s e  
a r e a s  ( F ig .  I .  T a b l e  I).

A b u n d a n c e  o f  e p h e m e r a l  a l g a e  ( s p e c i e s  w h i c h  u s u ­
a l l y  p e r s i s t  f o r  o n l y  a  f e w  m o n t h s )  is i n d i c a t e d  m  F ig .
2. T h e s e  d a t a  a r e  p o o l e d  o v e r  a l l  e p h e m e r a l  s p e c i e s  
( s e e  s p e c i e s  l is t  In  A p p e n d i x  1). T w o  b a s i c  p a t t e r n s  
e m e p g e  f r o m  F ig .  2 . F i r s t ,  e p h e m e r a l s  a r e  a l w a y s  
s c a r c e  in  t h e  l o w  i n t e r t i d a l  o f  C a n o e  B e a c h  C o v e .  S e c ­
o n d ,  e p h e m e r a l  a l g a e  a r e  s t r o n g l y  s e a s o n a l  a t  a l l  a r e a s  
b u t  C a n o e  B e a c h  C o v e ,  T h e s e  a l g a e  a r e  u s u a l l y  d e n s e  
in l a t e  w i n t e r  a n d  s p r i n g  ( M a r c h  to  M a y )  a n d  s c a r c e  
in o t h e r  s e a s o n s  ( F ig .  2) .  F u r t h e r ,  a t  P e m a q u i d  P o i n t ,  
e p h e m e r a l s  t e n d  to  b e  m o r e  d e n s e  t h a n  a t  t h e  o t h e r  
a r e a s  ( F ig .  2) a n d  a b u n d a n t  in  w i n t e r  a s  w e l l  a s  s p r i n g .  
W e  h a v e  n e v e r  b e e n  a b l e  t o  q u a n t i f y  t h i s  l a s t  p a t t e r n  
b e c a u s e  t h e  l o w  i n t e r t i d a l  a t  P e m a q u i d  P o i n t  is  u s u a l ly  
i n a c c e s s i b l e  in  w i n t e r  d u e  t o  n e a r  c o n s t a n t ,  s e v e r e  
w a v e  a c t i o n .

T h e r e  a r e  a  n u m b e r  o f  o t h e r  p l a n t  a n d  a n i m a l  s p e ­
c i e s  w h i c h  o c c u r  in  t h e  l o w  z o n e ,  b u t  b e c a u s e  t h e y  
c o n s i s t e n t l y  o c c u p y  a  t o t a l  o f  < 5 %  c o v e r ,  t h e y  a r e  n o t  
c o n s i d e r e d  in t h i s  p a p e r .  T h e  m o r e  c o m m o n  o f  t h e s e  
s p e c i e s  a r e  l i s t e d  in A p p e n d i x  1.

In  s u m m a r y ,  t h e  m o s t  s t r i k i n g  f e a t u r e  o f  s p a c e  u t i ­
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F io .  2. Seaso n a l  a b u n d a n c e  o f  ep h em era l  a lgae  in the low 
z o n e  a t  a re a s  a long a  w a v e  e x p o s u re  g radient .  H istogram s 
ind ica te  m ean s ,  l ines sh o w  95%  conf idence  in tervals .  All d a ta  
a re  t ransfo rm ed .  N D  indica tes no  d a ta  w e re  t a k e n  dur ing  that  
season .  In se r ts  ind ica te  m ean  pe rcen t  c o v e r  o f  ep h em era l  
a lgae a v e rag ed  o v e r  e ach  season .  S e e  Appendix 1 for a  list 
o f  ep h em era l  algae.

T a b l e  1. Utilization o f  sp a c e  in t h e  low intertidal  z o n e  a t  L it t le  B rew s te r  C o v e .  B e c a u se  Lit t le  B re w s te r  Island is not  
reliably access ib le  dur ing  th e  w in te r ,  there  a re  no  d a ta  fo r  th a t  t ime o f  year

Species '1

M e an  pe rcen t  cove r

D a ta  fo rm a t“ 18 Jul 1973 27 Ju n  1974 16 Aug 1974 18 M ay 1975 2! A u g  1975

M ytilu s edulis Percent 44.2 0 0 1.2 27.3
Degrees 41.7 £  14.2 0  £  0 0 £  0 3.88 £  3.7 27.8 £  14.0

B a la n u s ba lanoides P ercen t 0.1 0.2 0 3.6 0.4
Degrees 2.1 £  3.6 2 .4  £  3.7 0  £  0 7.1 £  6.3 2 0 £  2.1

C ho n d ru s crispus Percent 62.8 68.7 95.2 86.9 81.6
Degrees 52.4 ±  11.6 56 £  16 77.3 £  8.5 70 5 £  6.8 68.7 £  11.7

a As in o th e r  figures and  tables .  M ytilu s  a n d  B a la n u s  a re  g iven as pe rcen t  c o v e r  o f  p r im ary  space ;  C ho n d ru s  a b u n d a n c e  
is g iven  as  pe rcen t  c o v e r  o f  se condary ,  i .e . ,  u n d e rs to ry  space .  T h u s ,  j u s t  C ho n d ru s  thalli a r e  inc luded ,  a n d  n o t  p ros tra te  
holdfasts  w ithou t  e rec t  thalli.

” M e ans  a re  g iven a s  ac tual  m ean  pe rcen t  c o v e r  (no t  transfo rm ed)  a n d  deg rees  =  c o v e r  £  95% co nf idence  in terval  
(transformed).
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T a b l e  2. M ean  dens i ty  o f  co m m o n  anim al species  in low z o n e  dur ing  su m m e r  a n d  a u tu m n  a t  5 s tudy  areas .  Density 
is s ta nda rd ized  to num bers  p e r  sq u a re  m etre  f rom  dens i t ies  in quad ra ts  ranging in s ize  from IO c m 2 to  0.25 m 5. R ange  of  
a v e rag e  densities  is sh o w n  in paren theses

Species
Pem aquid

Point C hamberla in
Lit t le  B rew ste r  

C ove
G rindstone

N eck
C a n o e  B e a d  

C ove

A ster ia s  fo rb e s i  (seastar) 0 3.4 12.7 0 14.0
(0-15.2) (2-26 4) (6.4-19.6)

A . vulgaris  (seastar) 0.05 49.1 3.1 6 3 2.0
(0-0.4) (0-182) <0-4.8) (0-24) (0-4)

L ep ta ste r ia s  tenera  (seastar) 0.05 5.1 0 0.1 0
(0-0.4) (0-20.4) (0 -0  4)

Tota l  as tero id  abundance 0.1 57.6 15.8 6.4 16.0
Thais lap illu s  (gastropod) 41.9 42.6 37.3 712 6.2

(5-98) (3-119) (13-78) (1-9,171) (1-14)
Tota l  p reda to r  abundance 42 100 53 718 22

L ittorina  littorea  (gastropod) 0.1 0 381 130 810
(0-0.8) (326-442) (2-1,031) (612-1,786)

L . o b tu sa ta  (gastropod) 1.3 1.0 0.3 3.6 1.4
(0-10) (0-14) (0-0.8) (0-24) (0-3.2)

L . sa xa tilis  (gastropod) 0.5 0.4 1 3 4.8 0.2
(0-1.2) (0-1.2) (0-1) (0-22) (0-2.5)

A c m a e a  testu d in a lis  (limpet) 2.5 0.4 2.5 15.7 0.5
(0-7) (0-2.2) (0.4-3.6) (1.6-58) (0.2-4)

Tota l  herbivore abundance 4.4 1.8 385 154 812
B alanus b a la n o id es  (barnacle) 1,970 59 21 8.4 0

(0-3,200) (0-360) (0-570) (0-30)
M ytilu s edu lis  (mussel) 18,775 10,493 150 6,376 16

(13,050-46,100) (40-82,500) (0-40,400) (0-62,000) (0-20)
Tota l  species (iV) 14 20 14 19 22
Sample dates IN ) 8 10 3 16 5

l i z a t i o n  p a t t e r n s  a t  t h e s e  a r e a s  a r e  (1) C h o n d r u s  is t h e  
m o s t  c o m m o n  s p a c e  o c c u p i e r  a t  a l l  a r e a s  b u t  P e m a ­
q u i d  P o i n t ,  w h e r e  (2) M y ti lu s  is g e n e r a l l y  t h e  m o s t  
c o m m o n  s p a c e  u s e r .  (3) C h o n d r u s  s e e m s  p a t c h i e r  a t  
G r i n d s t o n e  N e c k  a n d  L i t t l e  B r e w s t e r  C o v e  t h a n  a t  
o t h e r  a r e a s ,  a n d  (4) e p h e m e r a l  a l g a e  a r e  m o s t  a b u n ­
d a n t  in  s p r i n g  a t  a l l  a r e a s  e x c e p t  t h e  m o s t  p r o t e c t e d  
o n e .  C a n o e  B e a c h  C o v e ,  w h e r e  t h e y  a r e  r a r e  t h r o u g h ­
o u t  t h e  y e a r .

A b u n d a n c e  a n d  d iv e r s i ty

O v e r a l l  m e a n s  a n d  r a n g e  o f  m e a n  d e n s i t i e s  ( a v e r a g e d  
o v e r  s u m m e r  a n d  a u t u m n  s a m p l e  d a t e s ,  w h e n  m o b i l e  
c o n s u m e r s  a r e  m o s t  a c t i v e )  o f  t h e  m o s t  c o n s p i c u o u s  i n ­
v e r t e b r a t e s  a n d  t o t a l  s p e c i e s  r i c h n e s s  in  t h e  l o w  z o n e  
a r e  g i v e n  in T a b l e  2. I n  c o n t r a s t  to  t h e  m i d  z o n e  w h e r e  
s t a r f i s h  a r e  v i r t u a l l y  a b s e n t  ( M e n g e  1976), t h e  a s t e r ­
o i d s  A s te r ia s  v u lg a r is  ( n o r t h e r n  N e w  E n g l a n d )  a n d  
A s te r ia s  f o r b e s i  ( s o u t h e r n  N e w  E n g l a n d )  a r e  r e l a t i v e l y  
a b u n d a n t  in  t h e  l o w  z o n e  o f  a l l  a r e a s  e x c e p t  t h e  m o s t  
e x p o s e d  s i t e ,  P e m a q u i d  P o i n t  ( T a b l e  2). A n o t h e r  lo w  
z o n e  s e a s t a r .  L e p ta s t e r ia s  t e n e r a ,  is r e l a t i v e l y  r a r e  
a n d  a l w a y s  s m a l l  ( u s u a l l y  < 1  c m )  a t  all  a r e a s .  T h a is  
is c o m m o n  in t h e  l o w  z o n e  a t  a l l  a r e a s  e x c e p t  t h e  m o s t  
p r o t e c t e d  o n e  ( C a n o e  B e a c h  C o v e ) .  A t  t h e  o n l y  p r o ­
t e c t e d  a r e a  w h e r e  A s te r ia s  s p p .  a r e  r e l a t i v e l y  s c a r c e  
( G r i n d s t o n e  N e c k ) ,  T h a is  is e s p e c i a l l y  a b u n d a n t  in  t h e

l o w  in t e r t i d a l  ( 7 1 2 / m 2). O t h e r  p r e d a t o r s  o f  b a r n a c l e s ,  
b i v a l v e s ,  a n d  s n a i l s  o c c a s i o n a l l y  f o u n d  in t h e  l o w  in ­
t e r t i d a l  z o n e  a r e  t h e  n u d i b r a n c h  O n c h id o r i s  f u s c a  
( m a x  a b u n d a n c e  =  4 . 2 / m 2 a t  C h a m b e r l a i n i  a n d  th e  
c r a b s  C a n c e r  b o r e a l is  ( m a x  a b u n d a n c e  =  0 . 3 / m 2 a t  
L i t t l e  B r e w s t e r  C o v e ) ,  a n d  C a r c in u s  m a e n a s  ( m a x  
a b u n d a n c e  =  0 . 7 / m 2 a t  L i t t l e  B r e w s t e r  C o v e ) .  T h e  
s c a v e n g e r - p r e d a t o r  g a s t r o p o d  B u c c in u m  u n d a t u m  is 
o c c a s i o n a l l y  r e l a t i v e l y  c o m m o n  ( m a x  a b u n d a n c e  =  
4 . 2 / m 2) a t  G r i n d s t o n e  N e c k .  A l t h o u g h  s o m e  d a t a  a r e  
a v a i l a b l e  i n d i c a t i n g  t h a t  c r a b s  c a n  b e  v o r a c i o u s  p r e d ­
a t o r s  o f  m u s s e l s  ( E b l m g  e t  a l .  1964, S e e d  1969) ,  t h e  
i m p o r t a n c e  o f  c r a b  p r e d a t i o n  a t  o u r  a r e a s  is a s  y e t  
u n c l e a r .  B e c a u s e  m o s t  c r a b s  in t h e  l o w  z o n e  a r e  s m a ll  
( < 2  c m  c a r a p a c e  d i a m )  t h e y  m a y  b e  r e l a t i v e l y  u n i m ­
p o r t a n t .  T h e  a b u n d a n c e  o f  t e r r e s t r i a l  a n d  p e l a g i c  p r e d ­
a t o r s  h a s  n o t  b e e n  e s t i m a t e d  n o r  h a v e  t h e i r  d i e t s  b e e n  
q u a n t i f i e d .  O b s e r v a t i o n s  o n  th e  m o s t  l i k e ly  p r e d a t o r s  
( H e r r i n g  a n d  G r e a t  B l a c k - b a c k e d  G u l l s .  L a r u s  a r g e n ­
ta tu s  a n d  L a r u s  m a r in u s ',  r a t s .  R a t t u s  n o r v e g ic u s  : a n d  
c u n n e r s .  T a u to g o la b r u s  a d s p e r s u s  ) i n d i c a t e  t h a t  a t  o u r  
s t u d y  s i t e s  t h e y  r a r e l y  c o n s u m e  l o w  z o n e  s p a c e  o c ­
c u p i e r s .  T h e  m o s t  i m p o r t a n t  l o w  z o n e  p r e d a t o r s  a p ­
p e a r  t o  b e  A s te r ia s  s p p . .  T h a is ,  a n d  p e r h a p s  c r a b s .  
N o t e  t h a t  t o t a l  p r e d a t o r  d e n s i t y  is l e a s t  a t  t h e  m o s t  
p r o t e c t e d  s i t e .  C a n o e  B e a c h  C o v e  ( T a b l e  2).

L i t t o r in a  l i t to r e a  is t h e  m o s t  a b u n d a n t  h e r b i v o r e  in
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t h e  l o w  z o n e  a t  c a l m  a r e a s  ( T a b l e  2) .  O t h e r  h e r b i v o r e s  
p r e s e n t  i n c l u d e  t h e  s n a i l s  L i t to r in a  s a x a t i l i s .  L i t to r in a  
o b tu s a ta ,  A c m a e a  te s tu d in a l i s ,  L a c u n a  v in c ta ,  M a r ­
g a r i t e s  h e l i c in a ,  t h e  a m p h i p o d  A m p h i th o e  r u b r ic a ta .  
t h e  i s o p o d  I d o te a  p h o s p h o r e a  a n d  r a r e l y  t h e  s e a  u r ­
c h i n  S t r o n g y lo c e n t r o tu s  d r o e b a c h ie n s i s .  L a c u n a  a n d  
M a r g a r i te s  e a c h  h a v e  a  b r i e f  p e a k  d e n s i t y  in e a r l y  
s u m m e r ,  t h e n  a l m o s t  d i s a p p e a r  f o r  t h e  r e m a i n d e r  o f  
t h e  y e a r  (p e r s o n a l  o b s e r v a t io n s ) .  N e i t h e r  o f  t h e s e  g a s ­
t r o p o d s  n o r  t h e  c r u s t a c e a  h a s  b e e n  i n v e s t i g a t e d  in 
t h i s  s t u d y .  All  r e a d i l y  p a s s  t h r o u g h  c a g e  m e s h ,  a n d  
t h u s  w h e n  p r e s e n t ,  a r e  u s u a l l y  in  c o m p a r a b l e  d e n s i t i e s  
in a n d  o u t  o f  a l l  c a g e  t r e a t m e n t s .  T o t a l  h e r b i v o r e  d e n ­
s i t y  is l o w  a t  t h e  e x p o s e d  s i t e ,  P e m a q u i d  P o i n t  (4 .4 /  
m 2) a n d  h ig h  a t  3 o f  4  r e l a t i v e l y  p r o t e c t e d  a r e a s  ( L i t t l e  
B r e w s t e r  C o v e .  3 8 5 / m 2; G r i n d s t o n e  N e c k ,  1 5 4 /m 2; 
C a n o e  B e a c h  C o v e ,  8 1 2 / m 2). H e r b i v o r e  d e n s i t y  a t  
C h a m b e r l a i n  ( 1 . 8 / m 2), t h e  m o s t  e x p o s e d  o f  t h e  p r o ­
t e c t e d  s i t e s ,  is c o m p a r a b l e  to  t h a t  a t  P e m a q u i d  P o in t .  
H e r b i v o r e  b i o m a s s  d a t a  s h o w  t h e  s a m e  p a t t e r n s  
( M e n g e  1975).

T h e  m o s t  c o m m o n  lo w  z o n e  s e s s i l e  i n v e r t e b r a t e s  
a r e  B a la n u s  b a la n o id e s  a n d  M . e d u l i s  ( T a b l e  2) .  O t h e r  
s e s s i l e  s p e c i e s  o c c a s i o n a l l y  f o u n d  in  t h e  l o w  r e g io n  
a r e  B a la n u s  c r e n a tu s ,  B a la n u s  b a la n u s ,  M o d io lu s  m o ­
d io lu s ,  S a x i c a v a  s p . .  a n d  M e tr id iu m  s e n i le  N o n e  o f  
t h e s e  is a b u n d a n t  a n d  c o m b i n e d  t h e y  u s u a l l y  o c c u p y  
<  1%  o f  t h e  s p a c e  a t  a n y  a r e a .

T h e  n u m b e r  o f  s p e c i e s  o b s e r v e d  in t h e  l o w  z o n e  
w a s  l o w e s t  a t  t h e  m o s t  e x p o s e d  a r e a  a n d  a  r e l a t i v e l y  
p r o t e c t e d  a r e a  (14  s p p . .  P e m a q u i d  P o i n t  a n d  L i t t l e  
B r e w s t e r  C o v e ,  r e s p e c t i v e l y )  a n d  g r e a t e s t  a t  t h e  r e ­
m a i n i n g  r e l a t i v e l y  p r o t e c t e d  a r e a s  ( 1 9 - 2 2  s p p . .  T a b l e  
2) . T h u s ,  w i t h  I e x c e p t i o n  t h e  m o r e  p r o t e c t e d  a r e a s  
h a r b o r  a  g r e a t e r  n u m b e r  o f  s p e c i e s  t h a n  d o e s  t h e  e x ­
p o s e d  a r e a .  C a u s e s  o f  t h e  r e l a t i v e l y  l o w  d i v e r s i t y  a t  
L i t t l e  B r e w s t e r  C o v e  h a v e  n o t  b e e n  i n v e s t i g a t e d  b u t  
m a y  b e  p a r t l y  a  c o n s e q u e n c e  o f  ( I ) t h e  r e l a t i v e l y  sm a ll  
n u m b e r  o f  s a m p l i n g  d a t e s  t h e r e ,  (2) t h e  r e l a t i v e l y  s m a l l  
a r e a  o f  t h e  s i t e  b e c a u s e  o f  t h e  s t e e p  s l o p e  ( = 3 0 - 4 0 °  
i n c l i n a t i o n ) ,  o r  (3) p o l l u t i o n  f r o m  B o s t o n  H a r b o r .

C o n s u m e r  d ie ts

T h e  4  m o s t  a b u n d a n t  l o w  i n t e r t i d a l  c o n s u m e r s  a r e  
L .  l i t to r e a ,  T h a is ,  A .  v u lg a r is ,  a n d  A .  f o r b e s i  ( T a b l e  
2 ) . D i e t  c o m p o s i t i o n  o f  Che c a r n i v o r o u s  s p e c i e s  c a n  b e  
d e t e r m i n e d  b y  t u r n i n g  t h e  p r e d a t o r  o v e r  a n d .  i f  f e e d i n g  
is d e t e c t e d ,  b y  i d e n t i f y i n g  t h e  p r e y  ( e . g . .  C o n n e l l  
1 9 6 1 a .  P a i n e  1966. 1969. 1971, M a u z e y  1966 .  M a u z e y  
e t  a l .  1968. M e n g e  1 9 7 2 a ,  I972Ä, 1973, 1974, 1976). 
S u m m a r i e s  o f  t h e  d i e t s  o f  T h a is  a t  2  a r e a s  a n d  o f  A r -  
te r ia s  v u lg a r is  a t  G r i n d s t o n e  N e c k  a r e  g i v e n  in  T a b l e
3 .  T h e  in t e r t i d a l  d i e t  o f  A .  f o r b e s i  h a s  b e e n  s a m p l e d  
l e s s  i n t e n s i v e l y  b u t  b o t h  i n t e r t i d a l  a n d  s u b t i d a l  d a t a  
i n d i c a t e  t h e  d i e t  o f  t h i s  s p e c i e s  is n e a r l y  i d e n t i c a l  to  
t h a t  o f  A .  v u lg a r is .  I n  t h e  l o w  z o n e  a t  t h e s e  a r e a s .  
T h a is  p r e y s  a l m o s t  e x c l u s i v e l y  o n  M y t i lu s  ( 8 9 - 9 7 %  o f

T a b l e  3. P e rcen t  o f  p rey  species  in th e  d ie ts  o f  predators  
in th e  low  in ter tida l  a t  2 s tudy  sites

Pe rcen t  in diet

C ham ber-  
G r in d s to n e  N e c k  lam

A ste r ia s*  T h a is“ T h a isc
Prey species vulgaris lapillus lapillu

M ytilu s edu lis  (mussel) 47.3 96.6 89.1
B a la n u s  ba lan o id es  (barnacle) 38.2 2.9 8.7
L a cu n a  v incta  (gastropod) 7.0 0 0
A c m a e a  tes tu d in a lis  (limpet)  
Unidentified am p h ip o d

1 6 0 0

(crus tacean) 1.0 0 0
L itto rin a  o b tu sa ta  (gastropod) 0.9 0 0
M argarites  S p .  (gastropod) 0.7 0 0
Thais lap illus  (gastropod) 0  7 0.3 1.1
L itto rin a  littorea  (gastropod) 0.6 0 0
S a x ica va  sp .  (bivalve) 0.6 0.3 1.1
B a la n u s  cren a tu s  (barnacle) 0.6 0 0
A ste r ia s  vu lgaris  (seastar) 0.4 0 0
Unidentifiable 0.4 0 0

Prey items eaten  ( jV) 696 350 92
Species ea ten  (N ) 12 + 4 4

‘  D ata  f ro m  su m m e r  a n d  au tu m n ,  1971-1974. 
11 D ata  f rom  su m m ers  1972-1974.
'  D ata  f rom  su m m e r  1973.

t h e  p r e y  e a t e n ,  T a b l e  3) b u t  o c c a s i o n a l l y  c o n s u m e s  o n e  
o t h e r  s p e c i e s  (S a x i c a v a ) a n d  c a n n i b a l i z e s  ( T a b l e  3). 
A t  G r i n d s t o n e  N e c k  A .  v u lg a r is  is m o r e  g e n e r a l i z e d  
a n d  f e e d s  p r i m a r i l y  o n  M y t i lu s  ( 4 7 % )  a n d  B a la n u s  
( 3 8 % .  T a b l e  3) b u t  i n c l u d e s  a t  l e a s t  9  o t h e r  s p e c i e s  in 
i ts  d i e t .  A s t e r ia s  o c c a s i o n a l l y  c a n n i b a l i z e s  a s  w e l l  
( T a b l e  3) .  T h u s ,  2 o f  t h e  m o s t  a b u n d a n t  a n i m a l  s p a c e  
o c c u p i e r s  in  t h e  l o w  z o n e .  M y t i lu s  a n d  B a la n u s  (F ig .
1), a r e  Che p r i m a r y  p r e y  o f  t h e  2  m o s t  c o m m o n  lo w  
in t e r t i d a l  p r e d a t o r s .

D i e t s  o f  g r a z e r s  l ik e  L .  l i t to r e a  a r e  m o r e  d i f f i c u l t  to  
d e t e r m i n e ,  b e c a u s e  t h e s e  c o n s u m e r s  u s u a l l y  d o  n o t  
e a t  t h e i r  p r e y  in d i s c r e t e ,  m e a s u r a b l e  u n i t s .  H o w e v e r ,  
q u a l i t a t i v e  d i e t s  w e r e  o b t a i n e d  f r o m  e x t e n s i v e  field 
a n d  l a b o r a t o r y  o b s e r v a t i o n s  a n d  e x p e r i m e n t s .  L i t t o ­
r in a  l i t to r e a  is a  g e n e r a l i s t  b o t h  in  s i z e  a n d  t y p e  o f  
f o o d  c o n s u m e d  a n d  in h a b i t a t s  o c c u p i e d  ( M e n g e  1975). 
F o o d  c h o i c e  e x p e r i m e n t s  in t h e  l a b o r a t o r y  i n d i c a t e  L .  
l i t to r e a  s t r o n g l y  p r e f e r s  e p h e m e r a l  a l g a e  ( e . g . ,  g r e e n s  
s u c h  a s  E n te r o m o r p h a ,  S p o n g o m o r p h a ,  U lv a ,  a n d  
M o n o s t r o m a ; b r o w n s  s u c h  a s  P e ta lo n ia  a n d  S c y t o s i ­
p h o n .  a n d  r e d s  s u c h  a s  C e r a m iu m  a n d  P o r p h y r a '.  
M e n g e  1975, L u b c h e n c o  1978). C h o n d r u s  is o n e  o f  t h e  
l e a s t  p r e f e r r e d  p r e y  o f  L .  l i t to r e a  a n d  is r a r e l y  c o n ­
s u m e d  b y  it. H e a l t h y  L .  l i t to r e a  o f t e n  d i e d  a f t e r  5 - 9  
m o  in  t h e  l a b o r a t o r y  w h e n  t h e  o n l y  f o o d  a v a i l a b l e  w a s  
C h o n d r u s  w h e r e a s  L .  l i t to r e a  f e e d i n g  o n  v a r i o u s  o t h e r  
a l g a e  s u r v i v e d  w e l l ,  a n d  g r e w  a n d  r e p r o d u c e d  n o r ­
m a l l y  ( M e n g e  1975).  T h e s e  r e s u l t s  c o n t r a d i c t  s p e c u ­
l a t i o n  b y  e a r l i e r  w o r k e r s  t h a t  L .  l i t to r e a  a c t i v e l y  g r a z ­
e s  C h o n d r u s  ( e . g . ,  M a c F a r l a n e  1 9 5 2 ) .  F i e l d  
o b s e r v a t i o n s  a t  h ig h  t i d e  v e r i f y  l a b o r a t o r y  r e s u l t s ;  lit-
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t o n n e s  g r a z e  m i c r o -  a n d  m a c r o s c o p i c  e p h e m e r a l  e p i ­
p h y t e s  f r o m  C h o n d r u s  b u t  d o  n o t  u s u a l ly  g r a z e  C h o n ­
d r u s  i t s e l f .  F i e l d  e x p e r i m e n t s  d i s c u s s e d  b e l o w  c o n f i r m  
t h a t  u n d e r  f ie ld  c o n d i t i o n s  t h i s  g r a z e r  d o e s  n o t  n o r ­
m a l ly  e a t  t h i s  a lg a .

I n  c o n t r a s t .  S t r o n g y lo c e n t r o tu s  r e a d i l y  c o n s u m e s  
C h o n d r u s  a n d  c a n  e a t  t h e  w h o l e  p l a n t  i n c l u d i n g  th e  
e n c r u s t i n g  h o l d f a s t  ( L u b c h e n c o  1978). H o w e v e r ,  th is  
h e r b i v o r e  is n o t  u s u a l l y  a b u n d a n t  in  i n t e r t i d a l  a r e a s  o f  
N e w  E n g l a n d  ( m e a n  d e n s i t i e s  r a n g e  f r o m  0  t o  0 . 9 / m 2 
a t  a l l  a r e a s )  a n d  t h u s  p r o b a b l y  h a s  l i t t le  e f f e c t  o n  a b u n ­
d a n c e  o f  I r i s h  m o s s  in  t h e  l o w  z o n e .  H o w e v e r ,  s e a  
u r c h i n s  a r e  s o m e t i m e s  a b u n d a n t  s u b t i d a l l y  a n d  in  in ­
t e r t i d a l  r e g i o n s  e l s e w h e r e  ( e . g . .  in  t h e  B a y  o f  F u n d y  
a n d  t h e  w e s t  c o a s t  o f  N o r t h  A m e r i c a ) .  I n  t h e  B a y  o f  
F u n d y ,  C h o n d r u s  is  n o t  d o m i n a n t  w h e r e  u r c h i n s  a r e  
a b u n d a n t  ( L u b c h e n c o  1978).  T h i s ,  a n d  t h e  f a c t  t h a t  
u r c h i n s  a r e  s o m e t i m e s  i m p o r t a n t  d e t e r m i n a n t s  o f  c o m ­
m u n i t y  s t r u c t u r e  ( e . g . .  J o n e s  a n d  K a i n  1967 , V a d a s  
1968. P a i n e  a n d  V a d a s  1969. D a y t o n  1 9 7 5 a .  19756) .  
p r o m p t e d  u s  to  e x a m i n e  t h e  e f f e c t s  o f  s e a  u r c h i n s ,  a s  
w e l l  a s  t h o s e  o f  t h e  a b u n d a n t  l o w  z o n e  h e r b i v o r e s ,  o n  
a b u n d a n c e  a n d  d i s t r i b u t i o n  o f  C h o n d r u s .

A c m a e a  o c c u r s  a l m o s t  e x c l u s i v e l y  o n  r e l a t i v e l y  
s m o o t h  s u r f a c e s .  E x p e r i m e n t s  i n d i c a t e  i t  d o e s  n o t  a f ­
f e c t  t h e  u p r i g h t  p o r t i o n  o f  I r i s h  m o s s ,  b u t  c a n  r e m o v e  
t h e  e n c r u s t i n g  h o l d f a s t  o f  th is  a l g a  w h e n  n o  t h a l l u s  is 
p r e s e n t .  S i m i l a r  s p e c i e s  o f  W e s t  C o a s t  l i m p e t s  (C o l­
l is e l la  a n d  N o i o a c m a e a ) a r e  k n o w n  t o  g r a z e  p r i m a r i l y  
d i a t o m s  a n d  a lg a l  s p o r e l i n g s  ( N i c o t r i  1977).

T h u s ,  t h e  m o s t  a b u n d a n t  h e r b i v o r e  in  i n t e r t i d a l  
C h o n d r u s  b e d s  (L . l i t to r e a )  d o e s  n o t  c o n s u m e  e i t h e r  
t h e  e r e c t  o r  e n c r u s t i n g  p o r t i o n s  o f  t h i s  p l a n t .  T h e  h e r ­
b i v o r e s  t h a t  c a n  e a t  a l l  o r  p a r t  o f  I r i s h  m o s s  ( s e a  u r ­
c h i n s  a n d  l i m p e t s ,  r e s p e c t i v e l y )  a r e  e i t h e r  n o t  p r e s e n t  
o r  a r e  n o t  a b u n d a n t .

I n  s u m m a r y ,  c o m m u n i t y  s t r u c t u r e  in t h e  l o w  z o n e  
is d o m i n a t e d  b y  t h r e e  a b u n d a n t  s p a c e - o c c u p y i n g  s p e ­
c i e s .  M y ti lu s ,  C h o n d r u s , a n d  B a la n u s .  A t  t h e  e x p o s e d  
a r e a ,  M y t i lu s  d o m i n a t e s  s p a c e ;  a t  a l l  o t h e r  a r e a s .  
C h o n d r u s  o c c u p i e s  m o s t  o f  t h e  s p a c e  (F ig .  I).  A b u n ­
d a n c e  p a t t e r n s  o f  c o n s u m e r s  a r e  c o r r e l a t e d  i n v e r s e l y  
w i t h  w a v e  a c t i o n .  A t  t h e  e x p o s e d  a r e a  ( P e m a q u i d  
P o i n t ) ,  h e r b i v o r e s  a n d  t h e  p r e d a c e o u s  s e a s t a r s  a r e  e s ­
s e n t i a l l y  a b s e n t ,  a l t h o u g h  a n o t h e r  p r e d a t o r  (T h a is )  is 
f a i r l y  c o m m o n .  A t  a  s o m e w h a t  l e s s  e x p o s e d  a r e a  
( C h a m b e r l a i n ) ,  a l l  p r e d a t o r s  a r e  a b u n d a n t  b u t  h e r b i -  
v o r s  a r e  n e a r l y  a b s e n t .  A t  p r o t e c t e d  a r e a s  a l l  c o n ­
s u m e r s  a r e  a b u n d a n t  ( T a b l e  2).

C o m m u n i t y  D y n a m i c s : R o l e  o f  B i o l o g i c a l  

In t e r a c t i o n s  a n d  W a v e  S h o c k

T h e  s p a t i a l  p a t t e r n s  d e s c r i b e d  a b o v e  p r o m p t  a t  l e a s t  
2 q u e s t i o n s  a b o u t  t h e  l o w  z o n e  c o m m u n i t y :  h o w  d o  
t h e s e  s t r u c t u r a l  p a t t e r n s  a r i s e ,  a n d  w h y  d o  t h e y  p e r ­
s i s t ?  I n  t h e  f o l l o w i n g  s e c t i o n  w e  d e s c r i b e  t h e  r e s u l t s  
o f  m a n i p u l a t i o n s  o f  t h e  a g e n t s  w h i c h  s e e m e d  m o s t  
l ik e ly  to  p l a y  a  r o l e  in  d e v e l o p m e n t  a n d  p e r s i s t e n c e  o f

t h e  l o w  z o n e  c o m m u n i t y .  S p e c i f i c a l l y ,  w e  d e t e r m i n e  
t h e  f a c t o r s  r e s p o n s i b l e  f o r  t h e  d o m i n a t i o n  o f  s p a c e  a t  
P e m a q u i d  P o i n t  b y  m u s s e l s  a n d  a t  t h e  r e m a i n i n g  a r e a s  
b y  C h o n d r u s .  T h e  m e c h a n i s m s  s t u d i e d  i n c l u d e  ( I )  p r e ­
d a t i o n  b y  A s te r ia s  s p p .  a n d  T h a i s , (2 )  c o m p e t i t i o n  fo r  
s p a c e  b e t w e e n  M y t i lu s ,  B a la n u s ,  C h o n d r u s ,  a n d  o t h e r  
a l g a e ,  (3) h e r b i v o r y  b y  L .  l i t to r e a ,  A c m a e a ,  z n á S t r o n ­
g y l o c e n t r o t u s , a n d  (4) w a v e - g e n e r a t e d  d i s t u r b a n c e s  in 
t h e  s t r u c t u r e  o f  t h e  l o w  i n t e r t i d a l  a s s o c i a t i o n  i n  N e w  
E n g la n d .

E x p e r im e n ta l  d e s ig n

T o  e x a m i n e  t h e  r e l a t i v e  i m p o r t a n c e  o f  p r e d a t i o n ,  
h e r b i v o r y .  a n d  c o m p e t i t i o n  f o r  s p a c e  o n  t h e  a b u n ­
d a n c e  o f  M y t i lu s ,  B a la n u s ,  a n d  C h o n d r u s ,  w e  p e r ­
f o r m e d  a  v a r i e t y  o f  e x p e r i m e n t s .  S t a i n l e s s  s t e e l  m e s h  
c a g e s  (1 0  X IO X 5 c m ;  d e s c r i b e d  in  M e n g e  1975,
1976) w e r e  u s e d  t o  i n c l u d e  a n d  e x c l u d e  v a r i o u s  c o m ­
b i n a t i o n s  o f  o r g a n i s m s .  T r e a t m e n t s  i n c l u d e d  ( I )  
" p r e d a t o r  e x c l u s i o n , "  i . e . , T h a is  a n d  A s te r ia s  e x c l u d ­
e d  b u t  L .  l i t to r e a  e n c l o s e d .  (2 )  " h e r b i v o r e  e x c l u s i o n , ”  
i . e . ,  m a j o r  h e r b i v o r e s  ( g a s t r o p o d s  a n d  s e a  u r c h i n s )  
e x c l u d e d  b u t  p r e d a t o r s  i n c l u d e d ,  (3 )  " e x c l u s i o n  a n d  
m u s s e l  r e m o v a l . "  i . e . ,  p r e d a t o r  e x c l u s i o n  a n d  M y ti lu s  
r e m o v e d  m a n u a l l y  a n d  (4) " s e l e c t i v e  h e r b i v o r e  e n c l o ­
s u r e s . "  i . e . ,  e n c l o s u r e  o f  o n e  o f  L .  l i t to r e a ,  L .  o b t u ­
s a t a ,  S t r o n g y lo c e n t r o t u s ,  o r  A c m a e a  w i t h  T h a is  o r  
A s te r ia s  o r  b o t h .  C o n t r o l s  w e r e  s t a i n l e s s  s t e e l  m e s h  
r o o f s  ( t o  t e s t  t h e  e f f e c t s  o f  s h a d i n g  b y  t h e  m e s h ,  
t e r m e d  " r o o f s " ) ,  a n d  m a r k e d ,  u n m a n i p u l a t e d  IO x 
1 0 -c m  q u a d r a t s  ( t e r m e d  " c o n t r o l s " ) .  S i n c e  a m p h i -  
p o d s .  i s o p o d s ,  p o l y c h a e t e s ,  n e m e r t e a n s .  s m a l l  g a s t r o ­
p o d s .  n u d i b r a n c h s ,  e t c .  c a n  e a s i l y  p a s s  t h r o u g h  t h e  
m e s h ,  a n d  d e n s i t i e s  in  c a g e s  a n d  a d j a c e n t  c o n t r o l s  
s e e m e d  c o m p a r a b l e ,  t h e  c a g e s  d o  n o t  a p p e a r  t o  f u n c ­
t i o n  a s  b a r r i e r s  f o r  t h e s e  o r g a n i s m s .  A l l  o r g a n i s m s  s e t ­
t l in g  o n  t h e  c a g e s  o r  r o o f s  d u r i n g  t h e  c o u r s e  o f  t h e s e  
e x p e r i m e n t s  w e r e  r e m o v e d  b y  s c r u b b i n g  w i t h  a  w i r e  
b r u s h .

T w o  t y p e s  o f  e x p e r i m e n t s  w e r e  i n i t i a t e d .  T o  s t u d y  
f a c t o r s  a f f e c t i n g  c o m m u n i t y  e s t a b l i s h m e n t ,  o r  s u c c e s ­
s i o n .  w e  i n i t i a t e d  e i t h e r  p r i m a r y  o r  s e c o n d a r y  s u c c e s ­
s i o n  b y  c l e a r i n g  p a t c h e s  o r  s t r i p s  r a n g i n g  in  a r e a  f r o m  
« 0 . 2 5 - 3  m 2, a n d  t h e n  m a n i p u l a t i n g  p r e d a t o r ,  c o m p e t ­
i t o r .  a n d  h e r b i v o r e  a b u n d a n c e s .  P r i m a r y  s u c c e s s i o n  
( s u c c e s s i o n  o n  c o m p l e t e l y  b a r e  s u b s t r a t a )  w a s  b e g u n  
b y  r e m o v i n g  a l l  o r g a n i s m s  w i t h  s t i f f  p u t t y  k n i v e s  t h e n  
r e p e a t e d l y  b u r n i n g  t h e  a r e a  w i t h  p r o p a n e  t o r c h e s  a n d  
s c r a p i n g  w i t h  p u t t y  k n i v e s  a g a i n  u n t i l  a l l  o r g a n i s m s  
w e r e  t h o u g h t  t o  b e  k i l l e d .  T h e s e  e x p e r i m e n t s  a r e  
t e r m e d  " d e n u d a t i o n s . "  A l t h o u g h  w e  h a v e  s i n c e  d i s ­
c o v e r e d  t h a t  s a n d b l a s t i n g  is a  m u c h  m o r e  e f f e c t i v e  
w a y  o f  c r e a t i n g  b a r e  s u b s t r a t u m ,  t h i s  b u r n i n g  t e c h ­
n i q u e  i s  u s u a l l y  e f f e c t i v e .  S e c o n d a r y  s u c c e s s i o n  
( s u c c e s s i o n  o n  s u b s t r a t a  f r e e  o f  a l l  b u t  e n c r u s t i n g  o r ­
g a n i s m s )  o c c u r s  n a t u r a l l y  a f t e r  " c l e a r a n c e s "  o f  m a c ­
r o s c o p i c ,  s e s s i l e  o r g a n i s m s  b y  s t o r m s  o r  o t h e r  d i s ­
t u r b a n c e s .  T o  c r e a t e  s u c h  n e w  " f r e e  s p a c e "  a n d
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i n i t i a t e  s e c o n d a r y  s u c c e s s i o n .  C h o n d r u s ,  M y t i lu s ,  
B a la n u s  a n d  o t h e r  n o n e n c r u s t i n g  o r g a n i s m s  w e r e  r e ­
m o v e d  w i t h  p u t t y  k n i v e s .  I n  t h e s e  c l e a r a n c e s ,  a s  a f t e r  
s t o r m s ,  e n c r u s t i n g  a l g a e  ( i n c l u d i n g  C h o n d r u s  h o l d ­
f a s t s )  r e m a i n e d  a t t a c h e d  to  t h e  r o c k .  T h e s e  e x p e r i ­
m e n t s  a r e  c a l l e d  " c l e a r a n c e s "  o r  " s c r a p i n g s . "  M o s t  
n a t u r a l  s p a c e  c l e a r a n c e  o c c u r s  in  w i n t e r  a n d  e a r l y  
s p r i n g  a n d  m a n y  o f  t h e  m o s t  a b u n d a n t  s p e c i e s  in  th is  
s y s t e m  s e t t l e  1 - 2  m o  l a t e r .  H e n c e  a l l  e x p e r i m e n t s  
w e r e  b e g u n  f r o m  l a t e  M a r c h  t o  e a r l y  J u n e  t o  r o u g h l y  
c o i n c i d e  w i t h  t h e s e  n a t u r a l  e v e n t s .  W e  h a v e  n o t  in ­
v e s t i g a t e d  e f f e c t s  o f  c l e a r a n c e s  o c c u r r i n g  a t  o t h e r  
t i m e s  o f  t h e  y e a r .

T o  s t u d y  t h e  f a c t o r s  a f f e c t in g  t h e  p e r s i s t e n c e  o f  a l ­
r e a d y  e s t a b l i s h e d  c o m m u n i t i e s ,  w e  u s e d  a  s e c o n d  ty p e  
o f  e x p e r i m e n t .  T h i s  c o n s i s t e d  o f  m a n i p u l a t i n g  a b u n ­
d a n c e s  o f  p r e d a t o r s ,  h e r b i v o r e s ,  a n d  c o m p e t i t o r s  o t h ­
e r  t h a n  C h o n d r u s  o n  p r e e x i s t i n g  s t a n d s  o f  th is  a lg a .

All  e x p e r i m e n t s  w e r e  u s u a l ly  m o n i t o r e d  e v e r y  2 - 4  
w k  b y  e i t h e r  p h o t o g r a p h i n g  e a c h  t r e a t m e n t ,  a n d  l a t e r  
e s t i m a t i n g  p e r c e n t  c o v e r  o f  e a c h  s p e c i e s  in  t h e  l a b o ­
r a t o r y .  o r  b y  e s t i m a t i n g  p e r c e n t  c o v e r  in  t h e  f ie ld .  
E s t i m a t e s  o f  p e r c e n t  c o v e r  f r o m  p h o t o g r a p h s  w e r e  
u s e d  o n l y  f o r  b a r n a c l e s  a n d  m u s s e l s .  P e r c e n t  c o v e r  o f  
a l g a e  w a s  a l w a y s  e s t i m a t e d  d i r e c t l y  in  t h e  f i e ld  b e ­
c a u s e ,  in  o u r  e x p e r i e n c e ,  p e r c e n t  c o v e r  e s t i m a t e s  o f  
a l g a e  f r o m  p h o t o g r a p h s  a r e  i n a c c u r a t e .  A l l  e x p e r i ­
m e n t s  w e r e  e s t a b l i s h e d  a t  l o c a t i o n s  w h i c h  w e r e  t y p i c a l  
o f  e a c h  s t u d y  a r e a ;  u n u s u a l  l o c a l e s  w e r e  a v o i d e d .

V a r i o u s  p r o b l e m s  w e r e  e n c o u n t e r e d  d u r i n g  t h e s e  
e x p e r i m e n t s .  I n i t i a l l y ,  s m a l l  T h a is  a n d  A s t e r ia s  p e r ­
s i s t e n t l y  i n v a d e d  m a n y  p r e d a t o r  e x c l u s i o n  c a g e s  
w h i c h  u s u a l ly  l e d  t o  p r e m a t u r e  t e r m i n a t i o n  o f  t h e  e x ­
p e r i m e n t .  T h i s  p r o b l e m  w a s  s o l v e d  b y  in i t i a t i n g  n e w  
e x p e r i m e n t s  in  w h i c h  a l l  o r g a n i s m s  w e r e  c l e a r e d  f r o m  
a  1 -m 2 p a t c h  a r o u n d  t h e  p r e d a t o r  e x c l u s i o n  a n d  p r e d a t o r  
e x c l u s i o n - m u s s e l  r e m o v a l  c a g e s -  B a r n a c l e s  s e t t l e d  o n  
th i s  n e w l y  f r e e d  s p a c e  w h i c h  c r e a t e d  a  b u f f e r  z o n e  
c h a r a c t e r i z e d  b y  n o  c a n o p y  a n d  d e n s e  p r e y .  T h i s  b u f f ­
e r  z o n e  a p p a r e n t l y  r e d u c e d  t h e  r a t e  a t  w h i c h  p r e d a t o r s  
l o c a t e d  t h e  e x p e r i m e n t a l  c a g e s .  I n  t h e s e  e x p e r i m e n t s ,  
c o n t r o l s  a n d  r o o f s  w e r e  p l a c e d  n e a r  t h e  e d g e  o f  t h e  
c l e a r e d  p a t c h .

U n f o r t u n a t e l y ,  a l m o s t  c o n t i n u a l  s e v e r e  w a v e  a c t i o n  
p r e v e n t e d  e s t a b l i s h m e n t  o f  l o w  z o n e  c a g e s  a t  P e m a ­
q u i d  P o i n t .  I n t e r p r e t a t i o n  o f  c o m m u n i t y  s t r u c t u r e  d y ­
n a m i c s  f o r  t h i s  a r e a  is t h u s  b a s e d  o n  e x t r a p o l a t i o n  
f r o m  e x p e r i m e n t a l  r e s u l t s  f r o m  t h e  l o w  z o n e  c a g e s  a t  
o t h e r  a r e a s ,  m i d  z o n e  c a g e s  a n d  o b s e r v a t i o n s  a t  P e ­
m a q u i d  P o in t .

E s ta b l i s h m e n t  o f  th e  lo w  z o n e  c o m m u n i t y

C h o n d r u s  t h a l l i  m a y  b e  r e m o v e d  b y  ( I ) s e v e r e  w a v e  
a c t i o n  w h i c h  r e m o v e s  s h e e t s  o f  C h o n d r u s  a n d  M y t i lu s  
b o u n d  t o g e t h e r  ( J .  L u b c h e n c o ,  B .  A .  M e n g e ,  p e r s o n a l  
o b s e r v a t i o n s , M e n g e  1976) a n d  p e r h a p s  C h o n d r u s  
h e a v i l y  l a d e n  w i t h  e p i p h y t e s  ( P r i n c e  1971) ,  (2) i c e  a n d

r o c k  s c o u r i n g  ( M a c F a r l a n e  1952) a n d  (3 )  h u m a n s  h a r ­
v e s t i n g  I r i s h  m o s s  f o r  c a r r a g e e n a n .  A  n u m b e r  o f  in ­
v e s t i g a t o r s  h a v e  c l e a r e d  p a t c h e s  o f  C h o n d r u s  t o  o b ­
s e r v e  t h e  r a t e  a t  w h i c h  t h e  p a t c h  r e t u r n s  t o  i ts  o r ig in a l  
l e v e l  o f  b i o m a s s  ( M a c F a r l a n e  1952. P r i n c e  1971, R in g  
1970 . M a t h i e s o n  a n d  P r i n c e  1973). R i n g  (1970)  r e ­
m o v e d  th a l l i  o f  C h o n d r u s  a n d  G ig a r t in a  s t e l la ta  ( a  r e d  
a l g a  s i m i l a r  to  C h o n d r u s )  in  O c t o b e r  1968 a n d  o b ­
s e r v e d  a  h e a v y  s e t t l e m e n t  o f  w i n t e r  a n d  s p r i n g  e p h e m ­
e r a l  a l g a e  o n  t h e  s t r i p .  H e  s p e c u l a t e d  t h a t  t h e s e  a l g a e  
w e r e  r e s p o n s i b l e  f o r  t h e  s l o w  r e g r o w t h  o f  C h o n d r u s  
o n  t h e  s t r i p .  P r i n c e  (1971)  c o n c l u d e d  t h a t  t h e  s e a s o n  
a n d  r e p r o d u c t i v e  s t a t e  o f  C h o n d r u s  d u r i n g  w h i c h  r e ­
m o v a l s  w e r e  d o n e  d e t e r m i n e d  h o w  q u i c k l y  t h e  p a t c h  
r e t u r n e d  to  i t s  f o r m e r  s t a t e .  M o s t  o f  t h e s e  e x p e r i m e n t s  
i n v o l v e d  e i t h e r  r e m o v a l  o f  t h e  t h a l l i  ( s e c o n d a r y  
s u c c e s s i o n )  o r  o f  t h e  t h a l l i  a n d  b a s a l  c r u s t s  ( p r i m a r y  
s u c c e s s i o n )  a n d  s u b s e q u e n t  m o n i t o r i n g  o f  r e g r o w t h .

In  t h e  l o w  z o n e ,  t h e  m o s t  t y p i c a l  p a t t e r n  o f  c o m ­
m u n i t y  d e v e l o p m e n t  e v i d e n t l y  i n v o l v e s  s e c o n d a r y  
s u c c e s s i o n ,  s i n c e  t h e  c r e a t i o n  o f  a b s o l u t e l y  b a r e  s u b ­
s t r a t u m  a n d  in i t i a t i o n  o f  p r i m a r y  s u c c e s s i o n  s e e m  to  
b e  r a r e  e v e n t s .  B e l o w ,  w e  e x a m i n e  t h e  e f f e c t s  o f  p r e ­
d a t i o n .  c o m p e t i t i o n ,  a n d  h e r b i v o r y  o n  s e c o n d a r y  
s u c c e s s i o n ,  t h e n  c o n s i d e r  t h e i r  i n f lu e n c e  o n  p r i m a r y  
s u c c e s s i o n .

S e c o n d a r y  s u c c e s s i o n :  E f f e c t  o f  p r e d a t io n  a n d  
p l a n t - a n i m a l  c o m p e t i t i o n .— R e c r u i t m e n t  a n d  p e r s i s t ­
e n c e  o f  C h o n d r u s  d e p e n d  h e a v i l y  o n  t h e  r e m o v a l  o f  
t h e  c o m p e t i t i v e l y  s u p e r i o r  M y t i lu s  a n d  B a la n u s  b y  
t h e i r  p r e d a t o r s .  T h i s  c o n c l u s i o n  is i n d i c a t e d  b y  t h e  
r e s u l t s  o f  t h e  8  l o w  i n t e r t i d a l  p r e d a t o r  e x c l u s i o n  e x ­
p e r i m e n t s  in  w h i c h  p r e d a t o r  e x c l u s i o n  w a s  s u c c e s s f u l .  
( E l e v e n  o t h e r  e x p e r i m e n t s  w e r e  b e g u n  b u t  s m a l l  p r e d ­
a t o r s  e v a d e d  o u r  c o n t r o l  e f f o r t s  a n d  f o r c e d  p r e m a t u r e  
t e r m i n a t i o n  o f  t h e s e  e x p e r i m e n t s . )  F i v e  o f  t h e  s u c ­
c e s s f u l  e x p e r i m e n t s  w e r e  a t  L i t t l e  B r e w s t e r  C o v e  ( r e ­
s u l t s  o f  2 o f  t h e s e  a r e  in  F ig .  3 ) ;  t h e  o t h e r  3 o c c u r r e d  
a t  e a c h  o f  t h e  o t h e r  3 r e l a t i v e l y  p r o t e c t e d  a r e a s .

F o l l o w i n g  c l e a r a n c e  in  e a r l y  s p r i n g ,  c o m m u n i t y  d e ­
v e l o p m e n t  is in i t i a l ly  s i m i l a r  t o  t h a t  in  t h e  m i d  z o n e  
( F ig .  3 ;  M e n g e  1976).  B a r n a c l e s  s e t t l e  in  s p r i n g  ( M a r c h  
t o  M a y  in  M a s s a c h u s e t t s ,  A p r i l  a n d  M a y  in M a in e ) .  
(,B a la n u s  c r e n a tu s  a n d  B . b a la n u s  o c c a s i o n a l l y  s e t t l e  
in  t h e  l o w  z o n e ,  b u t  t h e  m o s t  c o m m o n  b a r n a c l e  s e t ­
t l in g  in  t h e s e  e x p e r i m e n t s  h a s  b e e n  B . b a l a n o i d e s .) 
W h e r e a s  in  t h e  m i d  z o n e  B a la n u s  o f t e n  c o v e r s  100%  
o f  t h e  s p a c e  ( M e n g e  1976) ,  in  t h e  l o w  z o n e  i t  r a r e ly  
c o v e r s  m u c h  m o r e  t h a n  2 5 %  o f  t h e  s p a c e .  I n  t h e  a b ­
s e n c e  o f  p r e d a t o r s ,  b a r n a c l e s  a r e  r a p i d l y  s e t t l e d  u p o n  
a n d  o v e r g r o w n  b y  m u s s e l s  (F ig .  3 c ,  f).  A s  in  m i d  in ­
t e r t i d a l  e x p e r i m e n t s ,  m u s s e l s  a r e  c o m p e t i t i v e l y  d o m ­
i n a n t  to  b a r n a c l e s  ( s e e  b e l o w )  a n d  w il l  s u r v i v e  in  t h e  
l o w  i n t e r t i d a l  a s  l o n g  a s  p r e d a t o r s  a r e  e x c l u d e d .  I n  t h e  
p r e s e n c e  o f  p r e d a t o r s  ( F ig .  3 a ,  b ,  d ,  a n d  e ) ,  n e i t h e r  
b a r n a c l e s  n o r  m u s s e l s  u s u a l ly  o c c u p y  m u c h  s p a c e  
( w i t h  e x c e p t i o n s  n o t e d  b e l o w ) .  R a t h e r ,  in  m o s t  c a s e s  
(1 2  o f  16 r o o f s  a n d  c o n t r o l s ) .  C h o n d r u s  p e r e n n a t e s  o r
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E tc .  3. E ffec t  o f  com pet i t ion  with  M ytilu s  and  p reda t ion  by  Thais  a n d  A ste r ia s  fo r b e s i  o n  e s tab l ish m en t  o f  C hondrus  
af ter  c lea rance  a t  L it t le  B rew s te r  Cove .  A. B .  a n d  C  w e re  a t  -t-0.31 m a t  a  si te occas iona l ly  sc o u red  by  co b b le s ,  D, E ,  and 
F  w ere  a t  + .0 9  m a t  a  si te lacking cobb le  d is tu rbance .  D ata  a re  n o t  t ransform ed . O f  th e  6  o th e r  ex p e r im en ts  involving 
p re d a to r  exc lus ion  cag es  o n  sc raped  C h o n d ru s , 3 se ts  w e re  in a re a s  w ithou t  cobbles  a n d  sh o w  results  s im ilar  to  th o se  in D, 
E  a n d  F. In  3 o th e rs ,  all in a re a s  w ith  in tense  co b b le  scouring ,  no  C ho n d ru s  thalli g re w  in the co n tro l  a f te r  I yr.

s e t t l e s  b y  l a t e  s u m m e r  a n d  s l o w l y  i n c r e a s e s  in a b u n ­
d a n c e  in  b o t h  c o n t r o l s  a n d  r o o f s .  A v e r a g e  a b u n d a n c e  
o f  C h o n d r u s  i n  t h e  c o n t r o l s  d o e s  n o t  d i f f e r  s ig n i f i ­
c a n t l y  f r o m  t h a t  in r o o f s  ( a n a l y s i s  o f  v a r i a n c e :  p  >  .75 
a f t e r  b o t h  I a n d  2  g r o w i n g  s e a s o n s ,  i . e . .  A p r i l  t o  O c ­
t o b e r ) .  I n  t h e  p r e s e n c e  o f  p r e d a t o r s  a n d  h e r b i v o r e s ,  
a v e r a g e  c o v e r  in c o n t r o l s  a n d  r o o f s  a f t e r  I g r o w i n g  
s e a s o n  is 3 0 %  ( T a b l e  4 ) .  A f t e r  2  s e a s o n s ,  c o v e r  o f  
C h o n d r u s  h a s  m o r e  t h a n  d o u b l e d  ( r a n g i n g  f r o m  6 8 %  
t o  7 5 % ) .  T h i s  i n c r e a s e  is s t a t i s t i c a l l y  s i g n i f i c a n t  ( a n a l ­
y s i s  o f  v a r i a n c e :  F  =  9 .1 2 ;  d f  =  1 ,20;  p  <  .0 1 ;  s e e  
T a b l e  4 | .  N e a r l y  c o m p l e t e  c o v e r a g e  o f  s p a c e  b y  C h o n ­
d r u s  c a n  t a k e  > 3  y r ,  t h o u g h  t h e  r a t e  o f  c o v e r a g e  c l e a r ­
ly  v a r i e s  f r o m  p l a c e  t o  p l a c e  ( F ig .  3).

T h e r e  a r e  2 i m p o r t a n t  e x c e p t i o n s  t o  t h e  s u c c e s s i o n a l  
s e q u e n c e  o f  b a r n a c l e s ^ m u s s e l s —^ C h o n d r u s  s h o w n  
a b o v e  in c o n t r o l s  a n d  r o o f s .  F i r s t ,  in  s o m e  e x p e r i ­
m e n t s .  C h o n d r u s  f a i l e d  t o  g r o w  in c o n t r o l s  a n d  r o o f s  
( t h o u g h  a s  u s u a l ,  in t h e  a b s e n c e  o f  p r e d a t o r s .  M y t i lu s  
e v e n t u a l l y  o c c u p i e s  a l l  a v a i l a b l e  s u b s t r a t a ) .  T h i s  o c ­
c u r r e d  in 2  e x p e r i m e n t s  a t  L i t t l e  B r e w s t e r  C o v e  a n d  
I a t  C a n o e  B e a c h  C o v e .  T h e s e  e x p e r i m e n t s  w e r e  b e ­

g u n  o n  s u b s t r a t a  w h i c h  w e r e  n a t u r a l l y  f r e e  o f  C h o n ­
d r u s  b u t  w h i c h  w e r e  c o v e r e d  w i t h  a  r e d  e n c r u s t i n g  
a l g a  t h a t  a p p e a r s  t o  b e  t h e  e n c r u s t i n g  h o l d f a s t  o f  
C h o n d r u s .  I n  t h e s e  e x p e r i m e n t s .  B a la n u s  i n i t i a l l y  c o v ­
e r e d  u p  t o  3 5 %  o f  t h e  a v a i l a b l e  s p a c e  in  c o n t r o l s  a n d  
r o o f s  b u t  w a s  e l i m i n a t e d  b y  p r e d a t o r s  w i t h i n  2 - 3  m o .

S u b s e q u e n t l y ,  t h e s e  t r e a t m e n t s  r e m a i n e d  e s s e n t i a l l y  
f r e e  o f  s e s s i l e  a n i m a l s  o r  e r e c t  a l g a e .  T h e s e  e x p e r i ­
m e n t s  w e r e  r u n  f o r  I s e a s o n .  G e n e r a l  o b s e r v a t i o n s  o f  
t h e  a r e a  s u r r o u n d i n g  t h e s e  e x p e r i m e n t s  o v e r  3 y r  in ­
d i c a t e  n o  C h o n d r u s  h a s  s e t t l e d  o r  p e r e n n a t e d  ( r e g r o w n  
v e g e t a t i v e l y )  in t h e s e  p l a c e s .  C h o n d r u s  t h a l l i  a p p e a r  
t o  b e  a b s e n t  t h e r e  b e c a u s e  t h e s e  s i t e s  a r e  s c o u r e d  e a c h  
w i n t e r  b y  c o b b l e s  t o s s e d  a b o u t  d u r i n g  s t o r m s  (J.  L u b ­
c h e n c o .  B .  A .  M e n g e ,  p e r s o n a l  o b s e r v a t io n s ) .  T h i s  
t y p e  o f  d i s t u r b a n c e ,  w h i c h  o c c u r s  r e l a t i v e l y  f r e q u e n t l y  
a t  t h e s e  s i t e s ,  p r o b a b l y  k i l ls  t h e  e r e c t  C h o n d r u s  th a l l i .

T h e  s e c o n d  e x c e p t i o n  is s h o w n  in  F ig .  4 .  T h i s  e x ­
p e r i m e n t  s h o w s  t h a t  m u s s e l s  c a n  o c c a s i o n a l l y  e s c a p e  
c o n t r o l  b y  p r e d a t o r s  a n d  m o n o p o l i z e  a l l  a v a i l a b l e  
s p a c e .  T h i s  p a r t i c u l a r  e x p e r i m e n t  w a s  b e g u n  o n  s u b ­
s t r a t e  c l e a r e d  in  t h e  m i d s t  o f  a  d e n s e  s t a n d  o f  C h o n ­
d r u s  in  1973. A l t h o u g h  p r e d a t i o n  w a s  in i t i a l ly  r e l a ­
t i v e l y  i n t e n s e  a t  t h i s  s i t e  ( F ig .  4 ) ,  m u s s e l s  e v e n t u a l l y  
e s c a p e d  a n d  t h i s  s i t e  h a s  s i n c e  b e c o m e  a n  e x t e n s i v e  
m u s s e l  b e d  a n d  C h o n d r u s  h a s  b e e n  g r e a t l y  r e d u c e d  in 
a b u n d a n c e .

T h e  f a c t  t h a t  M y ti lu s  e v e n t u a l l y  o c c u p i e s  m o s t  o f  
t h e  f r e e  s p a c e  in  p r e d a t o r  e x c l u s i o n  c a g e s  s u g g e s t s  it 
o u t c o m p e t e s  b o t h  B a la n u s  a n d  C h o n d r u s  f o r  s p a c e  in 
t h e  a b s e n c e  o f  p r e d a t o r s .  T o  t e s t  t h i s  h y p o t h e s i s ,  a n d  
t o  e x a m i n e  c o m p e t i t i v e  i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  C h o n ­
d r u s  a n d  B a la n u s  in  t h e  a b s e n c e  o f  t h e s e  a g e n t s ,  w e  
p e r f o r m e d  e x p e r i m e n t s  in  w h i c h  b o t h  p r e d a t o r s  a n d
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T a b l e  4. Results  o f  p re d a to r  exclus ion  ex p e r im en ts  a f te r  1 
and  2 grow ing  seasons .  D ata  a r e  given as ac tual  mean 
pe rcen t  c o v e r  ±  1 s ta n d a rd  e r ro r  (un transform ed)  a n d  as  
d eg rees  £  1 S E  ( transform ed)

A— A Chondrus o — 0 Mytilus Salarius

M ean  c o v e r  ( £  1 SE)

A fte r  one A fte r  tw o
growing growing

D ata season seasons
T rea tm en t Taxa form at (*  -  8) (* =  3)

B alanus Percen t 0 0
Degrees (0) (0)

Control M ytilus Percen t 3.5 ±  3.5 0
Degrees (4.0 £  4.0) (0)

C hondrus Percen t 30.1 £  12.9 68.3 £  23.7
Degrees (28.0 ±  10.4) (61.2 £  18.0)

B alanus Percen t 0 0
Degrees (0) (0)

R oof M ytilus Percen t 1.6 ±  1.6 0.7 £  0.7
Degrees (2.6 £  2.6) (2 7 £  2.7)

C hondrus Percen t 28.5 £  11.2 75.0 £  15 2
Degrees (27.4 £  8.7) (62.0 £  10.2)

B alanus Percent 1 1 £  1 1 0
Degrees (2.2 £  2.2) (0)

Predator M ytilus Percen t 94.9  ±  5.1 100
exclus ion Degrees (85.0 £  5.0) (90)

C hondrus Percen t 4 .8  ±  4.8 0
Degrees (4.8 £  4.8) (0)

B alanus Percen t
Degrees

36.2 £  12.7 
(35.4 £  9.6)

Mussel M ytilus Percen t 0
rem oval Degrees (0)

C hondrus Percen t
Degrees

12.3 £  12.3 
(9.7 £  9.7)

M y ti lu s  w e r e  e x c l u d e d  f r o m  c l e a r e d  s u b s t r a t a  ( T a b l e
5). A s  s h o w n  in F ig .  3 ,  in  3 - w a y  c o m p e t i t i o n ,  M y t i lu s  
o u t c o m p e t e s  C h o n d r u s  a n d  B a la n u s  ( T a b l e  5) . W h e n  
m u s s e l s  a r e  r e m o v e d  a n d  t h e  e x p e r i m e n t  is b e g u n  in 
s p r i n g ,  b a r n a c l e s  o u t c o m p e t e  C h o n d r u s , p r o b a b l y  b y  
p r e e m p t i o n  o f  s p a c e  a n d  r a p i d  g r o w t h  ( T a b l e  5) . In  
c o n t r a s t ,  w h e n  B a la n u s  d o e s  n o t  s e t t l e  d e n s e l y  ( o r .  
p r e s u m a b l y ,  i f  t h e  e x p e r i m e n t  w a s  b e g u n  in s u m m e r  
o r  a u t u m n  a f t e r  B a la n u s  h a d  s e t t l e d ) .  C h o n d r u s  is e v ­
i d e n t l y  t h e  " v i c t o r . ”  O b v i o u s l y ,  t h i s  is t h e  s a m e  r e s u l t  
a s  t h a t  in  c o n t r o l s  a n d  r o o f s  o f  t h e  p r e d a t o r  e x c l u s i o n s  
i n  F ig .  3. H e n c e ,  t h e  r e s u l t s  in T a b l e  5 s u g g e s t  t h a t  a t  
l e a s t  w h e n  e x p e r i m e n t s  a r e  i n i t i a t e d  o n  n e w l y  c l e a r e d  
s u b s t r a t a ,  t h e  c o m p e t i t i v e  h i e r a r c h y  in  t h i s  s y s t e m  is 
M y ti lu s  >  B a la n u s  >  C h o n d r u s .  T h e  c o m p e t i t i v e  p o ­
s i t i o n  o f  e p h e m e r a l  a l g a e  a n d  c o m p e t i t i v e  i n t e r a c t i o n s  
b e t w e e n  s e t t l i n g  j u v e n i l e s  a n d  e s t a b l i s h e d  a d u l t s  is n o t  
r e v e a l e d  b y  t h e s e  e x p e r i m e n t s  a n d  w i l l  b e  c o n s i d e r e d  
b e l o w .

T h u s ,  f o l lo w in g  c l e a r a n c e  o f  s e s s i l e ,  n o n e n c r u s t i n g  
o r g a n i s m s .  M y ti lu s  o u t c o m p e t e s  C h o n d r u s  f o r  s p a c e  
i n  t h e  a b s e n c e  o f  m u s s e l  p r e d a t o r s  ( e . g . .  a t  e x p o s e d  
s i t e s ) .  W h e r e  m u s s e l  p r e d a t o r s  a r e  p r e s e n t  ( e . g . .  c a l m  
a r e a s )  M y t i lu s  is u s u a l ly  p r e v e n t e d  f r o m  m o n o p o l i z i n g  
s p a c e  a n d  C h o n d r u s  c a n  p e r e n n a t e  o r  s e t t l e  a n d  b e -

A Control

A. Roof

C Pred. exclusion

%  6/l 6/29 ?/2& S/26 \ i tí>22 %  \  ^29
1973 1974 1975

F ig .  4. A n  e s c a p e  by  M ytilu s  f ro m  low  z o n e  predators  
a n d  c o n s e q u e n t  com p e t i t iv e  exclus ion  o f  C ho n d ru s  a t  C h a m ­
berlain  ( +  0.5 m). D ata  a re  not  t ransform ed .

c o m e  e s t a b l i s h e d .  D u r i n g  c o l o n i z a t i o n  e p i s o d e s .  
C h o n d r u s  is a p p a r e n t l y  a  p o o r  c o m p e t i t o r  f o r  s p a c e  
a g a i n s t  b o t h  m u s s e l s  a n d  b a r n a c l e s .

S e c o n d a r y  s u c c e s s i o n :  E f f e c t  o f  h e r b i v o r y  a n d  
p l a n i - p l a n t  c o m p e t i t i o n .— I) S u b s t r a t a  c o v e r e d  w i t h  
e n c r u s t i n g  C h o n d r u s  h o l d f a s t .  R e s u l t s  o f  r e m o v a l  o f  
C h o n d r u s  t h a l l u s  a t  2 s i t e s .  I w i t h  a n d  a n o t h e r  w i t h o u t  
a  L .  l i t to r e a  p o p u l a t i o n ,  s u g g e s t  t h a t  t h e  c o m m o n  p e r ­
iw i n k l e  h a s  l i t t le  d i r e c t  e f f e c t  o n  C h o n d r u s  b u t  p r o b ­
a b l y  d e t e r m i n e s  t h e  a b u n d a n c e  o f  e p h e m e r a l s  ( F i g .  5). 
I n  t u r n ,  e p h e m e r a l s  m a y  s l o w  t h e  r a t e  o f  r e t u r n  o f  
C h o n d r u s  t h a l l i .  B y  A u g u s t  1974, t h e  m e a n  a b u n d a n c e  
o f  C h o n d r u s  w i t h  L .  l i t to r e a  p r e s e n t  a n d  f e w  e p h e m ­
e r a l  e p i p h y t e s  w a s  s ig n i f i c a n t l y  g r e a t e r  t h a n  t h a t  w i th  
a b u n d a n t  e p i p h y t e s  a n d  n o  h e r b i v o r e s  ( F i g .  5 b  a n d  d :  
a n a l y s i s  o f  v a r i a n c e :  F  =  2 3 .8 2 :  d f  =  1 .18;  p  <  .001) .

T h e  e f f e c t s  o f  h e r b i v o r e s  (L . l i t to r e a ,  L .  o b tu s a ta .  
A c m a e a )  f o l l o w i n g  C h o n d r u s  t h a l l u s  c l e a r a n c e  is 
s h o w n  in F ig .  6 .  E x c l u s i o n  o f  a l l  3 s p e c i e s  r e s u l t e d  in 
m o n o p o l i z a t i o n  o f  s e c o n d a r y  s p a c e  b y  U lv a  l a c t u c a .  
a  g r e e n  e p h e m e r a l .  I n  t h e  p r e s e n c e  o f  h e r b i v o r e s  (F ig .  
6 a - e ,  g ,  a n d  h )  e p h e m e r a l  a l g a e  w e r e  e l i m i n a t e d  o r  
r e d u c e d  a n d  C h o n d r u s  g r e w  t o  o c c u p y  m o s t  o f  t h e  
s p a c e .  A b u n d a n c e  o f  C h o n d r u s  i n  t h e  e x c l u s i o n s  (F ig .  
6f) is s i g n i f i c a n t l y  l e s s  t h a n  t h a t  in  a l l  o t h e r  t r e a t m e n t s  
e x c l u d i n g  c o n t r o l s  ( F ig .  6 c - e .  g ,  a n d  h; a n a l y s i s  o f  
v a r i a n c e :  F  = 7 8 .5 5 ;  d f  =  1 , 6 ; p  <  .001 ) .  C o n t r o l s  a r e  
n o t  i n c l u d e d  in  t h i s  s t a t i s t i c a l  a n a l y s i s  b e c a u s e  t h e y  
a r e  n o t  s h a d e d  b y  t h e  m e s h ,  w h i c h  h a s  a  s m a l l  i n h i b ­
i t o r y  e f f e c t  o n  g r o w t h  r a t e  o f  C h o n d r u s . In  A p r i l  1975. 
p e r c e n t  c o v e r  o f  C h o n d r u s  w a s  s ig n i f i c a n t l y  i n v e r s e l y  
c o r r e l a t e d  t o  p e r c e n t  c o v e r  o f  e p h e m e r a l  a l g a e  f o r  all  
t r e a t m e n t s  ( e x c l u d i n g  c o n t r o l s ;  ^ [ p e r c e n t  c o v e r  o f
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F ig ,  5. Reco lon iza tion  a f te r  c lea rance  (B a n d  D) a t  a n  a r e a  w ith  (C an o e  B each  C o v e ,  A a n d  B] and  w i th o u t  (C ham berla in ,  
C  and  D) L . in to r ta .  A a n d  C a re  un m am p u la ted  con tro ls  ad ja c e n t  to  B a n d  D. A a n d  B a r e  e ach  3 m5 m area;  C  a n d  D are 
e a c h  2 m! . M eans -  95%  confidence  in tervals  fo r  8 -1 2  0 .25-m2 sam ples  with in  e ach  t r e a tm e n t  a r e  indica ted  for e a c h  date .

C h o n d r u s  in  d e g r e e s ]  =  6 8 .0 5  -  0 .4 2  A" [ p e r c e n t  c o v ­
e r  o f  e p h e m e r a l s  in  d e g r e e s ] ;  r 2 =  .69) .

A c m a e a  g r a z e  m a r k s  w e r e  o b s e r v e d  o n  t h e  e n c r u s t ­
in g  h o l d f a s t  o f  C h o n d r u s  in  t h e  A c m a e a  e n c l o s u r e  
(F ig .  6 h )  b u t  t h e  l i m p e t  d id  n o t  g r a z e  e n o u g h  o f  th is  
h o l d f a s t  t o  a d v e r s e l y  a f f e c t  t h a l l u s  r e g r o w t h .  E v i ­
d e n t l y  C h o n d r u s  th a l l i  p e r e n n a t e d  f a s t e r  t h a n  A c m a e a  
c o u l d  g r a z e  t h e  e n c r u s t i n g  h o ld f a s t .

A t  a n y  p a r t i c u l a r  s i t e ,  o n l y  a  r e l a t i v e l y  s m a l l  p e r c e n t  
c o v e r  o f  t h e  e n c r u s t i n g  h o l d f a s t  is n e c e s s a r y  f o r  C h o n ­
d r u s  to  p e r e n n a t e  s u c c e s s f u l l y  a n d  o c c u p y  100%  o f

t h e  s e c o n d a r y  s p a c e ,  b e c a u s e  t h e  d i s t a l  p a r t s  o f  t h e  
t h a l l i  a r e  b r a n c h e d  a n d  b u s h y  a n d  c o v e r  a  l a r g e r  a r e a  
t h a n  t h e  h o l d f a s t  f r o m  w h i c h  t h e y  g r o w .  F o r  e x a m p l e ,  
o r i g in a l  p e r c e n t  c o v e r  o f  t h e  e n c r u s t i n g  h o l d f a s t  im ­
m e d i a t e l y  a f t e r  t h a l l u s  r e m o v a l  r a n g e d  f r o m  1 2 %  to  
8 6 % ,  b u t  t h e r e  w a s  n o  s i g n i f i c a n t  c o r r e l a t i o n  b e t w e e n  
p e r c e n t  c o v e r  o f  t h i s  (Af) a n d  o f  t h e  t h a l l u s  a f t e r  9  m o  
( F ;  r 2 =  .02) .  T h e r e  is u n d o u b t e d l y  a  m i n i m u m  a m o u n t  
o f  e n c r u s t i n g  h o l d f a s t  n e c e s s a r y  t o  p r o d u c e  th a l l i  c o v ­
e r i n g  1 0 0 %  s e c o n d a r y  s p a c e ,  b u t  t h i s  i s  n o t  r e v e a l e d  
b y  o u r  d a t a .

T a b l e  5. C o m peti t ion  be tw een  M ytilus, B a lanus, and  C ho n d ru s  in  th e  ab s e n c e  o f  p red a to rs  on  c lea red  su b s t ra ta ,  i .e .,  
p re d a to r  exclus ion  cages .  D ata  a r e  average  p e r c e n t  c o v e rs  in p re d a to r  exc lus ion  cag es  (e .g . ,  Fig. 3). M e  =  M ytilus  
e d u lis ; Bb =  B a la n u s ba lano ides'. C c  =  C ho n d ru s crispus'. N  is n u m b e r  o f  t r ea tm en ts  fo r  e ach  d a te

N o .  of  
m onths  

(M arch  =  0)a

T h ree -w ay  com pet i t ion M ytilu s  r em oved
M ytilu s  rem oved;  
B a la n u s  r e d u c e d 6

Me Bb Cc N Bb Cc N Bb C c N

0 0 0 0 8 0 0 3 0 0 4
I 0 1 0 8 0 0 3 2 0 4
2 6 31 2 8 43 2 3 16 0 4
3 34 31 0 8 61 0 3 22 0 4
4 68 11 8 7 66 2 2 27 22 3
5 90 3 6 8 87 0 2 34 44 2
6 97 0 6 7 92 0 2 21 40 2
7 90 1 5 8 92 0 2 27 24 4
8' 94 1 0 7 90 0 2 19 22 4

12 100 0 0 4 18 0 2 7 43 2
13 100 0 0 4 34 0 2 11 42 2
14 100 0 0 4 97 0 2 8 13 1
15 ¡00 0 0 2 79 0 2 50 2 1
16 100 0 0 3 72 0 2 0 19 1
17 100 0 0 3 72 0 2 0 33 i
18 100 0 0 3 51 0 1 0 36 1
19 100 0 0 3 50 0 2 0 65 1

2 D a ta  f rom  1973-1974 and  1974-1975 w e re  c om bined .  All e x p e r im en ts  w e r e  b eg u n  m March. 
11 B a la n u s  d id  not  se t t le  a s  heavily  in these  trea tm ents .  
c N o  d a ta  c ou ld  b e  ob ta in ed  in  D ece m b e r  th rough  February .
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REGROWTH OF CHONDRUS 

FOLLOWING THALLUS CLEARANCE

F ig .  6. E ffec t  o f  herb ivo res ,  ephem era l  a lgae ,  a n d  height 
in th e  intertidal o n  reg row th  o f  C ho n d ru s  thallus  following 
thallus rem oval a t  C a n o e  B each  C ove .  L o w  trea tm en ts  a re  
at  - 0 . 3  m; high t r ea tm en ts  a r e  a t  + 0 .2  m. In A ,  B, C ,  and  
F  sym bols  indica te  m eans  a n d  bars  indicate ranges  o f  2 r e p ­
licates. P e rcen t  c o v e r  d a ta  a r e  t ransfo rm ed .  T h e  n u m b e r  of  
herb ivo res  (X  ±  95%  confidence  intervals)  a re  indica ted  for 
ea c h  t rea tm en t .  In E ,  exc lus ion  o f  herb ivo res  w as  on ly  partly 
successful .

I n c r e a s e d  h e i g h t  in  t h e  i n t e r t i d a l  e v i d e n t l y  s l o w s  r e ­
g r o w t h  o f  C h o n d r u s  ( F i g .  6) . B y  A p r i l ,  b o t h  l o w  c o n ­
t r o l s  ( - 0 . 3  m ;  F ig .  6 a )  a c h i e v e d  1 0 0 %  c o v e r  o f  C h o n ­
d r u s ., w h i l e  in  t h e  2  h i g h  c o n t r o l s  ( + 0 . 2  m ;  F ig .  6 b )  
C h o n d r u s  c o v e r e d  o n l y  = 5 0 % .  T h e s e  d i f f e r e n c e s  a r e  
s ig n i f i c a n t  ( a n a l y s i s  o f  v a r i a n c e :  F  =  1 ,379; d f  =  1,2; 
p  <  .001) .  I t  s e e m s  m o s t  l i k e ly  t h a t  t h e  c a u s e  o f  th is  
v a r i a t i o n  in  g r o w t h  is t h e  d i f f e r e n c e  in  i m m e r s i o n  t i m e  
b e t w e e n  t h e  2  t id a l  l e v e l s ,  t h o u g h  o t h e r  f a c t o r s  m a y  
a l s o  h a v e  a n  e f fe c t .

In  t h e  h e r b i v o r e  e x c l u s i o n  c a g e s  ( F ig .  6 f ) ,  e p h e m ­
e r a l  a l g a e  p e r s i s t e d  a t  l e a s t  t h r o u g h  S e p t e m b e r  1975, 
a t  w h i c h  t i m e  t h e y  c o v e r e d  6 8 %  a n d  7 3 %  o f  t h e  a r e a .  
I t  is p o s s i b l e  t h a t  c a g e s ,  in  a d d i t i o n  to  e x c l u d i n g  s n a i l s ,  
m a y  a l s o  k e e p  e p h e m e r a l  a l g a e  d a m p  o r  s h e l t e r  t h e m  
f r o m  e f f e c t s  o f  w a v e  a c t i o n ,  t h u s  a l l o w i n g  t h e m  to  
p e r s i s t  l o n g e r .  C o m p a r a b l e  e x p e r i m e n t s  a t  C h a m b e r -  
l a in ,  w h i c h  u s u a l l y  l a c k s  h e r b i v o r o u s  s n a i l s  ( T a b l e  2) ,  
e n a b l e d  u s  t o  e v a l u a t e  t h e  b i o l o g i c a l  r e a l i s m  o f  th is  
p e r s i s t e n c e .  T h e  s c a r c i t y  o f  h e r b i v o r e s  a t  t h i s  a r e a  
m e a n s  t h a t  t h e  m e s h  e f f e c t  c a n  b e  t e s t e d  b y  c o m p a r i n g  
c o n t r o l s  t o  t h e  r o o f  a n d  h e r b i v o r e  e x c l u s i o n  c a g e s  
( F i g .  7 a , b ) .  P a t t e r n s  o f  c o l o n i z a t i o n  a n d  p e r s i s t e n c e  o f  
e p h e m e r a l s  a n d  C h o n d r u s  a r e  s i m i l a r  in  t h e s e  t r e a t -

1 0 0 1
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F ig .  7. E ffec t  o f  herb ivo res  a n d  e p h e m e ra l  a lgae o n  r e ­

g row th  o f  C ho n d ru s  following thallus  c le a ran ce  a t  C ham ber-  
la in ( -  0.43 m) In A a n d  C .  sym bo ls  ind ica te  m e a n s  and  
bars  indica te  ranges  o f  th e  2 replicates .

m e n t s  (F ig .  7 a , b . c ) ,  s u g g e s t i n g  t h a t  a t  l e a s t  in  t h e s e  
e x p e r i m e n t s ,  c a g e s  a n d  r o o f s  d o  n o t  h a v e  a n  i m p o r t a n t  
e f f e c t  o n  s u r v i v a l  o f  e p h e m e r a l s .  A t  t h i s  s i t e ,  s u r v i v a l  
i n  f a l l  a n d  e a r l y  w i n t e r  is  l o w .  T h i s  f a i l u r e  o f  e p h e m ­
e r a l s  t o  s u r v i v e  w e l l  t h r o u g h  w i n t e r  a t  C h a m b e r l a i n
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T a b l e  6. Effect o f  herb ivo res  (changes in p e r c e n t  cover )  o n  C ho n d ru s  p ros t ra te  holdfast  a t  C a n o e  B each  C o v e ;  no 
ep h em era l  algae p re sen t ,  cages a t  C a n o e  B e ach  C o v e  a t  -  .03 m. H D  =  high d ens i ty ,  L D  =  low  density ;  LI = L  littorea  ; 
L o  =  L . o b tu sa ta  ; A t  =  A c m a e a  tes tud ina lis

T rea tm en t C o m ,  C o rn ,  Roof,  R oof j  Excl, E xc l j  H D  LI L D  LI H D  L o L D  L o  H D  A t L D  At

No. herbivores 2 =  2L1 2*211  5 =  211 4 =  211 0 0  6  3 15 10 2 1

29 M ar 1974 100 92 100 100 88
24 J im  1974 100 93 100 100 91
26 Sep  1974 100 92 99 100 98
31 Ja n  1975 100 91 100 100 97
22 A p r  1975 100 91 100 100 97

Overall  change 0 - 1 0 0 +9

( F i g s .  5 ,7 )  b u t  a b i l i t y  t o  s u r v i v e  w e l l  a t  C a n o e  B e a c h  
C o v e  ( F i g .  6 ) ,  m a y  b e  a  r e s u l t  o f  t h e  g r e a t e r  w a v e  
s h o c k  a t  t h e  f o r m e r  a r e a  r e l a t i v e  to  t h e  l a t t e r

In  t h e  L .  l i t to r e a  e n c l o s u r e  ( F i g .  7 d ) ,  e p h e m e r a l s  
('C e r a m iu m  s p p . .  P e ta lo n ia  f a s c i a ,  E n te r o m o r p h a  in ­
t e s t i n a l i s , a n d  U lv a  la c tu c a )  s e t t l e d  d e n s e l y  a n d  w e r e  
e v e n t u a l l y  c o n s u m e d ,  t h o u g h  t h e y  in i t i a l ly  s w a m p e d  
t h e  s n a i l s .  O n c e  t h e  e p h e m e r a l s  w e r e  g o n e .  C h o n d r u s  
r e g r e w  q u i c k l y  ( F ig .  7 d ) .  A c m a e a  w a s  e v e n  l e s s  a b l e  
t o  c o n t r o l  e p h e m e r a l  a b u n d a n c e  ( F ig .  7 e ) .  T h u s ,  i n  all  
t r e a t m e n t s  e x c e p t  t h e  L .  l i t to r e a  e n c l o s u r e ,  e p h e m ­
e r a l s  w e r e  a b u n d a n t  in  A u g u s t  a n d  S e p t e m b e r  a n d  
g r o w t h  o f  C h o n d r u s  w a s  d e p r e s s e d  ( F ig .  7) .  I n  S e p ­
t e m b e r  p e r c e n t  c o v e r  o f  C h o n d r u s  t h a l l u s  w a s  s ig n i f ­
i c a n t l y  i n v e r s e l y  c o r r e l a t e d  t o  p e r c e n t  c o v e r  o f  
e p h e m e r a l  a l g a e  ( Y  ( p e r c e n t  c o v e r  o f  C h o n d r u s  in 
d e g r e e s ]  =  5 4 . 3 2 - 0 . 3 8  X  [ p e r c e n t  c o v e r  o f  e p h e m e r a l  
a l g a e  in  d e g r e e s ] ;  r 2 =  .9 3 ) .  C e r a m iu m  w a s  t h e  m o s t  
a b u n d a n t  o f  t h e s e  e p h e m e r a l s ,  b u t  i t  a n d  o t h e r  e p h e ­
m e r a l s  d i s a p p e a r e d  b y  w i n t e r .  C h o n d r u s  u n d e r n e a t h  
t h e s e  a l g a e  s u b s e q u e n t l y  r e s u m e d  g r o w t h  a n d  b y  
M a r c h  1975 ,  p e r c e n t  c o v e r  o f  C h o n d r u s  i n  t h e  2  L . li t­
to r e a  e n c l o s u r e s  w a s  n o t  s ig n i f i c a n t ly  d i f f e r e n t  f r o m  
t h a t  in  t h e  2  e x c l u s i o n s  o r  t h e  A c m a e a  e n c l o s u r e  ( a n a l ­
y s i s  o f  v a r i a n c e :  F  =  2 .8 2 ,  d f  =  1 ,3 ;  .1 <  p  <  .25) .  A s  
in  t h e  C h o n d r u s  t h a l l u s  c l e a r a n c e  a t  C a n o e  B e a c h  
C o v e  ( F i g .  6 ) ,  p e r c e n t  c o v e r  o f  C h o n d r u s  t h a l l u s  a t  
C h a m b e r l a i n  a f t e r  9  m o  ( M a r c h  1975; F ig .  7)  w a s  n o t  
c o r r e l a t e d  t o  t h e  o r i g in a l  p e r c e n t  c o v e r  o f  C h o n d r u s  
e n c r u s t i n g  h o l d f a s t  ( r 2 =  0 ,  o r i g in a l  p e r c e n t  c o v e r  o f  
C h o n d r u s  h o l d f a s t  r a n g e d  f r o m  6 8 %  t o  9 4 % ).

T o  d e t e r m i n e  t h e  e f f e c t s  o f  g r a z e r s  o n  C h o n d r u s  
h o l d f a s t ,  c a g i n g  e x p e r i m e n t s  w e r e  p l a c e d  o v e r  n a t u r a l  
e n c r u s t i n g  h o l d f a s t  a t  C a n o e  B e a c h  C o v e .  E v i d e n t l y ,  
A c m a e a  c a n  e l i m i n a t e  s u c h  h o l d f a s t s  a t  a r t i f i c i a l l y  
h ig h  d e n s i t i e s  ( T a b l e  6 ;  s e e  b e l o w ) .  O v e r a l l  c h a n g e  in 
c o v e r  o f  e n c r u s t i n g  h o l d f a s t  in  l i m p e t  c a g e s  { X  = 
—8 6 .5 % )  ( s i g n i f i c a n t l y  g r e a t e r  t h a n  t h a t  in  c o n t r o ls  
a n d  r o o f s  ( £  =  - 0 . 2 5 % ;  a n a l y s i s  o f  v a r i a n c e ;  F  =  
5 9 .6 3 ,  d f  =  1.4; p  <  .005 ) .  A b n o r m a l l y  h ig h  d e n s i t i e s  
o f  L .  l i t to r e a  c a n  r e d u c e  c o v e r  o f  e n c r u s t i n g  h o l d f a s t  
d u r i n g  s u m m e r  b u t  t h e  a l g a  r e c o v e r s  in  w i n t e r  ( T a b l e
6 ) .  a n d  o v e r a l l  c h a n g e  in  c o v e r  o f  h o l d f a s t  i n i . ,  l i t to r e a  
e n c l o s u r e s  ( X  =  0 % )  is n o t  s ig n i f i c a n t ly  d i f f e r e n t  f r o m  
t h a t  in  c o n t r o l s  a n d  r o o f s  (Ai =  - 0 . 2 5 % ;  a n a l y s i s  o f

95 98 83 100 100 100 73
97 85 84 100 100 41 32

100 60 81 100 100 0 12
97 100 83 100 99 0 0

100 99 82 100 100 0 0
+ 5 +  1 - 1 0 0 - 100 - 7 3

a r i a n c e : F  =  1. 16; d f  = 1,4; .25  <  p  < .50) . B e c a u s e
t h e  e n c r u s t i n g  h o l d f a s t  is  c o m p l e t e l y  r e m o v e d  in  t h e  
l i m p e t  c a g e s ,  b u t  a  t h i n  c o v e r  is l e f t  in  t h e  L .  l i t to r e a  
c a g e s ,  l i m p e t s  e v i d e n t l y  g r a z e  c l o s e r  t o  t h e  s u b s t r a t u m  
t h a n  d o  p e r i w i n k l e s .  P r e s u m a b l y  t h e  e n c r u s t i n g  h o l d ­
f a s t  g r o w s  b a c k  in  L .  l i t to r e a  e n c l o s u r e s  f r o m  t h e  t h in  
c o v e r  le f t  b y  t h e  g r a z e r s .

N e i t h e r  n o r m a l  d e n s i t i e s  o f  L .  l i t to r e a  n o r  h i g h  o r  
n o r m a l  d e n s i t i e s  o f  L .  o b tu s a ta  a f f e c t  p e r c e n t  c o v e r  o f  
e n c r u s t i n g  h o l d f a s t  ( T a b l e  6) . T h i s  m a y  b e  b e c a u s e  
t h e s e  h e r b i v o r e s  a r e  e i t h e r  n o t  g r a z i n g  t h e  h o l d f a s t  o r  
b e c a u s e  it g r o w s  a s  f a s t  a s  it is  c o n s u m e d .  L a b o r a t o r y  
f e e d i n g  e x p e r i m e n t s  d i s c u s s e d  a b o v e  s u p p o r t  t h e  
f o r m e r  e x p l a n a t i o n .  L i t to r in a  l i t to r e a  a n d L .  o b tu s a ta  
i n  s h o r t - t e r m  (1 m o )  l a b o r a t o r y  e x p e r i m e n t s  d i d  n o t  
e a t  C h o n d r u s  h o l d f a s t  e v e n  t h o u g h  n o  o t h e r  f o o d  w a s  
p r e s e n t .

F i g u r e s  5 b ,  6 ,  a n d  7  i n d i c a t e  t h a t  C h o n d r u s  c a n  p e -  
r e n n a t e  in  t h e  p r e s e n c e  o f  p e r i w i n k l e s  a n d  l i m p e t s .  
T h u s ,  a l t h o u g h  t h e s e  h e r b i v o r e s  c a n  r e m o v e  t h e  e n ­
c r u s t i n g  h o l d f a s t ,  t h e y  a p p a r e n t l y  d o  n o t  a f f e c t  r e ­
g r o w t h  o f  t h e  t h a l l u s .

I n  s u m m a r y ,  a f t e r  c l e a r a n c e  e p h e m e r a l s  t e m p o r a r i l y  
i m p e d e  C h o n d r u s  p e r e n n a t i o n .  C h o n d r u s  r e t u r n s  to  
p r e v i o u s  l e v e l s  o f  a b u n d a n c e  f a s t e r  in t h e  p r e s e n c e  o f  
L .  l i t to r e a  t h a n  in i t s  a b s e n c e ,  a p p a r e n t l y  b e c a u s e  t h e  
l i t t o r i n e s  q u i c k l y  c o n s u m e  t h e  e p h e m e r a l s .  S o m e  
e p h e m e r a l s  ( e . g . .  U lv a )  m a y  p e r s i s t  l o n g e r  t h a n  o t h e r s  
( e . g . .  C e r a m iu m ) ,  a n d  t h u s  m a y  h a v e  d i f f e r e n t  e f f e c t s  
o n  r e g r o w t h .  H o w e v e r ,  n o  e p i p h y t e s  h a v e  b e e n  o b ­
s e r v e d  t o  p e r m a n e n t l y  o u t c o m p e t e  C h o n d r u s  e x c e p t  
in  t i d e  p o o l s  ( L u b c h e n c o  1978). T h u s ,  t h e  a b i l i t y  o f  
I r i s h  m o s s  t o  t o l e r a t e  s h a d e  a n d  r e s u m e  g r o w t h  o n c e  
e p i p h y t e s  a r e  r e m o v e d  s e e m s  p a r t i c u l a r l y  a d a p t i v e .  
F u r t h e r ,  t h e  a b i l i t y  o f  t h i s  a l g a  to  q u i c k l y  r e g e n e r a t e  
th a l l i  f r o m  i t s  e n c r u s t i n g  h o l d f a s t  e v i d e n t l y  e n h a n c e s  
i t s  a b i l i t y  t o  o c c u p y  s p a c e .

2)  S u b s t r a t a  c o v e r e d  w i t h  e n c r u s t in g  c o r a l l i n e  a l g a e .  
O c c a s i o n a l l y  s p a c e  t h a t  is c l e a r e d  in  t h e  l o w  z o n e  is 
c o v e r e d  b y  e n c r u s t i n g  c o r a l l i n e  a l g a e ,  n o t  b y  e n c r u s t ­
i n g  h o l d f a s t  o f  C h o n d r u s .  W h e n  th i s  o c c u r s .  C h o n d r u s  
c a n  c o l o n i z e  t h e  a r e a  o n l y  v i a  s e t t l e m e n t .  T h e  f o l l o w ­
in g  e x p e r i m e n t s  e x a m i n e  t h e  e f f e c t s  o f  h e r b i v o r e s  o n  
s e c o n d a r y  s u c c e s s i o n  o n  s u c h  s u b s t r a t a .

T h e  l o w  i n t e r t i d a l - s u b t i d a l  i n t e r f a c e  a n d  s h a l l o w
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Fig .  8. E ffec t  o f  herb ivores  on  reco lon ization  o f  the low  z o n e  a f te r  se a  u rch ins  had  rem o v ed  all  m a c ro sco p ic  algae e x c e p t  
encrusting  corallines (includes L ith o th a m n iu m , L ith o p h y llu m , P h y m a to lith o n ,C la th ro m o rp h u m , etc.) . M ean  p e rc e n t  c o v e r  and  
ranges a re  indica ted  for 6 replicates  in A. 3 in C .  and  2 in B. D. E .  a n d  F .  T h e  "Ia rg e -h e rb iv o re  e x c lu s io n "  k e p t  o u t  large 
L . litto rea , large A c m a e a  a n d  S tro n g y lo c en tro tu s  ; m an y  small  ( < 3  mm in length)  herb ivo res  (M argarites , L a c u n a ,  small  L . 
littorea  a n d  small  A c m a e a ) invaded th e  cage.

s u b t i d a l  z o n e  ( - 0 . 6 1  t o  -  1.23 m )  a t  G r i n d s t o n e  N e c k  
w a s  c h a r a c t e r i z e d  b y  a  h ig h  c o v e r  o f  e n c r u s t i n g  c o r ­
a l l i n e  a l g a e ,  a  m o d e r a t e  c a n o p y  ( m o s t l y  t h e  a n n u a l  
k e l p  A la r ia ) f r o m  s p r i n g  to  a u t u m n ,  a n d  l i t t le  C h o n ­
d r u s  ( 2 - 3 % ;  T a b l e  7) . S e a  u r c h i n s  w e r e  a b u n d a n t  a t  
t h i s  s i t e  f r o m  J u l y  1974 t o  w i n t e r  1 9 7 4 - 7 5 .  T h e y  r e ­
m a i n e d  u n d e r  t h e  e d g e s  o f  l a r g e  b o u l d e r s  d u r i n g  d a y ­
t i m e  lo w  t i d e s  a n d  f o r a g e d  o u t  f r o m  t h e  b o u l d e r s  d u r ­
in g  h ig h  t i d e .  I n  c o n t r a s t ,  t h e  l o w  i n t e r t i d a l - s u b t i d a l  
i n t e r f a c e  a t  a n o t h e r  s i t e .  C a n o e  B e a c h  C o v e ,  h a s  a  
d e n s e  C h o n d r u s  b e d  a n d  l a c k s  u r c h i n s  ( 9 6 %  c o v e r :  
T a b l e  7) . F o r  u n k n o w n  r e a s o n s ,  t h e  u r c h i n s  d i s a p ­
p e a r e d  f r o m  G r i n d s t o n e  N e c k  d u r i n g  w i n t e r  1 9 7 4 -7 5 .  
H e r b i v o r e  e n c l o s u r e  a n d  e x c l o s u r e  c a g e s  w e r e  e s t a b ­
l i s h e d  t h e  f o l l o w in g  s p r i n g  t o  a s s e s s  t h e  e f f e c t  o f  h e r ­
b i v o r e s  ( s e a  u r c h i n s ,  l i m p e t s ,  a n d  p e r i w i n k l e s )  o n  re -  
c o l o m z a t i o n  o f  t h i s  a r e a .  A l l  c a g e s  w e r e  p l a c e d  o n  
s u b s t r a t a  c o m p e t e l y  c o v e r e d  b y  e n c r u s t i n g  c o r a l l i n e  
a l g a e  ( F ig .  8) .

A s  e x p e c t e d ,  t h e  e f f e c t  o f ¿ .  l i t to r e a  o n  s e t t l e m e n t  
a n d  g r o w t h  o f  p e r e n n i a l  a l g a e  w a s  m i n o r .  C h o n d r u s  
s e t t l e s  a n d  g r a d u a l l y  b e c o m e s  t h e  m o s t  a b u n d a n t  o c ­
c u p i e r  o f  s p a c e  in  L .  l i t to r e a  e n c l o s u r e s ,  l a r g e  h e r b i ­
v o r e  e x c l u s i o n s  ( e x c l u s i o n  o f ¿ .  l i t to r e a  a n d  A c m a e a ) .  
c o n t r o l s ,  a n d  r o o f s  ( F ig .  8 a - c .  e ) .  N o  e p h e m e r a l  a lg a e

a p p e a r  in t h e  l a r g e  h e r b i v o r e  e x c l u s i o n s  e v e n  t h o u g h  
t h e y  a p p e a r e d  in l o w  z o n e  h e r b i v o r e  e x c l u s i o n  c a g e s  
n e a r b y .  I t  w a s  i m p o s s i b l e  t o  e x c l u d e  s m a l l  s n a i l s  
( M a r g a r i te s ,  L a c u n a ,  a n d  s m a l l  L .  l i t to r e a )  f r o m  th e  
h e r b i v o r e  e x c l u s i o n  c a g e  a n d  t h e y  m a y  h a v e  g r a z e d  
s e t t l i n g  e p h e m e r a l  a l g a e .

S t r o n g y lo c e n t r o tu s  ( F i g .  8 d )  a n d  A c m a e a  ( F ig .  8 0  
h a v e  m a j o r  e f f e c t s  o n  a lg a l  c o l o n i z a t i o n  a n d  g r o w t h .  
L i m p e t s  e s s e n t i a l l y  m a i n t a i n e d  t h e  s a m e  a lg a l  c o m ­
p o s i t i o n  t h r o u g h o u t  t h e  d u r a t i o n  o f  t h e  e x p e r i m e n t  
( m o s t l y  t h e  e n c r u s t i n g  c o r a l l i n e s  s u c h  a s  L i t h o t h a m ­
n iu m ,  C la th r o m o r p h u m ,  e t c ) .  S e a  u r c h i n s  n o t  o n l y  
p r e v e n t  c o l o n i z a t i o n  b y  C h o n d r u s ,  b u t  a l s o  c o n s u m e  
s o m e  o f  t h e  e n c r u s t i n g  c o r a l l i n e  a l g a e  ( F i g .  8 d ) .  H o w ­
e v e r ,  t h i s  e f f e c t  p r o b a b l y  o c c u r s  o n l y  a t  h ig h  u r c h i n  
d e n s i t i e s .

T h e  e f f e c t s  o f  l i m p e t s  in  t h e s e  a n d  e a r l i e r  e x p e r i ­
m e n t s  a r e  p r o b a b l y  a n  e x a g g e r a t i o n .  E n c l o s u r e  o f  
e v e n  a  s in g l e  l i m p e t  in  a  IO x  1 0 -c m  c a g e  r e s u l t s  in  a  
d e n s i t y  w h i c h  is e q u i v a l e n t  t o  1 0 0 /m 2. In  c o m p a r i s o n ,  
n o r m a l  m e a n  l i m p e t  d e n s i t i e s  r a n g e  f r o m  0 . 4 / m 2 to  
1 5 .7 /m 2 a t  t h e  d i f f e r e n t  a r e a s  ( T a b l e  2)  a n d  i n d iv id u a l  
0 .2 5  m 2 q u a d r a t s  h a d  d e n s i t i e s  r e a c h i n g  58  l i m p e t s / m 2, 
o r  a b o u t  h a l f  t h e  e x p e r i m e n t a l  d e n s i t y .  I n  a d d i t i o n ,  
c a g e d  l i m p e t s  w e r e  u s u a l ly  r e l a t i v e l y  l a r g e  i n d i v i d u a l s
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Fio .  9. P e rcen t  cover  o f  o rganism s reco lom zm g a  d e n u d e d  3-m2 p a tch  16-18 July 1974 a t  C a n o e  B each  C ove .  C hondrus  
c o v e red  91% o f  th e  p a tch  in July p r io r  to  d en u d a t io n .  Points r e p re se n t  m eans  * 9 5 %  confidence  in tervals  for e ight 0 .25-m2 
quadra ts  a t  ea c h  date .

( 1. 5 - 2 . 0  c m  l o n g  c o m p a r e d  t o  m e a n  i n d i v i d u a l  s i z e  a n d  
9 %  c o n f i d e n c e  i n t e r v a l s  a t  t h e  s t u d y  s i t e s  r a n g i n g  f r o m  
0 . 6 7  *  0 . 0 4  c m  to  1.29 *  0 .0 5  c m  lo n g ) ,  m a k i n g  th e  
b i o m a s s  e n c l o s e d  e v e n  g r e a t e r  t h a n  d e n s i t i e s  i n d i c a t e .  
T h u s ,  r e s u l t s  o f  l i m p e t  e n c l o s u r e s  m u s t  b e  i n t e r p r e t e d  
c a u t i o u s l y .

I n  s u m m a r y ,  o n l y  2  h e r b i v o r e s  a p p e a r  t o  b e  c a p a b l e  
o f  p r e v e n t i n g  C h o n d r u s  f r o m  b e c o m i n g  e s t a b l i s h e d .  
L i m p e t s  ( w h e n  e n c l o s e d  in c a g e s ,  F ig .  8f) a n d  s e a  u r ­
c h i n s  ( e n c l o s e d .  F ig .  8 d ;  o r  n o t  e n c l o s e d .  T a b l e  7)  c a n  
e v i d e n t l y  m a i n t a i n  b a r e  o r  e n c r u s t i n g  c o r a l l i n e - c o v ­
e r e d  s p a c e .  H o w e v e r ,  t h e s e  t w o  h e r b i v o r e s  a r e  u s u ­
a l l y  s c a r c e  ( l im p e t s )  o r  a b s e n t  ( u r c h i n s )  in  t h e  lo w  
z o n e :  h e r b i v o r e s  t h a t  a r e  u s u a l l y  p r e s e n t  ( i . e . .  L .  l i t ­

to r e a  : T a b l e  2)  c a n n o t  p r e v e n t  e s t a b l i s h m e n t  o f  C h o n ­
d r u s  t h a l l i  o n  e i t h e r  e n c r u s t i n g  c o r a l l i n e  a l g a e  o r  f r o m  
e n c r u s t i n g  h o l d f a s t s .

P r im a r y  s u c c e s s i o n .— T o  i n i t i a t e  p r i m a r y  s u c c e s ­
s i o n  in  t h e  l o w  z o n e ,  a  3 - m 2 p a t c h  o f  C h o n d r u s  w a s  
c l e a r e d  a n d  b u r n e d  i n  M a y  19 7 4  a t  C a n o e  B e a c h  C o v e .  
P r i o r  t o  c l e a r a n c e ,  I r i s h  m o s s  o c c u p i e d  v i r t u a l l y  a l l  o f  
t h e  a r e a  ( X  ±  9 5 %  c o n f i d e n c e  i n t e r v a l s  =  9 0 . 6  ±  
1 2 .3 % .  n  =  8)  a n d  L .  l i t to r e a  w a s  a b u n d a n t  ( 6 4 9 / m 5 o r  
162.2  ±  5 3 .1 /0 .2 5  m 2). T w o  w e e k  a f t e r  b u r n i n g ,  h e r b i ­

v o r e  e x c l o s u r e  a n d  e n c l o s u r e  c a g e s ,  r o o f s ,  a n d  c o n ­
t r o l s  w e r e  p l a c e d  in  t h e  p a t c h  t o  e v a l u a t e  e f f e c t s  o f  
h e r b i v o r e s  o n  c o l o n i z a t i o n  e v e n t s .  C a g e s  a n d  c o n t r o l s  
w e r e  p l a c e d  a d j a c e n t  t o  t h e  e i g h t  0 . 2 5 - m 2 q u a d r a t s  u s e d

T a b l e  7. P e rcen t  o f  a lgae  and  d ens i ty  o f  herb ivo res  in low  in ter tida l  a n d  sha llow su b u d a l  zones ,  Ju ly  1974, a t  1 a rea  
with a n d  1 a rea  w ithou t  se a  u rch ins .  P e rcen t  cove r  =  m ean  *  95% conf idence  in tervals;  den s i ty  =  m ean  *  95%  conf idence  
in tervals  p e r  0.25 m! fo r  L  littorea  a n d  A c m a e a ; den s i ty  o f  L a cu n a  and  M a rgarite s  was t a k e n  in .01 m2, so  is given 
first in n u m b ers  p e r  0 25 m2, then  as  X  £  95% CI/ .01 m2 in  pa re n th e se s .  N  = 10 quad ra ts  for e ach  height. Sub tidal  transec ts  
w e re  d o n e  with S C U B A  equ ipm en t

Param eters

G r in d s to n e  N eck C a n o e  B e a c h  C o v e

Low  
intertidal 

( - 0 . 1 5  m)

L o w  in te r t ida l-  
subtidal 
in terface

( - 0.61 m)

Shallow 
subtidal 

( - 1 . 2 3  m)

L o w  
intertidal  

( - 0 . 1 5  m)

L o w  in te r t ida l-  
subtida l  
in terface 

( - 0 . 6 1  m)

Percen t  cove r
Crusts 11 *  13 65 *  4 94 £  4 40 £  32 20 £  7
Bare 8 £  12 15 £  19 3 ±  2 13 *  4 2 £  3
Algal holdfasts 24 £  24 4 * 4 3 £  4 33 s  13 73 £  6
C hondrus 68 *  20 2 ±  1 3 * 4 87 *  5 96 £  3
E p h em era l  algae 0 2 * 2 7 * 9 0 0
A laria 0 54 £  16 20 £  9 0 0
L am in a ria  saccharina 0 2 ±  1 4 £  5 0 1 £  2

Density
L itto r in a  littorea 18.8 i  5.3 1.6 £  1.6 5.0 £  2 5 163.9 £  49.7 83.8 £  24.5
A cm a ea 1.5 ±  1.4 2.7 £  2.7 6.3 *  3.2 0 0
L a cu n a 15 47 440 10 233

(0.6 *  0.7) (1.9 £  1.3) (17.6  £  23.5) (0.4 *  0 5) (9.3 *  2)
M argarites 7.5 6 15 0 0

(0.3 ±  0.5) (0.2 ±  0.3) (0.6 £  0.8)
S tro n g y lo c en tro tu s no a h u n d a n t ab u n d an t no no
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t o  m o n i t o r  t h e  l a r g e  p a t c h .  P r e d a t o r  e x c l u s i o n  c a g e s  
w e r e  n o t  e s t a b l i s h e d  in  t h e s e  e x p e r i m e n t s ,  b u t  it 
s e e m s  l i k e ly  t h a t  t h e i r  e f f e c t s  a r e  t h e  s a m e  a s  a b o v e .  
B o t h  T h a is  a n d  A s te r ia s  w e r e  p r e s e n t  in  t h e  g e n e r a l  
a r e a  ( T a b l e  2) a n d  a s  u s u a l  w e r e  i n c l u d e d  in c a g e s .

R e s u l t s  a r e  s h o w n  in  F ig s .  9  a n d  10. C o l o n i z a t i o n  
in  t h e  l a r g e  3 - m 2 p a t c h  ( F ig .  9)  w a s  m i r r o r e d  b y  t h a t  
in  t h e  c o n t r o l s  a n d  r o o f  (F ig .  10a ,  b ) .  F o l l o w i n g  d e ­
n u d a t i o n .  t h e  e n c r u s t i n g  b r o w n  a l g a  R a l f s i a  s e t t l e d  
a n d  q u i c k l y  o c c u p i e d  m o s t  o f  t h e  r o c k  s u r f a c e .  I n  S e p ­
t e m b e r .  g e r m l i n g s  o f  F u c u s  v e s i c u l o s u s . n o r m a l l y  a  
m i d  z o n e  p e r e n n i a l  b r o w n  a lg a ,  s e t t l e d .  M o s t  o f  t h e s e  
w e r e  e a t e n  b y  L .  l i t t o r e a ,  b u t  t h o s e  in  c r e v i c e s  w e r e  
o f t e n  m i s s e d  o r  i n a c c e s s i b l e  t o  t h i s  s n a i l .  T h e  s t a n d  o f  
F u c u s  w h i c h  e v e n t u a l l y  d e v e l o p e d  in  t h e s e  e x p e r i ­
m e n t s  a r o s e  f r o m  t h e s e  e s c a p e d  g e r m l in g s .  O n c e  F u ­
c u s  a t t a i n s  a  l e n g th  o f  3 - 5  c m .  p e r i w i n k l e s  u s u a l l y  d o  
n o t  g r a z e  t h e m  ( M e n g e  1975). H e n c e .  F u c u s  
g e r m l in g s  h a v e  a  p o t e n t i a l  s p a t i a l  r e f u g e  ( c r e v i c e s )  a n d  
o l d e r  i n d i v i d u a l s  h a v e  a  r e f u g e  in  s i z e  f r o m  p e r i w i n ­
k l e s  ( M e n g e  1975). T h o s e  F u c u s  w i t h  h o l d f a s t s  in 
c r e v i c e s  b e c a m e  e s t a b l i s h e d ,  c o n t i n u e d  t o  g r o w  a n d  
a f t e r  2  y r  o c c u p i e d  9 5 %  o f  t h e  c a n o p y  s p a c e  ( F ig s .  9 
a n d  IO). F u c u s  d i d  n o t  b e c o m e  e s t a b l i s h e d  in  c o n t r o l s  
a n d  r o o f  u n t i l  w i n t e r ,  b u t  t h e n  g r e w  q u i c k l y  t o  d o m i ­
n a t e  c a n o p y  s p a c e  in  t h e  2  c o n t r o l s  a n d  t h e  r o o f  w h ic h  
h a d  c r e v i c e s  ( F i g .  IO). T h e  i m p o r t a n c e  o f  a  r e f u g e  in 
in i t ia l  e s t a b l i s h m e n t  o f  F u c u s  is i n d i c a t e d  b y  t h e  fa i l ­
u r e  o f  F u c u s  t o  b e c o m e  e s t a b l i s h e d  in 1 c o n t r o l  w h ic h  
l a c k e d  a  c r e v i c e .

In  c o n t r o l s ,  r o o f s ,  a n d  th e  l a r g e  p a t c h ,  e p h e m e r a l  
a l g a e  (E n te r o m o r p h a , U lv a , S c y to s ip h o n ,  P e ta lo n ia ,  
D u m o n t ia ,  S p o n g o m o r p h a ,  R h i z o c l o n i u m ) b e c a m e  
a b u n d a n t  d u r i n g  t h e  w i n t e r  ( w h e n  L .  l i t to r e a  w a s  in ­
a c t i v e )  a n d  t h e n  d e c l i n e d  in  a b u n d a n c e  in  t h e  s p r i n g ,  
s u m m e r ,  a n d  fal l  ( F i g s .  9 ,  10a ,  b ) .  I n  a d d i t i o n  t o  t h e s e  
e p h e m e r a l s .  C h o n d r u s  a p p e a r e d  in  t h e s e  t r e a t m e n t s .  
I n  all  c a s e s ,  t h i s  a l g a  g r e w  f r o m  e n c r u s t i n g  h o l d f a s t s  
in  c r e v i c e s .  E v i d e n t l y ,  e i t h e r  o u r  d e n u d a t i o n s  w e r e  
n o t  c o m p l e t e l y  s u c c e s s f u l ,  o r  n e w  p l a n t s  s e t t l e d  o r  
s u r v i v e d  o n l y  in  c r e v i c e s .  A f t e r  2  y r  C h o n d r u s  o c c u ­
p i e d  3 0 %  o f  t h e  s e c o n d a r y  s p a c e  ( F i g .  9) . T h e  d e c l i n e  
in  a b u n d a n c e  o f  R a l f s ia  m a y  b e  d u e  t o  c o m p e t i t i o n  
w i t h  C h o n d r u s  h o l d f a s t s ,  n e w l y  s e t t l e d  e n c r u s t i n g  c o r ­
a l l i n e  a l g a e ,  o r  t o  s h a d i n g  b y  F u c u s .

In  h e r b i v o r e  e x c l u s i o n  c a g e s .  R a l f s ia  in i t i a l l y  s e t t l e d  
a n d  c o v e r e d  21%  o f  t h e  s u b s t r a t u m ,  g r e w  q u i c k l y  a n d  
o c c u p i e d  100%  o f  t h e  p r i m a r y  s p a c e ,  t h e n  d e c r e a s e d  
in  a b u n d a n c e  r a p i d l y  a s  e p h e m e r a l  a l g a e  i n c r e a s e d  in 
a b u n d a n c e ,  s u g g e s t i n g  e p h e m e r a l s  o u t c o m p e t e d  R a l f ­
s i a .  A s  in  s e c o n d a r y  s u c c e s s i o n  e x p e r i m e n t s ,  e p h e m ­
e r a l s  p e r s i s t  in  t h e  a b s e n c e  o f i . .  l i t to r e a  a n d  e v i d e n t l y  
p r e v e n t  i n v a s i o n  b y  C h o n d r u s  ( F ig .  10).

B e f o r e  e n c l o s u r e  o f L .  l i t to r e a  in  c a g e s ,  a  t h i n  c o v e r  
o f  R a lf s ia  o c c u p i e d  “ 6 0 %  o f  t h e  p r i m a r y  s p a c e .  A f t e r  
e n c l o s u r e  o f  p e r i w i n k l e s .  R a l f s i a  d i s a p p e a r e d  a n d  
e v e n t u a l l y  C h o n d r u s  i n v a d e d  a n d  g r e w  ( F i g .  lOd) .  E v ­
i d e n t l y  a  h ig h  d e n s i t y  o f  p e r i w i n k l e s  ( 4  in  e a c h  e n c lo -
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F io .  10 Effects o f  herb ivo res  o n  reco lon iza tion  o f  co m ­
pletely d e n u d e d  spa ce  in  the low  zone.  M e an  p e rc e n t  cover  
a n d  ranges  a re  ind ica ted  for 3 replicates  in A ,  i  in C .  D, and
E. T h e  m ean  n u m b er  o f  g raze rs  p e r  t r ea tm en t  is indicated 
fo r  e ach  dace a t  Che to p  o f  each  t rea tm ent.

s u r e  c a g e )  e l i m i n a t e s  R a l f s ia  a n d  s l o w s  b u t  d o e s  n o t  
p r e v e n t  c o l o n i z a t i o n  b y  C h o n d r u s  ( c o m p a r e  F ig s .  10c 
a n d  d ) .  T h i s  i n t e r p r e t a t i o n  is s u p p o r t e d  b y  l a b o r a t o r y -  
e x p e r i m e n t s  w h i c h  i n d i c a t e  t h a t  L .  l i t to r e a  w i l l  g r a z e  
R a l f s ia  ( b u t  o n l y  i f  it is a  t h i n  l a y e r :  M e n g e  1975),  
a n d  b y  r e s u l t s  in  t h e  c o n t r o l s  a n d  r o o f  (F ig .  10a, 
b)  w h i c h  h a d  n o r m a l  L .  l i t to r e a  d e n s i t i e s .

T h e  e f f e c t  o f  L .  l i t to r e a  o n  s u c c e s s i o n  in  t h e s e  e x ­
p e r i m e n t s  s e e m s  d e t e r m i n e d  b y  l i t t o r i n e  d e n s i t y  a n d  
t h e  a t t r a c t i v e n e s s  o f  t h e  d i f f e r e n t  c o l o n i z e r s  a s  f o o d .  
T h u s ,  a t  n o r m a l  d e n s i t i e s  ( c o n t r o l s  a n d  r o o f  in  F ig s .
9 ,  10a .  b ) ,  p e r i w i n k l e s  a p p e a r  t o  r e m o v e  e p h e m e r a l  
a l g a e ,  s p o r e l i n g s  a n d  g e r m l in g s  ( i . e . .  c o n s u m e  h ig h ly  
p r e f e r r e d  f o o d ) .  H i g h  p e r i w i n k l e  d e n s i t i e s  ( i . e . ,  w h e n  
e n c l o s e d  in c a g e s ;  F ig .  lOd) a p p e a r  t o  f o r c e  s n a i l s  to  
c o n s u m e  l e s s - p r e f e r r e d  f o o d  ( e . g . .  R a l f s i a ) .  T h u s ,  
o n l y  n o n e d i b l e  p l a n t s  (C h o n d r u s . e n c r u s t i n g  c o r a l ­
l i n e s )  s u c c e s s f u l l y  c o l o n i z e L .  l i t to r e a  c a g e s .  A l t h o u g h  
L .  l i t to r e a  i n  e v e n  h i g h e r  d e n s i t i e s  (6 / .01  m 2 o r  6 0 0 / m 2) 
c a n  d e c r e a s e  a b u n d a n c e  o f  e n c r u s t i n g  h o l d f a s t s  o f



84  J A N E  L U B C H E N C O  A N D  B R U C E  A . M E N G E  Ecological M onographs
Vol. 48, N o. 1

C h o n d r u s  f o r  a  s h o r t  t i m e  ( T a b l e  6 ) ,  t h e y  d o  n o t  a p ­
p e a r  t o  a d v e r s e l y  a f f e c t  t h e  r e c o l o n i z a t i o n  o f  C h o n ­
d r u s  t h a l l i  ( F ig .  10a ,  b .  d ) .  I r i s h  m o s s  g r o w s  f r o m  c r e v ­
i c e s  in  t h e  L .  l i t to r e a  e n c l o s u r e  a s  in  t h e  r o o f  a n d  
c o n t r o l s ,  s u g g e s t i n g  p e r i w i n k l e s  m a y  e l i m i n a t e  C h o n ­
d r u s  h o l d f a s t  i f  i t  is t h i n  ( a s  t h e y  d o  (o r  R a l f s ia )  a n d  
n o t  in  c r e v i c e s .  H e n c e ,  l i k e  F u c u s ,  y o u n g  C h o n d r u s  
p l a n t s  m a y  r e q u i r e  a  s p a t i a l  r e f u g e .  H o w e v e r ,  t h i s  r e ­

c r u i t m e n t  r e s u l t s  m o r e  p r o b a b l y  f r o m  p e r e n n a t i o n  b y  
h o l d f a s t s  in  c r e v i c e s  w h i c h  w e r e  n o t  d e s t r o y e d  b y  
b u r n i n g .

L i m p e t s  ( F ig .  10e) e v i d e n t l y  a l s o  q u i c k l y  g r a z e  a l l  
R a lf s ia  p r e s e n t  a n d  p r e v e n t  f u r t h e r  a l g a l  c o l o n i z a t i o n .  
D e s p i t e  t h e  p r e s e n c e  o f  a p p r o p r i a t e  l o o k i n g  c r e v i c e s  
in  l i m p e t  e n c l o s u r e s ,  n o  F u c u s  o r  C h o n d r u s  h a v e  b e ­
c o m e  e s t a b l i s h e d .  A c m a e a  is k n o w n  t o  g r a z e  C h o n ­
d r u s  h o l d f a s t  ( T a b l e  6)  a n d  F u c u s  g e r m l i n g s  ( M e n g e  
1975) a n d  a p p a r e n t l y  p r e v e n t s  e s t a b l i s h m e n t  o f  t h e s e  
a l g a e  b y  r e m o v i n g  a n y  h o l d f a s t  o r  g e r m l i n g s  t h a t  a r e  
p r e s e n t .  H o w e v e r ,  a s  n o t e d  a b o v e ,  t h i s  e f f e c t  m a y  
o c c u r  o n l y  a t  a r t i f i c i a l l y  h ig h  d e n s i t i e s .

T h e  p r i m a r y  s u c c e s s i o n  e x p e r i m e n t s  w e r e  i n i t i a t e d  
o n l y  o n c e  i n  t h e  e a r l y  s u m m e r .  S i n c e  d i f f e r e n t  e p h e m ­
e r a l  a l g a e  s e t t l e  d u r i n g  d i f f e r e n t  s e a s o n s  ( M e n g e  1975), 
t h e r e  w o u l d  u n d o u b t e d l y  b e  d i f f e r e n c e s  in  s p e c i e s  o f  
a l g a e  c o l o n i z i n g  i f  d e n u d a t i o n s  w e r e  d o n e  a t  d i f f e r e n t  
t i m e s  o f  t h e  y e a r .  H o w e v e r ,  s i n c e  L .  l i t to r e a  c o n ­
s u m e s  m o s t  i n t e r t i d a l  e p h e m e r a l  a l g a e  ( M e n g e  1975. 
L u b c h e n c o  1978), t h i s  h e r b i v o r e  s h o u l d  h a v e  t h e  s a m e  
e f f e c t  o n  c o l o n i z a t i o n  e v e n t s  d u r i n g  m o s t  o f  t h e  y e a r  
e x c e p t  w i n t e r  w h e n  i t  is  i n a c t i v e .  T h e  r a t e  a t  w h i c h  
p e r e n n i a l  s p e c i e s  b e c o m e  e s t a b l i s h e d  w o u l d  p r o b a b l y  
d e p e n d  o n  w h e n  t h e y  s e t t l e  a n d  h o w  f a s t  t h e y  g r o w ,  
b o t h  s e a s o n - r e l a t e d  e v e n t s .  A l t h o u g h  w e  w o u l d  e x p e c t  
t h e  g e n e r a l  r e s u l t s  a n d  e f f e c t s  o f  h e r b i v o r e s  o n  p r i ­
m a r y  s u c c e s s i o n a l  e v e n t s  t o  b e  s i m i l a r  r e g a r d l e s s  o f  
t h e  t i m e  o f  i n i t i a t i o n  o f  e x p e r i m e n t s ,  t h i s  i n t e r p r e t a ­
t i o n  n e e d s  e x p e r i m e n t a l  v e r i f i c a t io n .

T w o  y e a r s  a f t e r  d e n u d a t i o n  o f  C h o n d r u s .  F u c u s  o c ­
c u p i e s  9 5 %  o f  t h e  c a n o p y  s p a c e  a n d  is t h e  d o m i n a n t  
m e m b e r  o f  t h e  c o m m u n i t y  ( F i g .  9 ;  A u g u s t  1976). 
C h o n d r u s  a b u n d a n c e  i s  s l o w l y  i n c r e a s i n g .  N o r m a l  
d e n s i t i e s  o f  p e r i w i n k l e s  a p p a r e n t l y  r e m o v e  e p h e m e r a l  
e p i p h y t e s  t h a t  s l o w  d o w n  o r  p r e v e n t  t h e  r e c o l o n i z a ­

t i o n  o f  F u c u s  a n d  C h o n d r u s  ( c o m p a r e  F ig .  10c  t o  10a, 
b .  d ) .  H o w e v e r ,  w i t h  i n t e n s e L .  l i t to r e a  g r a z i n g .  F u c u s  

d o e s  n o t  b e c o m e  e s t a b l i s h e d ,  b u t  C h o n d r u s  d o e s  re -  
c o l o n i z e  a n d  g r o w  s l o w l y .  L i m p e t s  s e e m  t o  b e  m o r e  

e f f e c t i v e  g r a z e r s ,  b e c a u s e  t h e y  c a n  p r e v e n t  c o l o n i z a ­

t i o n  o f  b o t h  F u c u s  a n d  C h o n d r u s  a n d  h e n c e  m a i n t a i n  
b a r e  s p a c e .

T h u s .  L . l i t to r e a  a c t u a l l y  h a s  a  p o s i t i v e  e f f e c t  o n  

r e c o f o n i z a t i o n  o f  C h o n d r u s  b y  r e m o v i n g  e p h e m e r a l  
a l g a e  w h i c h  e i t h e r  i n h i b i t  o r  p r e v e n t  c o l o n i z a t i o n  o f  
t h e  p e r e n n i a l s .  C h o n d r u s  a n d  F u c u s .  T h a t  i s .  f o r a g in g  

b y  p e r i w i n k l e s  s e e m s  t o  i n c r e a s e  t h e  r a t e  o f  s u c c e s ­
s io n .  S i m i l a r  r e s u l t s  h a v e  b e e n  o b t a i n e d  in  t h e  m id

i n t e r t i d a l  ( M e n g e  1975, B .  A .  M e n g e  a n d  J .  L u b c h e n ­
c o ,  p e r s o n a !  o b s e r v a t i o n s ) .

T h e  o v e r a l l  e f f e c t  o f  h e r b i v o r e s  o n  e s t a b l i s h m e n t  
a n d  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  l o w  z o n e  c o m m u n i t y  s e e m s  
a s  f o l lo w s .  W h e n  a b u n d a n t ,  p e r i w i n k l e s  c a n  i n c r e a s e  
t h e  r a t e  a t  w h i c h  C h o n d r u s  c o l o n i z e s  a n  a r e a  ( e i t h e r  
d e  n o v o  o r  b y  p e r e n n a t i o n  f r o m  e n c r u s t i n g  h o l d f a s t s )  
b y  p r e f e r e n t i a l l y  c o n s u m i n g  e p h e m e r a l  a l g a e  t h a t  d e ­
l a y  r e c r u i t m e n t  o r  g r o w t h  o f  C h o n d r u s .  W h e n  h e r b i ­
v o r e s  a r e  a b s e n t  o r  s c a r c e ,  e p h e m e r a l  a l g a e  b e c o m e  
s e a s o n a l l y  a b u n d a n t  a n d  d e l a y  t h e  r a t e  a t  w h i c h  C h o n ­
d r u s  d o m i n a t e s  a n  a r e a .  T w o  h e r b i v o r e s  t h a t  c a n  g r a z e  
e i t h e r  e n c r u s t i n g  h o l d f a s t s  ( l i m p e t s )  o r  h o l d f a s t s  a n d  
th a l l i  ( s e a  u r c h i n s )  a r e  e i t h e r  n o t  a b u n d a n t  o r  n o t  u s u ­
a l l y  p r e s e n t .  T h u s ,  C h o n d r u s  h a s  a p p a r e n t l y  e s c a p e d  
c o n t r o l  b y  h e r b i v o r e s ;  t h e  l a t t e r  a c t u a l l y  h a v e  a  p o s ­
i t i v e  e f f e c t  o n  a b u n d a n c e  o f  t h i s  a lg a .

P e r s i s t e n c e  o f  th e  lo w  z o n e  c o m m u n i t y

P r e v i o u s  s e c t i o n s  i n d i c a t e  t h a t  ( I )  m u s s e l  p r e d a t o r s  
a r e  c r u c i a l  t o  t h e  e s t a b l i s h m e n t  o f  C h o n d r u s  b e d s  a n d  
(2) l o w  z o n e  h e r b i v o r e s  i n c r e a s e  t h e  r a t e  a t  w h i c h  th is  
a l g a  b e c o m e s  e s t a b l i s h e d .  I n  th is  s e c t i o n  w e  e x a m i n e  
f a c t o r s  a f f e c t i n g  t h e  p e r s i s t e n c e  o f  e s t a b l i s h e d  C h o n ­
d r u s .  A g a i n ,  b o t h  m u s s e l  p r e d a t o r s  a n d  h e r b i v o r e s  a r e  
i m p o r t a n t .

E f f e c t  o f  p r e d a t io n  a n d  a n im a l - p la n t  c o m p e t i t i o n .—  
P r e d a t o r  e x c l u s i o n  e x p e r i m e n t s  p l a c e d  o n  s t a n d s  o f  
C h o n d r u s  i n d i c a t e  t h a t  e x c l u s i o n  o f  p r e d a t o r s  r e s u l t s  
i n  t h e  g r a d u a l  r e p l a c e m e n t  o f  C h o n d r u s  b y  M y t i lu s  
(F ig .  11). I n  o n e  e x p e r i m e n t  ( a t  L i t t l e  B r e w s t e r  C o v e ,  
F ig .  I l e ) ,  in i t i a l  C h o n d r u s  c o v e r  w a s  2 0 %  a n d  in ­
c r e a s e d  t o  4 0 %  b e f o r e  M y t i lu s  b e g a n  o u t c o m p e t i n g  
b o t h  a l g a e  a n d  b a r n a c l e s  ( m a x  c o v e r  =  2 8 % ) .  B y  A u ­
g u s t .  M y t i lu s  c o v e r e d  1 0 0 %  o f  a v a i l a b l e  s p a c e  i n  th is  
t r e a t m e n t .  T h e  s e c o n d  e x p e r i m e n t  ( a t  G r i n d s t o n e  
N e c k ,  F ig .  I l f )  s t a r t e d  w i t h  a  1 0 0 %  c o v e r  o f  C h o n ­
d r u s .  A l t h o u g h  i t  t o o k  l o n g e r ,  M y t i lu s  e v e n t u a l l y  r e ­
p l a c e d  t h e  a lg a .

T h e  r o o f s  a n d  c o n t r o l s  ( F ig .  I l a ,  b ,  d ,  e )  s h o w  t h a t  
C h o n d r u s  p e r s i s t s  w h e n  p r e d a t o r s  a r e  p r e s e n t  b u t  t h a t  
m u s s e l s  a p p e a r  q u i t e  f r e q u e n t l y  a n d  s o m e t i m e s  n e a r l y  
o u t c o m p e t e  C h o n d r u s  b e f o r e  b e i n g  d i s c o v e r e d  a n d  
e a t e n  b y  p r e d a t o r s .  T h i s  l a t t e r  o b s e r v a t i o n  a g a i n  s u g ­
g e s t s  t h a t  e s c a p e s  f r o m  p r e d a t o r s  b y  m u s s e l s  o c c a ­
s i o n a l l y  o c c u r  i n  t h e  l o w  z o n e .

W h e n  b o t h  p r e d a t o r s  a n d  m u s s e l s  a r e  e x c l u d e d .  
C h o n d r u s  a p p e a r s  a b l e  t o  m a i n t a i n  i t s  o c c u p a n c y  o f  
s p a c e  a g a i n s t  p o t e n t i a l  i n v a s i o n  b y  b a r n a c l e s .  I n  t w o  
e x p e r i m e n t s  r u n  f r o m  M a r c h  1973 t o  A p r i l  1974 , C h o n ­
d r u s  m a i n t a i n e d  a  m e a n  c o v e r  r a n g i n g  b e t w e e n  5 8 %  
a n d  9 5 %  w h e r e a s  b a r n a c l e  c o v e r  r a n g e d  f r o m  0 %  to  
4 % .  T h u s ,  t h e  c o m p e t i t i v e  h i e r a r c h y  g i v e n  e a r l i e r  is 
r e l e v a n t  o n l y  o n  c l e a r e d  s u b s t r a t u m  in  s p r i n g .  I f  C h o n ­
d r u s  a l r e a d y  o c c u p i e s  t h e  s u b s t r a t u m ,  b a r n a c l e  l a r v a e  
a r e  e v i d e n t l y  u n a b l e  t o ,  o r  d o  n o t ,  p e n e t r a t e  b e t w e e n  
t h e  b l a d e s  o f  t h i s  a l g a  a n d  r e c r u i t .

I n  s u m m a r y ,  t h e s e  r e s u l t s  i n d i c a t e  p r e d a t o r s  p l a y  a
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F ig .  U . Effects o f  com pet i t ion  f ro m  M y tilu s  and  p reda t ion  by  starf ish  a n d  whelks  on  th e  p e rs is tence  o f  C ho n d ru s  at  

+ 0 .15  m ( +  0.5 ft) a t  L it t le  B rew s te r  (A th rough  C) and  a t  0 m (0 ft) a t  G r inds tone  N e c k  (D  th rough  F).

c r u c i a l  r o l e  in  t h e  p e r s i s t e n c e  o f  C h o n d r u s  i n  t h a t  t h e y  
p r e v e n t  M y t i lu s  f r o m  o u t c o m p e t i n g  t h e  a l g a .  A t  p r o ­
t e c t e d  a r e a s ,  i f  t h e r e  w e r e  n o  p r e d a t o r s .  C h o n d r u s  
w o u l d  b e  e l i m i n a t e d  b y  M y t i lu s .  I n  f a c t ,  t h i s  p r o b a b l y  
e x p l a i n s  t h e  d o m i n a n c e  o f  m u s s e l s  in  t h e  l o w  z o n e  a t  
P e m a q u i d  P o i n t ;  p r e d a t o r s  a r e  s c a r c e  a n d / o r  i n e f f e c ­
t i v e  in c o n t r o l l i n g  t h e s e  b i v a l v e s .

E f f e c t  o f  h e r b iv o r y  a n d  p l a n t - p l a n l  c o m p e t i ­
t i o n .— A s  s h o w n  in  F ig .  2 .  a b u n d a n c e  o f  e p h e m e r a l  
a l g a e  in  t h e  l o w  z o n e  is s e a s o n a l  a t  a l l  b u t  t h e  m o s t  
p r o t e c t e d  a r e a ,  b e i n g  m o s t  a b u n d a n t  in t h e  l a t e  s p r in g .  
W h e n  a l g a e  a r e  m o s t  a b u n d a n t  a t  s u c h  s i t e s ,  C h o n d r u s  
a b u n d a n c e  is r e l a t i v e l y  l o w  ( e . g . .  G r i n d s t o n e  N e c k  
a n d  C h a m b e r l a i n .  F ig .  I). T h e s e  a l g a e  s e t t l e  e p i p h y t ­
i c a l ly  o n  C h o n d r u s ,  o n  f r e e  s p a c e ,  o r  o n  m u s s e l s  a n d  
b a r n a c l e s .  N o t e  t h a t  a t  t h e  m o s t  p r o t e c t e d  s i t e  ( C a n o e  
B e a c h  C o v e ) ,  w h e r e  e p h e m e r a l s  a r e  l e a s t  a b u n d a n t  
( F ig .  2) .  L .  l i t to r e a  is  m o s t  a b u n d a n t  ( T a b l e  2) .  E x ­
c l u d i n g  t h e  d a t a  p o i n t  f r o m  a  v e r y  e x p o s e d  a r e a  ( V E  
in F ig .  12). p e r c e n t  o f  C h o n d r u s  c o v e r e d  b y  e p i p h y t e s  
a t  d i f f e r e n t  a r e a s  in  J u n e  1974 is s i g n i f i c a n t l y  i n v e r s e l y  
c o r r e l a t e d  w i t h  t h e  d e n s i t y  o f  L . l i t to r e a  ( Y  [ c o v e r  in
d e g r e e s )  =  7 4 . 7 6 - 0 .  I&Y [L . l i t to r e a !  m 2), r 2 =  .82-
F ig .  12). T h i s  c o r r e l a t i o n  s u g g e s t s  t h a t  t h e  e f f e c t i v e ­
n e s s  o f  L .  l i t to r e a  in  r e m o v i n g  e p i p h y t e s  f r o m  C h o n ­
d r u s  is  a t  l e a s t  p a r t l y  r e l a t e d  t o  i t s  d e n s i t y .  W h e r e  L .  
l i t to r e a  is a b s e n t  ( i . e . , a t  m o d e r a t e l y  e x p o s e d  s i t e s  l ike  
C h a m b e r l a i n ;  T a b l e  2) , e p i p h y t e s  r e m a i n  f o r  l o n g e r

p e r i o d s  o f  t i m e  t h a n  w h e r e  L .  l i t to r e a  is p r e s e n t  ( e . g . .  
6  v s .  3 m o ,  M e n g e  1975).  A t  m o r e  e x p o s e d  s i t e s ,  w a v e  
a c t i o n  f r e q u e n t l y  r e m o v e s  e p i p h y t e s  f r o m  C h o n d r u s  
a s  d o e s  L .  l i t to r e a  a t  p r o t e c t e d  a r e a s .  T h u s ,  t h e  h i g h ­
e s t  d e n s i t y  o f  e p h e m e r a l s  o n  C h o n d r u s  p r o b a b l y  o c ­
c u r s  a t  a r e a s  t h a t  a r e  e x p o s e d  e n o u g h  t o  e x c l u d e  L .  
l i t to r e a  b u t  n o t  s o  e x p o s e d  t h a t  e p h e m e r a l  a l g a e  a r e  
c o n t i n u a l l y  t o r n  l o o s e  ( F ig .  12).

T o  e v a l u a t e  d i r e c t  e f f e c t s  o f  e p h e m e r a l s .  a n d  b o t h  
d i r e c t  a n d  i n d i r e c t  e f f e c t s  o f  L .  l i t to r e a  o n  p e r s i s t e n c e  
o f  C h o n d r u s ,  w e  i n i t i a t e d  s t a n d a r d  s e t s  o f  h e r b i v o r e  
e x c l u s i o n  e x p e r i m e n t s  o n  s t a n d s  o f  t h i s  a l g a .  A t  
G r i n d s t o n e  N e c k  p e r i w i n k l e s  r e m o v e  a l l  e p h e m e r a l s  
f r o m  C h o n d r u s  in  t h e  L .  l i t to r e a  e n c l o s u r e ,  t h e  2 c o n ­
t r o l s  a n d  t h e  r o o f ,  b u t  a s  u s u a l  d o  n o t  a f f e c t  C h o n d r u s  
d i r e c t l y  ( F ig .  13a. b .  d ) .  I n  c o n t r a s t ,  in  h e r b i v o r e  e x ­
c l u s i o n s  v a r i o u s  e p h e m e r a l s  ( i n c l u d in g  U lv a  la c tu c a .  
E n te r o m o r p h a  i n t e s t i n a l i s . P o r p h y r a  s p . ,  R h iz o c lo n ­
iu m  to r t u o s u m ,  a n d  S p o n g o m o r p h a  s p in e s c e n s )  in ­
c r e a s e  in  a b u n d a n c e  a n d  p e r s i s t  f o r  a t  l e a s t  13 m o .

C h o n d r u s  th a l l i  a p p e a r  t o  b e  a d v e r s e l y  a f f e c t e d  b y  
s h a d i n g  b y  t h e  m e s h .  T h e  d r o p  in  p e r c e n t  c o v e r  o f  
C h o n d r u s  i n  t h e  2  c o n t r o l s  is s i g n i f i c a n t l y  l e s s  t h a n  th e  
d r o p  in  p e r c e n t  c o v e r  o f  C h o n d r u s  u n d e r  b o t h  t h e  r o o f  
a n d  t h e  L . l i t to r e a  e n c l o s u r e  c a g e  ( F i g .  13; a n a l y s i s  o f  
v a r i a n c e ;  F  =  3 4 8 1 .  d f  =  1.2; p  <  . 0 0 1 ) .  S i m i l a r  r e ­
s u l t s  w e r e  o b t a i n e d  in  a n  e x p e r i m e n t  in a  h ig h  z o n e  
t i d e  p o o l  a t  C h a m b e r l a i n  ( F ig .  14). N o  e p i p h y t e s  w e r e
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ephem era ls  o n  C ho n d ru s  a n d  den s i ty  o f  L . litto rea  a t  IO dif­
f e re n t  a re a s .  Bars  ind ica te  95%  co n f idence  in te rva ls  for 
m eans  o f  ten 0  25-m5 q u adra ts  a t  ea c h  area.  M e ans  a n d  c o n ­
fidence in tervals  a re  in degrees .  Percen t  c o v e r  ax is  is also 
s h o w n  for ea s ie r  in terpre ta t ion  o f  t ransfo rm ed  data .

p r e s e n t  in  a n y  o f  t h e  t r e a t m e n t s  f r o m  J u l y  1973 to  
M a r c h  1974. p e r h a p s  b e c a u s e  o f  t h e  r e l a t i v e l y  i n f r e ­
q u e n t  e x p o s u r e  o f  t h i s  p o o l  t o  s e t t l i n g  g a m e t e s  a n d  
s p o r e s .  T h e  e f f e c t s  o f  t h e  s h a d i n g  b y  t h e  m e s h  w i t h o u t  
a n y  c o m p l i c a t i o n  o f  e p i p h y t e s  c a n  b e  s e e n  c l e a r l y  
h e r e .  R e l a t i v e  t o  c o n t r o l s ,  t h e r e  is a  s i g n i f i c a n t  d e ­
c r e a s e  in p e r c e n t  c o v e r  o f  C h o n d r u s  t h a l l u s  f r o m  J u l y  
1973 to  M a r c h  1974 in  a l l  m e s h - c o v e r e d  t r e a t m e n t s  
( a n a l y s i s  o f  v a r i a n c e :  F  =  17 .19;  d f  =  1.5 ;/»  < 0 . 0 0 1 ) .  
T h u s ,  s h a d i n g  b y  t h e  m e s h  c a n  c a u s e  a  d e c r e a s e  in  
p e r c e n t  c o v e r  o f  C h o n d r u s  t h a l lu s .

D e s p i t e  t h i s  e f f e c t  a n d  t h e  h ig h  l e v e l  o f  t h e  p o o l s  in  
F ig .  14. t h e s e  e x p e r i m e n t s  { F ig s .  13 a n d  14) a g a i n  in ­
d i c a t e  t h a t  e p h e m e r a l  a l g a e  c a n  s h a d e  C h o n d r u s  a n d  
s l o w  d o w n  o r  p r e v e n t  i ts  g r o w t h .  I n  F ig .  13. t h e  a b u n ­
d a n c e  o f  C h o n d r u s  in  e x c l u s i o n  c a g e s  ( w i t h  e p i p h y t e s  
p r e s e n t )  a t  t h e  t e r m i n a t i o n  o f  t h e  e x p e r i m e n t  ( A u g u s t  
1973; t  =  13 m o )  is s i g n i f i c a n t ly  l e s s  t h a n  in  a n y  o t h e r  
t r e a t m e n t  ( w i t h  e p i p h y t e s  r e m o v e d ;  a n a l y s i s  o f  v a r i ­
a n c e :  F  =  3 1 . 3 3 ;  d f  =  1 ,4 ;  p  =  . 0 0 5 ) .  I n  t h e  h ig h  
p o o l s ,  t h e  e p h e m e r a l  E n te r o m o r p h a  p e r s i s t e d  o n l y  in  
t h e  h e r b i v o r e  e x c l u s i o n  c a g e ,  t h o u g h  i t  s e t t l e d  in  all  
t r e a t m e n t s  ( F ig .  14). A s  a  r e s u l t ,  C h o n d r u s  d e c l i n e d  
in  a b u n d a n c e  a n d  th e  e n t i r e  t h a l l u s  ( b u t  n o t  t h e  h o l d ­
f a s t )  d i s a p p e a r e d  b y  J u l y .  T h u s ,  a s  a l s o  r e p o r t e d  e l s e ­
w h e r e ,  E n t e r o m o r p h a  c a n  e v i d e n t l y  o u t c o m p e t e  
C h o n d r u s  i n  p o o l s  ( L u b c h e n c o  1978). H o w e v e r ,  s i n c e  
m o s t  e p i p h y t i c  a l g a e  d o  n o t  p e r s i s t  o u t s i d e  t i d e  p o o l s  
i n d e f in i t e ly ,  e v e n  in  t h e  a b s e n c e  o f  h e r b i v o r e s  ( M e n g e
1975), d e c l i n e s  in  a b u n d a n c e  o f  C h o n d r u s  i n  t h e  l o w  
z o n e  a r e  p r o b a b l y  n o r m a l l y  s h o r t  t e r m .  O n l y  i f  d i f f e r ­
e n t  e p i p h y t e s  c o n t i n u a l l y  r e p l a c e  o n e  a n o t h e r  w o u l d  
C h o n d r u s  b e  p e r m a n e n t l y  o u t c o m p e t e d  ( t h i s  i n  f a c t  
o c c u r s  i n  h ig h  t i d e  p o o l s  t h a t  l a c k  h e r b i v o r e s ;  s e e  L u b ­
c h e n c o  1978).

C E X C L U S I O N 0 Harbivoras
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FlG. 13. E ffec t  o f  L . littorea  o n  p ers is tence  o f  C hondrus  
a t  - 0 . 1 5  m a t  G r in d s to n e  N e c k .  In A  a n d  C  sym bo ls  indicate 
th e  m eans  a n d  ba rs  th e  ranges  o f  the 2 replicates .

F i n a l l y ,  a n o t h e r  p o s s i b l e  a d v e r s e  e f f e c t  o f  e p i p h y t e s  
o n  C h o n d r u s  ( b e s i d e s  s h a d i n g )  s u g g e s t e d  b y  P r i n c e  
( 1 9 7 1 )  is  t h a t  C h o n d r u s  w i t h  a  h e a v y  l o a d  o f  e p i p h y t e s  
m a y  b e  r e m o v e d  d u r i n g  s t o r m s ,  m u c h  a s  o n e  o f  u s  h a s  
s h o w n  f o r  f u c o i d s  ( M e n g e  1975).

I n  s u m m a r y ,  o u r  e x p e r i m e n t s  s u g g e s t  t h a t  t h e  d e ­
v e l o p m e n t  a n d  p e r s i s t e n c e  o f  t h e  e x t e n s i v e  s t a n d s  o f  
C h o n d r u s  o c c u r r i n g  in  t h e  l o w  z o n e  t h r o u g h o u t  m u c h  
o f  t h e  A t l a n t i c  c o a s t  o f  N o r t h  A m e r i c a  is  d e p e n d e n t  
p r i m a r i l y  o n  2 p r o c e s s e s ,  p r e d a t i o n  a n d  h e r b i v o r y .  
T h e  f o r m e r ,  b y  r e m o v i n g  t h e  d o m i n a n t  c o m p e t i t o r  in 
t h e  s y s t e m  (M y t i lu s  e d u l i s ) f r e e s  C h o n d r u s  f r o m  c o m ­
p e t i t i o n  w i t h  t h e s e  b i v a l v e s .  ( P r e s u m a b l y  t h e  m e c h a ­
n i s m  i n v o l v e s  i n t e r f e r e n c e  b y  s h a d i n g  a n d  s m o t h e r i n g  
e f f e c t s . )  T h e  h e r b i v o r e s ,  b y  r e m o v i n g  e p h e m e r a l s ,  r e ­
l e a s e  C h o n d r u s  f r o m  i n h i b i t i o n  b y  t h e s e  s h o r t - l i v e d  
a l g a e .  I n  a d d i t i o n ,  I r i s h  m o s s  a p p e a r s  t o  o u t c o m p e t e  
o t h e r  p e r e n n i a l  a l g a e  f o r  p r i m a r y  s p a c e  ( F ig .  5 a n d  
M e n g e  1975). T h u s ,  s u r v i v a l  a n d  a b u n d a n c e  o f  C h o n ­
d r u s  is e s s e n t i a l l y  a  b y - p r o d u c t  o f  t h e  f o r a g i n g  a c t i v ­
i t i e s  o f  t h e  2  t y p e s  o f  c o n s u m e r s  a n d  i ts  o w n  c o m p e t ­
i t i v e  a b i l i t i e s .  A l t h o u g h  b o t h  c o n s u m e r s  a r e  c l e a r l y  
i m p o r t a n t  in  a l l o w i n g  C h o n d r u s  to  p e r s i s t ,  t h e  p r e d a -  
t o r - m u s s e l  i n t e r a c t i o n  w o u l d  s e e m  t h e  m o r e  i m p o r ­
t a n t ,  b e c a u s e  m u s s e l s  a r e  b o t h  l o n g e r - l i v e d  t h a n
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F tc .  14. Effect  o f  the ephem era l  a lga E n tero m o rp h a  a n d  h t to rines  on  p e rs is tence  o f  t ide  po o l  C h o n d r ia  a t  = + 3 . 6 8  m at  
Chamberla in .  In A a n d  C .  symbols indicate m e a n s  a n d  ba rs  ranges  o f  the 2 replicates  in each .

e p h e m e r a l s .  a n d  c a n  o u t c o m p e t e  t h e m  f o r  s p a c e  
( M e n g e  1976. p e r s o n a l  o b s e r v a t io n s  ).

D i s c u s s i o n  

O r g a n iz a t io n  o f  th e  lo w  z o n e  c o m m u n i t y

T h e  s t r u c t u r e  a n d  o r g a n i z a t i o n  o f  t h e  l o w  z o n e  c o m ­
m u n i t y  is  s u m m a r i z e d  in  T a b l e  8 .  O u r  d a t a  i n d i c a t e  
t h a t  t h i s  s y s t e m  h a s  3 c h a r a c t e r i s t i c  s t a t e s  o f  s t r u c t u r a l  
d o m i n a n c e  a n d  p e r s i s t e n c e  w h i c h  a r e  c o r r e l a t e d  to  t h e  
d e g r e e  o f  w a v e  s h o c k  ( F i g .  I . T a b l e s  1 , 8) .  T h e s e  a r e  
( I )  M y t i lu s  a l o n e ,  w h i c h  h a s  l o w  p e r s i s t e n c e  ( P e m a ­
q u i d  P o i n t ) .  (2 )  C h o n d r u s  a n d  M y ti lu s  w i t h  i n t e r m e ­
d i a t e  p e r s i s t e n c e  ( C h a m b e r l a i n .  L i t t l e  B r e w s t e r  C o v e ,  
a n d  G r i n d s t o n e  N e c k ) ,  a n d  (3 )  C h o n d r u s  a l o n e  w i th  
h ig h  p e r s i s t e n c e  ( C a n o e  B e a c h  C o v e ) .  A b u n d a n c e  o f  
e p h e m e r a l  a l g a e  d e c l i n e s  w i t h  d e c r e a s i n g  e x p o s u r e  to  
w a v e s  a n d  t e n d s  t o  b e  s e a s o n a l  a t  a l l  b u t  t h e  m o s t  
p r o t e c t e d  s i t e  ( F ig .  2 ,  T a b l e  8) . C o n s u m e r  a b u n d a n c e s  
a r e  l e s s  c l e a r l y  r e l a t e d  t o  a  w a v e  s h o c k  g r a d i e n t .  H e r ­
b i v o r e s  o c c u r  o n l y  a t  t h e  3 m o s t  p r o t e c t e d  s i t e s  w h i l e  
p r e d a t o r s  o c c u r  a t  a l l  s i t e s  ( T a b l e  2) . H o w e v e r ,  s t a r ­
f i sh  a n d  T h a is  a b u n d a n c e s  v a r y  a m o n g  s i t e s  w i th  no  
o b v i o u s  c o r r e l a t i o n  t o  a  w a v e  s h o c k  g r a d i e n t  ( w i t h  t h e  
e x c e p t i o n  t h a t  s t a r f i s h  d o  n o t  o c c u r  a t  e x p o s e d  s i te s )  
o r  t o  e a c h  o t h e r  ( T a b l e  2).

O u r  e x p e r i m e n t s  a n d  o b s e r v a t i o n s  i n d i c a t e  t h a t  t h e  
o r g a n i z a t i o n  o f  t h e  l o w  z o n e - c o m m u n i t y  is d e p e n d e n t  
o n  s e v e r a l  g e n e r a l  p r o c e s s e s ,  i n c l u d i n g  c o n s u m e r -  
p r e y  i n t e r a c t i o n s ,  p h y s i c a l  d i s t u r b a n c e s ,  a n d  c o m p e ­
t i t i o n  f o r  s p a c e .  A t  e x p o s e d  h e a d l a n d s ,  t h e  l a c k  o f  
e f f e c t i v e n e s s  o f  p r e d a t o r s  in  c o n t r o l l i n g  m u s s e l s ,  w a v e  
s h o c k ,  a n d  l ife  h i s t o r y  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  m u s s e l s  a n d

C h o n d r u s  e v i d e n t l y  e x p l a i n s  b o t h  t h e  c o m p l e t e  d o m ­
i n a t i o n  o f  s p a c e  b y  m u s s e l s  a n d  t h e  l o w  p e r s i s t e n c e  
s t a b i l i t y  o b s e r v e d  a t  t h e s e  s i t e s .  T h o u g h  p r e d a t o r s  
( m o s t l y  T h a i s ) a r e  p r e s e n t  a t  e x p o s e d  s i t e s ,  t h e y  a r e  
a p p a r e n t l y  r e s t r i c t e d  to  c r e v i c e s  a n d  o t h e r  s h e l t e r  b y  
w a v e  s h o c k  a s  in  t h e  m i d  i n t e r t i d a l  z o n e  ( M e n g e  
1 978a)  a n d  p r o b a b l y  h a v e  n o  e f f e c t  o n  m u s s e l  a b u n ­
d a n c e .  M u s s e l s  a t  e x p o s e d  s i t e s  h a v e  a p p a r e n t l y  c o m ­
p l e t e l y  e s c a p e d  c o n t r o l  b y  p r e d a t o r s  a n d  d o m i n a t e  lo w  
z o n e  s p a c e  b y  v i r t u e  o f  t h e i r  g o o d  r e c r u i t m e n t ,  f a s t  
g r o w t h ,  e a r l y  m a t u r a t i o n ,  a n d  d o m i n a n t  s t a t u s  a s  c o m ­
p e t i t o r s  f o r  s p a c e  ( T a b l e  9) . C l e a r e d  s p a c e  is q u i c k l y  
c o l o n i z e d  a n d  d o m i n a t e d  b y  m u s s e l s .  B e c a u s e  p r e d ­
a t o r s  a r e  i n e f f e c t i v e  in  c o n t r o l l i n g  m u s s e l s ,  g r o w t h  in  
t h e  m u s s e l  b e d  e v e n t u a l l y  b e c o m e s  c o n s t r a i n e d  b y  
c r o w d i n g .  C o n t i n u e d  g r o w t h  l o o s e n s  p a t c h e s  o f  m u s ­
s e l s  a n d  e v e n t u a l l y  l a r g e  s h e e t s  o f  M y t i lu s  a r e  t o r n  
l o o s e  a n d  w a s h e d  a w a y  b y  w i n t e r  s t o r m s .  T h i s  l e a v e s  
s m a l l  c l u m p s  o f  m u s s e l s  o n  l a r g e  a r e a s  o f  f r e e  s p a c e  
e a c h  s p r i n g  ( T a b l e s  8  a n d  9 ) .  E x t e n s i v e  b e d s  o f  m u s ­
s e l s  u s u a l ly  d e v e l o p  b y  A u g u s t  b u t  p e r s i s t  f o r  a  r e l a ­
t i v e l y  s h o r t  t i m e .  T h i s  p a t t e r n  o f  c l e a r a n c e  o f  s p a c e  
b y  s t o r m s ,  s e t t l e m e n t ,  i n t e n s e  c o m p e t i t i o n  f o r  s p a c e  
( p r i m a r i l y  b e t w e e n  b a r n a c l e s  a n d  m u s s e l s )  l e a d i n g  to 
a  m u s s e l  m o n o p o l y  o f  l o w  p e r s i s t e n c e  i s  m o r e  o r  l e s s  
a n  a n n u a l  e v e n t  a n d  s u g g e s t s  t h e s e  c o m m u n i t i e s  p o s ­
s e s s  h i g h  a d j u s t m e n t  s t a b i l i t y .  C h o n d r u s  is  s c a r c e  
( F ig .  I) a n d  s e e m s  u n a b l e  to  t a k e  a d v a n t a g e  o f  t h e  
r e s o u r c e s  f r e e d  b y  t h e s e  d i s t u r b a n c e s ,  p r o b a b l y  b e ­
c a u s e  s p a c e  is a v a i l a b l e  o n l y  b r i e f ly  e a c h  s p r i n g  a n d  
C h o n d r u s  r e c r u i t s  s l o w l y  ( T a b l e  9).

A t  s i t e s  o f  i n t e r m e d i a t e  e x p o s u r e  to  w a v e s ,  p r e d a -
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Areas

Charac te r is t ic Pem aquid  Point C ham berla in
Lit t le  B rew s te r  C ove ,  

G r inds tone  N eck C a n o e  B each  Cove

W av e  exposu re E xposed Rela tively exposed Rela tively p ro tec ted Protected
S truc tu ra lly  d om inan t  

species
M ytilus C ho n d ru s  and  M ytilu s C ho n d ru s  a n d  M ytilu s C hondrus

E p h em era l  algae Very abundan t ,  
seasonal

A b undan t ,  seasonal A b undan t ,  seasonal Scarce

P ers is te nce  o f  d om inan t  Low  
species

Im portance  of:

In term edia te In te rm edia te High

A Predat ion Low  (ineffective) In te rm edia te  (con tro l  M ytilu s  w ith  occas ional  
escapes)

High (con tro l  M ytilu s  
w ith  no  escapes)

B. H erbivory

C. Interspecific  
com p e t i t io n  for 
p r im ary  space:

U n im por ta n t  (no 
herbivores)

U n im por ta n t  (no 
herbivores)

Low: Direct  effec t  =  
none 

Indirect  effect =  
var iable  contro l  of  
ep h em era l  algae

In te rm edia te  
Direct  effect =  none 
Indirect  effect =  
co n tro l  ephem era l  
algae

1 P lant-anim al High ( M ytilu s  d o m i­
nates space ,  resis tant  
to  invas ion  by  all 
species)

In te rm edia te  ( C hondrus  
to o ccas io n a l  e s cap es  
p reda tors )

a n d  M ytilu s  co ex is t  due  
by  M ytilu s  from

L o w  ( M ytilu s  eaten)

2. P lan t-p lan t L o w  (M y tilu s  dom i­
nates)

In te rm ed ia te  ( C hondrus  
in scarce)

dom ina tes  w h e n  M ytilu s High ( C hondrus  
d o m in a te s  s p a c e  be­
cause  M ytilus  
e l im inated;  resis tant  
to  invas ion  by 
o th e r  plants)

D E piphytes

E  Physical 
d is tu rbance

Probably  low In te rm edia te  ( induce  variat ion  in a b u n d a n c e  o f  
C hondrus)

Low  (ea ten  by 
herbivores)

t. W a v e  sh o c k High (c lears  ex tens ive  
a re a s  o f  space  
frequently)

In te rm ed ia te  (clears 
pa tches  o f  s p a c e  by 
rem oving  mussels;  
rem o v es  ephem era ls)

In term edia te  (clears 
pa tches  o f  spa ce  by 
rem ov ing  mussels)

Low

2. C o b b le  scour L o w  (n o n e  present) L o w  (none  p resent) In te rm edia te  (clears 
s p a c e  m  winter)

Rela tively L o w  (clears 
space  infrequently)

t o r s ,  a n d  d i s t u r b a n c e  f r o m  e i t h e r  w a v e  s h o c k  o r  c o b ­
b l e  s c o u r  o r  b o t h  s e e m  t o  c o n t r o l  t h e  C h o n d r u s - M y -  
t i l t is  c o d o m i n a n c e  a n d  p a t t e r n s  o f  s t a b i l i t y  o b s e r v e d  
a t  t h e s e  s i t e s .  P r e d a t o r s  u s u a l l y  c o n t r o l  m u s s e l s ,  
w h i c h  a l l o w s  C h o n d r u s  s u f f i c i e n t  t i m e  t o  s e t t l e ,  g r o w ,  
a n d  m o n o p o l i z e  s p a c e  ( T a b l e  8 ) .  H o w e v e r ,  t h e  e f f e c ­
t i v e n e s s  o f  p r e d a t o r s  v a r i e s  in  b o t h  s p a c e  a n d  t i m e  
a n d  o f t e n  l a r g e  p a t c h e s  o f  m u s s e l s  o c c u r  in  a  m a t r ix  
o f  C h o n d r u s  a n d  m a y  h a v e  3 f a t e s .  F i r s t ,  t h e y  m a y  b e  
e v e n t u a l l y  d i s c o v e r e d  b y  p r e d a t o r s ,  in  w h i c h  c a s e  
M y t i lu s  is e a t e n  a n d  th e  th a l l i  o f  C h o n d r u s  p e r s i s t .  
S e c o n d ,  p a t c h e s  o f  b o t h  C h o n d r u s  a n d  M y t i lu s  m a y  
b e  t o r n  l o o s e  b y  w a v e s  ( u s u a l l y  in  l a t e  w i n t e r )  in  w h i c h  
c a s e  o n l y  t h e  e n c r u s t i n g  h o l d f a s t  o f  C h o n d r u s  r e ­
m a i n s .  T h i s  c r u s t  t h e n  g r o w s  n e w  th a l l i  w h i c h  d e v e l o p  
i n to  a  C h o n d r u s  b e d  b y  l a t e  fa l l  t o  e a r l y  w i n t e r  ( d e ­
p e n d i n g  o n  h e r b i v o r e  e f f e c t i v e n e s s  in  c o n t r o l l i n g  e p i ­
p h y t i c  e p h e m e r a l  a l g a e ) .  M y t i lu s  m a y  s e t t l e  in  th is  
C h o n d r u s  b e d  a n d  t h e  c y c l e  b e g in s  a g a i n .  T h i r d ,  b o t h

m u s s e l s  a n d  C h o n d r u s  m a y  b e  c r u s h e d  b y  c o b b l e s  in 
w h i c h  c a s e  (a )  n e i t h e r  p e r s i s t s  o r  (b )  t h e  e n c r u s t i n g  
h o l d f a s t  o f  C h o n d r u s  r e m a i n s .  E s c a p e s  b y  m u s s e l s  
a n d  r e m o v a l  o f  C h o n d r u s  o c c u r  i r r e g u l a r l y  a n d  u s u a l ly  
a t  t i m e  p e r i o d s  > 1  y r .  H e n c e  a t  i n t e r m e d i a t e  s i t e s  
p e r s i s t e n c e  s e e m s  g r e a t e r  t h a n  t h a t  o b s e r v e d  a t  e x ­
p o s e d  s i t e s  ( T a b l e  8) .  A d j u s t m e n t  s t a b i l i t y  s e e m s  le s s  
a t  i n t e r m e d i a t e  s i t e s  b e c a u s e  p a t c h e s  d o  n o t  r e t u r n  to 
a  p r e d i s t u r b a n c e  s t a t e  f o r  “ 6  m o  f o l lo w in g  s p r i n g  
c l e a r a n c e s  v s .  ~ 3  m o  a t  e x p o s e d  s i t e s .

T h e  e f f e c t  o f  h e r b i v o r e s  ( p r i m a r i l y  L .  l i t to r e a )  a t  
i n t e r m e d i a t e  s i t e s  i s  a l s o  v a r i a b l e .  T h e y  a r e  a b s e n t  a t  
s o m e  s i t e s  ( C h a m b e r l a i n :  T a b l e  8)  a n d  h a v e  n o  e f f e c t .  
A t  s l i g h t l y  l e s s  e x p o s e d  i n t e r m e d i a t e  s i t e s  ( e . g . .  
G r i n d s t o n e  N e c k ) ,  t h e y  a r e  a b u n d a n t  b u t  h a v e  n o  d i ­
r e c t  c o n t r o l l i n g  e f f e c t  o n  C h o n d r u s .  R a t h e r ,  t h e y  c o n ­
t r o l  t h e  a b u n d a n c e  o f  e p h e m e r a l  e p i p h y t i c  a l g a e  w h i c h  
c a n  s h a d e  C h o n d r u s  a n d  s u p p r e s s  i ts  g r o w t h  ( F i g s .  6 .  
7 ,  IO, T a b l e  8) . H o w e v e r ,  e p h e m e r a l  a l g a e  e s c a p e  c o n -
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T a b l e  9. Life h isto ry  an d  su rv iv a l c h a ra c te r is tic s  o f  m ajor sp a c e  o c c u p a n ts  in low  zone

S p ace  occupan t

C haracter is t ic M ytilus B alanus C ho n d ru s E phem era l  algae

A Recru i tm ent G o o d  A p r -O c t G o o d  M a r- Ju n P o o r  S e p - N o v G o o d  all year
B. G ro w th Rapid Rapid Slow Rapid
C .  M atura t ion  age =  1 yr “ 1 yr n = w e e k s
D. A pp ro x im a te  a v e rag e  longevity In te rm ed ia te  (1 -2  yr) In te rm edia te  (1 -2  yr) L ong  (7) Short  (m onths)
E Asexual  r ep ro d u c t io n  (animals) 

o r  Perenna t ion  (plants)
No No

Yes No
F. Interspecific com p e t i t io n  for 

pr imary  space
1. Ability w hen  coloniza tion  

is s im u ltaneous  (rank)
2. Ability w h e n  coloniza tion  

is a synchronous
(a) As invader
(b) Against  invasion

1

Invades  all 
R esis ts  all

2

Rarely  invades 
Resis ts  all but  
M y tilu s“

3a

Rarely invades 
Resists B a la n u s  and 
ep h em era ls  b u t  not  
M ytilu s

4a

Rarely invades 
Resists B a la n u s  and  
C ho n d ru s  b u t  not  
M ytilus

G Resis tance  to c o n s u m ers Low L o w High Low
H. Resis tance  to physical  

per tu rbat ions Low In te rm ed ia te High Low

a See  tex t  for sh o r t  te rm  interactions.
D Resis tance  to  invas ion  by C hondrus  no t  clear.

t r o l  b y  h e r b i v o r e s  d u r i n g  w i n t e r  a n d  s p r i n g  s o  t h a t  
e p h e m e r a l s  p r o b a b l y  c o n t r i b u t e  t o  s o m e  v a r i a t i o n  in 
a b u n d a n c e  o f  C h o n d r u s .

A t  p r o t e c t e d  s i t e s ,  t h e  d o m i n a n c e  o f  C h o n d r u s  a n d  
t h e  p a t t e r n s  o f  s t a b i l i t y  s e e m  r e g u l a t e d  b y  c o n s u m e r -  
p r e y  i n t e r a c t i o n s  a n d  l i fe  h i s t o r y  a n d  c o m p e t i t i v e  
c h a r a c t e r i s t i c s  o f  C h o n d r u s .  P r e d a t o r s  a r e  c o n s i s t e n t ­
ly e f f i c i e n t  a t  e l i m i n a t i n g  m u s s e l s  ( a n d  b a r n a c l e s !  a n d  
a s  a  r e s u l t  C h o n d r u s  s t a n d s  a r e  h ig h ly  p e r s i s t e n t  a n d  
e x p e r i e n c e  f e w  h i n d r a n c e s  t o  r e g r o w t h  f o l l o w in g  a  
d i s t u r b a n c e  ( T a b l e s  8  a n d  9) . M o r e o v e r ,  o u r  e x p e r i ­
m e n t s  o n  s e c o n d a r y  s u c c e s s i o n  s u g g e s t  l o w  z o n e  c o m ­
m u n i t i e s  p o s s e s s  r e l a t i v e l y  h ig h  a d j u s t m e n t  s t a b i l i t y  
t h o u g h  it is l e s s  t h a n  t h a t  a t  e x p o s e d  h e a d l a n d s .  S u c h  
r e s i l i e n c e  s e e m s  d u e  t o  t h e  r a p i d  p e r e n n a t i o n  o f  C h o n ­
d r u s  f r o m  i ts  e n c r u s t i n g  h o l d f a s t ,  t h e  r a t e  o f  w h i c h  is 
f u r t h e r  e n h a n c e d  b y  t h e  d e n s e  p o p u l a t i o n s  o f  h e r b i ­
v o r e s  w h i c h  a r e  a c t i v e  m u c h  o f  t h e  y e a r .  E p h e m e r a l  
e p i p h y t e s  a r e  r a p i d l y  l o c a t e d  a n d  c r o p p e d  a n d  a r e  a p ­
p a r e n t l y  n e v e r  a b u n d a n t  e n o u g h  t o  s u p p r e s s  C h o n d r u s  
g r o w t h  (F ig .  2 ,  T a b l e  8).

T h e  g e n e r a l  e c o l o g i c a l  s i g n i f i c a n c e  o f  s e v e r a l  f e a ­
t u r e s  o f  t h i s  s y s t e m  d e s e r v e s  s p e c i a l  e m p h a s i s .  F i r s t ,  
t h e  r o l e  o f  c o n s u m e r s  in  d e t e r m i n i n g  t h e  p a t t e r n  f o l ­
l o w e d  d u r i n g  c o m m u n i t y  d e v e l o p m e n t ,  o r  s u c c e s s i o n ,  
s e e m s  o f  o v e r r i d i n g  i m p o r t a n c e .  A l t h o u g h  c o m p e t i t i v e  
i n t e r a c t i o n s  c l e a r l y  o c c u r  a n d  a r e  i m p o r t a n t  d u r i n g  
a n y  p a r t i c u l a r  s u c c e s s i o n a l  s e q u e n c e ,  t h e  s e q u e n c e  
f o l l o w e d  is c l e a r l y  r e g u l a t e d  b y  t h e  p r e d a t o r s  o f  t h e  
c o m p e t i t i v e  d o m i n a n t  o r g a n i s m ,  m u s s e l s  (F ig .  3 .  T a ­
b l e  8) .  P r e d a t o r  e f f e c t i v e n e s s  e v i d e n t l y  v a r i e s  a p p r o x ­
i m a t e l y  i n v e r s e l y  w i t h  t h e  l e v e l  o f  w a v e  s h o c k .  A t  t h e  
p o l e s  o f  th is  w a v e  s h o c k  g r a d i e n t ,  m o n o p o l i e s  o f  m u s ­

s e l s  ( e x p o s e d )  o r  C h o n d r u s  ( p r o t e c t e d )  f o r m .  A t  in ­
t e r m e d i a t e  s i t e s  t h e s e  t w o  s p e c i e s  a r e  c o d o m i n a n t s ,  
a p p a r e n t l y  d u e  in p a r t  t o  t h e  v a r i a b l e  e f f e c t i v e n e s s  o f  
p r e d a t o r s .  A  m u s s e l  m o n o p o l y  c l e a r l y  r e s u l t s  i n  t h e  
a b s e n c e  o f  p r e d a t o r s .  T h e  d e v e l o p m e n t  o f  a  C h o n d r u s  
m o n o p o l y  is m o r e  c o m p l e x  a n d  r e s u l t s  f r o m  th e  c o m ­
b i n e d  e f f e c t s  o f  t h e  r e m o v a l  o f  M y t i lu s  b y  p r e d a t o r s ,  
t h e  h ig h ly  e f f e c t iv e  e s c a p e  b y  C h o n d r u s  f r o m  al l  c o ­
e x i s t i n g  c o n s u m e r s ,  a n d  t h e  a p p a r e n t  c o m p e t i t i v e  
d o m i n a n c e  o f  C h o n d r u s  t o  o t h e r  p l a n t s .  A l t h o u g h  t h e y  
h a v e  n o  d i r e c t  c o n t r o l l i n g  e f f e c t ,  t h e  h e r b i v o r e s  p la y  
a  s u b t l e  b u t  i m p o r t a n t  r o l e  o f  d a m p i n g  v a r i a t i o n  ( i . e . ,  
i n c r e a s i n g  p e r s i s t e n c e )  a n d  i n f lu e n c i n g  r a t e s  o f  s u c c e s ­
s io n .  T h i s  e f f e c t  d o e s  n o t  s e e m  t o  h a v e  b e e n  d e m o n ­
s t r a t e d  p r e v i o u s l y  b u t  a s  o u r  e x p e r i m e n t s  s u g g e s t  is 
p o t e n t i a l l y  q u i t e  i m p o r t a n t .  T h e  h i g h  l e v e l  o f  p e r s i s t ­
e n c e  s t a b i l i t y  o f  C h o n d r u s  a t  p r o t e c t e d  s i t e s  s e e m s  
s t r o n g l y  a f f e c t e d  b y  t h e  e f f i c i e n t  c o n t r o l  o f  e p i p h y t e s  
b y  L .  l i t to r e a  ( T a b l e  8) .

S e c o n d ,  t h e  s t r u c t u r a l  d o m i n a n c e  o f  C h o n d r u s  a t  
p r o t e c t e d  a r e a s  s e e m s  to  d e p e n d  o n  s e v e r a l  k e y  c h a r ­
a c t e r i s t i c s  o f  t h i s  a lg a .  P r o b a b l y  t h e  m o s t  i m p o r t a n t  
o f  t h e s e  is t h e  a b i l i t y  o f  t h i s  s p e c i e s  t o  p e r e n n a t e  o r  
g r o w  v e g e t a t i v e l y  f r o m  i ts  e x t e n s i v e  e n c r u s t i n g  h o l d ­
f a s t  ( T a b l e  9) .  T h i s  is e v i d e n t l y  t h e  k e y  f a c t o r  a l l o w i n g  
a  r a p i d  r e t u r n  t o  a  p r e d i s t u r b a n c e  s t a t e  in  s e c o n d a r y  
s u c c e s s i o n .  F o r  e x a m p l e ,  o u r  e x p e r i m e n t s  ( F i g .  5) 
s h o w  t h a t  d u r i n g  s e c o n d a r y  s u c c e s s i o n  C h o n d r u s  r e ­
t u r n e d  t o  5 0 %  o f  i ts  m a x i m u m  a b u n d a n c e  ( 1 0 0 %  a t  
C a n o e  B e a c h  C o v e  a n d  9 8 %  a t  C h a m b e r l a i n )  in  2 - 3 . 5  
m o ,  r e s p e c t i v e l y ,  a f t e r  c l e a r a n c e  in  J u n e  1974. I n  c o n ­
t r a s t ,  d u r i n g  p r i m a r y  s u c c e s s i o n  a t  C a n o e  B e a c h  
C o v e ,  a t  l e a s t  30  m o  a r e  r e q u i r e d  f o r  C h o n d r u s  to
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r e a c h  5 0 %  o f  i ts  m a x i m u m  a b u n d a n c e  ( a s s u m i n g  t h a t  
m a x i m u m  a b u n d a n c e  =  100% : F ig .  9 ) .  T h e  i m p o r ­
t a n c e  o f  p e r e n n a t i o n  i s  f u r t h e r  e m p h a s i z e d  b y  o t h e r  
r e s u l t s  o f  t h e s e  e x p e r i m e n t s .  D u r i n g  p r i m a r y  s u c c e s ­
s i o n ,  C h o n d r u s  m u s t  r e g a i n  s p a c e  b y  d i s p e r s a l  a n d  
r e c r u i t m e n t  r a t h e r  t h a n  r e g r o w t h .  It a p p e a r s  t h a t  t h e  
s l o w  r e c r u i t m e n t  o b s e r v e d  in  t h e s e  e x p e r i m e n t s  (F ig .  
9) is p a r t l y  a  c o n s e q u e n c e  o f  t h e  f a c t  t h a t  m o r e  o p ­
p o r t u n i s t i c  s p e c i e s ,  f o r  e x a m p l e ,  R a l f s ia  ( < 1  m o  to  
5 0 %  o f  m a x i m u m  a b u n d a n c e  o f  9 5 % ) ,  e p h e m e r a l  a l g a e  
(5  m o  t o  5 0 %  o f  m a x i m u m  a b u n d a n c e  o f  6 5 % ) ,  a n d  
e s p e c i a l l y  F u c u s  v e s ic u lo s u s  (15  m o  t o  5 0 %  o f  m a x i ­
m u m  a b u n d a n c e  o f  9 0 % )  a c q u i r e  a n d  d o m i n a t e  s p a c e  
r e l a t i v e l y  r a p i d l y .  T h i s  p r e s u m a b l y  s l o w s  r e c r u i t m e n t  
a n d  g r o w t h  o f  C h o n d r u s  g r e a t l y .  T h u s ,  t h e  t e n a c i o u s  
h o l d f a s t  e n a b l e s  C h o n d r u s  t o  (1) b e  l e s s  s u s c e p t i b l e  to  
d i s t u r b a n c e ,  i . e . ,  h a v e  a  g r e a t e r  p e r s i s t e n c e  t h a n  o t h ­
e r  a b u n d a n t  o r g a n i s m s  a n d  (2) r e c o v e r  f a s t e r  f r o m  d i s ­
t u r b a n c e s  w h i c h  r e m o v e  j u s t  t h e  t h a l l i  t h a n  c a n  o r ­
g a n i s m  t h a t  m u s t  r e ly  o n  r e c r u i t m e n t  t o  r e c o l o n i z e  
a  d i s t u r b e d  a r e a .

T h i r d ,  p h y s i c a l  d i s t u r b a n c e  f r o m  w a v e  s h o c k  o r  
c o b b l e  s c o u r  p l a y s  a  m a j o r  r o l e  b y  c l e a r i n g  s p a c e  
( w h i c h  i n i t i a t e s  s u c c e s s i o n )  a n d  h e n c e  i n d u c i n g  v a r i ­
a t i o n  in  a b u n d a n c e  o f  s p a c e  o c c u p i e r s  a n d  r e d u c i n g  
p e r s i s t e n c e  s t a b i l i t y .  T h i s  e f f e c t  is m o s t  m a r k e d  a t  t h e  
m o r e  e x p o s e d  a r e a s  a n d  h a s  p r o b a b l y  b e e n  a  m a j o r  
f o r c e  in  s h a p i n g  b o t h  t h e  d y n a m i c s  o f  t h e  l o w  z o n e  
c o m m u n i t y  a n d  in  t h e  e v o l u t i o n  o f  t h e  l i fe  c y c l e  o f  
p o p u l a t i o n s  o f  m u s s e l s  o n  e x p o s e d  h e a d l a n d s .  T h i s  
m e c h a n i s m  p r o b a b l y  a l s o  h a s  a n  i m p o r t a n t  b u t  lo n g e r -  
t e r m  e f f e c t  a t  m o r e  p r o t e c t e d  s i t e s .  C h o n d r u s  a p p a r ­
e n t l y  c a n n o t  p e r s i s t  in  s i t e s  w i t h  f r e q u e n t  d i s t u r b a n c e  
( b e c a u s e  it is o u t c o m p e t e d  b y  m u s s e l s )  b u t  c a n  p e r s i s t  
w h e r e  p e r t u r b a t i o n s  a r e  l e s s  f r e q u e n t .  S e v e r a l  a s p e c t s  
o f  t h e  l ife  h i s t o r y  o f  C h o n d r u s , e s p e c i a l l y  i t s  p e r e n ­
n a t i o n  a b i l i t i e s ,  a p p e a r  t o  b e  i m p o r t a n t  a d a p t a t i o n s  
w h i c h  l e a d  to  b o t h  r e l a t i v e l y  h i g h  p e r s i s t e n c e  a n d  a d ­
j u s t m e n t  s t a b i l i t y  in  t h e  f a c e  o f  r e l a t i v e l y  l e s s  f r e q u e n t  
b u t  s t i l l  m a j o r  d i s t u r b a n c e s .

O r g a n iz a t io n  o f  t h e  N e w  E n g la n d  r o c k y  
in te r t id a l  c o m m u n i ty

T h e r e  a r e  3 m a j o r  f i n d in g s  t h a t  t h i s  s t u d y  h a s  in 
c o m m o n  w i t h  i n v e s t i g a t i o n s  o f  t h e  h i g h  a n d  m i d  i n ­
t e r t i d a l  z o n e s  in  N e w  E n g l a n d  ( M e n g e  1976 ,  M e n g e  
a n d  S u t h e r l a n d  1976).  O n e  o f  t h e s e  is t h e  i n c r e a s e d  
i m p o r t a n c e  o f  p r e d a t o r - p r e y  i n t e r a c t i o n s  in  s t r u c t u r ­
in g  t h e  c o m m u n i t y  w i t h  d e c r e a s e d  e n v i r o n m e n t a l  
h a r s h n e s s .  I n  h a b i t a t s  o f  r e l a t i v e l y  l o w  h a r s h n e s s ,  
p r e d a t o r s  c o n t r o l  t h e  a b u n d a n c e  o f  t h e  f u n c t i o n a l ly  
d o m i n a n t  c o m p e t i t o r  (M y t i lu s ) a n d  a l l o w  a l g a e  t o  c o l ­
o n i z e  a n d  p e r s i s t .  C o m p e t i t i v e  i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  
a l g a e  r e s u l t ,  w i t h  a  s i n g l e  c o m p e t i t i v e  d o m i n a n t  
{ C h o n d r u s )  u s u a l l y  m o n o p o l i z i n g  m o s t  o f  t h e  s p a c e .  
I n  h a r s h  h a b i t a t s ,  m u s s e l s  e l i m i n a t e  a l l  c o m p e t i t o r s  
b e c a u s e  p r e d a t o r s  a r e  i n e f f e c t i v e .  P r e s u m a b l y  th i s  e x ­
p l a in s  t h e  e x t e n s i v e  m o n o s p e c i f i c  b e d s  o f  m u s s e l s  o b ­

s e r v e d  in  b o t h  m i d  a n d  l o w  z o n e s  o n  r o c k y  s h o r e s  a t  
e x p o s e d  h e a d l a n d s .

T h e  c o m p e t i t i v e  i n t e r a c t i o n s  o c c u r r i n g  b e t w e e n  th e  
m o s t  a b u n d a n t  s p e c i e s  a p p e a r  c o m p l e x  a n d  d e p e n d  in 
p a r t  o n  ( I )  t h e  r e l a t i v e  a g e  o r  s i z e  o f  t h e  o r g a n i s m s  
a n d  (2) t h e  t i m e  s p a n  o b s e r v e d .  M u s s e l s  c l e a r l y  o u t ­
c o m p e t e  b a r n a c l e s  a n d  I r i s h  m o s s  f o r  p r i m a r y  s p a c e .  
T h e  o u t c o m e  o f  b a r n a c l e -  I r i s h  m o s s  c o m p e t i t i o n  a p ­
p e a r s  t o  d e p e n d  o n  w h i c h  s p e c i e s  c o l o n i z e s  f i r s t .  I f  
e i t h e r  is  w e l l  e s t a b l i s h e d ,  t h e  o t h e r  d o e s  n o t  u s u a l ly  
s e t t l e  o r  g r o w .  R e s u l t s  o f  p l a n t - p l a n t  c o m p e t i t i o n  a r e  
d i f f e r e n t  o v e r  a  s h o r t  t i m e  p e r i o d  t h a n  a  l o n g  t i m e  
p e r i o d .  V a r i o u s  e p h e m e r a l  a l g a e  c a n  t e m p o r a r i l y  o u t ­
c o m p e t e  C h o n d r u s  b u t  e v e n t u a l l y  d i e ,  a r e  e a t e n ,  o r  
r e m o v e d  b y  w a v e s .  C h o n d r u s  c a n  b e c o m e  e s t a b l i s h e d  
t h e n  b u t  is s u s c e p t i b l e  t o  f u t u r e  i n v a s i o n s  b y  e p h e m ­
e r a l  a l g a e .  F u c u s  c a n  s e t t l e  o n  b a r e  s p a c e  a n d  o u t c o m ­
p e t e  C h o n d r u s  u n t i l  F u c u s  d i e s  o r  is  r e m o v e d  a t  w h i c h  
t i m e  C h o n d r u s  t a k e s  o v e r  p e r m a n e n t l y  a n d  p r e v e n t s  
f u t u r e  r e c o l o n i z a t i o n  b y  F u c u s  ( J .  L u b c h e n c o .  p e r ­
s o n a l  o b s e r v a t io n ) .  I n  b o t h  c a s e s ,  e a r l y  s u c c e s s i o n a l  
s p e c i e s  c a n  d e l a y  t h e  r a t e  a t  w h i c h  l a t e r  s u c c e s s i o n a l  
s p e c i e s  a p p e a r .  S i n c e  h e r b i v o r e s  p r e f e r e n t i a l l y  g r a z e  
t h e  e a r l i e r  s p e c i e s ,  t h e y  i n c r e a s e  t h e  r a t e  o f  s u c c e s ­
s io n .

T h u s ,  t h e  m o s t  a b u n d a n t  s p a c e  o c c u p i e r s  i n  th is  
s y s t e m  d o  n o t  f o r m  a  s t r i c t  c o m p e t i t i v e  h i e r a r c h y  ( i . e . .  
A  a l w a y s  o u t c o m p e t e s  B  w h i c h  a l w a y s  o u t c o m p e t e s  
C ) ,  n o r  d o  t h e y  f o r m  n e t w o r k s  ( A  o u t c o m p e t e s  B 
w h i c h  o u t c o m p e t e s  C .  b u t  C  o u t c o m p e t e s  A :  s e e  J a c k ­
s o n  a n d  B u s s  1975). I n s t e a d ,  r e s u l t s  o f  a d u l t - a d u l t  in ­
t e r a c t i o n s  d i f f e r  f r o m  a d u l t - j u v e n i l e  o r  l a r v a l  a n d  l a r ­
v a l - l a r v a l  i n t e r a c t i o n s  s u c h  t h a t  w h a t  a p p e a r s  t o  b e  a  
s i m p l e  h i e r a r c h y  b e t w e e n  a d u l t s  is in  f a c t  m o s t  c o m ­
p l e x  ( a s  W o o d i n  1976 a n d S u t h e r l a n d  1974 d e s c r i b e  f o r  
s o f t  s e d i m e n t  a n d  h a r d  s u b s t r a t u m  c o m m u n i t i e s ,  r e ­
s p e c t i v e l y ) .  O u r  s y s t e m  h a s  a  t o p  c o m p e t i t o r  (M y t i lu s ) 
b u t  p e r h a p s  n e t w o r k - l i k e  i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  o t h e r  
c o m p e t i t o r s .

A  s e c o n d  p a r a l l e l  b e t w e e n  h ig h ,  m i d .  a n d  lo w  c o m ­
m u n i t y  o r g a n i z a t i o n  i s  t h e  f a c t  t h a t  e v e n  t h o u g h  p r e d ­
a t o r s  a r e  p r e s e n t  a t  e x p o s e d  h e a d l a n d s  ( T a b l e  2) t h e y  
a r e  i n e f f e c t i v e  in  c o n t r o l l i n g  m u s s e l s .  T h i s  l a c k  o f  e f ­
f e c t i v e n e s s  is  a p p a r e n t l y  t h e  r e s u l t  o f  i n c r e a s i n g  r i s k s  
e x p e r i e n c e d  b y  p r e d a t o r s  in f o r a g i n g  w i t h  i n c r e a s e d  
w a v e  a c t i v i t y  ( M e n g e  1978a) .  T h u s ,  p r e d a t o r  d e n s i t y  
a l o n e  d o e s  n o t  p r o v i d e  a n  a d e q u a t e  m e a s u r e  o f  p r e ­
d a t i o n  i n t e n s i t y .  V a r i a t i o n s  in  e f f e c t i v e n e s s  o f  p r e d a ­
t o r s  o r  h e r b i v o r e s  in  c o n t r o l l i n g  t h e i r  p r e y  s e e m s  to  
b e  a  k e y  to  u n d e r s t a n d i n g  b o t h  l o c a l  a n d  g e o g r a p h i c  
p a t t e r n s  o f  c o m m u n i t y  s t r u c t u r e  ( C o n n e l l  1975, M e n g e  
a n d  S u t h e r l a n d  1976, M e n g e  1 9 7 8 a ,  19786).

A  t h i r d ,  c l o s e l y  r e l a t e d  t h e m e  is t h e  i m p o r t a n c e  o f  
e s c a p e s  f r o m  c o n s u m e r s  b y  a n i m a l  o r  p l a n t  p r e y .  In  
t h e  l o w  z o n e  m u s s e l s  o c c a s i o n a l l y  e s c a p e  c o n t r o l  b y  
p r e d a t o r s  ( a s  a l s o  r e p o r t e d  f o r  t h e  m i d  z o n e ;  M e n g e
1976). T h i s  a p p a r e n t l y  a c c o u n t s  f o r  t h e  o c c a s i o n a l  
a b u n d a n c e  o f  m u s s e l s  a t  s i t e s  o f  i n t e r m e d i a t e  e x p o ­
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s u r e  t o  w a v e s  ( F ig .  1). E v i d e n t l y ,  t h e  p r o b a b i l i t y  o f  
a n y  p a r t i c u l a r  i n t e r t i d a l  l o c a l e  b e i n g  s e a r c h e d  f o r  p r e y  
b y  p r e d a t o r s  is u n e v e n  o v e r  s p a c e  a s  w e l l  a s  t i m e  
( p r e d a t o r s  a r e  i n a c t i v e  in  t h e  i n t e r t i d a l  z o n e  d u r i n g  th e  
w i n t e r ) .  T h a t  i s ,  p r e d a t i o n  i n t e n s i t y  s e e m s  s p a t i a l l y  
h e t e r o g e n e o u s .

E s c a p e  b y  p l a n t s  f r o m  t h e i r  e n e m i e s  a p p e a r s  to  b e  
a  p a r t i c u l a r l y  s ig n i f i c a n t  p h e n o m e n o n  in  d e t e r m i n i n g  
o b s e r v e d  p a t t e r n s  o f  c o m m u n i t y  s t r u c t u r e  in  n a t u r e  
( C o n n e l l  1971. D a y t o n  1 9 7 5 a ,  19756 ,  M e n g e  1975, 
P a i n e  a n d  V a d a s  1969).  I n  th is  s t u d y  w e  f in d  t h a t  lo w  
z o n e  h e r b i v o r e s  a r e  i n e f f e c t i v e  in  c o n t r o l l i n g  C h o n ­
d r u s  r e c r u i t m e n t ,  g r o w t h ,  o r  a b u n d a n c e .  I n  f a c t ,  f r o m  
t h e  p o i n t  o f  v i e w  o f  t h e  a l g a ,  t h e  f e e d i n g  o f  t h e  m o s t  
a b u n d a n t  h e r b i v o r e  ( p e r i w i n k l e s )  p r i m a r i l y  s e r v e s  a n  
a n t i f o u l i n g  f u n c t i o n .  T h i s  e f f e c t  o c c u r s  in  t h e  m i d  z o n e  
a s  w e l l  w h e r e  f u c o i d  a l g a e  e s c a p e  t h e  c o n t r o l  o f  th is  
s a m e  p e r i w i n k l e  b u t  h a v e  e p i p h y t i c  a l g a e  r e m o v e d  by  
t h e  g r a z e r s  ( M e n g e  1975, p e r s o n a l  o b s e r v a t io n ) .

T h e  s t r u c t u r a l  d o m i n a n c e  o f  th is  N e w  E n g l a n d  s y s ­
t e m  b y  e i t h e r  1 s p e c i e s  (M y t i lu s  a t  m o s t  e x p o s e d  s i t e s .  
C h o n d r u s  a t  m o s t  p r o t e c t e d )  o r  2  ( b o t h  m u s s e l s  a n d  
I r i s h  m o s s  a t  i n t e r m e d i a t e  s i t e s )  c o n t r a s t s  r a t h e r  
s t r o n g l y  w i t h  t h e  o b s e r v e d  s t r u c t u r e  in  m a n y  o t h e r  
s y s t e m s .  T h e  lo w  i n t e r t i d a l  z o n e  o n  t h e  P a c i f i c  C o a s t  
o f  N o r t h  A m e r i c a  is c h a r a c t e r i z e d  b y  h ig h  a n i m a l  a n d  
p l a n t  d i v e r s i t y ,  e v e n  t h o u g h  t h e r e  a p p e a r  to  b e  I o r  2 
d o m i n a n t  a lg a ( e )  a t  s p e c i f i c  s i t e s  ( e . g . ,  D a y t o n  1975a) .  
S i m i l a r  h ig h  d i v e r s i t i e s  o c c u r  i n  l o w  i n t e r t i d a l  z o n e s  
i n  t h e  B a y  o f  F u n d y  a n d  t h e  A t l a n t i c  s h o r e s  o f  E u r o p e  

( J .  L u b c h e n c o  1978, L e w i s  1964). P r o m i n e n t  c o n t r i b ­
u t o r s  t o  t h e  h igh  d i v e r s i t y  in  t h e s e  l o w  z o n e s  a r e  k e l p s ,  
o t h e r  l a r g e  a l g a e  a n d  b o t h  s e s s i l e  a n d  v a g i l e  a n i m a l s .  
A l t h o u g h  t h e  l o w  z o n e  o f  N e w  E n g l a n d  h a s  a  v a r i e t y  o f  
a n i m a l s  a n d  n u m e r o u s  s p e c i e s  o f  s m a l l ,  u s u a l ly  e p i ­
p h y t i c  e p h e m e r a l  a l g a e  ( s e e  A p p e n d i x  1) ,  i t  a p p a r e n t l y  
l a c k s  b o t h  k e l p s  ( e x c e p t  f o r  A la r ia  a t  e x p o s e d  s i t e s )  
a n d  o t h e r  l a r g e ,  l o n g - l i v e d  a l g a e  a t t a c h e d  to  t h e  s u b ­
s t r a t u m  a s  w e l l  a s  t h e  d i v e r s i t y  o f  a n i m a l s  f o u n d  e l s e ­
w h e r e .  O u r  s t u d y  s u g g e s t s  t h a t  p r o t e c t e d  s i t e s  in N e w  
E n g l a n d  d i f f e r  f r o m  t h e  a b o v e  in  h a v i n g  a  l o w  z o n e  
c h a r a c t e r i z e d  p r i m a r i l y  b y  I a lg a l  s p e c i e s .  C h o n d r u s .  
A l t h o u g h  th i s  a l g a  o c c u r s  e l s e w h e r e  ( e . g . ,  B a y  o f  
F u n d y ,  E u r o p e a n  s h o r e s )  i t  is u s u a l ly  f o u n d  p r i m a r i l y  
in  m i x e d  s t a n d s  in  t h e s e  r e g i o n s .

T h e  c a u s e s  o f  t h e s e  d i f f e r e n c e s  a r e  n o t  e n t i r e l y  
c l e a r .  E x p e r i m e n t s  w i t h  t h e  n o r m a l l y  s c a r c e  s e a  u r ­
c h i n s  a n d  l i m p e t s ,  c o u p l e d  w i t h  t h e  r e s u l t s  o f  o t h e r  
s t u d i e s  o n  t h e  e f f e c t s  o f  h e r b i v o r e s  ( e . g . ,  K i t c h i n g  a n d  
E b l i n g  1961. J o n e s  a n d  K a i n  1967 ,  V a d a s ,  1968 , P a i n e  
a n d  V a d a s  1969, D a y t o n  1975a)  s u g g e s t  t h e  s c a r c i t y  
o f  s e a  u r c h i n s  a n d  l i m p e t s  is p a r t l y  r e s p o n s i b l e  f o r  t h e  
e s c a p e  a n d  m o n o p o l i z a t i o n  o f  s p a c e  b y  C h o n d r u s .  
T h a t  is ,  t h e  h e r b i v o r e  g u i l d  in  t h e  l o w  z o n e  m a y  b e  
t o o  s i m p l e  ( c o n s i s t i n g  e s s e n t i a l l y  o f  b r o w s i n g  s n a i l s )  
t o  c o p e  w i t h  a  v a r i e t y  o f  m o r p h o l o g i c a l  a n d  o t h e r  
c h a r a c t e r i s t i c s  o f  p l a n t s .  H i s t o r i c a l  e f f e c t s  w o u l d  s e e m  
u n i m p o r t a n t  s i n c e  c o n s i d e r a b l e  d i f f e r e n c e s  in  s t r u c ­

t u r e  o c c u r  b e t w e e n  t h e  f a u n i s t i c a l l y  s i m i l a r ,  a d j a c e n t  
l o w  z o n e s  o f  N e w  E n g l a n d  a n d  t h e  B a y  o f  F u n d y  
( L u b c h e n c o  1978, J .  L u b c h e n c o  a n d  B. A .  M e n g e  p e r ­
s o n a l  o b s e r v a t io n ) .  M o r e o v e r ,  C h o n d r u s  o r  C h o n -  
d i i / j - l i k e  s p e c i e s  ( e . g . ,  G ig a r t in a  ) o c c u r  in .  b u t  d o  n o t  
d o m i n a t e  t h e  m o r e  d i s t a n t ,  b u t  s t i l l  t a x o n o m i c a l l y  s i m ­
ila r  i n t e r t i d a l  r e g i o n s  o f  t h e  B r i t i s h  I s le s  ( L e w i s  1964). 
T h u s ,  w e  a r e  le f t  w i t h  t h e  q u e s t i o n  o f  w h y  t h e r e  a r e  
n o  h e r b i v o r e s  in N e w  E n g l a n d  t h a t  c a n  c o n t r o l  t h e  
d o m i n a n t  a lg a .

S u c c e s s i o n  a n d  s ta b i l i ty

R e s u l t s  in  t h i s  p a p e r  a n d  o t h e r  s t u d i e s  in m a r i n e  
s y s t e m s  ( V a d a s  1968. P a i n e  a n d  V a d a s  1969. D a y t o n  
1971, 1 9 7 5 a ,  S u t h e r l a n d  1974, F o s t e r  1 9 7 5 a ,  19756)  
s u g g e s t  t h a t  p r e d a t o r s  a n d  h e r b i v o r e s  c a n  d e t e r m i n e  
t h e  f o r m  o f  t h e  u l t i m a t e  s t a t e  ( s o - c a l l e d  " c l i m a x ” ) o f  
t h e  s y s t e m .  T h u s ,  s t a r f i s h  a n d  p r e d a c e o u s  s n a i l s  d e ­
t e r m i n e  w h e t h e r  m u s s e l s  o r  I r i s h  m o s s  w i l l  b e  t h e  u l ­
t i m a t e  " s t a b l e  n o d e ”  a c h i e v e d  in t h e  l o w  z o n e  o f  N e w  
E n g l a n d .  O n  t h e  w e s t  c o a s t  o f  N o r t h  A m e r i c a ,  s e v e r a l  
s t u d i e s  i n d i c a t e  t h e  k e y  r o l e  h e r b i v o r e s  c a n  p l a y  in 
r e g u l a t i n g  a lg a l  c o m p o s i t i o n  o f  l o w  i n t e r t i d a l  ( P a i n e  
a n d  V a d a s  1969, D a y t o n  1975a)  a n d  s u b t i d a l  a lg a l  a s ­
s o c i a t i o n s  ( V a d a s  1968 ,  F o s t e r  19756) .  C o n s u m e r s  
m a y  a l s o  r e g u l a t e  t h e  " t r a j e c t o r y ”  t a k e n  b y  t h e  s y s ­
t e m  in  a p p r o a c h i n g  th i s  s t a t e  b y  o p e r a t i n g  a s  f i l t e r s  o n  
y o u n g  s t a g e s .  T h i s  m e c h a n i s m  w a s  s u g g e s t e d  b y  b o t h  
C o n n e l l  ( 1 9 7 1 )  a n d  J a n z e n  (1970)  t o  b e  i m p o r t a n t  in 
s t r u c t u r i n g  t r o p i c a l  f o r e s t  c o m m u n i t i e s .  O u r  s t u d y  in ­
d i c a t e s  t h a t  t h o u g h  h e r b i v o r e s  d o  n o t  a f f e c t  C h o n d r u s  
d i r e c t l y ,  t h e y  d e t e r m i n e  h o w  r a p i d l y  a  C h o n d r u s - d o m -  
i n a t e d  s t a t e  is  a c h i e v e d  b y  g r a z i n g  t h e  e a r l y  d o m i n a n t  
o r g a n i s m s  in  s u c c e s s i o n ,  e p h e m e r a l  a l g a e ,  w h i c h  c a n  
d e l a y  t h e  r a t e  a t  w h i c h  l a t e r  s p e c i e s  b e c o m e  e s t a b ­
l i s h e d  ( F i g s .  6 ,  7 ,  IO). O n  t h e  w e s t  c o a s t ,  a b u n d a n c e  
o f  l o w  z o n e  a l g a e  a p p e a r s  t o  b e  d e t e r m i n e d  p r i m a r i l y  
b y  s e a  u r c h i n s  ( D a y t o n  1 975a) .  I n d i v i d u a l  p l a n t s  in 
t h i s  s y s t e m  c a n  e s c a p e  c o n t r o l  f r o m  h e r b i v o r e s  a n d  
c o m p e t i t i o n  b e t w e e n  a d u l t  p l a n t s  s e e m s  o f  g r e a t  i m ­
p o r t a n c e  in r e g u l a t i n g  a lg a l  c o m p o s i t i o n  in  t h i s  a s s o ­
c i a t i o n  ( D a y t o n  1 975a) .  N u m e r o u s  h e r b i v o r e  s p e c i e s  
o t h e r  t h a n  u r c h i n s  a r e  p r e s e n t  in t h i s  s y s t e m  f l im p e t s .  
o t h e r  g a s t r o p o d s ,  c h i t o n s )  a n d  i t  s e e m s  p o s s i b l e  t h a t  
t h e  l o w  z o n e  h e r b i v o r e  g u i ld  m a y  s t r o n g l y  in f lu e n c e  
r e c r u i t m e n t  a n d  s o  i n d i r e c t l y  i n f lu e n c e  t h e  c o m p o s i ­
t i o n  o f  t h e  m a c r o s c o p i c  a lg a l  a s s o c i a t i o n .  S t u d i e s  o n  
t h e  f o o d  a n d  e f f e c t s  o f  l i m p e t s  ( S o u t h w a r d  1964, D a y ­
t o n  1 9 7 1, N i c o t r i  1977) i n d i c a t e  t h a t  t h e s e  g r a z e r s  c o n ­
c e n t r a t e  o n  m i c r o s c o p i c  p l a n t s  b u t  t h a t  s o m e  a l g a e ,  
m o s t l y  f u c o i d s ,  o c c a s i o n a l l y  e s c a p e  c o n t r o l  b y  l i m p e t s  
a n d  f o r m  a  c a n o p y .  O u r  e x p e r i m e n t s  i n d i c a t e  t h a t  
t h o u g h  l i m p e t s  c a n  h a v e  a  s i m i l a r  e f f e c t  in  N e w  E n ­
g l a n d .  t h e y  a r e  u s u a l l y  t o o  s c a r c e  t o  h a v e  a n y  w i d e ­
s p r e a d  e f fe c t .

T h u s ,  e f f e c t s  o f  c o n s u m e r s  in t h i s  s y s t e m  a r e  c r i t i c a l  
in  d e t e r m i n i n g  b o t h  t h e  f in a l  s t a t e  a n d  t h e  r a t e  a t  w h i c h
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t h a t  s t a t e  is r e a c h e d .  F u r t h e r m o r e ,  t h e  l ife  h i s t o r y  
c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  o r g a n i s m s  a p p e a r  t o  b e  in  p h a s e  
w i t h  t h e  r a t e  o f  d i s t u r b a n c e s  a n d  a f f e c t  b o t h  h o w  r e ­
s i s t a n t  t h e  c o m m u n i t y  is t o  p e r t u r b a t i o n  a n d  h o w  
q u i c k l y  i t  r e b o u n d s  f o l l o w in g  a  d i s t u r b a n c e .  T h e  in ­
c r e a s i n g  n u m b e r s  o f  r e p o r t s  o n  t h e  i n f lu e n c e  c o n ­
s u m e r s  h a v e  o n  c o m m u n i t y  s t r u c t u r e  in n o n m a r i n e  s y s ­
t e m s  ( e . g . .  H a r p e r  1969, C o n n e l l  1971, M a g u i r e  1971, 
S p r u l e s  1972, B r o o k s  a n d  D o d s o n  1974, P l a t t  1975) 
s u g g e s t s  s u c h  e f f e c t s  m a y  b e  w i d e s p r e a d  a n d  o f  g r e a t  
p o t e n t i a l  s i g n i f i c a n c e  in  b o t h  c o m m u n i t y  d e v e l o p m e n t  
a n d  p e r s i s t e n c e .

A c k n o w l e d g m e n t s

W e thank  M. C o h e n ,  M. L .  L u b c h e n c o ,  C. H ibbard ,  S. 
Riggs , P M c K ie ,  B. W alk e r ,  D. S pe ro ,  and  m an y  o th e r s  for 
field ass is tance .  W e par t icularly  acknow ledge  S te v e  G arri ty ,  
w h o se  tire less a n d  d e v o te d  as s is ta nce  in the field a n d  labo­
ra to ry  w e  grea tly  app rec ia te .  T h e  rev iew ers  a n d  especially  
J .  P. S u ther land  and  D. W e th e y  read  th e  m anuscr ip t  a n d  gave  
us num erous  co n s t ru c t iv e  critic isms. W e thank  N .  Riser , 
D irec to r  o f  N o r th e a s te rn  U n ivers i ty 's  M arine  S c ien ce  Insti­
tu te ,  for con t inued  acce ss  to th e  C a n o e  B e ach  C o v e  site and 
to labora to ry  facilities. W e acknow ledge  th e  C o a s t  G uard  
p e rsonne l  a t  B os to n  L ight on  Lit t le  B re w s te r  Island for 
cheerfu lly  tolerat ing  o u r  frequen t invas ions o f  their  shores .  
T his  r esea rch  was suppor ted  b y  U nivers i ty  o f  M a ssachuse t ts  
F acu l ty  G ro w th  G ra n ts ,  N S F  G ra n ts  GA-35617 a n d  DES72- 
01578 AO I (to B. A .M .)  and  N S F  D octora l  D isser ta t ion  G ran t  
GA-40003 ( to  J .L .) .  T h is  pape r  is con tr ibu tion  no. 47 from 
the M arine  Sc ience  Inst i tu te ,  N o r th e a s te rn  U n ivers i ty ,  Na- 
h an t ,  M assachuset ts .

L i t e r a t u r e  C i t e d

B ro o k s ,  J .  L  , a n d  S. J. D odson ,  1965. P reda t ion ,  b o d y  size 
a n d  co m pos it ion  o f  p lankton.  Sc ience  150:28-35.

C onnell ,  J .  H. 196lez. Effect  o f  com p e t i t io n ,  p red a t io n  by 
Thais la p illu s , a n d  o th e r  fac tors  o n  natura l  popu la t ions  of  
th e  ba rnac le  B a la n u s b a la n o id es. Ecological  M onographs  
31:61-104.

 . 1961 b . T h e  influence o f  interspecif ic  com pet i t ion
a n d  o t h e r  f a c to r s  o n  th e  d i s t r ib u t io n  o f  t h e  b a rn a c le  
C h th a m a lu s  s te lla tu s . Eco logy  42:710-723.

 . 1970. A p reda to r-p rey  s y s te m  in th e  m arine  in ter­
tidal  region. 1 B a la n u s  g la n d u la  a n d  se vera l  p redatory  
species  o f  T ha is. Ecological  M onographs  40:49-78.

 . 1971. O n  the role o f  na tura l  enem ies  in  preventing
com pet i t ive  exclus ion  in so m e  m arine  anim als  a n d  in rain 
fo res t  t rees.  Proceedings o f  A d v an ce d  S tu d y  Inst i tu te  Dy­
namics N u m b ers  Population .  Pages 298-312  in P. J . Den 
B o e r  a n d  G. R. G ra d  well, ed i to rs ,  D ynam ics  o f  popula tions,  
O o s te rb e e k  1970, C e n tre  fo r  agricultural  publications and  
d o cu m e n ta t io n  (Wageningen).

 . 1972. C o m m u n i ty  in terac tions o n  m ar ine  ro c k y  in­
tertidal shores .  A nnua l  Review o f  Eco logy  a n d  S ys tem atics  
3:169-192.

 . 1975. S o m e  m echan ism s p roduc ing  s t ru c tu re  in n a t ­
ura l  com m unit ies :  A model and  s o m e  ev id en ce  f rom  field 
exper im en ts .  Pages 460-490 in  M. L. C o d y  and  J. D iam ond , 
editors .  Eco logy  a n d  evo lu tion  o f  com m unit ies .  Belknap 
Press ,  C am bridge ,  M a ssachuse t t s ,  USA.

C onnell ,  J . H . ,  a n d  R. O. S la tyer .  1977. M echan ism s 
o f  su c cess io n  in natural com m unit ies  a n d  th e i r  role 
in  com m u n i ty  s tabil ity  a n d  organization .  A m er ican  N a tu ­
ralist  111:1119-1144.

D ayton ,  P. K . 1971. C o m peti t ion ,  d is tu rbance ,  a n d  c o m ­
munity  organization:  T h e  prov is ion  and  s u b s e q u e n t  util i­

za t ion  o f  spa ce  in a  rocky  intertidal c om m uni ty .  Ecological 
M onographs  41:351-389.

 . 1975a. Experim enta l  eva lua t ion  o f  ecologica l  d o m ­
inance  in a  rocky  intertidal algal com m unity .  Ecological  
M onographs  45:137-159.

 . 19756 E x per im en ta l  s tud ie s  o f  a lgal c a n o p y  in ter­
ac t ions  in a  se a  o t te r -dom ina ted  kelp  co m m u n i ty  a t  Am- 
ch i tk a  Is land ,  A laska .  F isher ies  Bullet in 73:230-237.

D o d so n .  S. I. 1974. Z oop la n k to n  com p e t i t io n  a n d  predation: 
A n  exper im en ta l  tes t  o f  the size-eff iciency hypothes is .  
Eco logy  55:605-613.

D ru ry ,  W. H . ,  a n d  I. C. T .  N isbe t .  1973. S uccess ion .  J. 
A rno ld  A rb o r .  54 :331-368. H a rv a rd  U n iv e r s i ty .  C a m ­
bridge, M a ssachuse t t s ,  USA.

Ebling,  F. J . ,  J. A. Kitching,  L. M un tz ,  a n d  C. M. Taylor .  
1964. T h e  ecology o f  Lough  Ine. X III .  E x per im en ta l  o b ­
se rva t ions  o f  th e  d e s t ru c t io n  o f  M ytilu s ed u lis  a n d  N ucella  
lapillus  by  c ra b s .  Journa l  o f  Animal Eco logy  33:78-83.

Fo s te r .  M. S .  1975e. Algal success ion  in a  M a cro cy stis  p y r ­
ifera  fores t .  M arine Biology 32:313-329.

 . 19756. Regula tion  o f  algal com m u n i ty  d ev e lo p m e n t
in a  M a cryc ystis  pyr ife ra  fores t .  M arine Biology 32:331- 
342.

G o o d m a n .  D. 1975 T h e  th eo ry  o f  d iversi ty-stabil i ty  re la­
t ionships in  ecology. Q uar te r ly  R ev iew  Biology 50:237- 
266.

Haii. D. J . ,  W. E. C o o p e r ,  a n d  E. E. W erner .  1970. An 
expe r im en ta l  a p p ro a c h  to th e  p roduc t ion  d y n a m ic s  and  
s t ruc tu re  o f  f re sh w a te r  anim al com m unit ies .  L im nology 
a n d  O cea n o g rap h y  15:839-928.

H arper ,  J . L .  1969. T h e  role o f  p reda t ion  in vegetational 
diversi ty .  B ro o k h a v e n  S ym pos ia  in  Biology 22:48-61.

H orn ,  H. S. 1971. T h e  adap t ive  g e o m etry  o f  t rees.  Princeton  
U niversi ty  P ress ,  Princeton ,  N e w  Je rsey ,  USA.

 . 1975c.  F o r e s t  su c c e s s io n .  Sc ien tif ic  A m e r ic a n
232(51:90-98.

 . 19756. M a rkov ian  p ropert ies  o f  fo res t  success ion .
Pages 196-211 m  M L. C ody  a n d  J .  D iam ond ,  editors .  
Eco logy  a n d  evo lu t ion  o f  com m unit ies .  B e lkna p  Press , 
C am bridge ,  M a ssachuse t t s ,  USA.

H u rd ,  L .  E . ,  a n d  L .  L .  Wolf . 1975. Stabil i ty  in  relat ion  to 
nu tr ien t  e n r ich m en t  in  a r th ro p o d  c o n s u m e rs  o f  old  field 
success iona l  e co s y s tem s .  Ecological  M ono g rap h s  44:465- 
482.

J a c k so n ,  J B. C . ,  and  L .  B uss .  1975. A lle lopa thy  a n d  spatia l 
com p e t i t io n  a m o n g  cora l  r e e f  inve r teb ra te s .  Proceedings 
o f  the N at ional  A c a d e m y  o f  Sciences ,  U SA . 72:5160-5163.

Ja n z e n ,  D. H 1970. H erb ivo re s  a n d  th e  n u m b e r  o f  t r e e  sp e ­
c ies  in  tropical fo res ts .  A m er ican  N a tu ra l is t  104:501-528.

Jo n e s ,  N. S . ,  a n d  J .  M. Kain. 1967. Sub tidal  co lonization  
following the rem oval  o f  E ch in u s. H e lgo länder  W issen­
schaft l iche M e ersu n te r su ch u n g en  15:460-466.

K eev e r ,  C. 1950. C a u se s  o f  success ion  o n  old fields o f  the 
Piedm ont ,  N o r th  Carolina.  Ecological  M ono g rap h s  20:229- 
250.

Kitching ,  J .  A , a n d  F. J . Ebling.  1961. T h e  ecology o f  
L ough  Ine.  X I .  T h e  co n tro l  o f  a lgae by  P a ra cen tro tu s  liv­
id u s  (Ech ino idea) .  Journa l  Animal Eco logy  30:373-383.

Lew is ,  J .  R. 1964. T h e  ecology o f  rocky  sh o res .  T h e  English 
Universi t ies  P ress ,  L im ited ,  L o n d o n ,  England.

L u b c h e n c o ,  J .  ( fo rm erly  Menge, J .  Lubchenco) .  1978. Plant 
species  d ivers i ty  in a  m arine  in tertidal com m unity :  Im ­
p o r ta n c e  o f  h erb ivo re  food p re fe rence  and  algal com pet i ­
tive abilities . A m er ican  N a tu ra l is t  112.23-39.

M a cF arlan e ,  C. I. 1952. A  su rvey  o f  ce r ta in  se a w e e d s  of  
com m erc ia l  im p o r ta n c e  in so u th w e s t  N o v a  Sco t ia .  C a n a ­
dian  Journal  o f  B o ta n y  30:78-97.

Maguire ,  B.,  Jr . 1971. Phy to te lm ata :  Biota  a n d  com m unity  
s t ruc tu re  in plant-held  w ate rs .  A n n u a l  R ev iew  o f  Ecology 
and  S y s tem a t ic s  2:439-464.

Margalefi  R. 1969. Diversi ty  and  stability: A practical  pro-



W inter 1978 I N T E R T ID A L  C O M M U N IT Y  D E V E L O P M E N T  A N D  P E R S IS T E N C E 93

posai  a n d  a  model o f  in te rdependence .  B ro o k h a v e n  S y m ­
posia  in  Biology 22:25-37.

M ath ieson .  A. C . .  a n d  J .  S .  Prince. 1973. Eco logy  o f  C hon­
drus crispus  S tackhouse .  Pages 5 3 - 7 9 in M. J H arv ey  and  
J. M cL ach lan ,  ed itors .  C ho n d ru s cr isp u s . N o v a  S co t ia  In­
s t i tu te  o f  Sc ience ,  Halifax, N o v a  Scotia.

M auzey ,  K. P. 1966. Feed ing  behav ior  and  reproduc tive  
cyc les  in P isa ster o ch ra ceu s . Biological B ulle t in  131.127— 
144.

M auzey ,  K P.,  C. E. B irkeland,  and  P. K. D ay to n .  1968. 
Feeding beh av io r  o f  a s te ro ids  a n d  e s c a p e  r e sp o n s es  of  
the ir  p r e y  in th e  P uge t  S ound  region. Eco logy  49:603-619.

M enge,  B. A. 1972a. Foraging st ra tegy  o f  a  starf ish  in  re­
lation to ac tu a l  p rey  availability a n d  e nv i ronm en ta l  p re ­
dictability. Ecological M onographs  42:25-50.

  I972Í». C o m peti t ion  for food b e tw e e n  tw o  intertidal
starf ish  species a n d  its effec t  on  b o d y  s ize  a n d  feeding. 
Eco logy  53:635-644

 . 1973. E ffec t  o f  p reda t ion  and  env i ro n m en ta l  p a tch ­
iness o n  the body  size o f  a  tropical  pu lm onale  limpet.  V e­
liger 16:87-92.

 . 1976. O rgan iza t ion  o f  th e  N e w  E ng la nd  rocky  in­
tertida l com m unity :  R ole  o f  p reda t ion ,  com pet i t ion ,  and  
e n v i r o n m e n ta l  h e t e r o g e n e i ty .  E c o lo g ic a l  M o n o g ra p h s  
46:355-393.

 . 1978a. Predat ion  in tensi ty  in a  rocky  in ter tida l  c o m ­
munity Re la t ion  b e tw e e n  p reda to r  foraging ac t iv i ty  and  
env i ro n m en ta l  ha rshness .  O eco log ta  33 (in p re s s )

 . I978h. Predat ion  in tensi ty  i n a  ro ck y  in ter tida l  c o m ­
m unity :  E ffec t  o f  a n  algal can o p y ,  w a v e  ac t io n  a n d  des ic ­
ca t io n  on  p re d a to r  foraging rates. O eco log ica  33 (in p re ss  I-

Menge, B. A . ,  a n d  J .  P. Su ther land .  1976. Spec ies  d ivers i ty  
g radients:  S yn thes is  o f  th e  roles o f  p reda t ion ,  com pet i t ion  
and  tem pora l  he terogenei ty .  A m erican  N a tu ra l is t  110:351- 
369.

M e n g e , ! .  L. 1974. P rey  se lection  a n d  foraging per iod  o f  the 
p redaceous  rocky  intertidal snail.  A c a n th in a  p u n c tu la ta . 
O ecologia  17:293-317.

 . 1975. Effect  o f  herb ivo res  o n  co m m u n i ty  s t ruc tu re
o f  th e  N e w  E ngland  ro ck y  intertidal region: Distr ibution, 
a b u n d a n c e  a n d  d ivers i ty  o f  algae. D octora l  thes is .  H arvard  
U niversi ty ,  C a m br idge ,  M assachuse t ts ,  USA.

Nicotr i ,  M. E. 1977. Grazing  effec ts  o f  four m arine  in ter­
tidal  herb ivores  o n  th e  microflora. Eco logy  58:1020- 
1032.

O r i a n s .G .  H. 1975. Diversi ty , s tabil ity  a n d  m a tu r i ty  in  na t ­
ural e co s y s tem s .  Pages  l 3 9 - ! 5 0 m  W . H. van  D o b b e n a n d  
R. H. L o w e-M cC o n n e l l ,  ed i to rs .  U nify ing c o n c e p ts  in 
ecology. Dr. W . J u n k ,  T h e  Hague,  N e th e r lan d s .

O s m a n .  R. W. 1977. T h e  e s tab l ish m en t  a n d  d e v e lo p m e n t  of  
a  m arine  ep i fau n a  com m uni ty .  Ecological  M onographs  
47:37-63.

Paine. R. T .  1966. F o o d  w eb  c o m plex i ty  a n d  spe c ie s  d iver ­
sity. A m er ican  N atura l is t  100:65-75.

 . 1969. T h e  P isa ste r -T e g u la  in terac tion:  P rey  p a tc h ­

es ,  p r e d a to r  fo o d  p re fe re n c e  a n d  in tertid a l c o m m u n i ty  
s t ruc tu re .  Eco logy  5 0 :9 5 0 -9 6 1 .

 . 1971 A sh o r t - te rm  exper im en ta l  inves tigation  o f  re­
sou rce  part i t ioning in a  N e w  Z ea land  rocky  in ter tida l  hab­
itat . Eco logy  5 2 ' I 0 9 6 -1 106.

 . 1974. in ter tida l  c om m uni ty  s t ructu re .  E x per im en ta l
stud ies o n  th e  re la t ionsh ip  b e tw e e n  a  d o m in a n t  com pet i to r  
and  its principal p re d a to r .  O ecologia  15:93-120.

 . 1976. S ize-limited predation:  A n  obse rva t iona l  and
ex p e r im e n ta l  a p p ro ach  w ith  th e  M ytilu s-P isa ster  in te rac­
tion. Eco logy  57:858-873.

Paine ,  R. T . ,  and  R. L .  V adas .  1969. T h e  e f fec ts  o f  grazing 
by  se a  u rch ins .  S tro n g y lo c en tro tu s  sp p . ,  o n  ben th ic  algal 
popula tions.  L im nology  a n d  O cea n o g rap h y  14:710-719.

P ickett ,  S. T .  A. 1976. Succession :  An ev o lu t ionary  in ter­
pre ta t ion .  A m er ican  N a tu ra l is t  110:107-119.

Plat t ,  W. J .  1975. T h e  co lon iza t ion  a n d  fo rm a t ion  o f  equ i ­
l ibrium plant species  a s soc ia t ions  o n  b adger  d is tu rbances  
in a  tall-grass prairie. Ecological M onographs  45:285-305

Prince,  J. S .  1971. A n  ecological s tudy  o f  th e  m ar ine  red 
alga C ho n d ru s c r isp u s  in the w ate rs  o f f  P lym outh ,  M as­
sa chuse t ts .  Doctoral  thes is .  Cornell  U n ivers i ty ,  I thaca. 
N e w  Y ork .  USA.

R ex ,  M. R. 1976. Biological acco m m o d a t io n  in the deep-sea  
ben thos :  C o m p a ra t iv e  ev id en ce  on  th e  im p o r tan c e  o f  pre­
d a t io n  a n d  product iv ity .  D eep-Sea  R e sea rch  23:975-987.

Ring, P. D. 1970. D eve lopm en ta l  a n d  ecophys io log ica l  s tu d ­
ies o f  C ho n d ru s crispus  (L .)  S tackhouse .  M a s te r 's  thesis . 
U niversi ty  o f  M aine,  O ro n o ,  Maine, USA.

R oot ,  R. B. 1973. O rgan iza t ion  o f  a  p lan t  a r th ro p o d  a sso ­
c ia t ion  in s im ple  a n d  d iv e rse  habita ts :  T h e  fauna  o f  collards 
(B rassica  o lera cea ). Ecological  M onographs  43:95-124.

S eed ,  R. 1969. T h e  eco logy  o f  M ytilu s ed u lis  L .  (Lamell i­
b ranch ia ta !  o n  ex p o s e d  rocky  shores .  II.  G ro w th  a n d  m or­
tality. Oeco log ia  3:317-350.

S oka l ,  R. R . ,  a n d  F. J . Rohlf.  1969. B iom etry .  W. H. F re e ­
m an  a n d  C o m p a n y ,  S a n  F rancisco ,  California , USA.

S o u th w ard ,  A. J .  1964. L im p e t  g raz ing  a n d  th e  co n tro l  of  
vege ta t ion  o n  rocky  shores .  Pages 265-273 in  D. J . Crisp , 
ed i to rs .  G raz ing  in te rres tr ia l  a n d  m arine  env ironm en ts .  
B lackwell  Press ,  O x fo rd ,  England.

S pru le s ,  W. G .  1972. Effects o f  s ize-se lec t ive  p red a t io n  and  
food com p e t i t io n  o n  high al t i tude  Zooplank ton  c o m m u n i­
t ies . Eco logy  53:375-386.

S u ther land ,  J. P. 1974. Multiple s ta b le  po in ts  in  na tura l  co m ­
munit ies .  A m er ican  N atura l is t  108:859-873.

Vadas ,  R. L .  1968. T h e  e c o lo g y  o f  A g a ru m  and  th e  ke lp  
bed .  D octora l  thes is .  U niversi ty  o f  W ash ing ton ,  Seatt le .  
W ash ing ton .  USA.

W oodin ,  S. A. 1974. P o lychaete  a b u n d a n c e  p a t te rn s  in a  
m arine  sof t -sed im ent  env ironm en t:  T h e  im p o r ta n c e  o f  bi­
ological in terac tions.  Ecological  M ono g rap h s  44:171-187.

 . 1976. Adult- la rval in terac tions in  d e n s e  in faunal  a s ­
semblages:  P a t te rns  o f  ab u n d an ce .  Jo u rn a l  o f  M arine  R e­
search  34:25-41.



94 J A N E  L U B C H E N C O  A N D  B R U C E  A. M E N G E Ecological M onographs
Vol. 48, N o. I

A p p e n d i x  I .

A .  E p h e m e r a l  A l o a e . T h o s e  species w hich  usually  p e r ­
sis t  for s h o r t  periods o f  t ime during  th e  yea r  in th e  low 
z o n e  are:

C h lo rophy ta  
C ladophora  sp.  
C h a e to m o rp h a  linum  
E n tero m o rp h a  spp. 
M o n o stro m a  sp. 
R h izo c lo n iu m  to rtu o su m  
S p o n g o m o rp h a  arc ta  
S . lanosa  
S . sp in e scen s  
U lo thrix  fla c c a  
U lva lac tuca

P haeo p h y ta  
E cto ca rp u s  sp. 
E iach is tea  fu c ic o la  
P eta lo n ia  fa sc ia  
P ilayella  littoralis  
S c y to s ip h o n  lom en ta ria

R h odophy ta
B a n g ia  fu sc o p u rp u re a  
C era m iu m  spp. 
D u m o n tia  incra ssa ta  
P olysiphonia  spp .  o ther  

than  lanosa  
P orphyra  spp.

B. O t h e r  S p a c e  O c c u p a n t s . V arious p lants a n d  animals 
o th e r  than  B a la n u s  b a la n o id es. C hondrus, and  M ytilu s  
o ccu p y  s p a c e  in th e  low zone.  T h e s e  usua l ly  r ep re sen t  a 
to tal  o f  < 5 %  c o v e r  (Figs . 1, 2, T ab le  I). T h e  m ore  c o m m o n  
o f  these  species  a re  listed  be low .  This  list is n o t  exhaus t ive  
n o r  is it m ean t  to be  a  checklis t .  W e  include these  nam es 
m erely  to  ind ica te  th e  p resen c e  o f  o rganism s o f te n  found  in 
transec ts  b u t  ac tua l ly  occupy ing  little space.

P l a n t s  

Lichens 
V errucaria  m u co sa

Algae
Phaeo p h y ta  R h odophy ta

C hordaria  fla g e llifo rm is  A h n fe ltia  p lica ta
D ictyosiphon  fo e n ic u ia rc e u s  A laria  escu len ta  
F ucus d is tich u s  C a llophyllis crista ta
F. vesicu lo su s C la th ro m o rp h u m  sp.
R a lfs ia  c la va ta  Corallina o ffic ina lis

C y sto c lo n iu m  p u rp u reu m  
G igartina  ste lla ta  
H a lo sa cc io n  ra m en ta ceu m  
H ildenbrand ia  rubra  
L am in a ria  d ig ita ta  
L . saccharina  
L ith o th a m n io n  spp.
P alm aria  p a lm a ta  
P etro ce lis  m iddendorfii 
P hyco d rys rubens  
P h ym a to lith o n  sp.
P oly id es ro tu n d u s  
P tilo ta  p lu m o sa

A n i m a l s

Porifera  Mollusca
H alichondria  sp.  A n o m ia  sp.
H alic lona  sp.  M o d io lu s m od io lus
L eu co se len ia  b o try o id e s S a x ica va

Cnidaria  
M etrid iu m  sen ile  
O belia  sp.
Sertu la r ia  pum ila  
Tubularia  sp.

E c to p ro c ta  
E lectra  p ilosa  
F lustre liedra  h ispida

Annelida
S pirorb is borea lis

A rth ro p o d a  
B a la n u s ba lanus  
B. crena tus

C h o rd a ta  
A m a ro u c iu m  spp. 
B otry llus sch lo sseri


