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RESUMO 

Os recifes brasileiros são considerados únicos no mundo por possuírem elevada abundância 

de macroalgas e algas epilíticas e baixa riqueza de corais construtores de recifes. Fatores 

ambientais (e.g. níveis de turbidez, temperatura da água do mar, disponibilidade de luz) e 

espaciais (e.g. profundidade e distância da costa) são importantes estruturadores de 

comunidades bentônicas recifais. Acredita-se que recifes rasos e mesofóticos sejam 

influenciados de maneira diferente por fatores abióticos, principalmente turbidez e 

disponibilidade de luz, que limitam/modificam a ocorrência e abundância dos organismos 

nesses nos recifes. Alguns corais brasileiros são adaptados à águas rasas com elevadas 

temperaturas e incidência direta de luminosidade, mas a maioria é adaptada recifes turvos ou 

profundos por serem menos iluminados. Diante disso, o presente estudo utilizou ferramentas 

de classificação para atingir os objetivos gerais seguintes: 1) identificar e delimitar 

comunidades bentônicas rasas (0-30 m) distintas em recifes costeiros continentais e 

oceânicos, assim como identificar as principais variáveis ambientais que as delimitam, 2) 

determinar o ponto de quebra (i.e. transição) entre comunidades bentônicas rasas e fundas 

(30-60m), utilizando as ilhas oceânicas brasileiras como modelo e 3) entender a influência 

de fatores bióticos locais (i.e. interações de contato) e fatores ambientais nos padrões em 

larga escala de branqueamento basal (i.e. fora de anos com anomalia) dos três corais mais 

abundantes e importantes construtores de recifes no Brasil Siderastrea spp., Mussismilia 

hispida e Montastraea cavernosa. Foram obtidos dados sobre comunidades bentônicas e 

variáveis ambientais (sensoriamento remoto) para 18 localidades (14 costeiras e 4 oceânicas), 

tornando disponível a mais completa base de dados de abundância de organismos bentônicos 

recifais para o Brasil. Dez comunidades bentônicas distintas foram identificadas em recifes 

rasos costeiros e oceânicos, as quais são dominadas por algas epilíticas e macroalgas 

frondosas. O coeficiente de atenuação difusa (níveis de turbidez) foi a principal variável 

ambiental responsável pela discriminação das comunidades rasas, formando dois grupos 

principais: i) um com águas claras (dominado por macroalgas frondosas), ii) outro com águas 

turvas (dominado por algas epilítica). A profundidade e temperatura tiveram influência 

significativa na distinção entre comunidades bentônicas recifais rasas e mesofóticas das ilhas 

oceânicas, com cinco comunidades únicas tendo sido identificadas. O ponto de quebra entre 

as comunidades rasas e fundas foi aos 12,5 m, não tendo sido registrada mudanças 



 

 

significativas aos 30 m de profundidade como apontado em estudos anteriores. A maior 

incidência de branqueamento dos corais ocorreu em recifes oceânicos rasos e bem 

iluminados, confirmando a preferência da maioria dos corais avaliados por habitats costeiros 

sombreados e/ou profundos. Os resultados demonstram que a aplicação de ferramentas de 

classificação é útil em estudos sobre comunidades bentônicas em largas escalas espaciais e 

para o entendimento das variáveis ambientais que as discriminam. Além disso, fornecem 

dados importantes sobre a saúde de corais brasileiros em anos sem anomalias térmicas, o que 

representa um importante baseline para avaliações futuras dos impactos causados por eventos 

de branqueamento em massa no Atlântico Sul Ocidental. 

 

PALAVRAS-CHAVE: Corais escleractineos, comunidades bentônicas, turbidez, recifes 

oceânicos, recifes mesofóticos, branqueamento 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

ABSTRACT 

Brazilian reefs are unique in the world due the high abundance of fleshy macroalgae and turf 

algae and low richness of reef-building corals. Environmental (e.g. seawater temperature, 

light availability) and spatial drivers (e.g. depth, offshore distance) are responsible for 

structuring the benthic marine communities. It is believed that shallow to mesophotic reefs 

are differently influenced by abiotic drivers, particularly light and temperature, which 

limit/modify the organisms’ occurrence and abundance on reefs. While few Brazilian corals 

prefer shallow waters with high temperatures and direct incidence of light, but most of them 

show preference for turbid waters and deeper zones, as they uptake attenuated light. 

Considering this, the present study used powerful classifications tools to address the 

following aims: 1) to identify and boundary discrete shallow benthic communities (0-30m) 

in coastal and oceanic reefs, as well as identifying  their main environmental drivers, 2) to 

determine the  threshold  (i.e. transition) between shallow and deep benthic communities (30-

60m), using the Brazilian oceanic islands as a model and 3) to understand the influence of 

local biotic (i.e. contact interactions) and environmental factors on the large-scale patterns of 

basal bleaching (i.e. out of years with anomaly) of the three most abundant and important 

reef-building corals in Brazil Siderastrea spp., Mussismilia hispida e Montastraea 

cavernosa. As a result, benthic communities and environmental variables (remote-sensing 

data) were obtained for 18 sites (14 coastal and 4 oceanic), representing the most complete 

database of abundance of benthic reef organisms for Brazil. Ten distinct benthic communities 

were identified for both coastal and oceanic reefs, which are dominated by turf algae and 

fleshy macroalgae. The turbidity was the main environmental driver responsible for the two 

types of shallow reef communities: i) in warm waters reefs (dominated by macroalgae), ii) 

another with turbid water (dominated by turf algae). Geographical drivers also influenced the 

distribution of shallow and mesophotic benthic communities. Depth and temperature had a 

significant influence on the distinction between shallow reef and mesophotic benthic 

communities at the oceanic islands, with five distinct communities being identified.  The 

threshold between the shallow and deep communities was 12.5 m, and no significant changes 

were recorded up to 30 m depth, as previously indicated. The highest incidence of coral 

bleaching occurred in shallow and well-illuminated (euphotic) oceanic reefs, corroborating 

the preference of the most corals for shaded coastal and/or deep habitats. The results showed 



 

 

that the use of classification tools is useful for studies of benthic reef communities along the 

large spatial scales and for understanding the environmental drivers governing them. In 

addition, they provide important data on the health of Brazilian corals in years without 

thermal anomalies, which represent an important baseline for future assessments of the 

impacts caused by mass bleaching events in the Southwestern Atlantic reefs. 

KEY-WORDS: Scleractinian corals, benthos, recifes mesophotic reefs, temperature, 

bleaching 
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1. INTRODUÇÃO GERAL 

 

Os recifes brasileiros são encontrados desde a Foz do Rio Amazonas, na região Norte 

(Moura et al., 2016; Francini-Filho et al., 2019), até o Rio de Janeiro (Castro & Pires, 2001), 

com registros de colônias de corais e formações recifais biogênicas esparsas até Santa 

Catarina (Castro & Pires, 2001; Capel et al., 2012). Esses recifes contêm uma riqueza de 

corais construtores relativamente baixa (18 espécies de corais e quatro espécies de 

hidrocorais construtores de recifes) em comparação ao Caribe e Indo-Pacífico, porém 

apresentam uma proporção elevada de espécies endêmicas concentrada em uma área recifal 

pequena e altamente ameaçada (Leão et al., 2003; Ferreira & Maida, 2006).  

Os recifes de corais têm apresentado um declínio progressivo em todo o mundo nas 

últimas cinco décadas (Belwood et al., 2004). Os principais impactos sobre os recifes em 

escala global são o aquecimento e a acidificação dos oceanos (Hoegh-Guldberg et al. 2007). 

A poluição costeira e sobrepesca de peixes herbívoros são os principais fatores em escala 

local de degradação dos recifes, os quais estimulam na proliferação de algas que funcionam 

como reservatório de patógenos (Harvell et al., 1999, 2002; Selig et al., 2006). O 

branqueamento e as doenças em corais representam as duas principais causas de mortalidade 

em massa e consequente perda da biodiversidade e cobertura de corais nos recifes (Harvell 

et al., 1999; Francini-Filho et al., 2008). A temperatura superficial dos oceanos em regiões 

tropicais se elevou em quase 1 °C no último século, aumentando drasticamente a incidência 

de branqueamento e doenças em organismos recifais, como corais (Harvell et al., 1999, 

Hoegh-Guldberg, 1999). O branqueamento e doenças em corais é pobremente documentado 

no Brasil (Castro & Pires, 1999; Dias & Gondim, 2015), onde os estudos geralmente são 

realizados após um evento de anomalia térmica (Banha et al., 2019).  

Diversos estudos pontuais sobre comunidades bentônicas recifais foram realizados 

para diferentes localidades na costa brasileira nas últimas décadas.  Estudos pontuais indicam 

que macroalgas e algas epilíticas dominam a superfície dos recifes rasos (Ferreira & Maida 

2006; Bruce et al., 2012; Pereira-Filho et al., 2011; Longo et al., 2015; Aued et al., 2018), ao 

passo que corais, algas calcárias e esponjas dominam recifes profundos (e.g. Villaça & 

Pitombo et al., 1997; Oigman-Pszczol et al., 2004; Ghilardi et al., 2008; Bruce et al., 2012; 
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Francini-Filho et al., 2013; Magalhães et al., 2015; Amado-Filho et al., 2018; Francini-Filho 

et al., 2019). Apesar de estudos qualitativos sobre comunidades bentônicas do Brasil, apenas 

recentemente foi disponibilizada uma descrição quantitativa detalhada das comunidades 

bentônicas recifais ao longo da costa brasileira e nas ilhas oceânicas (Aued et al., 2018). 

Entretanto, estudos integrativos em larga escala espacial e a identificação dos fatores 

ambientais que determinam a estrutura de comunidades únicas típicas em diferentes 

localidades são questões que ainda permanecem em aberto.  

É amplamente aceito na literatura que os recifes mesofóticos ocorrem entre 30 e 150 

m de profundidade e apresentam-se como uma área de transição contendo organismos da 

zona eufótica e afótica (Bongaerts et al., 2010). Frente aos impactos acelerados do 

aquecimento dos oceanos, uma função potencial dos recifes mesofóticos seria agir como um 

refúgio térmico para espécies ameaçadas em recifes rasos (Bongaerts et al., 2010). Porém, 

alguns estudos contestaram essa hipótese, pois esses recifes podem ser impactados e 

apresentar, por exemplo, branqueamento de corais (Pinheiro et al., 2010; Rocha et al., 2018). 

A definição para esses recifes foi estabelecida de acordo com disponibilidade de luz nesses 

ambientes, contudo essa delimitação aos 30 m de profundidade pode ser artificial. Os critérios 

que justificam esta divisão por limites de profundidade permanecem controversos por não se 

basearem em critérios ecológicos e, muitas vezes, esta definição é aplicada o limite do 

mergulho autônomo recreacional (30 m) como um critério adicional (Kahng et al., 2014). 

Os ambientes recifais brasileiros apresentam características que os fazem menos 

susceptíveis ao branqueamento (Mies et al., 2020). Entretanto, apesar de serem mais 

resistentes do que as espécies em outras províncias geográficas, esses corais estão cada vez 

mais sofrendo com a intensificação de ondas de calor (Duarte et al., 2020). Somado a isso, 

existem poucos diagnósticos abrangentes sobre a abundância e vitalidade da maioria dos 

corais dessa região em anos sem anomalias térmicas (Menezes, 2014; Coni et al., 2017), 

Diante disso, no presente estudo foram obtidos dados primários e compilados dados 

secundários sobre as comunidades bentônicas existem em recifes costeiros e oceânicos rasos 

(0-30 m) e fundos (30-60m), tornando disponível a mais completa base de dados sobe 

comunidades bentônicas recifais para o Brasil. No primeiro capítulo, foram utilizadas 

técnicas de classificação de comunidades (Árvores de Regressão Multivariadas, Multivariate 
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Regression Trees; MRT) em conjunto com dados de sensoriamento remoto para delimitar 

diferentes comunidades e verificar quais principais fatores ambientais que influenciam na 

separação das mesmas. No segundo capítulo, a MRT foi utilizada para determinar o ponto de 

quebra entre comunidades bentônicas rasas e mesofóticas de ilhas oceânicas com base em 

critérios ecológicos (i.e. estrutura de comunidades). No capítulo 3 foi feito o primeiro 

diagnóstico abrangente dos níveis basais de branqueamento de corais (i.e. fora de períodos 

de anomalia térmica), como foco nas três espécies de corais mais abundantes e importantes 

construtores de recifes no Brasil (Siderastrea spp., Mussismilia hispida e Montastraea 

cavernosa), tornando assim disponível um baseline que poderá ajudar a compreender a 

magnitude e extensão de eventos futuros de branqueamento em massa.  

 

2. FUNDAMENTAÇÃO TEÓRICA 

2.1. Ambientes recifais 

Os recifes são ecossistemas costeiros e oceânicos que fornecem substrato consolidado 

com capacidade de sustentar elevada biodiversidade, fornecendo assim alimento e refúgio 

para diversos organismos (Bellwood et al., 2004). Nesta definição estão todos os tipos de 

recifes biogênicos assim como estruturas cuja natureza não é de origem biológica, como os 

costões rochosos (Leão et al., 2003). Apesar dos recifes de coral representarem menos de 

0,25% da extensão total dos oceanos (Knowlton, 2008), esses ecossistemas detêm mais de 

25% das espécies de peixes e cerca de 25% de toda a biodiversidade marinha (Davidson, 

1998; Puglise & Kelty, 2007). Os recifes são comparáveis às florestas tropicais devido à 

grande biodiversidade e a íntima relação e dependência de suas espécies construtoras com a 

luz, principalmente os corais e as algas calcárias (Connell, 1978).  

Os corais hermatípicos desempenham um papel fundamental na estruturação e 

funcionamento dos recifes, fornecendo alimento e refúgio para diversas espécies (Moberg & 

Folke, 1999). Eles estabelecem uma relação simbiótica com microalgas dinoflageladas, 

pertencentes da família Symbiodiniaceae, conhecidas por zooxantelas (LaJeunesse et al., 

2018). Os corais se beneficiam da relação simbiótica por obterem produtos gerados pela 

fotossíntese (oxigênio e carbono fixado fotossinteticamente), além de auxiliar na reciclagem 
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de nutrientes e calcificação do seu esqueleto calcário (Glynn, 1993). Em contrapartida, as 

zooxantelas se beneficiam por obter carbono inorgânico essencial para a fotossíntese, além 

de obterem proteção dentro do tecido dos corais (Lesser, 2006; Venn et al., 2008; Yellowlees 

et al., 2008; Marangoni et al., 2016). A relação coral-zooxantela acelera a calcificação dos 

corais hospedeiros favorecendo a formação dos recifes e beneficiando assim várias espécies 

marinhas que dependem dessa estrutura recifal. 

Os ambientes recifais podem ser encontrados desde regiões rasas (0-30 m de 

profundidade) até regiões mesofóticas (30-150 m). Os recifes mesofóticos são considerados 

como uma área de transição entre as zonas eufóticas (< 30 m de profundidade) e afótica (> 

150 m de profundidade) (Bongaerts et al., 2010; Magalhães et al., 2015). Os limites da zona 

mesofótica foram definidos com base na disponibilidade de luz, porém essa delimitação pode 

não refletir critérios ecológicos (i.e. quebra na estrutura de comunidades). Dessa forma, os 

atuais critérios que justificam esta divisão por limites de profundidade são controversos 

(Kahng et al., 2014) e podem depender das características ambientais das regiões estudadas 

(Laverick et al., 2020).  

Além da penetrabilidade da luz, outros fatores, como temperatura, deveriam ser 

levados em consideração na classificação do limite inicial desses recifes. Por exemplo, os 

recifes mesofóticos da cadeia de Trindade e Martin Vaz apresentaram elevado número de 

espécies de peixes típicas de águas rasas e isso é explicado pela elevada temperatura e 

claridade local (Pinheiro et al., 2015). Em recifes mesofóticos com águas mais frias as 

espécies de peixes são mais similares às espécies presentes em recifes subtropicais (Feitosa 

et al., 2005). Entretanto, ainda não há avaliações claras da estruturação dos organismos nessa 

zona transicional, principalmente os pertencentes as comunidades bentônicas, possivelmente 

devido a logística mais complexa para acessar essas áreas fundas e desenvolver estudos 

ecológicos. Frente aos impactos acelerados do aquecimento dos oceanos, uma função 

potencial dos recifes mesofóticos seria agir como um refúgio térmico para espécies 

ameaçadas em recifes rasos (deep reef refugia hypothesis) (Bongaerts et al., 2010). 
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2.2.Fatores ambientais 

Diferentes fatores ambientais (i.e. temperatura, profundidade, disponibilidade de luz, 

turbidez) influenciam a composição de comunidades bentônicas recifais, limitando ou 

modificando a distribuição e abundância dos organismos nos recifes em diferentes escalas 

espaciais (Zepp et al., 2008; Coni et al., 2017; Frade et al., 2018; Oliveira et al., 2019; Tamir 

et al., 2019). Os fatores abióticos atuam em escalas mais amplas, enquanto que os fatores 

bióticos atuam em escalas mais locais (Soberón, 2007). Dentre os principais fatores abióticos 

estão a profundidade (Wismer et al., 2009; Matheus et al., 2019), temperatura (Frade et al., 

2018) e disponibilidade de luz (Mumby & Steneck, 2008; Tamir et al., 2019). Pequenas 

alterações na profundidade podem provocar fortes mudanças na estrutura de comunidades 

recifais (Stefanoudis et al., 2019). Porém, diversos fatores ambientais variam 

simultaneamente com a profundidade, tais como a temperatura e a luminosidade. Anomalias 

de temperatura são mais conhecidas na literatura por causarem prejuízo aos corais, 

acarretando no branqueamento de suas colônias (Downs et al., 2013) e podendo ocasionar a 

morte (Bellwood et al., 2004).  

A disponibilidade de luz ao longo da profundidade limita principalmente a 

distribuição de algas e corais escleractíneos (que fazem simbiose com zooxantelas) (Venn et 

al., 2008; Yellowlees et al., 2008), mas não é um fator limitante para outros organismos como 

as esponjas e briozoários. Relações positivas entre a abundância de esponjas e a profundidade 

foram relatadas (Lesser, 2006; Francini-Filho et al., 2013; Magalhães et al., 2015; Lesser & 

Slattery, 2018), principalmente devido à maior disponibilidade de alimento (picoplâncton) 

em regiões mais profundas (Lesser, 2006; Trussel et al., 2006; Lesser & Slattery 2013). 

Elevados níveis de turbidez favorecem a proliferação de macroalgas e algas epilíticas 

(Jouffray et al., 2015) que competem diretamente por espaço com os corais. Embora a 

turbidez seja considerada historicamente um fator negativo para a sobrevivência dos corais, 

há espécies que se beneficiam com águas turvas (Morgan et al., 2016; Mies et al., 2020). 

Algumas espécies de corais são capazes de aumentar a capacidade heterotrófica (ingestão de 

presas planctônicas na coluna d’água) com o aumento da profundidade e turbidez (Palardy 

et al., 2005; Lesser et al., 2010). É um tipo de estratégia para compensar a perda de energia 

pela diminuição da autotrofia das zooxantelas (Mies et al., 2018). Neste contexto, a adaptação 
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de muitos organismos bentônicos, a exemplo dos corais, a diferentes faixas de profundidades 

depende da adaptação biológica de cada grupo/espécie frente as variáveis ambientais 

limitantes de sua distribuição (Tamir et al., 2019). 

2.3. Ameaças aos recifes 

Mundialmente, os escossistemas recifais estão ameaçados por estressores globais 

(acidificação e elevação da temperatura da superfície do mar) e locais (e.g. sobrepesca de 

peixes herbívoros, poluição e ocupação costeira e mineração) que acarretaram na acentuada 

diminuição da cobertura de corais nas últimas cinco décadas (Gardner et al., 2003; Bruno & 

Selig, 2007; Graham et al., 2015) e consequente diminuição na abundância e diversidade de 

peixes recifais (Jones et al., 2004). O branqueamento e as doenças em corais configuram 

importantes causas de mortalidade em massa e perda da biodiversidade e cobertura de corais 

nos recifes de todo o mundo (Harvell et al., 1999, Harvell et al., 2002; Francini-Filho et al., 

2008). O branqueamento de corais é um processo que resulta na perda de das zooxantelas e 

dos pigmentos fotossintetizantes dessas algas (Glynn, 1993; Brown, 1997; Douglas, 2003). 

As doenças em corais são causadas por bactérias, fungos e vírus que podem estar 

naturalmente no meio marinho ou serem introduzidas através da poluição costeira 

(Richardson, 1998). As bactérias são amplamente reconhecidas como os principais patógenos 

de corais (Cervino et al., 2008, Dinsdale et al., 2008). 

 O aumento da temperatura superficial da água do mar é o principal fator responsável 

pela proliferação de doenças e branqueamento em corais em escala global, enquanto que a 

poluição costeira e a proliferação de algas (as quais funcionam como reservatório de 

patógenos) são os principais fatores em escala local (Harvell et al., 1999, 2002; Selig et al., 

2006). Estes problemas podem acarretar no fenômeno conhecido por "mudança de fase" 

nesses ambientes (i.e. passagem da dominância de corais para algas) (Graham et., al 2015). 

Essa mudança de fase, por sua vez, ocorre principalmente devido ao aumento na quantidade 

de nutrientes na água e a sobrepesca de peixes herbívoros de grande porte (Belwood et al., 

2004), acarretando o aumento da abundância e/ou biomassa de macroalgas frondosas 

(Hughes, 1994) ou de outros organismos, como zoantídeos (Cruz et al., 2014). 

Consequentemente, há diminuição da cobertura e recrutamento de corais devido à 

competição direta por espaço com macroalgas (McCook et al., 2001, Arnold et al., 2010). 
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Como consequência, a abundância e saúde de corais tende a diminuir em áreas desprotegidas 

contra pesca (Bruce et al., 2012) e em áreas com maior aporte de nutrientes. Apesar de 

possuírem os únicos corais escleractíneos do Atlântico Sul Ocidental e apresentarem um 

estágio avançado de degradação (Francini-Filho et al., 2008), não há no Brasil diagnósticos 

abrangentes acerca da abundância e saúde de corais situados em recifes costeiros e oceânicos. 

 

8.1.Recifes do Atlântico Sul Ocidental 

O Brasil contém os mais diversificados recifes do Atlântico Sul Ocidental (Paulay, 

1997). Os ambientes recifais brasileiros possuem uma menor diversidade de corais 

escleractínios construtores quando comparados ao Caribe e Indo-Pacífico (Jennerjahn, 2012). 

Esses recifes ainda possuem poucas formas ramificadas e baixa cobertura coralínea (Ferreira 

& Maida, 2006, Coni et al., 2012). Apesar da baixa diversidade de corais construtores no 

Brasil (18 espécies de corais escleractíneos zooxantelados; Nunes et al., 2008), cinco delas 

são endêmicas, elevando assim o grau de endemismo (Castro & Pires 2001). Além disso, 

esses recifes são caracterizados por elevada cobertura de macroalgas frondosas, algas 

epilíticas e zoantídeos (Oigman-Pszczol et al., 2004; Ferreira & Maida, 2006; Bruce et al., 

2012; Pereira-Filho et al., 2011; Francini-Filho et al., 2013; Aued et al., 2018). Os recifes 

costeiros brasileiros são influenciados descarga de nutrientes e pelo elevado escoamento de 

sedimentos nos rios (Segal & Casto, 2011; Castro et al., 2012). 

O Brasil contém quatro áreas recifais oceânicas: O Arquipélago de São Pedro e São 

Paulo, Arquipélago de Fernando de Noronha, o Atol das Rocas e o Complexo Insular de 

Trindade e Martin Vaz. Os recifes das ilhas oceânicas brasileiras são diferentes dos recifes 

situados na plataforma continental principalmente pelo maior isolamento e por serem 

consideradas como extensões empobrecidas da fauna continental (Castro & Pires 2001; 

Floeter et al., 2008). Ademais, os recifes das ilhas oceânicas possuem águas oligotróficas e, 

consequentemente, elevada intensidade luminosa (Longhurst & Pauly, 1987), favorecendo 

assim a presença de organismos fotofílicos, como as macroalgas e algas epilíticas (Carpenter 

et al., 1985). Além das algas, algumas espécies de corais brasileiros (e.g. Siderastrea stellata) 

são comuns em recifes rasos e com elevada intensidade luminosa (Leão et al., 2003; Francini-

Filho et al., 2013), apresentando assim resistência à elevadas temperaturas e a incidência 
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direta de luminosidade (Leão et al., 2003). Há também um grupo significativo de corais que 

são adaptadas à ambientes com águas turvas e, consequentemente menos iluminadas desses 

recifes costeiros (e.g. espécies da família Mussidae) (Mies et al., 2020). Uma proporção 

elevada das espécies de corais do Atlântico Sul Ocidental é adaptada à baixos níveis de 

intensidade luminosa e apresenta características que fazem com que elas sejam menos 

susceptíveis ao branqueamento (Loiola et al., 2013; Mies et al., 2020). Logo, as espécies de 

corais dominantes na costa e nas ilhas oceânicas brasileiras possuem exigências ecológicas 

diferentes. Apesar dessas características únicas desses recifes, existem poucos diagnósticos 

abrangentes sobre a estrutura das comunidades bentônicas existentes, assim como os fatores 

ambientais que as influenciam. Além disso, não existem dados sobre a vitalidade de corais 

em larga escala espacial, incluindo recifes costeiros e oceânicos, em anos sem anomalias 

térmicas (Menezes, 2015; Coni et al., 2017), dificultando assim o entendimento da magnitude 

e abrangência de eventos de branqueamento em massa. 

 

9. OBJETIVO GERAL 

Os objetivos gerais desta tese são: 1) identificar e delimitar comunidades bentônicas 

distintas em recifes costeiros e oceânicos rasos (0 -30m), bem como verificar quais principais 

fatores ambientais que as limitam, 2) identificar e delimitar as comunidades bentônicas 

distintas em recifes oceânicos ao longo de um gradiente eufótico ao mesofótico (0-60m) de 

recifes oceânicos para determinar o ponto de quebra (i.e. transição) entre comunidades 

bentônicas rasas e mesofóticas desses recifes, 3) compreender a influência de variáveis 

bióticas locais (i.e. interações de contato) e variáveis ambientais nos padrões em larga escala 

de branqueamento, em anos sem anomalia térmica, dos três corais mais abundantes e 

importantes construtores de recifes no Brasil Siderastrea spp., Mussismilia hispida e 

Montastraea cavernosa. 
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Formatado de acordo com as normas do jornal Marine Environmental Research 

 

RESUMO: Os recifes do Atlântico Sul Ocidental (Província brasileira) ocorrem ao longo de 

uma ampla faixa latitudinal (~5°N-27°S) e estão sob variadas condições ambientais. Fatores 

ambientais e espaciais como regimes de temperatura, disponibilidade de luz, profundidade e 

a distância dos recifes para a costa são importantes fatores estruturadores de comunidades 

bentônicas. No presente trabalho, foram combinados dados de cobertura bentônica e dados 

climatológicos, em larga escala, para realizar análises de árvores de regressão uni e 

multivariada a fim de identificar comunidades bentônicas únicas de recifes rasos (< 30 m) e 

os seus fatores ambientais na Província brasileira. A turbidez foi o principal fator estruturador 

das comunidades de recifes bentônicos, com a ocorrência de dois grupos principais: um com 

águas claras (dominado por macroalgas frondosas) e outro com águas turvas (dominado por 

algas epilítica). Seis das 14 espécies de corais escleractinianos foram mais abundantes no 



28 

 

grupo das comunidades turvas, corroborando assim a natureza fotofóbica de alguns corais 

brasileiros. O escleractíneo mais abundante no Brasil (Montastraea cavernosa), dominou 

amplamente (71-93% da cobertura total de corais) águas profundas claras e recifes de corais 

pouco profundos e turvos. Devido a esses tipos de habitats serem amplamente reconhecidos 

como potenciais refúgios climáticos atualmente, ameaças locais (por exemplo, poluição, 

pesca excessiva) devem ser evitadas.   

PALAVRAS-CHAVE: Província Brasileira, Turbidez, Águas claras, Bentos, Recifes 

costeiros, Ilhas oceânicas, Corais 

1. INTRODUÇÃO 

Recifes biogênicos e rochosos são constituídos por substratos consolidados e abarcam 

comunidades com elevada diversidade (Leão et al. 2003, Bellwood et al. 2004, Oigman-

Pszczol et al. 2004).  O Brasil contém os maiores e mais diversificados recifes do Atlântico 

Sul (Paulay 1997), os quais são encontrados desde a Foz do Rio Amazonas, na região Norte 

(Moura et al. 2016, Francini-Filho et al. 2019), até a região Sul do Brasil, com registros de 

colônias de corais e formações recifais biogênicas esparsas (Castro & Pires 2001, Capel et 

al. 2012). Ao longo da costa brasileira, há diferentes substratos formando os recifes. Na costa 

Nordeste até o sul da Bahia, os recifes são mais frequentes e grande parte dos recifes costeiros 

são do tipo beachrocks e biogênicos (Castro & Pires 2001), contendo também recifes 

rochosos em número reduzido (Ferreira et al. 2015). A plataforma continental varia em 

largura ao longo do Brasil. Ela é estreita na maior parte de sua extensão, porém com um 

alargamento na região oriental, no sul da Bahia, onde encontra-se o Banco dos Abrolhos 

(Leão et al. 2003), o qual abarca o maior e mais rico complexo coralíneo do Atlântico Sul 

(Leão et al. 1988, Castro 1994). Na região Sudeste, os recifes são rochosos. Nessa região, 
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mais especificamente nas costas do Rio de Janeiro e São Paulo, há uma importante zona 

sazonal de ressurgência que traz águas frias e ricas em nutrientes do fundo para o raso (Ekau 

& Knoppers 1999; Valentin 2001). 

Os recifes brasileiros exibem alto nível de endemismo de peixes (10%) e corais 

escleractíneos (30%) (Castro & Pires 2001, Floeter et al. 2008), contendo cinco espécies de 

corais escleractíneos endêmicas de um total de 23 espécies encontradas em recifes rasos 

(Leão et al., 2016). Esses recifes apresentam diferenças marcantes quando comparado aos 

recifes do Caribe e Indo-Pacífico: dominância de macroalgas e algas epilíticas (Grillo et al. 

2017, Aued et al. 2018), baixa diversidade de corais construtores, com poucas espécies 

ramificadas (Ferreira & Maida 2006, Coni et al. 2012) e elevada cobertura de outros cnidários 

bentônicos não construtores de recifes, particularmente zoantídeos do gênero Palythoa 

(Oigman-Pszczol et al. 2004, Francini-Filho et al. 2013). 

Diversos estudos sobre comunidades bentônicas recifais foram realizados em 

diferentes localidades na costa brasileira nas últimas duas décadas (e.g. Villaça & Pitombo 

et al. 1997, Oigman-Pszczol et al. 2004, Ghilardi et al. 2008, Bruce et al. 2012, Francini-

Filho et al. 2013, Magalhães et al. 2015, Amado-Filho et al. 2016, Francini-Filho et al. 2019). 

Recentemente foi disponibilizada uma descrição quantitativa detalhada das comunidades 

bentônicas recifais ao longo da costa brasileira e nas ilhas oceânicas (Aued et al. 2018). 

Entretanto, a identificação e avaliação formal dos fatores ambientais que determinam a 

estrutura destas comunidades e a ocorrência de comunidades típicas associadas a diferentes 

localidades/habitats são questões que ainda permanecem em aberto. Algumas espécies de 

corais brasileiros (e.g. Siderastrea stellata) são comuns em recifes rasos, sendo facilmente 

visualizadas nessas regiões (Leão et al. 2003, Francini-Filho et al. 2013), apresentando 
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resistência à incidência direta de luminosidade e elevadas temperaturas. Em contrapartida, 

outras espécies de corais são típicas de ambientes com elevada turbidez (Morgan et al. 2016). 

Corais brasileiros da família Mussidae, além de outras espécies massivas que ocorrem na 

região (e.g. Montastraea cavernosa) são adaptadas à ambientes com águas turvas e menos 

iluminadas (Mies et al. 2020). As adaptações que permitem a vida em elevados níveis de 

turbidez incluem características morfológicas (Logan 1988, Loiola et al. 2013) e mecanismos 

de remoção do sedimento (inflação do pólipo e movimentos ciliares) (Lasker 1980). Além 

disso, essas espécies podem aumentar sua capacidade heterotrófica, obtendo nutrientes 

oriundos de partículas de sedimentos, como mecanismo compensatório da redução da 

nutrição pela autotrofia das zooxantelas (Anthony & Fabricius 2000, Anthony, 2006, Mies 

et al. 2018). 

Fatores ambientais tais como variações nos níveis de turbidez, regimes de 

temperatura, disponibilidade de luz e concentração de nutrientes são capazes de influenciar 

na composição das comunidades bentônicas nos recifes (e.g. McClanahan et al. 2002, 

Berkelmans et al. 2004, Rowan 2004, Kline et al. 2006, Zepp et al. 2008, Dunn et al. 2012, 

Wiedenmann et al. 2012, Loiola et al. 2013, Coni et al. 2017, Frade et al. 2018, Oliveira et 

al. 2019, Tamir et al. 2019). A turbidez é um fator importante e que pode alterar a distribuição 

das espécies ao longo de gradientes de profundidade (Tait et al. 2014). Por exemplo, 

organismos que dependem direta ou indiretamente da fotossíntese, como as algas e corais, 

requerem elevada intensidade luminosa, sendo assim mais abundantes em áreas rasas e com 

baixa turbidez (Carpenter et al. 1985, Yellowlees et al. 2008, Tait et al. 2014). Outros fatores 

como profundidade, distância do recife para a costa e distância em que os recifes estão para 

quebra da plataforma continental também influenciam as comunidades bentônicas (Wismer 
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et al. 2009, Matheus et al. 2019, Mellin et al. 2019). Os recifes próximos a quebra da 

plataforma continental podem ser influenciados por águas mais frias e enriquecidas de 

zooplancton (Matheus et al. 2019), enquanto que recifes próximos da costa são influenciados 

pela descarga de nutrientes e sedimentos costeiros (Wismer et al. 2009). A nutrificação 

causada por atividades antrópicas pode favorecer a abundância de algas epilíticas (Jouffray 

et al. 2015) e prejudicar corais (Nordemar et al. 2003, Wiedenmann et al. 2012). Em regiões 

mais fundas, em geral, há uma maior densidade de esponjas (Magalhães et al. 2015, Lesser 

& Slattery 2018), as quais alimentam-se principalmente de picoplâncton que é abundante em 

maiores profundidades (Lesser 2006).  Esse padrão de aumento da abundância de esponjas 

com a profundidade é conhecido como sponge increase hypothesis, sendo amplamente 

debatida na literatura atual (Pawlik et al. 2013, Pawlik & Scott 2019). As esponjas também 

são favorecidas por ambientes com elevadas concentrações de carbono orgânico particulado 

e baixa intensidade luminosa (Maldonado et al. 2012). Mudanças no regime de temperatura 

também alteram as interações entre espécies e a estrutura da cadeia alimentar das 

comunidades marinhas (Bruno et al. 2015). Anomalias térmicas e ondas de calor são 

conhecidas por causarem danos aos corais, acarretando no branqueamento de suas colônias 

(perda de algas simbióticas) (Downs et al. 2013), podendo levar a morte (Hoegh-Guldberg 

et al. 2007). Essa perda da cobertura de corais acaba contribuindo para degradação dos recifes 

como um todo (Ostrander et al. 2000).  

Nossas predições iniciais são: 1) Grande parte dos corais brasileiros são adaptados a 

ambientes sombreados e por isso são mais abundantes em áreas profundas e/ou com águas 

turvas (recifes costeiros continentais e recifes fundos em ilhas oceânicas); 2) Algas epilíticas 

e macroalgas frondosas são mais abundantes em áreas rasas e iluminadas; 3) A abundância 
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das algas calcárias incrustantes (CCA) aumenta nos recifes ao passo que a profundidade 

aumenta; 4) Esponjas são mais abundantes em áreas mais profundas. No presente trabalho, 

utilizamos técnicas de classificação de comunidades, Árvores de Regressão Multivariadas 

(Multivariate Regression Trees; MRT), em conjunto com dados de sensoriamento remoto 

para identificar quais e quantas são as comunidades bentônicas distintas e os principais 

fatores ambientais e espaciais que determinam estas comunidades em recifes rasos (0-30 m) 

continentais e oceânicos do Brasil. Além disso, foram utilizados modelos univariados 

baseados em máquinas de aprendizagem (Boosted Regression Trees, BRT) para compreender 

os principais fatores ambientais que influenciam na abundância de diferentes 

organismos/grupos taxonômicos. 

 

2. MATERIAIS E MÉTODOS 

2.1.Área de Estudo 

Os recifes brasileiros são os únicos recifes do Atlântico Sul Ocidental e possuem um 

tamanho linear (2400 km) parecido ao da Grande Barreira de Corais da Austrália (2600 km 

de extensão) (Wolanski 1994). Contudo, os recifes australianos apresentam uma área maior, 

onde os recifes são mais próximos uns aos outros. O Brasil possui apenas três ilhas oceânicas 

e um atol: Arquipélago de Fernando de Noronha (AFN; 3°86'S; 32°43'W), Arquipélago de 

São Pedro e São Paulo (ASPSP; 00º 56’ N; 29º 22’ W), complexo insular de Trindade e 

Martin Vaz (20°51'S; 29°33'W) e o Atol das Rocas (3°87'S; 33° 80'W). Neste trabalho, foram 

obtidos dados de cobertura bentônica para as quatro áreas oceânicas e mais 14 localidades 

ao longo da costa brasileira (Fig. 1) (Para mais detalhes visualizar a tabela do material 

suplementar com as localidades continentais e oceânicas estudadas). 
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Fig. 1. Mapa mostrando as áreas recifais continentais e oceânicas amostradas no Brasil. RN = Rio 

Grande do Norte (Parrachos + Recifes); PB = Paraíba (Penha, Sapata, Cahial e Curuba); BTS = 

Baía de Todos os Santos; ES= Espírito Santo; ASPSP= Arquipélago de São Pedro e São Paulo; FN 

= Arquipélago de Fernando de Noronha; Trindade= Conjunto insular de Trindade e Martin-Vaz. 

2.2. Comunidades bentônicas 

  Os dados primários sobre comunidades bentônicas recifais do Brasil foram coletados 

utilizando a metodologia de foto-quadrados (cf. Francini-Filho et al. 2013), onde cada foto-

quadrado (75 x 66 cm) é constituído por um mosaico de 15 pequenos retângulos (22 x 15 

cm) para os quais foi obtida uma imagem digital de alta resolução. Alguns dados utilizados 

aqui foram obtidos por um dos autores e publicados em estudos pontuais anteriores 

(Francini-Filho et al. 2019, Magalhães et al. 2015, Francini-Filho et al. 2013, Pereira-Filho 

et al. 2011, Matheus et al. 2019) e o restante, como os dados da Paraíba, Espírito Santo e 
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parte dos dados do Banco dos Abrolhos, é inédito.  Cada quadrado foi utilizado como uma 

amostra. Foram obtidos 900 foto-quadrados ao longo do gradiente de profundidade (0 a 30 

m) das localidades continentais e oceânicas do Brasil. Diferentes regiões do recife (topo e 

parede recifal) foram amostradas nos recifes do Banco dos Abrolhos e Espírito Santo, não 

havendo essa distinção entre habitats para as demais localidades. 

Além disso, foram utilizados dados obtidos por Aued et al. (2018) ao longo do 

gradiente latitudinal da costa brasileira.  Estes autores amostraram 40 sítios inseridos em 13 

localidades, tendo sido assim adicionados dados para 10 novas localidades. Em cada sítio, 

foram realizadas amostragens em dois estratos de profundidade: raso (1 ± 7 m) e profundo 

(8 ± 15 m). Em cada estrato, seis a vinte áreas recifais com superfícies horizontais (2 m²) 

foram aleatoriamente selecionadas para a caracterização da comunidade bentônica.  

Utilizou-se um conjunto de cinco foto-quadrados de 25 x 25 cm (Longo et al. 2015) para a 

caracterização das comunidades recifais. Ao todo, foram amostrados 86 sítios que variaram 

de 1 a 30 m de profundidade em recifes continentais e oceânicos em 18 localidades (ver 

Tabela S2 do material suplementar). Considerando os dois bancos de dados, foram obtidos 

para este estudo 1671 foto-quadrados, o que representa o maior banco de dados para 

comunidades bentônicas recifais do Brasil. 

Para os dados primários, as imagens digitais foram analisadas utilizando-se o 

programa Coral Point Count with Excel extensions CPCe (Kohler & Gill 2006). Foram 

sorteados 20 pontos aleatórios em cada imagem (i.e. 300 pontos por foto-quadrado) e os 

principais grupos bentônicos e as espécies de corais abaixo de cada ponto foram 

identificadas. As imagens obtidas por Aued et al. (2018) foram analisadas através do 

programa photoQuad (Trygonis & Sini 2012). Cinquenta pontos aleatórios foram 
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estabelecidos em cada imagem e o organismo abaixo de cada ponto foi identificado de 

acordo com os grupos seguintes: cianobactérias, macroalgas frondosas, algas epilíticas, algas 

calcárias incrustantes (CCA), esponjas, Palythoa spp., outros zoantídeos, Millepora spp., 

octocorais, briozoários e ascídias. Os corais foram identificados por espécie e posteriormente 

agrupados em corais fotofílicos e fotofóbicos de acordo com a maior e menor tolerância à 

luminosidade, respectivamente. Esta classificação foi baseada na no banco de dados coral 

traits (Madin et al. 2016) com uma complementação da literatura mais atualizada (Francini-

Filho et al. 2013, Coni et al. 2017, Oliveira et al. 2019, Mies et al. 2020). 

2.3. Determinação de parâmetros ambientais 

Dados ambientais foram obtidos para cada sítio através do banco de dados de 

sensoriamento remoto Moderate Resolution Imaging Spectroradiometer (MODIS Aqua) 

(disponível em http://oceandata.sci.gsfc.nasa.gov) com resolução de 4 km2. As variáveis 

selecionadas são amplamente reconhecidas por influenciarem na estrutura de comunidades 

bentônicas recifais (e.g. McClanahan et al. 2002, Berkelmans et al. 2004, Rowan 2004, Kline 

et al. 2006, Hoegh-Guldberg et al. 2007, Zepp et al. 2008, Dunn et al. 2012, Wiedenmann et 

al. 2012, Downs et al. 2013, Jouffray et al. 2015, Higuchi et al. 2015, Matheus et al. 2019, 

Stefanoudis et al. 2019, Tamir et al. 2019). Foram consideradas as variáveis seguintes: 

temperatura superficial da água do mar à noite (NSST), concentração de clorofila a (CLO), 

concentração de carbono orgânico particulado (POC), coeficiente de atenuação difusa 

(Kd490, um proxy para os níveis de turbidez) e radiação fotossinteticamente ativa que atinge 

a superfície do mar (PAR, irradiância entre 400 e 700 nm; Gove et al. 2013).  A temperatura 

superficial da água do mar foi obtida durante o período noturno a fim de evitar variações 

relacionadas com a cobertura de nuvens (Francini-Filho et al. 2010). Utilizou-se a média dos 
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dados de 2002 a 2016 das cinco variáveis ambientais obtidas pelo MODIS Aqua. Além disso, 

foram obtidos dados adicionais de concentração de nitrato, concentração de fosfato e 

salinidade através do banco de dados Bio-Oracle para os anos de 2002 a 2009 (Tyberghein 

et al. 2012), com resolução de 9 km2. Utilizou-se a média dos dados (repetições 

independentes) por representar uma medida ideal para avaliar a variação do conjunto de 

dados e por ser melhor forma de representar a climatologia local (Gordon et al. 2015). A 

distância dos recifes amostrados para a costa e a distância desses recifes até a quebra da 

plataforma continental foram obtidas utilizando-se cartas náuticas digitais. 

2.4. Análises estatísticas 

A análise de variância fatorial (two-way ANOVA) foi utilizada para testar diferenças 

na abundância de corais fotofóbicos e fotofílicos entre recifes costeiros e oceânicos e entre 

os dois grupos (Zar 2010). Comparações a posteriori de Student-Newman-Keuls (SNK) 

foram feitas para testar as diferenças entre as variáveis (Zar 2010). A normalidade 

(Kolgomorov-Smirnov) e homocedasticidade dos dados foram previamente testadas. Nas 

análises usou-se o nível de significância α = 0.05. 

Para identificar o número de comunidades bentônicas recifais distintas no Brasil e os 

principais fatores ambientais responsáveis pela distinção dessas comunidades foi utilizada 

uma Árvore de regressão Multivariada (Multivariate Regression Trees; MRT). A MRT forma 

agrupamentos (clusters) com grupos de amostras gerados por repetidas divisões dos dados. 

Cada divisão origina dois grupos com máxima similaridade das amostras dentro dos grupos 

em relação aos valores das variáveis ambientais. Essa divisão é feita de forma que tenha a 

maior dissimilaridade possível entre os dois grupos em cada divisão (De’Ath 2002). Os 

agrupamentos formados são representados graficamente por uma árvore. Cada agrupamento 
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(terminal) representa uma comunidade distinta. A melhor árvore é selecionada baseada na 

sua acurácia preditiva através do valor de validação cruzada (cross-validation) que varia de 

0 (previsão ruim) a 1 (excelente). A MRT possui menos premissas que outras técnicas de 

análise direta de gradientes multivariados, permitindo, por exemplo, a análise de dados 

desbalanceados e relações não lineares (De’Ath 2002). Os grupos definidos pela MRT foram 

utilizados para construir uma PCA, possibilitando assim avaliar a variabilidade nos dados 

considerando os agrupamentos ótimos gerados pela MRT. 

A influência de diferentes fatores ambientais na abundância dos principais grupos 

bentônicos sésseis e de corais fotofílicos e fotofóbicos foi avaliada utilizando-se Boosted 

Regression Tress (BRT). A espécie Montastraea cavernosa foi retirada do modelo dos corais 

fotofóbicos devido sua elevada cobertura a qual mascarou a importância das outras espécies 

em uma análise preliminar. O BRT é um tipo de análise que procura identificar a relação 

entre variáveis preditoras e a variável resposta através de método de aprendizagem de 

máquinas (Machine Learning) (Elith et al. 2008). A técnica BRT combina modelos de 

árvores de regressão com o procedimento boosting. No BRT a cada passo uma nova árvore 

é ajustada a partir dos resíduos do modelo anterior a fim de reduzir a perda de função pela 

adição de árvores. O método objetiva melhorar o desempenho de um único modelo, ajustando 

e combinando muitos modelos. O processo é estocástico, uma vez que apenas um 

subconjunto dos dados originais é usado em cada passo de forma aleatória. 

Três parâmetros são requeridos para uma predição ótima em modelos BRT: taxa de 

aprendizagem (learning rate), complexidade da árvore (tree complexity) e proporção de 

dados selecionados ao acaso em cada passo (bag-fraction). O primeiro parâmetro determina 

a contribuição de cada árvore para a explicação do modelo; o segundo determina o número 



38 

 

de divisões (nós) presente em cada árvore e o último determina a proporção de dados que 

serão tomados ao acaso em cada etapa para construção de árvores individuais (Elith et al. 

2008). As análises do BRT foram realizadas com valores de learning rate de 0.0001, 0.0005, 

0.001, 0.005, 0.01, 0.05, valores de 1-5 de tree complexity e valores de 0.5 e 0.75 para bag-

fraction. Todas as possíveis combinações foram rodadas para a abundância dos grupos 

bentônicos e para as espécies de corais e o conjunto de desses parâmetros foi analisado 

selecionando o modelo mais parcimonioso (i.e. menor valor de validação-cruzada) para a 

produção de um modelo ótimo BRT. Por fim, foi quantificado os efeitos de interação entre 

os preditores (o efeito colinearidade e sinérgico ao prever a resposta em questão) em cada 

modelo de abundância de bentos utilizando a função gbm.interactions (Elith et al. 2008). 

Todos os modelos foram feitos seguindo os procedimentos de Elith et al. (2008). 

Antes da execução dos modelos MRT e BRT verificou-se a existência de multi-

colinearidade das variáveis ambientais e espaciais por meio do teste de Variance Inflation 

Factor (VIF) que exclui as variáveis com VIF acima de 5 (ter Braak & Smilauer 2002). As 

variáveis removidas foram: concentração de clorofila a (CLO), concentração de carbono 

orgânico particulado (POC), radiação fotossinteticamente ativa (PAR) e concentração de 

fosfato. As relações pareadas entre as variáveis (incluídas e retiradas do modelo) estão 

detalhadas no material suplementar. Todos os coeficientes de correlação de Pearson foram 

iguais ou superiores a 0.95. Por fim, para saber a diferença da abundância de corais 

fotofílicos e fotofóbicos entre recifes costeiros e oceânicos e entre os dois grupos foi 

realizada uma ANOVA de duas vias. Todas as análises foram realizadas no programa R 

utilizando os pacotes rda, dismo, gbm, mvpart, rpart, HH e vegan (R Development Core 

Team, 2010). 
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3. RESULTADOS 

O modelo com maior performance preditiva obtido pela MRT identificou dez 

comunidades bentônicas distintas no Brasil (Fig. 2) (erro da validação cruzada = 0.67 e 

correlação = 0.54). Os dois primeiros eixos da PCA calculada com base nas dez comunidades 

únicas delimitadas pela MRT explicaram 88,1 % da variabilidade total dos dados.  

O coeficiente de atenuação difusa (níveis de turbidez) foi o fator responsável pela 

primeira divisão da árvore, o qual explicou a maior parte do modelo (25.6 %) e formou dois 

agrupamentos, um caracterizado por comunidades situadas em recifes de águas claras (com 

menores níveis de turbidez), i.e. < 0.066 mol.m-3, dominados por macroalgas frondosas e 

com cobertura relativamente moderada de algas epilíticas. O outro agrupamento formado é 

composto por comunidades situadas em recifes localizados em águas turvas, i.e. ≥ 0.066 

mol.m-3, dominados por algas epilíticas e com baixa cobertura de macroalgas frondosas. O 

primeiro agrupamento é composto de recifes oceânicos, em sua maioria, e o segundo contém 

apenas recifes costeiros continentais.  

Grande parte dos recifes continentais amostrados foi caracterizada pela comunidade 

laranja, a qual foi encontrada desde o nordeste do Brasil (Parrachos, Rio Grande do Norte) 

até o sul do país (Florianópolis, Santa Catarina). Os ambientes recifais das ilhas foram, em 

geral, similares entre si, situando-se em água claras, diferenciando entre si principalmente 

em relação a profundidade. Três comunidades foram exclusivamente oceânicas, uma situada 

em recifes rasos do AFN e Atol das Rocas e a outra comunidade em áreas mais profundas 

do ASPSP e do AFN, representadas pelo grupo verde claro e azul, respectivamente. A 

comunidade representada pelo grupo amarelo foi localizada nos recifes oceânicos de 

profundidade intermediária de Trindade, AFN e Atol das Rocas além dos recifes continentais 



40 

 

do Rio Grande do Norte e Parcel do Manuel Luís. Encontramos mais outras quatro 

comunidades situadas na região Nordeste, tanto comunidades bentônicas pertencentes a 

comunidades bentônicas sésseis de recifes situados em águas claras quanto aquelas situadas 

em águas turvas. São elas: grupo azul claro, nos recifes do Cahial (Paraíba); grupo verde, no 

Parcel do Manuel Luís; grupo vermelho, nos recifes de Taci, Curaba e Penha localizados na 

Paraíba e, por fim, grupo preto, nos recifes da Sapata, Paraíba. Os grupos roxo e rosa estão 

praticamente compõem as comunidades bentõnicas do Banco dos Abrolhos, exceto pelos 

Recifes Itacolomis, os quais estão mais ao norte e foram mais similares ao recifes comumente 

encontrados ao longo do Brasil (representados pela conunidade laranja). Por fim, a 

comunidade representada pelo grupo preto ocorreu mais na costa central e sul e foi 

constituída primariamente por recifes rochosos (Fig. 4). 

 

Descrição das comunidades brasileiras 

A primeira divisão da arvore formou dois grandes agrupamentos caracterizados por 

menores e maiores níveis de turbidez. Os recifes de águas claras foram subdivididos em rasos 

(<4.5 m de profundidade) e aqueles com profundidades maiores (≥ 4.5 m e < 30 m). Os 

recifes rasos (grupo verde e verde escuro) foram caracterizados pela elevada cobertura de 

algas epilíticas (50%) e macroalgas frondosas (20%). De maneira geral, esses dois grupos se 

distinguem entre si pela distância aos recifes profundos e cobertura de algas epilíticas, com 

a menor distância (< 3,8 km) e maior cobertura dessas algas epilíticas (cerca de 70%) para a 

comunidade verde clara (Fig. 2). As duas comunidades verdes estão localizadas recifes rasos 

das ilhas oceânicas do Arquipélago de Fernando de Noronha e Atol das Rocas e nos recifes 
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costeiros continentais rasos do Parcel do Manuel Luís (só a comunidade verde escura) (Fig. 

2 e 3). 

 O segundo agrupamento dos recifes de águas claras foi distinguido por ambientes 

com profundidade maior que 4.5 m e caracterizado por elevada cobertura de macroalgas 

frondosas (38%). Este agrupamento foi subdividido também de acordo com a profundidade 

em ambientes com profundidades intermediárias (entre 4.5 m e 14 m) e profundos (≥ 14 m e 

< 30m). O agrupamento constituído por recifes profundos (≥ 14 m) foi subdividido em dois 

grupos de comunidades bentônicas distintas (grupos azul e azul claro): um composto por 

comunidades bentônicas em águas com mais nutrientes (Nitrato ≥ 0.024; grupo azul) e outro 

em águas com menos nutrientes (Nitrato < 0.024; grupo azul claro). A comunidade azul foi 

caracterizada pela elevada cobertura de macroalgas (34,5%), esponjas (19,5%), moderada 

cobertura de corais (9,4%) e CCA (10%) e está localizada nos recifes oceânicos profundos 

do ASPSP e Arquipélago de Fernando de Noronha. O grupo azul claro foi caracterizado pela 

elevada cobertura de macroalga (39,2 %) e areia (34.5 %), moderada cobertura de CCA 

(13,4%), e baixa cobertura de esponjas e outros grupos, como algas epilíticas e corais, 

estando localizado nos recifes oceânicos de Trindade e Martin Vaz, além de e recifes 

costeiros continentais da Paraíba (Fig. 2 e 3). 

Os recifes localizados em profundidades intermediárias formaram uma comunidade 

única (grupo amarelo) caracterizada por elevada cobertura de macroalgas (44%) e algas 

epilíticas (25,14%), moderada cobertura de CCA (12, 6%) e baixa cobertura de esponjas e 

corais. Essa comunidade está localizada nos recifes do ASPSP, Arquipélago de Fernando de 

Noronha, Trindade e Atol das Rocas e nos recifes costeiros continentais do Parcel do Manuel 

Luís e Rio Grande do Norte (Fig. 2 e 3). 
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A terceira divisão da árvore (i.e. comunidades submetidas a águas turvas,  ≥ 0.066 

mol.m-3) separou dois agrupamentos onde a distância dos recifes para a costa foi o principal 

fator abiótico responsável por esta divisão. O primeiro agrupamento contém duas 

comunidades bentônicas distintas (grupo laranja e vermelho) situadas em recifes muito 

próximos da costa (<8.1 km) dominadas por algas epilíticas (61,8%) e baixa cobertura de 

CCA (4%). Outro agrupamento apresenta elevada cobertura de algas epilíticas e moderada 

cobertura de CCA e contém três comunidades bentônicas distintas (grupo roxo, rosa e preto) 

situadas em recifes mais distantes da costa (≥8.1 km) (Fig. 2). A comunidade bentônica 

distinta representada pelo grupo laranja está localizada em recifes muito próximos da costa 

(<8.1 km) ao longo de toda a costa continental e pode ser encontrada em ambientes com 

águas com temperaturas menores que 27,24 °C. Ela apresenta dominância de algas epilíticas 

(65%), baixa cobertura de macroalgas (8,5%), corais (4,5%) e CCA (3.8 %). A outra 

comunidade resultante (grupo vermelho) está localizada em ambientes com temperaturas 

mais quentes, superiores a 27,24 °C, e é caracterizada por moderada cobertura de algas 

epilíticas (26,63 %), areia (23,53%) e macroalgas (22,12%) e baixa cobertura de corais 

(6,7%) e CCA (6,2 %) (Fig. 2). 

O segundo agrupamento com comunidades localizadas em recifes de águas turvas 

situadas mais distantes da costa foi subdividido por ambientes com maior (≥0,013 µmol/l) e 

menor concentração de nitrato (<0,013 µmol/l). Uma única comunidade está situada em 

ambientes de maior concentração de nitrato (grupo preto), caracterizada por elevada 

cobertura de macroalgas (30,15%) e algas epilíticas (27,42%), moderada cobertura de corais 

(10, 93%) e CCA (10, 6%). Essa comunidade está situada na Paraíba, Espirito Santo e em 

São Paulo (alcatrazes e Laje de Santos) (Fig. 2 e 3). Duas comunidades podem ser 
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encontradas em recifes com menores concentrações de nitrato (grupo roxo e rosa). A última 

divisão da árvore resultou em duas comunidades bentônicas distintas, ambas estão 

localizadas no Banco dos Abrolhos, onde a profundidade foi o principal fator responsável 

pela divisão. A primeira comunidade localizada em Abrolhos está situada em recifes situados 

em regiões com profundidades maiores (≥ 7,9m) e é caracterizada pela elevada cobertura de 

algas epilíticas (44, 15%) e CCA (26%) e moderada cobertura do coral Montastraea 

cavernosa (12,7%) e baixa cobertura de outros grupos como macroalgas, esponjas e 

zoantídeos. A outra comunidade está localizada nos recifes rasos de Abrolhos (< 7,9m) e é 

dominada por algas epilíticas (cerca de 50%), apresenta ainda moderada coberta de corais 

(10,8%), do zoantídeo Palythoa caribaeorum (13,32%) e CCA (11,65) e baixa cobertura de 

macroalgas frondosas (8,2 m). 
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Fig. 2. Comunidades bentônicas únicas de recifes costeiros e oceânicos rasos do Brasil. Resultado a 

árvore da análise Multivariate Regression Tree (MRT) e abundância relativa (média ± SE) das 

assembleias bentônicas únicas formadas pela MRT. 
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Fig. 3. Distribuição espacial das seis comunidades bentônicas únicas no Brasil identificadas pela 

Árvore de Regressão Multivariada (MRT). A- Arquipélago de São Pedro e São Paulo; B- Atol das 
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Rocas; C- Arquipélago de Fernando de Noronha; D- Ilha de Trindade; E- Ilha de Martin Vaz; F- 

Recifes Itacolomis (Abrolhos); G- Outros recifes do Banco dos Abrolhos. 

Modelo de abundância dos grupos bentônicos  

Os modelos BRT apresentaram mais detalhes sobre as variáveis ambientais e espaciais 

que influenciam os principais grupos bentônicos de recifes rasos (Fig. 4) e corroboraram, de 

forma geral, os padrões visualizados na MRT. O coeficiente de atenuação difusa (níveis de 

turbidez) foi a variável que mais influenciou a cobertura de macroalgas frondosas, onde a 

abundância dessas algas foi maior em recifes com menores níveis de turbidez, com 

temperaturas a partir dos 26 ºC e mais distantes da costa, estabilizando aos 10 km (Fig. 4). 

A interação mais forte foi registrada entre níveis de turbidez e temperatura da superfície do 

mar à noite (NSST) (tamanho da interação = 991,20) (Tabela 1, Fig. 5). Algas epilíticas 

apresentaram dominância em recifes com maiores níveis de turbidez, em águas rasas (<12 

m de profundidade) e próximos da costa (<10 km, aumentando novamente em distancias > 

60 km da costa). A maior interação foi registrada entre distância para a quebra da plataforma 

continental (recifes profundos) e profundidade (tamanho da interação = 3007,97), mostrando 

maiores abundâncias dessas algas em áreas recifais rasas e mais distantes dos recifes 

profundos. Os modelos BRT para as macroalgas frondosas e algas epilíticas suportaram o 

padrão observado na MRT, onde os níveis de turbidez foi o primeiro fator que distinguiu as 

comunidades bentônicas que são dominadas por estes dois grupos de algas (Fig. 2). 

Os maiores valores de abundância de CCA foram registrados em recifes com 

concentração de nitrato próximo a 0, entre 6 a 10 m e entre 15-30 m de profundidade, entre 

10 e 20 km da costa e mais próximos aos recifes profundos. Foi registrado ainda um aumento 

gradativo na abundância de CCA com diminuição da distância para os recifes profundos 
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(Fig. 4). Uma interação foi registrada entre concentrações de nitrato e profundidade 

(tamanho da interação = 107,91), revelando abundância de CCA desproporcionalmente 

maiores em áreas com concentrações de nitrato próximas a zero e profundidades 

intermediárias. A profundidade foi a variável que mais influenciou a abundância de corais, 

os quais foram mais abundantes em recifes profundos, mais distantes da quebra da 

plataforma continental, com salinidade acima de 37 e em recifes turvos. Uma interação foi 

registrada entre salinidade e níveis de turbidez (tamanho da interação = 342,15), revelando 

maiores valores de abundância em recifes turvos e com salinidade acima de 37.  

A abundância de esponjas foi maior em profundidades maiores profundidade, 

estabilizando em torno dos 15 m, em recifes mais distante da costa e em temperaturas frias 

(Fig. 4). A interação mais forte foi registrada entre profundidade e NSST (tamanho da 

interação = 195,57) (Tabela 1, Fig. 5). Por fim, Palythoa spp. apresentou maiores coberturas 

entre 6 e 9 m de profundidade, em locais com mais de 70 km de distância da quebra da 

plataforma continental e próximo da costa e com contrações de nitrato maiores que 0,04 

mol.m-3(Fig. 4). A maior interação registrada para esse modelo foi entre distância para os 

recifes profundos) e profundidade (tamanho da interação = 900,20), O restante das interações 

entre variáveis nos modelos de abundância de todos os grupos bentônicos está detalhado na 

Figura 4. 
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Fig. 4. Contribuições relativas (%) de variáveis ambientais na abundância dos principais grupos 

bentônicos em recifes rasos no Brasil obtidas pela análise Boosted Regression Tree. 
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Fig. 5. Interação mais forte entre as variáveis preditoras utilizadas nos principais modelos de 

abundância de grupos bentônicos, obtidas pelos modelos Boosted Regression Tree. 

Abundância de Corais  

A abundância dos corais escleractineos em diferentes localidades estudadas é 

apresentada nas Fig. 6 e 7, respectivamente. A média (± EP) global da cobertura de corais 

nos recifes foi 7% (± 0,8). A maioria das espécies de corais foi mais abundante na costa 
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central do Brasil, com algumas exceções, como Siderastrea spp. que também foram bastante 

abundantes nos recifes da Região Nordeste e no Atol das Rocas e Montastraea cavernosa, 

que também apresentou elevadas abundâncias no Arquipélago de Fernando de Noronha. 

Mussismilia harttii se destacou pela elevada abundância no topo dos recifes do Espírito 

Santo. Porites branneri e Mussismilia leptophylla foram as espécies menos abundantes. De 

maneira geral, M. cavernosa foi a espécie de coral mais abundante e esteve presente na 

maioria das localidades avaliadas (Fig. 6 e 7). 

 



51 

 

 

Fig. 6. Cobertura (média ± erro padrão) de algumas espécies de corais no Brasil. PML – Parcel do 

Manuel Luís; BTS- Baía de Todos os Santos; Rio de Janeiro- RJ (Arraial do Cabo e Ilha Grande); 

São Paulo- SP (Ilha Bela, Alcatrazes e Laje dos Santos). 
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Fig. 7. Cobertura (média ± erro padrão) das espécies de corais no Brasil. PML – Parcel do Manuel 

Luís; BTS- Baía de Todos os Santos; Rio de Janeiro- RJ (Arraial do Cabo e Ilha Grande); São 

Paulo- SP (Ilha Bela, Alcatrazes e Laje dos Santos). 
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A profundidade foi a variável que mais influenciou a abundância de Montastraea 

cavernosa, mostrando-se mais abundante em recifes de profundidades intermediárias (entre 

7 e 12 m) e em profundidades a partir dos 20 m de profundidade (Fig. 8). Essa espécie exibiu 

também relações positivas com o coeficiente de atenuação difusa (i.e. níveis de turbidez) e 

temperatura superficial do mar à noite (à partir dos 25 ºC) (Fig. 8). Siderastrea spp. foram 

mais abundantes em recifes rasos, com temperaturas de 26 a 27°C e em recifes com distância 

da costa muito curtas e a partir dos 60 km de distancias da costa. Mussismilia hispida 

apresentou maiores abundâncias em áreas com maior concentração de nitrato, mais distantes 

da quebra da plataforma continental e em locais com temperaturas menores que 25 ºC (Fig. 

8). Mussismilia harttii apresentou maior abundância em maiores distancias da costa, mais 

disntante dos recifes profundos e em níveis intermediários de turbidez. Mussismilia 

braziliensis apresentou maior abundancia em recifes mais distantes da costa e em 

profundidades em torno dos 5 m. Porites astreoides apresentou maior abundância em locais 

rasos (> 5 e <10 m), mais próximos da costa (<10 km) e a partir dos 40 km de distância da 

costa e em recifes com maiores níveis de turbidez (Fig. 8). As interações entre variáveis 

preditoras utilizadas nos modelos de abundância das espécies de corais estão detalhadas na 

Fig. S2 do material suplementar. 
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Fig. 8. Contribuição relativa (%) das variáveis preditoras mais importantes para o modelo de 

abundância das espécies de corais situadas em recifes costeiros e oceânico do Brasil. 
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Tabela 1. Parâmetros utilizados nas análises Boosted Regression Trees nos modelos com maior 

capacidade de previsão para diferentes organismos bentônicos no Brasil. bf – proporção de dados 

selecionados; lr – taxa de aprendizagem; tc- complexidade da árvore; CV – validação-cruzada; SE – 

erro padrão. 

Modelo BRT 

Parâmetros 

principais 

Número 

de 

árvores 

Performance preditiva 

bf lr tc  CV deviance 

(±SE) 

Principal interação 

Macroalgas 

frondosas 

0.75 0.001 4 3400 235.34 

(35.90) 

NSST X Kd490  

(991.20) 

Algas epilíticas 0.75 0.005 4 3900 309.111 

(34.91) 

Distance 100m isobath 

X Profundidade (3007.

97) 

CCA 0.5 0.01 2 950 83.20 (23.64) Nitrato X 

Profundidade (107.91) 

Esponjas 

 

0.5 0.01 5 1050 58.06 (19.74) NSST X Nitrato 

(195.57) 

Palythoa spp. 0.5 0.005 3 1600 68.66 (16.14) Distance 100m 

isobath X 

Profundidade (990.20) 

Outros 0.5 0.005 4 600 4.11 (2.85) Nitrato X Distância da 
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zoantídeos costa (0.03) 

Millepora spp.  0.5 0.01 5 300 23.89 (18.11) Distance 100m 

isobath X 

Profundidade (6.37) 

Octocoral  0.5 0.01 5 450 2.24 (0,99) Nitrato X NSST 

(4.34) 

Montastraea 

cavernosa  

0.75 0.01 3 950 39.26 (6.80) Salinidade X 

Profundidade 

(1621.72) 

Siderastrea spp. 0.75 0.005 2 600 6.81 (2.63) NSST X Profundidade 

(10.42) 

Mussismilia 

hispida 

0.5 0.005 4 600 0.93 (0.31) Nitrato X Distance 

100m isobath (1.6) 

Mussismilia 

harttii 

0.5 0.005 2 250 4.33 (3.04) Salinidade X Kd490 

(0.56) 

Mussismilia 

braziliensis 

0.75 0.005 1 4600 6.37 (4.52) Nenhuma 

Porites spp.  0.5 0.005 4 3150 0.31 (0.07) Nitrato X 

Profundidade (1.04) 

Madracis 

decactis 

0.75 0.001 5 400 1.17 (1.07) Distance 100m 

isobath X 

Profundidade (0.04) 
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4. DISCUSSÃO 

4.1.As dez comunidades bentônicas recifais brasileiras e os fatores ambientais que 

as determinam  

Este é o primeiro trabalho que delimita e determina quantas comunidades bentônicas 

existem em recifes rasos (0-30 m) do Brasil e que avalia quais são os fatores ambientais que 

influenciam na separação destas comunidades. Dez comunidades bentônicas distintas foram 

identificadas pela análise MRT. O coeficiente de atenuação difusa (níveis de turbidez) foi o 

fator responsável pela primeira e mais importante das comunidades (25.6 % da variação total 

do modelo), a qual formou os dois primeiros grupos: um caracterizado por recifes situados 

em águas mais claras (com menores níveis de turbidez), i.e. < 0.06608 m-¹, dominados por 

macroalgas frondosas e com cobertura relativamente moderada de algas epilíticas; e outro 

formado por recifes localizados em águas turvas, i.e. ≥ 0.06608 m-¹. dominados por algas 

epilíticas e com baixa cobertura de macroalgas. Os dois organismos bentônicos mais 

prevalecentes no Brasil, algas epilíticas e macroalgas frondosas, foram responsáveis pela 

discriminação entre comunidades de águas claras e turvas, mostrando um padrão inverso de 

abundância, com macroalgas dominando as primeiras e as algas epilíticas as segundas. 

A dominância de algas epilíticas e macroalgas frondosas nos recifes era esperada, 

pois ela já havia sido constatada em estudos pontuais para recifes costeiros (e.g. Oigman-

Pszczol et al. 2004, Francini-Filho et al. 2013) e oceânicos do Brasil (e.g. Longo et al. 2015, 

Magalhães et al. 2015, Matheus et al. 2019). Algas epilíticas dominaram cinco comunidades, 

sendo quatro destas situadas em recifes continentais. Esse padrão era esperado, uma vez que 

diversos estudos pontuais apresentaram a elevada cobertura de algas epilíticas nos recifes 

brasileiros, confirmado posteriormente por Aued et al. (2018). No entanto, as algas epilíticas 

prevaleceram em águas com elevados níveis de turbidez, rasas e próximas da costa, enquanto 
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as macroalgas frondosas foram abundantes em águas com menores níveis de turbidez e 

distantes da costa. A alta prevalência de algas epilíticas em recifes costeiros brasileiros turvos 

pode ser explicada por uma combinação de sua alta tolerância ao estresse (por exemplo, 

baixos níveis de luz) e os benefícios indiretos derivados da alta turbidez (ou seja, menor 

pressão de forrageio e maior disponibilidade de nutrientes). As algas epilíticas estão entre os 

organismos bentônicos mais abundantes nos recifes de coral (Goatley e Bellwood 2011) e 

são colonizadores de rápido crescimento em fase inicial as quais toleram estresses (Hay 1981, 

Tebbett e Belwood et al. 2019). Sua eficiente capacidade de incorporar os sedimentos da 

coluna de água (Goatley et al. 2016, Gordon et al. 2016) leva a uma menor pressão de 

forrageio (Purcell 2000, Bonaldo e Bellwood 2011) e a um maior crescimento devido à 

absorção de nutrientes associados ao sedimento (Entesch et al. 1983, Purcell 2000). Além 

disso, a costa brasileira é caracterizada pelo elevado aporte de sedimentos provenientes de 

rios (Segal & Casto 2011), o que pode favorecer a dominância de algas epilíticas (Jouffray 

et al. 2015) e, consequentemente, a exclusão competitiva de outros organismos (McCook et 

al. 2001, Arnold et al. 2010). 

Algumas macroalgas frondosas, por outro lado, podem ser negativamente afetadas 

pelo aumento da carga de sedimentos, principalmente através da redução do recrutamento, 

crescimento e sobrevivência devido à redução da radiação fotossinteticamente ativa que 

penetra na água (Umar et al. 1998, Eriksson e Johansson 2005, Tebbett e Bellwood 2019). 

Goatley et al. (2016) sugeriram que as algas epilíticas carregadas de sedimentos podem 

impedir a sucessão e o desenvolvimento de áreas dominadas por macroalgas frondosas. Além 

disso, a turbidez é a principal causa da perda de macroalgas frondosas e proliferação de algas 

epilíticas no mundo (Connell 2005, Tait et al. 2014). Assim, a alta turbidez natural ao longo 

da costa brasileira pode ter "retido" a maioria dos recifes em um estado dominado pelas algas 
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epilíticas, enquanto que, na maioria dos locais de águas claras, a baixa turbidez pode ter 

favorecido a desenvolvimento de estágios de sucessão tardios caracterizados por uma alta 

cobertura de macroalgas frondosas. 

A comunidade laranja ocorreu ao longo de quase toda a margem continental da 

Província Brasileira. A comunidade preta ocorreu principalmente nos limites sul da 

Província, onde as condições oceanográficas (e.g. correntes, processos de ressurgência) e 

atmosféricas (e.g. ventos) são mais intensas e instáveis (Macpherson 2002). As comunidades 

violeta e rosa ocorreram exclusivamente no Banco dos Abrolhos. O Banco dos Abrolhos é 

reconhecido aqui como uma zona de transição entre as comunidades tropicais ao norte e as 

comunidades subtropicais ao sul, assim como constatado anteriormente para peixes recifais 

(Simon et al. 2016). Duas comunidades foram exclusivamente oceânicas, uma situada em 

recifes rasos do Atol das Rocas e do Arquipélago de Fernando de Noronha (AFN) e a outra 

em áreas mais profundas do Arquipélago de São Pedro e São Paulo (ASPSP) e do AFN, 

representadas pelo grupo verde claro e azul escuro, respectivamente. Os recifes oceânicos do 

ASPSP e AFN foram mais similares entre si ao abarcar comunidades típicas de recifes mais 

fundos (grupo azul escuro), os quais são mais extensos nestas ilhas. De forma geral, os 

resultados obtidos pelos modelos BRT corroboraram os padrões apresentados da MRT, com 

os níveis de turbidez e profundidade tendo sido as principais variáveis ambientais 

influenciando na abundância dos diferentes grupos bentônicos avaliados. 

Quatro das cinco comunidades dominadas pelas macroalgas (azul escura, azul clara, 

amarela e verde escura) estavam localizadas em recifes das ilhas oceânicas, ambientes 

recifais com águas oligotróficas, menos turvas e por isso mais claras (Longhurst & Pauly 

1987). Uma das cinco comunidades bentônicas (Comunidade amarela) encontradas nos 
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recifes oceânicos foi identificada em recifes mais rasos do ASPSP, AFN, Trindade, Atol das 

Rocas e também na costa nordeste do Brasil, caracterizada tanto pela elevada cobertura de 

macroalgas quanto de algas epilíticas. Essa comunidade está situada, principalmente, em 

recifes com águas claras (não turvas) e rasas dos arquipélagos. Alguns trabalhos individuais 

já revelaram a elevada abundância de macroalgas frondosas em recifes rasos de ilhas 

oceânicas (Pereira-Filho et al. 2011, Magalhães et al. 2015, Aued et al. 2018, Matheus et al. 

2019). Entretanto, a composição dessas algas é diferente em cada localidade oceânica, por 

exemplo, no ASPSP Caulerpa racemosa é dominante (Magalhães et al. 2015) e 

Canistrocarpus cervicornis, Dictyopteris jamaicensis são dominantes no AFN (Matheus et 

al. 2019). A identificação dos organismos em categorias taxonômicas mais refinadas 

possivelmente permitiria a identificação de um maior número de comunidades em recifes 

oceânicos como continentais. Todas as três comunidades encontradas nas ilhas oceânicas 

estavam em áreas mais quentes e foram separadas de acordo com a profundidade (em rasas 

e fundas). 

Os recifes do ASPSP e do AFN foram abarcaram uma comunidade bentônica distinta 

exclusivamente oceânica (grupo azul escuro) e encontrada em recifes relativamente fundos 

(15-25 m). Ela foi caracterizada principalmente pela elevada cobertura de macroalgas 

frondosas, esponjas e corais (com dominância de Monstrastraea cavernosa). Águas 

oligotróficas e bem iluminadas em ambientes oceânicos facilitam a ocorrência de algas em 

áreas relativamente fundas. O aumento na abundância de esponjas com a profundidade foi 

registrado também em estudos anteriores, levando a formulação da sponge increase 

hypothesis (SIH; Lesser & Slattery 2013), na qual o aumento na abundância de esponjas é 

explicado pela maior disponibilidade de alimento (picoplâncton) em águas mais fundas e 
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frias. Algumas espécies de corais abarcam importantes construtores de recifes, incluindo 

espécies amplamente distribuídas no Atlântico (Monstrastraea cavernosa) e espécies 

endêmicas da Província Brasileira (e.g. Mussismilia hispida). Este grupo inclui espécies com 

colônias massivas e típicas de ambientes rasos com elevada turbidez e/ou ambientes fundos 

e com baixa incidência luminosa (Francini-Filho et al. 2013), como é o caso das ilhas 

oceânicas.  

Duas comunidades bentônicas distintas foram encontradas em regiões turvas, mais 

distantes da costa e com menores valores de nitrato, onde dominaram os recifes do Banco 

dos Abrolhos (comunidades representadas pelos grupos rosa e roxo). O Banco dos Abrolhos 

representa uma fronteira biogeográfica marinha entre recifes tropicais e subtropicais 

(Spalding et al. 2007), retratando uma zona de transição dessas duas áreas. As duas 

comunidades bentônicas encontradas foram caracterizadas pela dominância de algas 

epilíticas e valores moderados de CCA. Entretanto, uma está situada em locais mais rasos de 

Abrolhos (> 7,9 m) e apresenta uma maior cobertura do zoantídeo Palythoa caribaeorum, 

enquanto a segunda (grupo roxo) está em recifes mais profundos (≥ 7,9 m) e apresenta maior 

cobertura do coral M. cavernosa. A abundância de todas as espécies de corais foi maior na 

costa central (Banco dos Abrolhos e recifes ao norte do ES), onde o alargamento da 

plataforma continental, condições oceanográficas e climáticas relativamente estáveis e, 

provavelmente, fatores históricos, favorecem a ocorrência das mais elevadas coberturas de 

corais escleractíneos no Atlântico Sul (Leão et al. 1988, Leão 1996). Além das algas, os 

recifes brasileiros são reconhecidos pela elevada cobertura de zoantídeos, principalmente 

Palythoa caribaeorum (Oigman-Pszczol et al. 2004, Floeter et al. 2007, Francini-Filho et al. 

2010, Francini-Filho et al. 2013, Magalhães et al. 2015). No presente trabalho, Palythoa spp. 
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apresentou maior abundância em áreas rasas, com maiores níveis de turbidez. Palythoa 

caribaeorum é uma espécie comumente encontrada em recifes rasos de clima tropical 

(Carpenter & Gladfelter 1979, Durante et al. 2018), apesar de possuir limite de distribuição 

em recifes subtropicais (Bouzon et al. 2012). Além disso, a espécie possui preferência por 

áreas com pequena variação de temperatura (Durante et al. 2018), o que poderia explicar sua 

preferência por águas rasas. Esta espécie é uma agressiva competidora por espaço nos recifes 

por matar ou inibir o crescimento de outros competidores (ver mais detalhes em Suchanek & 

Green 1981). Além disso, esse zoantídeo apresenta um rápido crescimento de suas colônias 

(Silva et al. 2015). A região do Banco dos Abrolhos possui elevada sedimentação (Segal & 

Castro 2011), o que possivelmente pode favorecer Palythoa spp. devido a capacidade de 

incorporação de grãos de sedimentos em seu tecido (Haywick & Mueller 1997). Além disso, 

P. caribaeorum é um organismo suspensívoro e obtém parte de sua energia através da 

heterotrofia (Santana et al. 2015) e por isso pode se beneficiar por estar em ambientes turvos 

devido a disponibilidade de alimentos (representantes do plâncton e matéria orgânica) na 

coluna d’água e/ou aderidos aos sedimentos. Essas características podem explicar a elevada 

cobertura de Palythoa spp. em recifes rasos e com elevada turbidez no Brasil. Entretanto, 

estudos futuros acerca da tolerância térmica desse zoantídeo são necessários para 

complementar o entendimento de sua abundância e distribuição. As algas calcárias 

incrustantes (CCA) foram mais abundantes em locais mais profundos (locais com menor 

exposição de luz direta). Esse padrão pode ser explicado pela maior eficiência fotossintética 

de CCA em intensidades luminosas mais baixas (Vásquez-Elizondo & Enríquez 2017) e 

menor competição espacial com algas frondosas em recifes rasos. 
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Dentre os recifes do Banco dos Abrolhos, os Recifes Itacolomis foram os únicos que 

apresentaram uma comunidade bentônica diferente do restante dos recifes da região, mas 

frequente nos recifes ao longo da costa brasileira e no Atol das Rocas (grupo laranja). 

Elevados níveis de turbidez, a distância da costa e a temperatura foram fatores relevantes 

para o estabelecimento desta comunidade, onde recifes turvos, muito próximos à costa e com 

temperaturas noturnas médias abaixo dos 27, 24 °C abrigaram essa comunidade que incluiu 

grande parte dos sítios amostrados ao longo da costa. Ela apresentou dominância de algas 

epilíticas e baixa cobertura dos demais grupos bentônicos, como corais escleractíneos. Os 

Recifes Itacolomis estão mais próximos da costa (5-7 km da costa) quando comparados aos 

outros recifes do Banco dos Abrolhos e estão situados próximo à desembocadura do Rio 

Jequitinhonha. Os sedimentos terrígenos transportados pelos rios prevalecem nos recifes 

mais costeiros (Segal & Casto 2011) e afetam diretamente os Recifes Itacolomis (Coni et al. 

2017). 

A comunidade vermelha foi registrada em recifes situados em águas turvas, distantes 

da costa e em temperaturas mais elevadas (≥ 27, 24 °C). Esta comunidade ocorre 

principalmente em recifes tropicais do Nordeste (Paraíba e Bahia) e apresentou elevada 

cobertura de macroalgas, algas epilíticas e areia. Apresentou baixa cobertura de corais, onde 

os principais corais foram M. cavernosa e Siderastrea spp. A comunidade preta foi registrada 

em recifes situados em recifes de águas turvas, distantes da costa e com maiores valores de 

concentração de nitrato. Esta comunidade ocorre principalmente em recifes subtropicais, 

exceto pelos recifes da Paraíba (Nordeste do Brasil), e apresentou uma moderada abundância 

de corais, esponjas e grupos ausentes em outras comunidades, como briozoários e octocorais. 

Em altas latitudes do Brasil, há maior diversidade de grupos bentônicos e a abundância de 
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organismos filtradores e suspensívoros aumenta (Castro & Pires 2001, Aued et al. 2018). 

Esta comunidade é típica dos recifes rochosos subtropicais brasileiros, os quais são 

influenciados por uma zona de ressurgência com águas ricas em nutrientes entre o RJ e SP 

(Castro et al. 1995, Valentin 2001). Esta zona que afeta a estrutura da comunidade bentônica 

e faz com que ela seja diferente da composição do nordeste do Brasil. Essa região junto com 

a região leste (Abrolhos) possui maior riqueza de organismos bentônicos e peixes que regiões 

com latitudes mais baixas do Brasil (Miloslavich et al. 2011, Aued et al. 2018, Pinheiro et al. 

2018). 

Abundância de corais  

De maneira geral, o grupo dos corais apresentaram maiores abundâncias em recifes 

mais profundos, com maiores distâncias da quebra da plataforma continental e com elevados 

níveis de turbidez. Os corais da Província Brasileira parecem ser menos susceptíveis à 

estresses (i.e. branqueamento) que os corais de outras regiões por possuírem tolerância à 

elevados níveis turbidez e enriquecimento de nutrientes e por apresentarem ampla 

distribuição batimétrica nos recifes (Mies et al., 2020). Os resultados obtidos pelos modelos 

BRT para os diferentes corais avaliados também corroboraram os padrões apresentados da 

MRT, com a turbidez e profundidade sendo as principais variáveis ambientais que 

influenciaram a abundância desses corais. 

Esperávamos uma maior abundância de espécies de corais em áreas mais profundas 

e/ou águas turvas, como foi o caso de Montastraea cavernosa e Madracis decactis. 

Montastraea cavernosa apresentou elevada abundância em recifes com profundidades 

intermediárias e profundas, com elevados níveis de turbidez e em recifes mais quentes. Esta 
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espécie apresenta elevada distribuição batimétrica, ocorrendo desde paredes sombreadas de 

recifes rasos aos recifes mesofóticos (Fitt & Warner, 1995; Francini-Filho et al., 2013; 

Morais et al., 2018; Francini-Filho et al., 2019). Ela também está presente nos recifes 

oceânicos profundos de Fernando de Noronha (Matheus et al., 2019), Atol das Rocas 

(Amado-Filho et al., 2016) e nos recifes profundos do conjunto insular de Trindade e Martin 

Vaz (Pereira- Filho et al., 2011). Provavelmente, o resultado foi influenciado por variações 

nos micro-habitats amostrados (e.g. topo vs parede), variável que não foi incluída em nossos 

modelos. As paredes dos recifes são mais fundas e sombreados do que os topos e apresentam 

elevada abundância de M. cavernosa (Francini-Filho et al. 2013). Isso revela que M. 

cavernosa está melhor adaptada em recifes sombreados (turvos e/ou profundos), como 

esperado. Madracis decactis apresentou maior abundância em recifes mais profundos como 

esperado (Francini-Filho 2018), mas turbidez não mostrou efeito algum na abundância dessa 

espécie. Porites sp. Apresentou maiores abundâncias em recifes rasos e turvos. 

Mussismilia hispida apresentou maior abundância em regiões com maior 

concentração de nitrato, mais distantes da quebra da plataforma continental e em regiões com 

temperaturas mais amenas (< 25 °C). Algumas espécies de corais pertencentes ao gênero 

Mussismilia, são adaptadas a ambientes com elevados níveis elevados de sedimentação 

possuírem adaptações morfológicas que dificultam o depósito de sedimentos em cima de suas 

colônias (Francini-Filho et al. 2013, Loiola et al. 2013). Além disso, há registros del M. 

hispida em recifes com pouca incidência luminosa e recifes mais profundos (Correia, 2010; 

Pereira-Filho et al., 2011; Francini-Filho et al., 2013; Menezes, 2014). Entretanto, essas 

variáveis não foram importantes na abundância desse coral no presente estudo. Mussismilia 

harttii se destacou pela elevada abundância no topo dos recifes do Espírito Santo, 
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apresentando maior abundância em áreas recifais com maiores distâncias à costa, com níveis 

intermediários de turbidez e rasas. Este coral é uma das espécies de coral construtor mais 

ameaçadas dos recifes brasileiros (Pires et al. 2018) e encontrado usualmente em 

profundidades rasas nesses recifes (Oliveira et al. 2019). Em modelos simulando aumento da 

temperatura em cenários futuros, M. harttii tende a declinar ainda mais em recifes rasos 

(Oliveira et al. 2019).  

Siderastrea spp. apresentou elevada abundância próximo da costa, em recifes rasos e 

em maiores temperaturas (entre 25 e 27 ºC). Algumas espécies de corais apresentam 

adaptações fisiológicas que permitem tolerar temperaturas mais elevadas, como a associação 

com zooxantelas resistentes ao calor (Oliver & Palumbi 2011, Lien et al. 2012). Em geral, 

um coral é associado a um único clado de zooxantela (Van Oppen et al. 2009). Porém, há 

espécies de corais que possuem múltiplos clados, podendo trocar suas zooxantelas em 

consequência a uma situação de estresse (Lien et al. 2012), mas não é um mecanismo comum 

(Baker 2003). Os corais das regiões tropicais e subtropicais possuem associação com as 

zooxantelas do clado C, apesar de existir outros clados (Lien et al. 2012). Siderastrea stellata 

apresentou ampla variação batimétrica e foi a espécie de coral construtor mais importante 

encontrada nos recifes da Paraíba, nordeste do Brasil (Morais & Santos 2018). Entretanto, há 

estudos que mostram uma elevada cobertura dessa espécie em zonas de intensa luminosidade, 

como o topo dos recifes, que são regiões rasas (Leão et al. 2003, Francini-Filho et al. 2013). 

Siderastrea stellata apresenta resistência a elevadas temperaturas e a incidência direta de 

luminosidade (Leão et al. 2003, Suggett et al. 2012). Sabe-se ainda que esta espécie possui 

associação com o clado C de zooxantelas (Costa 2006, Costa et al 2013) e foi mostrado que 

esse clado possui uma flexibilidade fisiológica, possivelmente possuindo subclados com 
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maior tolerância termal e capazes de habitar corais de regiões tropicais e temperadas (Lien et 

al. 2012). Isso explicaria a plasticidade ecológica de Siderastrea spp. em colonizar muitos 

habitats diferentes, justificando a elevada cobertura em zonas rasas. 

Os resultados obtidos aqui indicam que a melhor adaptação pela maioria dos corais 

avaliados por habitats sombreados (turvos e/ou profundos) (i.e. Montastraea cavernosa) e 

que há espécies construtoras importantes, como Siderastrea spp., que estão melhores 

adaptadas em áreas recifais rasas, iluminadas e oligotróficas. 

 

5. CONCLUSÃO 

Os resultados obtidos no presente estudo indicam a ocorrência de dez comunidades 

bentônicas distintas nos recifes brasileiros, dominadas por algas epilíticas e macroalgas 

frondosas. Os dados mostram ainda que a turbidez é o fator ambiental mais importante das 

comunidades de recifes bentônicos na província brasileira, corroborando assim com estudos 

anteriores mostrando seu papel-chave na evolução e dinâmica dos recifes brasileiros (Leão 

et al. 2003).  As comunidades bentônicas resultantes destes agrupamentos não refletem 

gradientes suaves, mas sim mudanças abruptas impulsionadas pelas condições locais. Os 

efeitos da alta turbidez foram notados não apenas para os corais, mas também para outros 

organismos, particularmente as algas, que são componentes dominantes dos recifes do 

Atlântico Sul Ocidental. Esperava-se que algas epilíticas e macroalgas frondosas fossem mais 

abundantes em áreas rasas e iluminadas. Essa hipótese foi corroborada para as macroalgas 

que foram mais abundantes em áreas iluminadas e com baixa turbidez, como os recifes 

oceânicos. Entretanto, as algas epilíticas foram abundantes em recifes rasos, próximo da costa 
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e turvos, como os recifes costeiros continentais, onde a sedimentação é maior. As esponjas 

foram mais abundantes em área profundas das ilhas e em recifes costeiros de recifes 

subtropicais, resultado que corroborou a hipótese de aumento na abundância deste grupo com 

aumento da disponibilidade de alimento (picoplâncton). Os resultaram corroboram 

parcialmente em relação ao esperado pelo modelo de abundância de corais. Em geral, esse 

grupo foi mais abundante em recifes com profundidades intermediárias e fundas e em 

ambientes com elevado a moderado níveis de turbidez, como esperado para algumas espécies 

(i.e. Montastraea cavernosa, Porites spp).  Entretanto, esse padrão não foi igual para todos 

os táxons de corais, onde alguns apresentaram maior abundância em regiões rasas e/ou a 

turbidez não apresentando influência sobre esse parâmetro. (i.e. Siderastrea spp., 

Mussismilia harttii, M. braziliensis).   

Algumas variáveis como diferentes micro-hábitats recifais deveriam ser inseridas nos 

modelos de abundância dos corais, uma vez que o hábitat de parede possui características 

(inclinação e sombreamento) que favorecem o estabelecimento de alguns corais que possuem 

preferência por ambientes sombreados e de outros organismos bentônicos que preferem 

locais com menor incidência de luz direta. Estudos futuros devem levar em consideração o 

micro-habitat dos recifes nos modelos para maiores esclarecimentos, bem como a inserção 

de outras variáveis bióticas (e.g. níveis de herbivoria) e abiótica (e.g. hidrodinamismo). Além 

disso, estudos com resolução taxonômica mais refinada são importantes (Matheus et al. 2019) 

e provavelmente revelariam mais comunidades bentônicas que as seis encontradas no 

presente estudo.  

Devido a recifes profundos e pouco profundos, como extensos recifes do coral 

Montastraea registrados aqui, podem funcionar como refúgios climáticos (Bongaerts e Smith 

2019, Mies et al. 2020, Sully et al. 2022), nossos resultados têm implicações importantes na 
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delimitação de potenciais refúgios climáticos no Brasil. Eles também destacam a necessidade 

de evitar ameaças locais (por exemplo, pesca excessiva, poluição) a esses importantes 

habitats dominados por corais. Identificar as comunidades bentônicas distintas e entender os 

fatores ambientais e espaciais influenciadores da abundância dos organismos que as formam 

fornece subsídios para compreender como os recifes irão responder as constantes ameaças 

antrópicas que agem sobre eles (Hughes et al. 2017). 
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Fig. S1. Interação mais forte entre as variáveis preditoras utilizadas em todos os modelos de 

abundância de grupos bentônicos, obtidas pelos modelos Boosted Regression Tree. 
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Fig. S2. Interação mais forte entre as variáveis ambientais na abundância de espécies e táxon de 

corais no Brasil, obtidas pelos modelos Boosted Regression Tree. 

 
Tabela S1. Grupos de comunidades bentônicas distintas encontrados e características das 

localidades e sítios (Tipo de recife e profundidade) onde os mesmos estão localizados. Legendas: 

Parcel das Paredes (PA) e recifes de Sebastião Gomes pertencem aos Recifes Costeiros não 

Protegidos do Banco dos Abrolhos. PAB: Parcel dos Abrolhos (PAB), TIM: Recifes de Timbebas. 

 
Community Region Locality Reef Depth 

(m) 

Method Sample 

size 

Lat Lon 

1 SPSPA Bay Rocky reef 15 1 16 0.91739 -29.34578 

1 SPSPA Bay Rocky reef 25 1 12 0.91739 -29.34578 

1 
Fernando 

de Noronha 

Baia dos 

Golfinhos 
Rocky reef 15 

1 8 
-3.85861 -32.44961 

1 
Fernando 

de Noronha 

Buraco do 

Inferno 
Rocky reef 15 

1 14 
-3.80944 -32.38144 

1 
Fernando 

de Noronha 

Cabeço da 

Sapata 
Rocky reef 15 

1 4 
-3.87533 -32.47978 

1 
Fernando 

de Noronha 

Cabeço do 

Submarino 
Rocky reef 15 

1 4 
-3.87689 -32.41656 

1 Fernando 

de Noronha 

Caverna da 

Sapata 
Rocky reef 15 

1 14 
-3.87439 -32.47617 
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1 Fernando 

de Noronha 

Ilha do 

Frade 
Rocky reef 15 

1 5 
-3.86106 -32.40089 

1 Fernando 

de Noronha 

Laje Dois 

Irmãos 
Rocky reef 15 

1 12 
-3.84408 -32.43986 

1 Fernando 

de Noronha 

Morro de 

Fora 
Rocky reef 15 

1 10 
-3.83758 -32.41639 

1 Fernando 

de Noronha 

Pedras 

Secas 
Rocky reef 15 

1 12 
-3.84956 -32.37503 

1 Fernando 

de Noronha 

Barro 

Vermelho 
Rocky reef 25 

1 5 
-3.88153 -32.45692 

1 Fernando 

de Noronha 

Cabeço da 

Sapata 
Rocky reef 25 

1 4 
-3.87533 -32.47978 

1 Fernando 

de Noronha 

Cabeço das 

Cordas 
Rocky reef 25 

1 7 
-3.80028 -32.37853 

1 Fernando 

de Noronha 

Cabeço do 

Submarino 
Rocky reef 25 

1 10 
-3.87689 -32.41656 

1 Fernando 

de Noronha 

Caverna da 

Sapata 
Rocky reef 25 

1 13 -3.87439 -32.47617 

1 Fernando 

de Noronha 

Ilha do 

Frade 
Rocky reef 25 

1 9 -3.86106 -32.40089 

1 Fernando 

de Noronha 

Laje Dois 

Irmãos 
Rocky reef 25 

1 13 -3.84408 -32.43986 

2 Paraíba Cahial Beach rock 27 1 6 -6.99000 -34.71492 

2 Trindade 

and Martim 

Vaz 

Martim 

Vaz 

Rocky reef 15 1 15 -20.47504 -28.85571 

2 Trindade 

and Martim 

Vaz 

Ponta do 

Noroeste 

Rocky reef 15 1 10 -20.49278 -29.34452 

2 Trindade 

and Martim 

Vaz 

Martim 

Vaz 

Rocky reef 20 1 7 -20.47504 -28.85571 

2 Trindade 

and Martim 

Vaz 

Ponta do 

Noroeste 

Rocky reef 20 1 9 -20.49278 -29.34452 

2 Trindade 

and Martim 

Vaz 

Farilhões Rocky reef 25 1 10 -20.52842 -29.32275 

3 SPSPA Bay Rocky reef 6 1 13 0.91739 -29.34578 

3 Fernando 

de Noronha 

Baia dos 

Golfinhos 
Rocky reef 5 

1 11 
-3.85861 -32.44961 

3 Fernando 

de Noronha 

Morro de 

Fora 
Rocky reef 5 

1 3 
-3.83758 

32.41639 

3 Fernando 

de Noronha 

Cagarras Rocky reef 12 2 15 -3.814548 -

32.390165 
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3 Fernando 

de Noronha 

Conceição Rocky reef 12 2 15 -3.83904 -

32.414963 

3 Trindade 

and Martim 

Vaz 

Farilhões Rocky reef 13 1 10 -20.52842 -29.32275 

3 Trindade 

and Martim 

Vaz 

Calheta Rocky reef 6 2 11 -

20.507457 

-

29.310286 

3 Trindade 

and Martim 

Vaz 

Calheta Rocky reef 10 2 13 -

20.507457 

-

29.310286 

3 Trindade 

and Martim 

Vaz 

Farilhões Rocky reef 10 2 7 -

20.522617 

-

29.497889 

3 Trindade 

and Martim 

Vaz 

Farilhões Rocky reef 6 2 10 -

20.522617 

-

29.497889 

3 Trindade 

and Martim 

Vaz 

Orelha Rocky reef 6 2 3 -

20.492485 

-

29.343099 

3 Trindade 

and Martim 

Vaz 

Orelha Rocky reef 10 2 10 -

20.492485 

-

29.343099 

3 Maranhão 

(Parcel do 

Manuel 

Luiz) 

Ana 

Cristina 

Biogenic reef 12 2 15 -0.869867 -

44.264283 

3 Rio Grande 

do Norte 

Batente das 

Agulhas 

Beach rock 12 2 8 -5.56435 -35.0725 

3 Rio Grande 

do Norte 

Pedra do 

Silva 

Beach rock 12 2 14 -5.564467 -

35.090067 

3 Atol das 

Rocas 

Salão Biogenic reef 12 2 9 -3.874725 -

33.809442 

4 Fernando 

de Noronha 

Cagarras Rocky reef 4 2 13 -3.814548 -

32.390165 

4 Atol das 

Rocas 

Âncoras Biogenic reef 4 2 15 -3.875172 -33.80355 

4 Atol das 

Rocas 

Falsa 

Barreta 

Biogenic reef 4 2 19 -3.860347 -

33.818844 

4 Atol das 

Rocas 

Podes Crer Biogenic reef 4 2 17 -3.872956 -

33.812258 

4 Atol das 

Rocas  

Tartarugas Biogenic reef 4 2 18 -3.872986 -

33.809442 

5 Fernando 

de Noronha 

Conceição Rocky reef 4 2 14 -3.83904 -

32.414963 

5 Fernando 

de Noronha 

Sueste Rocky reef 4 2 14 -3.86684 -

32.422785 
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5 Maranhão 

(Parcel do 

Manuel 

Luiz) 

Ana 

Cristina 

Biogenic reef 4 2 7 -0.869867 -

44.264283 

5 Atol das 

Rocas 

Piscina das 

Rocas 

Biogenic reef 4 2 20 -3.86895 -

33.791911 

6 Abrolhos A1 Biogenic reef 1.26 1 10 -16.90000 -39.06000 

6 Abrolhos A1 Biogenic reef 4.2 1 10 -16.90000 -39.06000 

6 Abrolhos A2 Biogenic reef 2.2 1 10 -16.91000 -39.04000 

6 Abrolhos A2 Biogenic reef 6.2 1 10 -16.91000 -39.04000 

6 Abrolhos B1 Biogenic reef 1.5 1 10 -16.9000 -39.06000 

6 Abrolhos B1 Biogenic reef 4.5 1 10 -16.9000 -39.06000 

6 Abrolhos B2 Biogenic reef 1.5 1 10 -16.90000 -39.04000 

6 Abrolhos B2 Biogenic reef 3.6 1 10 -16.90000 -39.04000 

6 Abrolhos C1 Biogenic reef 1.4 1 10 -16.89000 -

39.060000 

6 Abrolhos C1 Biogenic reef 4.3 1 10 -

16.890000 

-39.06000 

6 Abrolhos C2 Biogenic reef 2.6 1 10 -16.90000 -39.06000 

6 Abrolhos C2 Biogenic reef 5.6 1 10 -16.90000 -39.06000 

6 Abrolhos Marine 

Protected 

Area 1 

Biogenic reef 1.7 1 7 -16.91000 -39.06000 

6 Abrolhos Marine 

Protected 

Area 1 

Biogenic reef 4.6 1 10 -16.91000 -39.06000 

6 Alagoas Barra das 

Galés 

Beach rock 4 2 15 -9.032689 -35.19274 

6 Alagoas Galés Beach rock 4 2 15 -9.024256 -35.19149 

6 Alagoas Taocas Beach rock 4 2 15 -8.99850 -35.18063 

6 Baía de 

Todos os 

Santos -BA 

Farol da 

Barra 

Beach rock 4 2 15 -13.00833 -38.53083 

6 Baía de 

Todos os 

Santos -BA 

Pedra 

Cardinal 

Beach rock 12 2 14 -12.83708 -38.5491 

6 Baía de 

Todos os 

Santos -BA 

Poste 

Quatro 

Beach rock 12 2 15 -12.81472 -38.57166 

6 Espírito 

Santo 

(Guarapari) 

Escalvada Rocky reef 4 2 15 -20.69963 -

40.407589 
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6 Espírito 

Santo 

(Guarapari) 

Ilhas Rasas Rocky reef 12 2 15 -20.67661 -

40.366164 

6 Espírito 

Santo 

(Guarapari) 

Ilhas Rasas Rocky reef 4 2 15 -20.67661 -

40.366164 

6 Espírito 

Santo 

(Guarapari) 

Três Ilhas Rocky reef 12 2 15 -20.61235 -

40.378777 

6 Espírito 

Santo 

(Guarapari) 

Três Ilhas Rocky reef 4 2 15 -20.61235 -

40.378777 

6 Rio Grande 

do Norte 

Maracajaú Beach rock 4 2 14 -5.394114 -

35.258986 

6 Rio Grande 

do Norte 

Parrachos 

do Rio do 

Fogo 

Beach rock 4 2 8 -5.262117 -

35.363432 

6 Rio de 

Janeiro 

Ilha Grande Rocky reef 2.74 1 33 -23.11549 -44.26958 

6 Rio de 

Janeiro 

(Arraial do 

Cabo) 

Anequim Rocky reef 12 2 10 -22.98048 -

41.984482 

6 Rio de 

Janeiro 

(Arraial do 

Cabo) 

Anequim Rocky reef 4 2 14 -22.98048 -

41.984482 

6 Rio de 

Janeiro 

(Arraial do 

Cabo) 

Cardeiros Rocky reef 4 2 16 -22.96514 -

42.001655

6 

6 Rio de 

Janeiro 

(Arraial do 

Cabo) 

Cardeiros Rocky reef 12 2 15 -22.96514 -

42.001655

6 

6 Rio de 

Janeiro 

(Arraial do 

Cabo) 

Porcos 

Oeste 

Rocky reef 4 2 13 -22.96573 -

41.993723 

6 Rio de 

Janeiro 

(Arraial do 

Cabo) 

Porcos 

Oeste 

Rocky reef 12 2 8 -22.96573 -

41.993723 

6 Santa 

Catarina 

Deserta 

Norte 

Rocky reef 12 2 15 -27.26446 -

48.331675 

6 Santa 

Catarina 

Deserta 

Norte 

Rocky reef 4 2 15 -27.26446 -

48.331675 

6 Santa 

Catarina 

Saco 

D’agua 

Rocky reef 12 2 14 -27.27704 -

48.331675 

6 Santa 

Catarina 

Saco 

D’agua 

Rocky reef 4 2 10 -

27.277044 

-

48.331675 
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6 Santa 

Catarina 

Xavier Rocky reef 12 2 6 -27.60351 -

48.387576 

6 Santa 

Catarina 

Xavier Rocky reef 4 2 8 -27.60351 -

48.387576 

6 São Paulo 

(Ilha Bela) 

Saco do 

Diogo 

Rocky reef 4 2 9 -23.93538 -

45.283621 

6 São Paulo 

(Ilha Bela) 

Saco do 

Diogo 

Rocky reef 12 2 13 -23.93538 -

45.283621 

6 São Paulo 

(Ilha Bela) 

Saco do 

Sombrio 

Rocky reef 4 2 11 -23.89330 -

45.243995 

6 São Paulo 

(Ilha Bela)  

Saco do 

Sombrio 

Rocky reef 12 2 11 -23.89330 -

45.243995 

7 Paraíba Curuba Beach rock 13.65 1 6 -7.18597 -34.73303 

7 Paraíba Taci Beach rock 9.45 1 4 -7.19194 -34.76419 

7 Paraíba Penha Beach rock 1.25 x 28 -7.17176 -34.78474 

7 Baía de 

Todos os 

Santos -BA 

Frades Beach rock 4 2 15 -12.80916 -38.62637 

8 Abrolhos Sebastião 

Gomes 

Biogenic reef 8.2 1 9 -17.91000 -39.15000 

8 Abrolhos Arengueira Biogenic reef 8.8 1 10 -17.67000 -39.00000 

8 Abrolhos TIM 1 Biogenic reef 9.5 1 9 -17.48000 -39.01000 

8 Abrolhos TIM 3 Biogenic reef 10.5 1 10 -17.46000 -39.03000 

8 Abrolhos PA2 Biogenic reef 10.8 1 10 -17.88000 -38.94000 

8 Abrolhos Pedra de 

Leste 

Biogenic reef 10.8 1 10 -17.88000 -38.94000 

8 Abrolhos TIM 2 Biogenic reef 11.9 1 9 -17.48000 -39.03000 

8 Abrolhos PAB 1 Biogenic reef 14.7 1 10 -17.99000 -38.65000 

8 Abrolhos PAB 5 Biogenic reef 15 1 10 -17.94000 -38.66000 

8 Abrolhos PAB 4 Biogenic reef 15.2 1 10 -17.96000 -38.66000 

8 Abrolhos PAB 2 Biogenic reef 16.9 1 10 -17.98000 -38.67000 

8 Abrolhos PAB 3 Biogenic reef 17 1 9 -18.00000 -38.67000 

9 Abrolhos Siriba Rocky reef 3.1 1 10 -17.97000 -38.71000 

9 Abrolhos Sebastião 

Gomes 

Biogenic reef 3.2 1 10 -17.91000 -39.15000 

9 Abrolhos Mato Verde Rocky reef 4.1 1 8 -17.96000 -38.70000 

9 Abrolhos PA2 Biogenic reef 4.4 1 10 -17.88000 -38.94000 

9 Abrolhos Pedra de 

Leste 

Biogenic reef 4.4 1 10 -17.88000 -38.94000 
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9 Abrolhos TIM 1 Biogenic reef 4.7 1 10 -17.48000 -39.01000 

9 Abrolhos Arengueira Biogenic reef 5.2 1 10 -17.67000 -39.00000 

9 Abrolhos Guarita Rocky reef 5.4 1 10 -17.96000 -38.69000 

9 Abrolhos Portinho 

Norte 

Rocky reef 5.4 1 10 -17.96000 -38.7000 

9 Abrolhos PAB 5 Biogenic reef 5.6 1 9 -17.94000 -38.66000 

9 Abrolhos TIM 3 Biogenic reef 5.6 1 10 -17.46000 -39.03000 

9 Abrolhos Farol Rocky reef 5.8 1 18 -17.97000 -38.69000 

9 Abrolhos PAB 1 Biogenic reef 5.9 1 10 -17.99000 -38.65000 

9 Abrolhos TIM 2 Biogenic reef 6 1 10 -17.48000 -39.03000 

9 Abrolhos PAB Biogenic reef 6.7 1 8 -16.91000 -39.04000 

9 Abrolhos PAB 3 Biogenic reef 6.9 1 10 -18.00000 -38.67000 

9 Abrolhos PAB 2 Biogenic reef 7.3 1 10 -17.98000 -38.67000 

9 Abrolhos PAB 4 Biogenic reef 7.7 1 10 -17.96000 -38.66000 

9 Abrolhos PAB Biogenic reef 4 2 15 -17.96278 -38.6625 

9 Abrolhos Portinho 

Norte 

Rocky reef 4 2 15 -17.96139 -

38.697778 

9 Abrolhos Siriba Rocky reef 4 2 15 -17.97056 -38.71583 

10 Paraíba Sapata Beach rock 19.8 1 5 -7.07775 -34.72158 

10 Espírito 

Santo 

Ponto Sul Biogenic reef 12 1 6 -18.89862 -39.55305 

10 Espírito 

Santo 

Ponto Sul Biogenic reef 20 1 5 -18.89862 -39.55305 

10 Espírito 

Santo 

Ponto 

Norte 

Biogenic reef 13 1 7 -18.77623 -39.5154 

10 Espírito 

Santo 

Ponto 

Norte 

Biogenic reef 20 1 5 -18.77623 -39.5154 

10 São Paulo Laje de 

Santos 

Rocky reef 15 1 12 -24.26000 -46.15000 

10 São Paulo Alcatrazes Rocky reef 4 2 12 -

24.105182 

-

45.702491 

10 São Paulo Alcatrazes Rocky reef 12 2 10 -

24.105182 

-

45.702491 
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Formatado de acordo com as normas do jornal Plos One. 

Resumo 

 

Acredita-se que recifes rasos (0-30 m de profundidade) e mesofóticos (30-150 m) são 

influenciados de maneira diferente por fatores abióticos, principalmente luz e temperatura, 

que limitam/modificam a ocorrência e abundância dos organismos nesses recifes.  No 

entanto, os critérios que justificam esta divisão por limites de profundidade permanecem 

controversos e podem variar dependendo da região estudada. Aqui, determinamos os 

limites entre comunidades bentônicas distintas ao longo de gradientes de profundidade (0-

60 m) de três ilhas oceânicas brasileiras utilizando técnicas de classificação para avaliar a 

validade da divisão de comunidades bentônicas rasas e mesofóticas com base na 

profundidade limite de 30 m. Foram avaliados ainda quais fatores espaciais determinam a 

ocorrência de diferentes comunidades e organismos selecionados ao longo do gradiente de 

profundidade. Como esperado, a profundidade foi a principal variável influenciando na 

estrutura das comunidades, com a principal divisão entre elas registrada aos 12,5 m de 

profundidade.  Foram identificadas cinco comunidades bentônicas distintas, três fundas (i.e. 

> 12, 5 m) e duas rasas (< 12,5 m). Como esperado, as comunidades fundas apresentaram 

maiores abundâncias de corais fotofóbicos, algas calcárias incrustantes (CCA) e esponjas. 

Os dois primeiros grupos de organismos apresentam diversas adaptações para a vida em 

ambientes fundos e sombreados, como aumento da capacidade heterotrófica dos corais e 

maior eficiência fotossintética em níveis relativamente baixos de luz por CCA. Apesar de 

as macroalgas terem sido dominantes em todas as profundidades, provavelmente devido a 

elevada disponibilidade de luz em águas oligotróficas oceânicas, elas dominaram os recifes 

rasos, principalmente àqueles mais próximos das costas das ilhas. Além da maior 
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disponibilidade de luz, a dominância de macroalgas em recifes oceânicos rasos e próximos 

da costa pode refletir uma maior disponibilidade de nutrientes de origem terrestre. Os 

resultados obtidos aqui demonstram que a divisão de comunidades bentônicas recifais em 

rasas e mesofóticas com base no limite de 30 m de profundidade pode não refletir a 

realidade ecológica local e variar de acordo com condições ambientais e arranjo espacial de 

habitats. 

 

Palavras-chave: comunidade bentônica, recifes mesofóticos, corais, ilhas oceânicas. 

 

Introdução 

Apesar de os recifes mesofóticos (80-150 m de profundidade) representarem 

potencialmente certa de 80% do habitat recifal existente em escala global, eles passaram a 

ser explorados sistematicamente apenas nos últimos oito anos, com número crescente de 

novas espécies sendo descrito [1]. Os limites entre as zonas eufótica e mesofótica foram 

estabelecidos com base na ocorrência de corais dependentes de luz por Puglise et al. [2] e 

vem sendo amplamente utilizados desde então [3]. Khang et al. [4] estenderam essa 

definição e incluíram o limite do mergulho autônomo recreacional (30 m) como um critério 

adicional. No entanto, este limite absoluto é controverso e pode não refletir a realidade 

ecológica local [5], como a presença de comunidades distintas em diferentes faixas de 

profundidade [1, 6, 7].   

Os cenários futuros acerca dos efeitos das mudanças climáticas, particularmente o 

aquecimento global, são negativos para o os recifes rasos em todo o mundo [8, 9]. Para o 

Brasil, são previstas perdas acentuadas de biodiversidade e cobertura de corais [10, 11]. 

Frente aos impactos acelerados do aquecimento dos oceanos, uma função potencial dos 
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recifes mesofóticos seria agir como um refúgio térmico para espécies ameaçadas em recifes 

rasos (deep reef refugia hypothesis) [12]. Ao longo do tempo, os recifes mesofóticos 

poderiam promover a recuperação de áreas rasas através da exportação de ovos e larvas 

[12]. Porém, alguns estudos contestaram essa hipótese mostrando que esses recifes são tão 

impactados quanto os recifes rasos [13, 14], com baixa sobreposição faunística [14, 15] e 

pouca conectividade genética/demográfica entre as zonas rasas e profundas [16, 17]. Nesse 

contexto, os corais escleractíneos não estariam ilesos a ameaças diretas nesses ambientes 

como se pensava anteriormente [12], exibindo branqueamento de suas colônias mesmo nos 

recifes mesofóticos [14, 18, 19]. 

Diferentes fatores bióticos (e.g. predação, competição, disponibilidade de alimento) e 

abióticos/ambientais estruturam as comunidades bentônicas recifais, limitando ou 

modificando a distribuição e abundância dos organismos nos recifes. Geralmente, os fatores 

abióticos atuam em escalas mais amplas, enquanto que os fatores bióticos atuam em escalas 

locais [20]. Dentre os principais fatores abióticos estão a profundidade [21, 22] e diversas 

outras variáveis que podem covariar com a profundidade, principalmente temperatura [19] 

e disponibilidade de luz [23, 24]. Pequenas alterações na profundidade podem provocar 

fortes mudanças na estrutura de comunidades recifais [17]. A disponibilidade de luz ao 

longo da profundidade limita principalmente a distribuição dos organismos autotróficos 

(e.g. algas) e mixotróficos, como corais escleractíneos que fazem simbiose com zooxantelas 

[25, 26]. No entanto, a luz não é um fator limitante para organismos heterotróficos, como as 

esponjas, que podem ser beneficiadas em recifes profundos pela maior disponibilidade de 

alimento [27, 28]. Algumas espécies de corais são capazes de aumentar a capacidade 

heterotrófica (ingestão de presas planctônicas na coluna d’água) com o aumento da 

profundidade, compensando assim a perda e luz [29, 30]. 
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Os recifes das ilhas oceânicas brasileiras diferem dos recifes situados na plataforma 

continental principalmente pelo maior isolamento e por serem consideradas como extensões 

empobrecidas da fauna continental (outspots) [31, 32], porém com elevados níveis de 

endemismo para peixes, variando entre 5% (Fernando de Noronha e Atol das Rocas) e 9% 

(Arquipélago de São Pedro e São Paulo) [32]. Nestas ilhas, os recifes estão presentes desde 

zonas rasas (< 30 m) e bem iluminadas, até ambientes profundos (> 30 m) [33]. Nos 

últimos cinco anos houve um aumento acentuado no número de estudos sobre recifes 

brasileiros mesofóticos continentais [33, 34, 35, 36] e oceânicos [37, 38, 39, 40, 41], 

principalmente devido ao aumento no acesso de ferramentas de amostragem, como 

mergulho técnico (TRIMIX), veículos de operação remota e submarinos [33].  

Trabalhos pontuais mostraram que as macroalgas dominam zonas eufóticas em 

regiões oceânicas [37, 38], enquanto que em zonas mesofóticas há elevadas coberturas de 

algas calcárias incrustantes (CCA) [21, 39], esponjas [39] e algumas espécies de corais [37, 

39]. Este padrão pode ser causado pela intensa luminosidade de recifes rasos, 

particularmente em áreas oceânicas [42], o que pode limitar a ocorrência de corais melhor 

adaptados para baixas intensidades luminosas em águas rasas [43, 44, 45]. Por exemplo, o 

coral Montastraea cavernosa possui adaptações morfológicas e fisiológicas que o torna 

capaz de habitar recifes situados a mais de 90 m de profundidade [30]. Este coral varia a 

forma de suas colônias de acordo com a profundidade e redução da incidência luminosa 

[30, 31, 46] e aumenta a sua capacidade heterotrófica à medida que a profundidade aumenta 

para suprir o défice de energia pela diminuição da autotrofia das zooxantelas [30]. Isto faz 

com que esta espécie seja abundante tanto em recifes rasos costeiros com elevada turbidez 

[44], quanto em recifes profundos em ilhas oceânicas com águas oligotróficas [22]. 
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Apesar de existirem estudos individuais sobre comunidades bentônicas das ilhas 

oceânicas no Brasil [22, 37, 39, 47] não existem avaliações integradas sobre mudanças na 

estrutura de comunidades bentônicas, com ênfase nas coralíneas, ao longo de gradientes de 

profundidade que abarquem as zonas eufótica e mesofótica. Estudos em recifes mesofóticos 

nestas ilhas são particularmente relevantes considerando os gradientes abruptos de 

profundidade devido a maior declividade do substrato, facilitando assim a logística das 

amostragens. Os objetivos principais deste trabalho são: 1) avaliar se as comunidades 

bentônicas em ilhas oceânicas brasileiras apresentam uma transição em sua estrutura aos 30 

m de profundidade (i.e. entre as zonas eufótica e mesofótica) e 2) entender a contribuição 

relativa de diferentes fatores espaciais (profundidade, distância da costa e distância para os 

recifes profundos) na ocorrência de diferentes comunidades ao longo de gradientes de 

profundidade entre 0-60 m).  

 

Material e Métodos 

Área de estudo 

Os dados utilizados neste estudo foram apresentados isoladamente para as ilhas em 

Pereira-Filho et al. [22], Magalhães et al. [37], Matheus et al. [39] e complementados por 

dados obtidos por Aued et al. [48]. As amostragens foram realizadas em três ilhas oceânicas 

brasileiras (Arquipélago de Fernando de Noronha, Arquipélago de São Pedro e São Paulo e 

Complexo Insular de Trindade e Martin Vaz) ao longo de um gradiente de profundidade de 

0-60 m (Fig. 1). O Atol das Rocas não foi incluído nesse estudo, porque os recifes da 

quebra da plataforma que o cercam são distantes do anel principal, o que dificulta a 

amostragem de recifes profundos [41]. O Arquipélago de São Pedro e São Paulo (ASPSP) 

está situado sobre a porção Equatorial da dorsal Meso-Atlântica, entre a América do Sul e o 
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continente africano (00º 56’ N; 29º 22’ W) (Fig. 1). Diferentemente das outras ilhas 

oceânicas brasileiras, o ASPSP não é de origem vulcânica, mas constituído por rochas 

plutônicas que afloraram do manto superior da crosta através de forças tectônicas [49, 50]. 

O ASPSP é um dos menores e mais isolados arquipélagos oceânicos do mundo. As maiores 

ilhotas (Barão de Teffé, São Pedro, São Paulo e a Belmonte) formam uma enseada em 

formato ferradura, com a maior abertura na direção noroeste, que abriga águas mais calmas 

que o mar de fora (Fig. 1a). A enseada chega a cerca de 40 m de profundidade sendo 

seguida por um paredão quase vertical [40] e mais abrupto que os recifes rochosos do 

arquipélago de Fernando de Noronha e de Trindade e Martin Vaz. As amostragens foram 

realizadas na enseada do ASPSP e no paredão adjacente.  

O Arquipélago de Fernando de Noronha (AFN; 3°56’S - 32°25’W) está situado a 345 

km da costa do Estado do Rio Grande do Norte, Brasil [51] (Fig. 1b). O AFN é de origem 

vulcânica e está localizado no topo da cadeia montanhosa de Fernando de Noronha, assim 

como o Atol das Rocas. A ilha principal tem 16 km² e compreende cerca de 90% de todo o 

AFN. A plataforma insular se estende até cerca de 80 m com extensas áreas relativamente 

planas entre 10-100 m de profundidade dominadas por rodolitos [52]. Os recifes rasos são 

dominados por algas epilíticas e macroalgas [22, 48], enquanto que recifes profundos (20-

50 m) são dominados pelo coral M. cavernosa [22]. O AFN possui diferentes níveis de 

exposição e hidrodinamismo com a costa de sotavento (NW), conhecida como “mar de 

dentro”, sendo mais protegida que a costa de barlavento (SE), a qual é conhecida como 

“mar de fora” [22, 53]. Foram obtidas amostras para 15 sítios [e.g. 22, 48] e parte dos dados 

parte foi obtida através do banco de dados de Aued et al. [48], onde os sítios de Cagarras, 

Conceição e Sueste foram adicionados. 

Por fim, o Complexo Insular de Trindade e Martin Vaz (CITM; 20°30’S - 29°20’W) 
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está localizado a 1120 km da costa brasileira e possui plataforma insular estendendo-se até 

cerca de 3 km da ilha no caso de Trindade [54]. Foram obtidas amostras para dois locais em 

Trindade (Calheta, Orelha, Ponta Noroeste e Enseada dos Farilhões) e um local em Martin 

Vaz [e.g. 37, 48] para os sítios de Enseada dos Farilhões e Orelha. 

 

 

 

Fig. 1.  Mapa mostrando as áreas as três localidades oceânicas amostradas. A- Arquipélago 

de São Pedro e São Paulo; B- Arquipélago de Fernando de Noronha; C- Ilha de Trindade; 

D- Ilha de Martin Vaz. 
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Amostragem de dados biológicos e variáveis preditoras 

Os dados de Pereira-Filho et al. [22], Magalhães et al. [37] e Matheus et al. [39] 

foram obtidos utilizando-se SCUBA em recifes rasos (0-30 m) e mergulho técnico em 

recifes mesofóticos (0-60 m) com a participação ativa de um dos autores (RBFF). Foram 

utilizados foto-quadrados alocados de forma não intencional [cf. 44]. Cada foto-quadrado 

(75 x 66 cm) é constituído por um mosaico de 15 pequenos retângulos (22 x 15 cm) para os 

quais foram obtidas imagens digitais de alta resolução. Foi obtido um total de 347 foto-

quadrados (72 para o ASPSP, 221 para o AFN e 54 para o CITM). Dados adicionais para o 

AFN e CITM foram obtidos no banco de dados de Aued et al. [48] (71 amostras para o 

AFNe 59 o CITM). Os dados de Aued et al. [48] incluíram dois estratos de profundidade: 

raso (1 ± 7 metros) e fundo (8 ± 15 metros). Em cada estrato, seis a vinte áreas recifais com 

superfícies horizontais (2 m²) foram aleatoriamente selecionadas para a caracterização da 

comunidade bentônica através de um conjunto de cinco foto-quadrados de 25 x 25 cm. Ao 

todo, 21 sítios foram amostrados nas três ilhas oceânicas, com um total de 477 foto-

quadrados utilizados nesse trabalho. 

O primeiro conjunto de dados foi analisado utilizando-se o programa Coral Point 

Count with Excel extensions CPCe [55], tendo sido sorteados 20 pontos de maneira 

aleatória em cada imagem (i.e. 300 pontos por foto-quadrado) e, abaixo de cada ponto, 

foram identificados os principais grupos bentônicos em categorias amplas e as espécies de 

corais. As imagens obtidas por Aued et al. [48] foram analisadas através do programa 

photoQuad [56]. Cinquenta pontos aleatórios foram estabelecidos em cada imagem e o 

organismo abaixo foi identificado. No presente trabalho, os táxons foram classificados em 

grandes grupos: cianobactérias, macroalgas frondosas, algas epilíticas (turf), algas calcárias 

incrustantes (CCA), esponjas, Palythoa spp., outros zoantídeos, Millepora spp., octocorais, 
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briozoários e ascídias. Os corais foram identificados por espécie e posteriormente 

agrupados em corais fotofílicos (espécies associadas preferencialmente à habitats com 

elevada luminosidade) e corais fotofóbicos (intolerantes a luminosidade alta) com base nas 

informações disponibilizadas no banco de dados coral traits [57] e com uma 

complementação da literatura mais atual [e.g. 10, 44, 45, 58].  Foram utilizadas as variáveis 

explicativas seguintes:  profundidade, distância da linha de costa das ilhas e a distância para 

a quebra da plataforma insular (i.e. isóbata e 100 m). Essas variáveis são reconhecidas 

como importantes influenciadoras de comunidades bentônicas [21, 22]. As duas últimas 

variáveis foram obtidas utilizando-se cartas náuticas digitais. 

 

Análises estatísticas 

A Análise de Componentes Principais (PCA) foi utilizada para sumariar a variação 

espacial em variáveis ambientais (profundidade, concentração de clorofila a, níveis de 

turbidez Kd490, carbono orgânico particulado, temperatura da água do mar à noite, 

radiação fotossinteticamente ativa, concentração de nitrato, concentração de fosfato e 

salinidade da água do mar) das localidades amostradas. Variações na abundância das 

espécies de corais em diferentes faixas de profundidade (5–10, 10–20, 20–30, 30–40, 40–

50, e 50–60 m) foram avaliadas para cada ilha separadamente utilizando-se Análises de 

Variância (ANOVA). 

A análise Multivariate Regression Trees (MRT) foi utilizada para determinar 

possíveis quebras nas comunidades bentônicas em diferentes faixas de profundidade e 

identificar os fatores ambientais responsáveis pela discriminação dessas comunidades. A 

MRT forma agrupamentos (clusters) dos locais por repetidas divisões dos dados. Cada 

divisão origina dois grupos com máxima similaridade entre as amostras dentro de cada um 
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deles e máxima dissimilaridade entre grupos [59]. Os agrupamentos formados são 

representados graficamente por uma árvore. Cada agrupamento representa uma comunidade 

única. Uma melhor árvore é selecionada baseada na sua acurácia preditiva através do valor 

de validação cruzada (cross validation) que varia de 0 (preditor ruim) a 1 (excelente 

preditor). A MRT é ideal para dados ecológicos, uma vez que não possui premissas e pode 

ser utilizada com dados desbalanceados e relações não lineares [59]. Os grupos definidos 

pela MRT foram utilizados para construir uma PCA, possibilitando assim avaliar a 

variabilidade nos dados considerando os agrupamentos ótimos gerados pela MRT. Foram 

utilizadas árvores de regressão univariadas (Boosted Regression Tress; BRT) para 

descrever variações na abundância dos principais grupos bentônicos e dos dois grupos de 

corais (fotofílicos e fotofóbicos) de acordo com as três variáveis independentes 

(profundidade, distância dos recifes à costa das ilhas, e distância dos recifes para a quebra 

da plataforma insular). A BRT procura descobrir a relação entre variáveis preditoras e a 

variável resposta através de tentativa e erro (Machine Learning) [60, 61]. Essa técnica 

combina modelos de árvores de regressão com o procedimento boosting. A cada passo uma 

nova árvore é ajustada a partir dos resíduos do modelo anterior a fim de reduzir a perda de 

função pela adição de árvores. O método objetiva melhorar o desempenho de um único 

modelo, ajustando e combinando muitos modelos. O processo é estocástico, uma vez que 

apenas um subconjunto dos dados originais é usado em cada passo de forma aleatória. 

Há várias vantagens no uso de modelos BRT: abrange diferentes tipos de distribuição 

das variáveis resposta, a variável preditora poder ser de qualquer tipo (numérica, categórica 

binaria, etc.), os resultados do modelo não são afetados por transformações realizadas nas 

variáveis preditoras (i.e. não é necessário transformá-las), as variáveis preditoras 

irrelevantes são raramente selecionadas e o modelo é insensível aos outliers [62]. Sendo 
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assim, BRT são consideradas ideais para análises de dados ecológicos complexos [61]. Três 

parâmetros são requeridos para uma predição ótima: a taxa de aprendizagem (learning 

rate), a complexidade da árvore (tree complexity) e a proporção de dados selecionados ao 

acaso em cada passo (bag-fraction). O primeiro parâmetro determina a contribuição de 

cada árvore para a explicação do modelo; o segundo determina o número de divisões (nós) 

presente em cada árvore e o último determina a proporção de dados que serão tomados ao 

acaso em cada etapa para realizar a validação cruzada do modelo [61]. Em cada sítio, 

utilizou-se a média dos dados (repetições independentes) para cada faixa de profundidade 

por representar uma medida ideal para avaliar a variação do conjunto de dados [63]. Todos 

os modelos foram feitos seguindo os procedimentos de Elith et al. [61], através do pacote 

dismo no programa R (R Development Core Team, 2010). 

 

Resultados 

Os dois primeiros eixos da PCA explicaram 81% de toda variação dos dados 

ambientais e abióticos. As variáveis ambientais foram explicadas de melhor maneira pelo 

primeiro eixo da PCA (64%) (Fig. 2, Tabela 1). Há gradientes evidentes de profundidade 

para as três ilhas devido ao alinhamento vertical dos dados. Os recifes do ASPSP foram 

mais relacionados a profundidade e ao nível de radiação fotossinteticamente ativa (PAR) 

(Fig. 2). A variação com profundidade está correlacionada negativamente com a variação 

da distância da costa e a distância da quebra da plataforma insular está correlacionada 

negativamente com a intensidade de luz. Existe variação entre as três ilhas (eixo 

horizontal), com maior similaridade entre o ASPSP e FNA, onde os níveis de turbidez 

(KD490), concentração de clorofila a, carbono orgânico particulado (POC) e salinidade 
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foram maiores. Os recifes do CITM apresentaram maiores concentrações de fosfato, nitrato 

e valores mais altos de temperatura superficial da água do mar à noite (NSST) (Fig. 2). 

 

 

Fig. 2. Análise dos Componentes Principais (PCA) ilustrando variações em condições 

ambientais entre três áreas oceânicas amostradas no Brasil (Arquipélago de Trindade e 

Martin Vaz, Arquipélago de São Pedro e São Paulo e Arquipélago de Fernando de 

Noronha). Siglas: Kd490 - níveis de turbidez; POC- Carbono Orgânico Particulado; NSST - 

Temperatura da superfície do mar à noite; PAR - Radiação Fotossinteticamente Ativa. 

 

Tabela 1. Resultado da PCA com os valores das cargas, autovalores e proporção explicada 

dos dois primeiros componentes principais do desempenho da PCA para as variáveis 

ambientais. Siglas: KD490 - níveis de turbidez; CLO – clorofila a; POC- carbono orgânico 
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particulado; NSST - temperatura da superfície do mar à noite; PAR - radiação 

fotossinteticamente ativa. 

Variáveis 

Loadings (cargas) 

PC1  PC2 

Profundidade 0.3422 -0.7656 

Distância da costa -0.1224 0.4950 

Distância para a quebra da 

plataforma insular 0.3063 1.1639 

KD490 1.4196 -0.0266 

NSST -1.4184 -0.1407  

Nitrato -1.4234 0.0268 

CLOR 1.4198 -0.0206 

PAR -0.3247 -1.2163   

POC 1.4186 -0.0554 

Fosfato -1.4245 0.0361 

Salinidade 1.3676 -0.2874   

Proporção explicada 0.6363 0.1678 

Autovalor 6.99 1.8455 

 

O AFN apresentou maior número de espécies de corais escleractíneos (7), seguido 

do CITM (4) e ASPSP (2). A maioria dos corais ocorreu em pelo menos duas das ilhas.  

Montrastraea cavernosa foi a espécie coral mais abundante (ausente no ASPSP) dentre 

todas (Fig. 3). Siderastrea spp. dominou os recifes rasos das ilhas, enquanto que 
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Montastraea cavernosa, Madracis decactis dominaram os recifes mais profundos. 

Siderastrea spp. e M. cavernosa apresentaram elevada amplitude de distribuição 

batimétrica (Fig. 3).  

 

 

Fig. 3. Cobertura (média ± EP) das espécies de corais ao longo do gradiente de 

profundidade em três arquipélagos oceânicos brasileiros.  
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Cinco comunidades bentônicas distintas foram identificadas pelo melhor modelo 

MRT, mas com um poder de previsão relativamente baixo (erro da validação cruzada = 

0,98 e correlação = 0,39) (Fig. 4). Os dois primeiros eixos da PCA explicaram 83,2% do 

total da variabilidade dos dados, considerando as cinco comunidades únicas formadas (Fig. 

5). A profundidade foi o fator responsável pela primeira e mais importante divisão da 

árvore (15.3% de explicação da variabilidade nos dados), separando um grupo formados 

por três comunidades bentônicas únicas situadas em áreas recifais mais profundas (≥12,5 

m) e outro composto por duas comunidades localizadas em ambientes mais rasos (< 12,5 

m) (Fig. 4). As comunidades fundas apresentaram maiores abundâncias de corais 

fotofóbicos, algas calcárias incrustantes (CCA) e esponjas. Apesar de as macroalgas terem 

sido dominantes em todas as profundidades, provavelmente devido a elevada 

disponibilidade de luz em águas oligotróficas oceânicas, elas dominaram os recifes rasos, 

principalmente àqueles mais próximos das costas das ilhas (Fig. 4).  

As cinco comunidades distintas são: 1) grupo azul: composto por elevada abundância 

de macroalgas frondosas, areia e CCA, moderada abundância de corais fotofóbicos e 

esponjas e baixos valores de abundância para corais fotofílicos. Essa comunidade bentônica 

distinta foi localizada em recifes profundos (15 – 35 m; min- max e média de 19,8 m de 

profundidade), distantes da quebra da plataforma insular e próximo da costa do AFN e do 

CITM; 2) grupo amarelo: caracterizado pela elevada abundância de macroalgas frondosas, 

esponjas e moderada abundância de corais fotofóbicos, Millepora spp. e CCA. As algas 

epíliticas apresentaram baixa cobertura. Esta comunidade foi encontrada exclusivamente no 

AFN, em recifes mais profundos (15- 45 m e média de 25 m de profundidade), distantes da 

quebra da plataforma insular e distantes da costa desse arquipélago; 3) grupo preto: 

caracterizado pela elevada cobertura de algas epilíticas, macroalgas frondosas, CCA e 
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briozoários, além de moderada abundância de corais fotofóbicos, esponjas e Palythoa spp. 

e ausência de grupos como corais fotofílicos. Esta comunidade foi localizada 

exclusivamente nos recifes do ASPSP e foi distinguida por estar localizada em áreas mais 

profundas (15- 55 m e média de 35m de profundidade) e próximas da quebra da plataforma 

insular; 4) grupo verde: localizado em ambientes recifais rasos (5 - 10 m, com média de 6,5 

m de profundidade) e distantes da costa do AFN e CITM (≥ 0,18 km). Este grupo foi 

dominado por macroalgas frondosas e apresentou baixa cobertura de algas epilíticas, e 5) 

grupo vermelho: caracterizado pela dominância de algas epilíticas e macroalgas frondosas. 

Esta comunidade foi encontrada em recifes mais rasos próximos da costa do AFN, ASPSP 

e CITM (Fig. 4 e 6). 

O AFN apresentou o maior número de comunidades bentônicas distintas (4) (Fig. 6), 

contendo nos recifes rasos (< 12,5 m) as comunidades representadas pelos grupos verde e 

vermelho, as quais estão localizadas em recife distantes da costa e próximos da costa, 

respectivamente. Duas comunidades distintas foram identificadas nos recifes mais 

profundos do AFN: uma situada em recifes próximo da costa (azul) e outra em recifes 

distantes da costa (amarela; Fig. 6). Foram identificadas três comunidades na ilha de 

Trindade, duas em recifes rasos (verde e vermelha) e uma em áreas mais profundas (azul), 

enquanto que apenas a comunidade azul foi registrada em Martin Vaz. Por fim, o ASPSP 

exibiu a comunidade bentônica vermelha nos recifes rasos e a comunidade preta nos recifes 

profundos (Fig. 6). 
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Fig. 4. Comunidades bentônicas únicas ao longo de gradientes de profundidade em recifes 

oceânicos do Brasil. Resultado da árvore de regressão (Multivariate Regression Tree; 

MRT) e abundância relativa (média ± SE) de diferentes organismos bentônicos em cada 

comunidade única identificada pela MRT. 
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Fig. 5. Análise dos Componentes Principais (PCA) mostrando a separação das cinco 

comunidades bentônicas distintas das ilhas oceânicas brasileiras identificadas pelo MRT. 
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Fig. 6. Distribuição espacial das cinco comunidades bentônicas únicas identificadas nos 

recifes oceânicos do Brasil. A- Arquipélago de São Pedro e São Paulo; B- Arquipélago de 

Fernando de Noronha (AFN); C- Ilha de Trindade; D- Ilha Martin Vaz. Sítios amostrados 

no AFN: Cabeço da Sapata (CBS), Caverna da Sapata (CVS), Baía dos Golfinhos (BG), 

Laje Dois Irmãos (LDI), Morro de Fora (MF), Cabeço Dois Irmãos (CDI), Conceição (CO), 

Cagarras (CA), Buraco do Inferno (BI), Cabeço das Cordas (CC), Pedras Secas (PS), Ilha 

do Frade (IF), Cabço do Submarino (CSU), Sueste (SU) e Barro Vermelho (BV). Sítios 

amostrados em Trindade: Enseada dos Farrilhões (FA), Ponta do Noroeste (PN), Orelha 

(OR) e Calheta (CA). 

 

Os padrões observados pelo MRT foram suportados pelos modelos BRT univariados, 

os quais adicionaram mais detalhes sobre como as variáveis preditoras influenciaram a 

abundância dos diferentes grupos bentônicos (Fig. 7). A distância dos recifes profundos 

(isóbata 100 m) foi a variável mais importante para a maioria dos grupos bentônicos. As 

macroalgas frondosas foram dominantes em recifes com < 20 m de profundidade e com < 

2,5 km de distância das ilhas (Fig. 7). A maior interação foi registrada entre distância da 

ilha e distância de recifes fundos (tamanho da interação =110,77), com maior abundância 

de macroalgas em áreas > 0,25 km de distância das ilhas e relativamente próximas dos 

recifes profundos (Tabela 2, fig. 9). As algas epilíticas foram dominantes em recifes com 

<10 m de profundidade e com < 0,4 km de distância da costa. A maior interação foi 

registrada entre a profundidade e distância para os recifes profundos (tamanho da interação 

=1719,92), com maiores abundâncias registradas em recifes rasos situados em distâncias 

intermediárias aos recifes profundos (Tabela 2, fig. 9). 
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Algas calcárias incrustantes, Palythoa spp. e ascídias foram mais abundantes em 

recifes mais próximos dos recifes profundos, enquanto que os briozoários foram mais 

abundantes em distâncias intermediárias (Fig. 6). Algas calcárias incrustantes e Palythoa 

spp. foram mais abundantes em recifes entre 12-15 m, enquanto que as ascídias dominaram 

os recifes com > 30 m de profundidade. As esponjas foram mais abundantes em recifes > 

0,4 km da costa, com distâncias entre 1,5 - 2 km aos recifes profundos e com profundidades 

> 15 m.  Millepora spp. foram mais abundantes em áreas > 0,4 km de distância da costa e > 

3 km de distância dos recifes profundos, enquanto que os briozoários apresentaram maiores 

abundâncias entre 1,8 e 2 km de distância dos recifes profundos (Fig. 7).  

A abundância dos corais fotofílicos foi maior em recifes rasos, próximos à costa e 

distantes de recifes profundos (Fig. 8). A maior interação foi registrada entre a distância da 

ilha e a distância de recifes fundos (tamanho da interação = 2,55) (Tabela 2, Fig. 9). Os 

corais fotofóbicos apresentaram elevadas abundâncias em áreas profundas (>20 m) e em 

distâncias intermediárias aos recifes profundos (Fig. 7), não tendo sido registradas 

interações.  
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Figure 7. Contribuições relativas (%) de variáveis espaciais na abundância dos principais 
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grupos bentônicos de ilhas oceânicas do Brasil, obtidos com a análise Boosted Regression 

Tree. 

 

 

Fig. 8. Contribuições relativas (%) de variáveis espaciais na abundância de corais 

fotofílicos e fotofóbicos de ilhas oceânicas do Brasil, obtidos com a análise Boosted 

Regression Tree. 
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Fig. 9. Interação mais forte entre as variáveis preditoras utilizadas nos modelos de 

abundância de grupos bentônicos, obtidas pelos modelos Boosted Regression Tree.  

 

Tabela 2. Parâmetros requeridos e performance preditiva dos modelos da análise de 

Boosted Regression Tree ajustados. Siglas: bf – bag-fraction; lr – taxa de aprendizagem; tc 

– complexidade da árvore; cv – validação cruzada; se – erro padrão. 

Modelos 

BRT 

Parâmetros ideais Número 

de 

árvores 

cv deviance 

(±se) 

Principais interações 

bf lr tc 

Macroalgas 

frondosas 

0.75 0.01 3 300 237.442 

(41.105) 

Distância para a 

quebra da plataforma 
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insular X Distância da 

costa (110.77) 

Algas 

epilíticas 

0.75 0.005 2 3900 129.48 

(31.379) 

Profundidade X 

Distância para a 

quebra da plataforma 

insular (1719.92) 

CCA 0.75 0.005 2 400 96.544 

(21.05) 

Distância para a 

quebra da plataforma 

insular X 

Profundidade 

(733.53) 

Esponjas 

 

0.75 0.01 2 3350 52.717 

(13.409) 

Distância para a 

quebra da plataforma 

insular X Distância da 

costa (1909.39) 

Palythoa 

spp. 

0.75 0.005 1 1250 8.825 (5.014) Nenhuma 

Millepora 

spp.  

0.75 0.0005 1 3950 61.463 

(50.495) 

 Nenhuma 

Corais 

fotofílicos 

0.75 0.01 3 300 0.609 (0.25) Distância para a 

quebra da plataforma 

insular X Distância da 

costa (2.55) 
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Corais 

fotofóbicos  

0.75 0.005 1 2200 79.026 

(22.193) 

Nenhuma 

 

 

Discussão 

A profundidade foi o principal fator de diferenciação de comunidades bentônicas 

recifais em ilhas oceânicas no Atlântico Sul Ocidental. No entanto, a quebra entre as 

comunidades rasas e fundas ocorreu aos 12,5 m, não tendo sido registrada mudanças 

significativas aos 30 m, que é o limite classicamente utilizado para reconhecimento da 

transição entre comunidades eufóticas e mesofóticas [2, 4, 64]. Um estudo recente, no qual 

foram avaliadas comunidades bentônicas recifais em gradientes de profundidade em escala 

global, registrou uma transição entre comunidades rasas e fundas aos 60 m [7]. Os autores 

explicaram os resultados com base na diminuição da intensidade luminosa e aumento na 

disponibilidade de alimento (matéria orgânica dissolvida e particulada), os quais 

acarretariam na substituição de organismos autotróficos por organismos heterotróficos [7]. 

No entanto, Lesser et al. [7] utilizaram dados inferidos para presença e ausência de 

diferentes espécies (i.e. limites batimétricos) ao invés de dados de abundância, limitando 

assim comparações mais detalhadas com o presente estudo.  

Além da diminuição na intensidade luminosa, a qual limita a ocorrência de 

organismos fotossinteticamente ativo, uma possível explicação para os padrões encontrados 

aqui seria a influência de variações na temperatura sobre a estrutura das comunidades 

bentônicas [65]. Fenômenos de ressurgência de águas frias devido ao “efeito de massas” 

são prevalentes em ilhas oceânicas [66]. No Brasil, o mesmo fenômeno foi registrado para 

ilhas e montanhas submarinas oceânicas na região nordeste, onde águas mais frias são 
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trazidas para as camadas mais superficiais da água do mar e, consequentemente, faz com 

que a termoclina inicie em profundidades mais rasas [67] e, mais recentemente, para o 

ASPSP [68]. Neste último caso, a termoclina foi registrada aos 18 m [68]. A ocorrência de 

águas relativamente frias e enriquecidas em nutrientes e zooplâncton entre 10-20 m de 

profundidade no entorno das ilhas [68, 69] poderia explicar o aumento na abundância de 

organismos heterotróficos (e.g. esponjas) com aumento da profundidade e explicar a quebra 

na estrutura das comunidades bentônicas registrada aqui aos 12,5 m. A temperatura é um 

dos principais fatores na estruturação de comunidades no Atlântico Sul Ocidental (Capítulo 

1) e um fator determinante na estruturação biogeográfica de comunidades bentônicas rasas 

em escala global [70]. Estudos mais detalhados sobre a dinâmica de ressurgências e 

estratificação de massas de água, assim como sobe a fisiologia térmica de diferentes 

organismos, são necessários para entender os processos envolvidos na diferenciação de 

comunidades bentônicas de acordo com a temperatura.  

Apesar de mais abundante nos recifes rasos, as macroalgas frondosas foram um grupo 

dominante nas cinco comunidades bentônicas distintas identificadas pelo MRT, incluindo 

recifes rasos e fundos. As águas oligotróficas e bem iluminadas das ilhas oceânicas 

brasileiras são uma das explicações mais plausíveis para a ocorrência das macroalgas 

frondosas em regiões profundas [42, 71]. Apesar disso, a composição das algas nas ilhas é 

diferente. Macroalgas como Canistrocarpus cervicornis, Dictyopteris jamaicensis e 

Caulerpa spp. são as espécies/grupo dominantes no FNA [22], enquanto Caulerpa 

racemosa domina no ASPSP [39]. Por fim, Caulerpa verticillata, Dictyota mertensii e C. 

cervicornis são as espécies dominantes no CITM. Apesar da elevada abundância dessas 

algas nas ilhas, no AFN, por exemplo, também há elevada biomassa de peixes herbívoros 

[72]. Entretanto, variável influência da herbivoria e potencial controle top down não foi 
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avaliada aqui pela ausência de dados comparáveis para todos sítios/ilhas amostrados. Outra 

possibilidade para a elevada abundância de macroalgas, particularmente nos recifes rasos 

das ilhas, seria a elevada concentração de nutrientes de origem terrestre [73]. De fato, os 

recifes da Ilha de Trindade apresentaram elevada concentração de fosfato e nitrato (ver Fig. 

2). Estudos mais detalhados sobre a influência de nutrientes naturais de origem terrestre 

(e.g. guano) sobre comunidades marinhas podem ajudar a entender a elevada abundância de 

macroalgas nas ilhas oceânicas brasileiras [74, 75].  

Três comunidades bentônicas distintas foram registradas em recifes mais profundos 

(15 a 55 m de profundidade) das ilhas oceânicas. Corais fotofóbicos, esponjas, briozoários e 

CCA foram mais abundantes nesses recifes profundos, como previsto. O resultado obtido 

pela MRT foi suportado pelo BRT, no qual a abundância de corais fotofóbicos e de 

esponjas aumentou com o aumento da profundidade dos recifes, enquanto que CCA foram 

mais abundantes em recifes com profundidades intermediárias. Algas calcárias incrustantes 

são adaptadas para realizar fotossíntese sob baixos níveis de luminosidade [76]. O aumento 

na abundância de esponjas com o aumento da profundidade registrado aqui era esperado, já 

que este padrão é bem documentado na literatura [27, 77, 78]. Uma explicação para este 

padrão é que as comunidades de esponjas são estruturadas por processos bottom-up, uma 

vez que são organismos filtradores e dependentes do picoplancton disponível em maiores 

concentrações em águas frias e profundas [27, 28]. As esponjas ainda são importantes no 

ciclo do carbono nos ambientes recifais. Elas podem consumir a matéria orgânica 

dissolvida (DOM) (liberada pelos produtores primários, como algas e corais) e liberam 

parte em detritos particulados disponíveis (carbono orgânico particulado) para organismos 

suspensívoros que é repassado para níveis tróficos mais altos através da predação (sponge-

loop hypothesis) [79]. Logo, elas podem exercer forte influência sobre as comunidades 
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fundas (> 12,5 m) das ilhas no Brasil. A elevada cobertura de esponjas também levou a 

discriminação e ocorrência exclusiva de uma comunidade em recifes fundos (15-45 m) do 

AFN, destacando a importância deste grupo na distinção de comunidades bentônicas 

recifais rasas e fundas. 

O ASPSP exibiu duas comunidades bentônicas distintas representadas pelo grupo 

vermelho e pelo grupo preto, localizadas nos recifes rasos e profundos do arquipélago, 

respectivamente. A comunidade representada pelo grupo preto está situada exclusivamente 

no ASPSP e é composta por grupos característicos de recifes profundos (i.e. CCA, 

briozoários, corais fotofóbicos e esponjas). Palythoa spp. e CCA apresentaram relações 

positivas com a distância aos recifes profundos. A ocorrência dessa comunidade funda 

apenas no ASPSP pode ser explicada pelo gradiente de profundidade abrupto por conta dos 

paredões quase verticais em torno dos 30 m de profundidade no entorno da ilha.  

O resultado obtido pela MRT foi corroborado pelos modelos BRT.  A posição dos 

recifes ao longo das plataformas insulares desempenhou um papel importante na 

composição de comunidades bentônicas [21, 22, 80]. O padrão encontrado aqui não foi o 

típico padrão cross-shelf encontrado em outros recifes [21, 22]. No geral, as algas epilíticas 

e macroalgas são encontradas em recifes rasos, próximos da costa e distantes dos recifes 

mais profundos, enquanto que grupos construtores de recifes, como corais e algas calcárias 

incrustantes (CCA), são mais abundantes em recifes mais afastados da costa e próximos da 

quebra da plataforma [21]. As comunidades bentônicas dos recifes oceânicos brasileiros 

foram dominadas por macroalgas frondosas, com abundâncias particularmente altas em 

recifes rasos e próximos aos recifes profundos. Algas calcárias incrustantes apresentaram 

elevadas abundâncias em recifes com profundidades intermediárias e fundas (i.e. > 12,5 m). 

Essa maior abundância nessas profundidades também foi registrada em recifes pouco 
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impactados do arquipélago do Havaí [80] e regiões oceânicas do Pacífico [81]. A 

abundância de CCA é maior em ambientes com menor taxa de sedimentação [81] o que 

pode explicar a maior abundância desse grupo em recifes oceânicos mais próximos da 

quebra da plataforma insular registrada aqui. 

De maneira geral, os corais fotofílicos apresentaram baixas abundâncias nas 

comunidades bentônicas dos recifes oceânicos. Esses corais, particularmente Siderastrea 

spp., foram mais abundantes em recifes rasos, próximos da costa das ilhas e mais distantes 

aos recifes profundos. Ou seja, esse grupo apresentou dominância em águas mais claras, 

como esperado. Corais do gênero Siderastrea são reconhecidos por apresentar elevada 

resistência a elevadas temperaturas e a incidência direta de luminosidade [82] e, 

aparentemente, convivem melhor com as macroalgas, as quais apresentam elevada 

capacidade competitiva [83]. As colônias de outras espécies de corais fotofílicos, como 

Favia gravida e Agaricia humilis, são relativamente pequenas, o que pode ter contribuído 

para a baixa abundância deste grupo nas ilhas. 

Os corais fotofóbicos foram mais abundantes em recifes fundos (> 20 m) e em 

distâncias intermediárias aos recifes profundos das ilhas. Particularmente, no ASPSP esses 

corais não ocorrem no raso, pois só há duas espécies de corais fotofóbicos nessa localidade, 

Scolymia wellsi e Madracis decactis. Essas espécies são corais tipicamente de zonas 

mesofóticas [37, 39,84], com M. decactis tendo sido registrada até os 70 m de profundidade 

nos recifes da Foz do rio Amazonas [84]. Mussismilia hispida e M. cavernosa apresentaram 

baixa abundância em regiões rasas, aumentando a cobertura em recifes profundos do CITM 

e do FNA. Em regiões rasas continentais com águas turvas, M. hispida e M. cavernosa são 

abundantes nas paredes dos recifes, onde a intensidade luminosa é baixa [44], o que 

corrobora a ideia de que estas espécies preferem regimes de baixa intensidade luminosa. 
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Estudos sobre a preferência e tolerância de diferentes espécies de corais à intensidade e 

qualidade da luz ainda são escassos [85], mas podem ajudar a entender os padrões de 

distribuição e abundância de corais no Brasil. 

No presente estudo, demostramos que o limite de profundidade amplamente aceito 

para separação entre comunidades recifais rasas e mesofóticas (30 m) não é universal e 

pode não refletir a realidade ecológica local. Além disso, destacamos o papel potencial da 

temperatura na estratificação de comunidades bentônicas recifais. Estudos com bancos de 

dados mais abrangentes, incluindo diferentes províncias geográficas, com maior resolução 

taxonômicas e com a incorporação de variáveis ambientais, como intensidade luminosa e 

temperatura, em conjunto com informações sobre a fisiologia, particularmente tolerância 

térmica e regimes ótimos de luz, certamente ajudarão a desvendar os processos 

responsáveis pela distinção de comunidades recifais ao longo de gradientes de 

profundidade. 
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RESUMO 

Os recifes de corais têm apresentado um declínio progressivo nas últimas décadas 

principalmente devido aos impactos ligados ao aquecimento global, os quais desencadeiam 

o branqueamento dos corais. Neste trabalho, objetivamos determinar a vitalidade dos corais 

Siderastrea spp., Mussismilia hispida e Montastraea cavernosa, importantes e abundantes 

corais construtores de recifes, em áreas costeiras e oceânicas no Atlântico Sul Ocidental. 

Foram obtidos dados sobre a abundância de organismos bentônicos, a vitalidade dos corais 

(i.e. proporão de tecido saudável, doente, morto, branqueado e contato com diferentes 

organismos bentônicos) e variáveis ambientais (utilizando o sensoriamento remoto). Esse 

estudo é o primeiro diagnóstico abrangente dos níveis basais de branqueamento de corais 

(i.e. fora de períodos de anomalia térmica) brasileiros. Níveis de turbidez (Kd490), 

concentração de nitrato e área da colônia foram as variáveis que mais importantes para o 

branqueamento dos três corais estudados. A maior incidência de branqueamento ocorreu em 

recifes oceânicos rasos e bem iluminados, revelando que recifes fundos oceânicos e costeiros 

continentais turvos são potenciais refúgios para corais. Nossos dados indicam que espécies 

especialistas de zonas mesofóticas e/ou adaptadas para viver em águas sombreadas e turvas 

poderiam sobreviver aos impactos do aquecimento global nos refúgios do Atlântico Sul 

Ocidental. 

Palavras-chave: Branqueamento, recifes turvos, Scleractinia, ilhas oceânicas 
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INTRODUÇÃO 

Em ambientes recifais, corais e zooxantelas (i.e. dinoflagelados do gênero Symbiodinium) 

possuem relação mutualística que proporciona importante fonte de energia para 

sobrevivencia dos corais hospedeiros através dos produtos gerados pela fotossíntese 

(oxigênio e carbono fixado fotossinteticamente), reciclagem de nutrientes e calcificação do 

seu esqueleto calcário. Em contrapartida, as zooxantelas obtêm elementos essenciais para a 

fotossíntese e proteção dentro do tecido dos corais (Venn et al., 2008; Yellowlees et al., 2008; 

Weis, 2008; Douglas, 2003). Entretanto, em todo o mundo, recifes de corais têm apresentado 

um declínio progressivo nas últimas décadas (Belwood et al., 2004, Hughes et al., 2017) 

decorrentes principalmente por impactos ligados ao aquecimento global gerados por 

atividades antrópicas (Hoegh-Guldberg et al., 2007; Hughes et al., 2017). Esses impactos 

muitas vezes fazem com que essa relação seja rompida, ocasionando perda das zooxantelas 

anteriormente presentes no tecido do hospedeiro e/ou a perda de seus pigmentos 

fotossintetizantes. Como as zooxantelas dão a cor aos corais, essa quebra da relação deixa o 

tecido do coral translúcido e com o esqueleto calcário visível, processo conhecido como 

branqueamento dos corais (Glynn, 1993; Brown, 1997; Leão, 2008).  

Diversos fatores desencadeiam o braqueamento, como distúrbios ambientais, 

sedimentação, poluição, infecção por patógenos, redução da salinidade, variações de 

temperatura da água do mar, luminosidade e radiação solar excessiva e, muitas vezes, a 

combinação de dois ou mais desses fatores (Kuhlmann, 1988; Birkelan, 1997; Brown, 1997; 

Glynn et al., 2001; Hoegh-Guldberg et al., 2007; Wild et al., 2010). Porém, esse fenômeno 

está mais relacionado na literatura com eventos de anomalia da temperatura superficial da 

água do mar (Leão et al., 2008; Dias & Gondim et al., 2015; Banha et al., 2019; Quimpo et 

al., 2020). O branqueamento de corais, em conjunto com as doenças, configura uma 

importante causa de mortalidade em massa dos corais, perda da biodiversidade, mudanças na 

complexidade topográfica do recife e diminuição da resiliência e modificação do 

funcionamento dos recifes de todo o mundo (Harvell et al., 1999, Harvell et al., 2002; 

Bellwood et al., 2004; Francini-Filho et al., 2008; Wild et al., 2010; Hughes et al., 2017; 

Hughes et al., 2018). O aumento do branqueamento em massa e surtos de doenças pode 

acarretar o fenômeno conhecido por "mudança de fase", com passagem da dominância de 
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corais para dominância de algas e outros organismos de crescimento rápido (Cruz et al., 2014; 

Graham et al., 2015).  

Estressores ambientais (como elevação da temperatura e incidência raios ultravioletas) 

podem acelerar a transmissão das doenças por aumentar a susceptibilidade dos corais (Bruno 

et al., 2007). Por exemplo, em escala global, o aumento da temperatura superficial da água 

do mar é o principal fator responsável pela proliferação de doenças e branqueamento em 

corais. Identificar quais são os principais fatores ambientais e bióticos causadores de estresse 

entre os corais é de crucial importância para garantir a saúde dos recifes. A vitalidade dos 

corais pode variar de acordo com a matriz na qual as colônias estão inseridas (substrato do 

entorno). Por exemplo, já foi comprovado que o contato direto com macroalgas e algas 

epilíticas pode aumentar a atividade microbiana e facilitar o surgimento de doenças em corais 

(Smith et al., 2006). Além disso, o contato com cianobactérias pode inibir o crescimento de 

corais (Coni et al., 2017, Ribeiro et al., 2018). Portanto, áreas com elevada cobertura de algas 

podem apresentar maior prevalência de doenças em corais (Hughes, 1994; Williams et al., 

2010). Estudos recentes indicam que o branqueamento aumenta a susceptibilidade dos corais 

às doenças, gerando assim preocupações sobre a possibilidade da atuação em sinergia destas 

duas fontes na deterioração da saúde dos corais (Muller et al., 2008; Brandt & McManus, 

2009). 

Os recifes brasileiros são os maiores e mais importantes recifes do Atlântico Sul 

Ocidental (Paulay, 1997) e apresentam uma baixa diversidade de corais construtores de 

recifes (23 espécies de corais escleractíneos e cinco espécies de hidrocorais) e poucas 

espécies de corais ramificadas quando comparados aos recifes do Caribe e Indo-Pacífico 

(Leão et al., 2016). Apesar da baixa diversidade, esses recifes possuem um elevado nível de 

endemismo de peixes (10%) e corais escleractíneos (30%) (Castro & Pires 2001, Leão et al., 

2003; Floeter et al., 2008), com cinco espécies de corais endêmicas (Nunes et al., 2008). 

Grande parte dos recifes brasileiros é composta por recifes costeiros continentais. Outra 

pequena parte está em regiões oceânicas situadas em três ilhas oceânicas e um atol (Leão et 

al., 2003). Esses recifes sofrem diferentes influências de fatores ambientais. Recifes mais 

próximos da costa continental são mais afetados por intensas fontes de descarga de nutrientes, 

devido às atividades humanas, e sedimentos costeiros através de rios (Leão et al., 2003; 

Wismer et al., 2009), o que poderia prejudicar os corais (Nordemar et al., 2003; Wiedenmann 
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et al., 2012). Entretanto, uma elevada proporção de corais se beneficia com regimes de 

elevada turbidez (Morgan et al., 2016, Mies et al., 2020). 

Os corais dos recifes do Atlântico Sul Ocidental apresentam características que os 

tornam menos susceptíveis ao branqueamento que os corais da região do Caribe e do Indo-

Pacífico (Mies et al., 2020). Dentre os atributos que tornam estes corais mais resistentes, 

destacam-se a ampla distribuição batimétrica de algumas espécies, a elevada tolerância à 

turbidez e ao enriquecimento de nutrientes e a forma massiva das colônias (Mies et al., 2020). 

No entanto, apesar de relativamente mais resistentes do que as espécies em outras províncias 

geográficas, os corais no Atlântico Sul estão cada vez mais sofrendo com a intensificação de 

ondas de calor (Duarte et al., 2020). Episódios de branqueamento foram documentados para 

os recifes brasileiros, porém a maioria dos estudos foi realizado após um evento de anomalia 

térmica (Castro & Pires, 1999; Dias & Gondim, 2015, Banha et al., 2019). Além disso, as 

doenças em corais permanecem ainda pouco estudadas (Francini-Filho et al., 2008; Francini-

Filho et al., 2010). Apesar dos recifes brasileiros possuírem características que fazem com 

que os corais sejam menos susceptíveis ao branqueamento de suas colônias, existem poucos 

diagnósticos abrangentes sobre a abundância e vitalidade da maioria dos corais dessa região 

em anos sem anomalias térmicas (Menezes, 2014; Coni et al., 2017), dificultando o 

estabelecimento de linhas de base. 

Diante disso, o presente estudo possui o objetivo de estimar a vitalidade de corais 

escleractíneos em áreas costeiras e oceânicas no Atlântico Sul Ocidental. Foram selecionados 

três corais (Siderastrea spp., Montastraea cavernosa e Mussismilia hispida) amplamente 

distribuídos em recifes costeiros e oceânicos do Brasil e que apresentam diferentes exigências 

ecológicas (Capítulo 1). Espera-se que os corais Montastraea cavernosa e Mussismilia 

hispida, mais adaptados a ambientes sombreados (menos tolerantes à luminosidade 

apresentem maior vitalidade (i.e. menor incidência de branqueamento e doenças) em regiões 

costeiras sedimentadas e/ou recifes mais profundos. Em contrapartida, espera-se que o coral 

Siderastrea spp., mais adaptados a águas rasas e bem iluminadas, esteja mais saudável em 

recifes costeiros rasos e em gradientes batimétricos amplos, em recifes oceânicos com águas 

oligotróficas (águas claras). Foi avaliada ainda a contribuição de fatores bióticos, ambientais 

e espaciais na vitalidade desses corais. Finalmente, os resultados apresentados incluem as 
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primeiras informações sobre branqueamento de corais em recifes mesofóticos para o 

Atlântico Sul Ocidental. 

 

MATERIAIS E MÉTODOS 

Área de estudo 

O Brasil contém os recifes mais diversos do Atlântico Sul Ocidental e constitui uma 

província geográfica única bem definida (Castro &Pires 2001; Floeter et al., 2008). Ela é 

limitada pelo filtro biogeográfico estabelecido pelo escoamento dos rios Amazonas e 

Orinoco, que a separam dos recifes do Caribe e isolada do continente africano pela vasta 

extensão do oceano Atlântico (Castro & Pires 2001; Floeter et al., 2008). Na costa brasileira, 

os corais distribuem-se desde a Foz do Rio Amazonas, na região Norte, até Santa Catarina 

(Maida & Ferreira 1997; Capel et al., 2012; Francini-Filho et al., 2019), com maior extensão 

de recifes e diversidade de espécies de corais registradas no Banco dos Abrolhos, sul da Bahia 

(Leão & Kikuchi, 2001).  

Foram utilizados aqui dados obtidos na Paraíba, Banco dos Abrolhos, Espírito Santo, 

Ilha Grande –RJ, Arquipélago de Fernando de Noronha (AFN) e no Complexo Insular de 

Trindade e Martin Vaz (Figura 1). Os ambientes recifais naturais do Estado da Paraíba são, 

em geral, alongados e paralelos a linha da praia. A plataforma continental é relativamente 

curta (35 km de largura) com a quebra ocorrendo aos 75 m de profundidade (Morais & 

Santos, 2018). O Banco dos Abrolhos compreende uma grande porção da plataforma 

continental (46.000 km²) e está localizado no extremo sul da Bahia (Figura 1). Sua origem 

consiste em um alargamento da plataforma continental do Brasil devido ao seu soerguimento 

(Leão & Kikuchi, 2001). A ilha de Ilha Grande está localizada na costa sul do estado do Rio 

de Janeiro, sudeste do Brasil. As áreas recifais localizadas no sudeste do país, em contraste, 

apresentam ambientes recifais formados por costões rochosos e com menor diversidade de 

corais hermatípicos (Leão et al., 2003). 

O Arquipélago de Fernando de Noronha (AFN) está situado a 345 km da costa do 

Estado do Rio Grande do Norte, Brasil (Maida & Ferreira, 1997). AFN é de origem vulcânica 

e está localizado no topo da cadeia montanhosa de Fernando de Noronha. Os recifes rasos 
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são dominados por algas epilíticas e macroalgas (Aued et al., 2018, Matheus et al., 2019), 

enquanto que recifes profundos (20-50 m) são dominados pelo coral M. cavernosa (Matheus 

et al., 2019). A plataforma insular se estende até cerca de 80 m com extensas áreas 

relativamente planas entre 10-100 m de profundidade dominadas por rodolitos (Amado-Filho 

et al., 2012). O Complexo Insular de Trindade e Martin Vaz (CITM) está localizado a 1120 

km da costa brasileira e possui plataforma insular estendendo-se até cerca de 3 km da ilha no 

caso de Trindade (Marques et al., 1999). 

 

 Figura 1. Mapa mostrando as áreas recifais costeiras e oceânicas amostradas no Brasil. 
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Amostragem da abundância dos corais 

Dados sobre a abundância dos corais (Siderastrea spp., Montastraea cavernosa e 

Mussismilia hispida) foram obtidos em recifes costeiros e oceânicos brasileiros através da 

metodologia de foto-quadrados (Francini-Filho et al., 2008). Alguns dados utilizados aqui 

foram obtidos por um dos autores e publicados em estudos pontuais anteriores (Francini-

Filho et al., 2013; Pereira-Filho et al., 2011; Matheus et al., 2019) e o restante (Paraíba, 

Espírito Santo e parte dos dados do Banco dos Abrolhos) é inédito.  As amostragens foram 

realizadas nos anos de 2012, 2016 e 2018 e não incluíram períodos de fortes anomalias 

térmicas e ondas de calor.  Cada foto-quadrado (75 x 66 cm) é constituído por um mosaico 

de 15 pequenos retângulos (22 x 15 cm) dos quais foi registrado uma imagem digital de alta 

resolução. Cada quadrado foi utilizado como uma amostra. Ao todo, foram obtidos 862 foto-

quadrados ao longo do gradiente de profundidade (0 a 30 m) das localidades continentais e 

oceânicas do Brasil. As imagens digitais foram analisadas utilizando-se o programa Coral 

Point Count with Excel extensions CPCe (Kohler & Gill, 2006). Foram sorteados 20 pontos 

aleatórios em cada imagem (i.e. 300 pontos por foto-quadrado) e os organismos abaixo de 

cada ponto foram identificados. 

Nos recifes do Atlântico Sul Ocidental há três espécies do gênero Siderastrea: 

Siderastrea stellata, S. radians e S. siderea (Menezes et al., 2013). Devido a semelhança 

morfológica entre elas e a dificuldade de identificação por fotos, optamos por utilizar 

Siderastrea spp. no presente trabalho. 

 

Amostragem da saúde dos corais 

Foram obtidos dados sobre a vitalidade de três espécies de corais que são abundantes, 

amplamente distribuídas e importantes construtoras de recifes (Aued et al., 2018, Capítulo 

1): Siderastrea spp., Mussismilia hispida e Montastraea cavernosa. Para as estimativas de 

saúde (i.e. proporão de tecido saudável, doente, morto ou branqueado) também foram 

utilizadas as imagens obtidas nos foto-quadrados (Francini-Filho et al., 2008).  Ao todo, 

foram amostradas 336 colônias de Siderastrea spp. e 148 de M. hispida. Para M. cavernosa 

foi utilizada a área do foto-quadrado para delimitar a área do coral (n = 628 foto-quadrados), 
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pois as colônias dessa espécie possuem áreas extensas e não foi possível amostrar colônias 

inteiras. As análises da área dos corais foram realizadas utilizando o programa Image J 

(National Institute of Health, USA). Foram obtidas as seguintes estimativas: 1) área 

superficial da colônia (cm²), 2) área do tecido afetado por branqueamento, 3) área do tecido 

afetado por branqueamento parcial, 4) área do tecido afetado por doenças, 5) área de tecido 

morto (esqueleto exposto e recobrimento por outros organismos), 6) Área de tecido saudável 

(i.e. pigmentado) e 7) perímetro relativo do coral em contato com diferentes organismos 

bentônicos (cf. Ortiz et al. 2009, Coni et al., 2017). A identificação das doenças em corais foi 

baseada na aparência das lesões (as variáveis registradas incluem a cor do tecido afetado e/ 

ou o padrão da perda de tecido) (Borger & Steiner, 2005; Voss & Richardson, 2006; Work 

& Aeby, 2006). As doenças foram incluídas na categoria mortalidade recente (e.g praga-

branca, que deixa o esqueleto do coral exposto; Francini-Filho et al., 2008), exceto para 

Siderastrea spp., para as quais foi identificada uma doença caracterizada pela ocorrência de 

manchas escuras (dark-spot disease; Francini-Filho et al., 2008). 

 

Determinação de variáveis biológicas e ambientais 

Os dados ambientais foram obtidos para cada local através de sensoriamento remoto 

(Moderate Resolution Imaging Spectroradiometer, MODIS) (disponível em 

http://oceandata.sci.gsfc.nasa.gov) com dados com resolução de 4 km2. As variáveis obtidas 

foram: temperatura superficial da água do mar à noite (NSST), concentração de clorofila a 

(CLO), concentração de carbono orgânico particulado (POC), coeficiente de atenuação 

difusa (Kd490, um representante para os níveis de turbidez) e radiação fotossinteticamente 

ativa (PAR, uma irradiância entre 400 e 700 nm; Gove et al., 2013). A média dos dados de 

2002 a 2016 das cinco variáveis ambientais obtidas pelo MODIS foi utilizada. As variáveis 

concentração de nitrato, concentração de fosfato e salinidade foram obtidas no banco de 

dados Bio-oracle, tendo sido utilizadas médias para o período entre 2002 e 2009 (Tyberghein 

et al., 2012). Foram utilizadas também as variáveis espaciais de profundidade, distância da 

linha de costa das ilhas e a distância para a quebra da plataforma insular (i.e. isóbata e 100 

m). As duas últimas variáveis foram obtidas utilizando-se cartas náuticas digitais. As 

variáveis selecionadas podem exercer forte influência na dinâmica e saúde dos corais (e.g. 
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McClanahan et al., 2002; Berkelmans et al., 2004; Rowan, 2004; Kline et al., 2006; Zepp et 

al., 2008, Wismer t al., 2009; Wiedenmann et al., 2012; Matheus et al., 2019; Tamir et al., 

2019).  

Análises estatísticas 

Foram utilizadas Análises de Variância (ANOVA) de dois fatores para avaliar 

diferenças na abundância (i.e. cobertura relativa) e vitalidade (i.e. proporção de tecido 

saudável, branqueado, parcialmente branqueado e morto) entre recifes costeiros e oceânicos 

e entre os três corais. Comparações com o teste a posteriori Student-Newman-Keuls (SNK) 

foram utilizadas (Zar, 2010). O teste t de Student foi utilizado para comparar possíveis 

diferenças na proporção de doenças das colônias de Siderastrea spp. entre recifes costeiros e 

oceânicos. A normalidade (Kolgomorov-Smirnov) e homocedasticidade dos dados foram 

testadas e os dados transformados para logaritmo quando necessário. Nas análises usou-se o 

nível de significância α= 0,05. Além disso, uma PCoA (Bray Curtis) foi usada para resumir 

similaridades espaciais entre os recifes de acordo com o contato dos corais com diferentes 

organismos bentônicos. O coeficiente de correlação não paramétrico de Spearman (baseado 

em ranks) foi usado para investigar a relação entre as variáveis e os eixos PCoA, com 

resultados ilustrados como vetores sobrepostos nos gráficos (apenas correlações > 0,3 foram 

incluídas). 

Para modelar a influência de diferentes fatores (bióticos, ambientais e espaciais) na 

vitalidade dos corais foram usadas árvores de regressão univariadas (Boosted Regression 

Tress, BRT). Antes da execução dos modelos BRT verificou-se a existência de multi-

colinearidade das variáveis ambientais e espaciais por meio do teste de Variance Inflation 

Factor (VIF), tendo sido excluídas as variáveis com VIF acima de 5 (ter Braak & Smilauer, 

2002). As variáveis removidas foram: concentração de clorofila a (CLO), concentração de 

carbono orgânico particulado (POC), temperatura superficial da água do mar à noite (NSST), 

concentração de fosfato, salinidade e distância para a quebra da plataforma insular. 

O BRT é um método que procura descobrir a relação entre variáveis preditoras e a 

variável resposta através de tentativa e erro (Machine Learning) (Elith et al., 2008). A técnica 

BRT combina modelos de árvores de regressão com o procedimento boosting. Há várias 

vantagens no uso de modelos BRT: abrange diferentes tipos de distribuição das variáveis de 
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resposta, a variável preditora poder ser de qualquer tipo (numérica, categórica binaria, etc.), 

os resultados do modelo não são afetados por transformações realizadas nas variáveis 

preditoras (i.e. não é necessário transformá-las), as variáveis preditoras irrelevantes são 

raramente selecionadas e o modelo é insensível aos outliers (Breiman et al., 1984). Sendo 

assim, BRT são consideradas ideais para análises de dados ecológicos complexos (Elith et 

al., 2008). 

Três parâmetros foram utilizados para otimizar a performance preditiva dos modelos 

BRT: a taxa de aprendizagem (learning rate), a complexidade da árvore (tree complexity) e 

a proporção de dados selecionados ao acaso em cada passo (bag-fraction). O primeiro 

parâmetro determina a contribuição de cada árvore para a explicação do modelo; o segundo 

determina o número de divisões (nós) presente em cada árvore e o último determina a 

proporção de dados que serão tomados ao acaso em cada etapa para construção de árvores 

individuais (Elith et al., 2008). As análises do BRT foram realizadas com valores de learning 

rate de 0.0001, 0.0005, 0.001, 0.005, 0.01, 0.05; valores de 1-5 de tree complexity e valores 

de 0.5 e 0.75 para bag-fraction. Todas as combinações possíveis foram testadas, tendo sido 

selecionado o modelo com maior valor e menor desvio de validação cruzada (Elith et al., 

2008). As variáveis explicativas incluídas em cada modelo são apresentadas na Tabela 1.  

 

Tabela 1. Variáveis explicativas incluídas nas árvores de regressão (Boosted Regression Tree 

– BRT) utilizadas para avaliar a influência de fatores ambientais e bióticos na proporção de 

tecido branqueado de corais em ambientes recifais costeiros e oceânicos do Brasil. 

Variáveis Preditoras Intervalo (mínimo –máximo) 

 
 M. 

cavernosa 
M. hispida 

Siderastrea 

spp. 

Variáveis espaciais e 

ambientais 

 

    

Profundidade (m)  4,4 – 45 2,74–25 0,65–35 

Distância da costa (km)  0,04 – 61,7 0,15 – 61,4 0,04–61,7 
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Radiação fotossinteticamente 

ativa (mol.m-2) 
 42.63–48.44 

36.16–

48.44 
43.11- 48.27 

Coeficiente de atenuação 

difusa Kd490 (m-¹) 
 

0.024 –

0.127 

0.024– 

0.189 
0.024–0.133 

Nitrato (mol.m-3)  
0.000017– 

0.038 

0.000017– 

0.102 

0.000017– 

0.038 

Tamanho da colônia (cm²)  
0,87– 

571,49 

0,1 –

159,04 
4,58– 146,77 

Variáveis bióticas     

Contato com algas calcárias 

incrustantes (%) 
 0,0 –100,0 0,0 –68,42 0,0 – 33,32 

Contato com cianobactérias 

(%) 
 0,0– 77,39 0,0–69,41 0,0– 92,1 

Contato com macroalgas 

frondosas (%) 
 0,0– 87,69 0,0–71,99 0,0–78,87 

Contato com esponjas (%)  0,0– 66,87 0,0–84,96 0,0–39,68 

Contato com corais 

heteroespecíficos (%) 
 0,0– 56,55 0,0–24,98 0,0–39,55 

Contato com algas epilíticas 

(%) 
 0,0– 100,0 0,0–100,0 0,0–100,0 

Contato com zoantídeos (%)  0,0– 66,87 0,0–100,0 0,0–93,7 

Contato com areia (%)  0,0– 100,0 0,0–100,0 0,0–84,1 

 

 

RESULTADOS 

A abundância de corais variou entre recifes costeiros continentais e oceânicos 

(ANOVA de dois fatores: F(2, 2577)=17.47; p< 0,0001) e entre espécies (ANOVA de dois 

fatores: F(2, 2577) = 136.48; p< 0,0001). De maneira geral, a abundância dos corais foi maior 

nos recifes oceânicos devido a elevada abundância de M. cavernosa. Entretanto, Siderastrea 

spp. apresentou maior abundância nos recifes costeiros enquanto que Mussismilia hispida 

não apresentou diferenças significativas em sua abundância entre recifes costeiros e 

oceânicos (Figura 2). 
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Figura 2. Abundância (média ± SE) dos corais Siderastrea spp., Mussismilia hispida e 

Montastraea cavernosa em recifes costeiros e oceânicos do Brasil.  

 

Os dois primeiros eixos da PCoA explicaram cerca de 63% da variação total dos 

substratos em contato com colônias de Siderastrea spp. nos recifes costeiros continentais e 

oceânicos (Figura 3a). As colônias de Siderastrea spp. situadas nos recifes do arquipélago de 

Fernando de Noronha não apresentaram um padrão claro em relação aos principais 

organismos em contato com as colônias desse coral, apresentando contato com diversos 

substratos/organismos bentônicos, mas com leve tendência de maior contato com algas 

frondosas. Contudo, as colônias de Siderastrea spp. localizadas em Trindade e Martin Vaz 

apresentaram maior contato com macroalgas frondosas, areia e cianobactérias, enquanto que 

o contato com algas epilíticas, esponjas, outros corais, CCA e zoantídeos foi maior em recifes 

costeiros (Paraíba, Parcel dos Abrolhos, recifes costeiros desprotegidos no Bancos dos 

Abrolhos e Espírito Santo) (Figura 3a). Os eixos 1 e 2 da PCoA para M. hispida explicaram 

66,7% e 16,7%, respectivamente, do total da variação dos principais substratos em contato 

com as colônias (Figura 5b). Foi possível observar uma distinção entre os recifes costeiros e 

os oceânicos, com macroalgas frondosas e areia os principais substratos em contato com 

colônias de M. hispida nos recifes oceânicos de Trindade, Martin Vaz e arquipélago de 

Fernando de Noronha. Em contrapartida, as esponjas e cianobactérias foram os organismos 

mais comuns em contato com M. hispida nos recifes costeiros do Espírito Santo e em alguns 

dos recifes costeiros desprotegidos de Abrolhos. As algas epilíticas foram os organismos 

mais frequentes nos demais recifes costeiros continentais (Figura 3b). Para M. cavernosa, os 
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dois primeiros eixos da PCoA explicaram cerca de 85% do total da variação dos dados 

(Figura 3c). Macroalgas frondosas, cianobactérias e CCA foram os organismos mais 

importantes em contato com as colônias desse coral nos recifes de Fernando de Noronha. A 

areia, mais uma vez, dominou o substrato de entorno em Trindade e Martin Vaz, ao passo 

que as algas epíliticas foram os organismos mais frequentes no entorno de M. cavernosa nos 

recifes costeiros de Abrolhos e Espírito Santo (Figura 3c). 

 

Figura 3. Análise de Coordenadas Principais (PCoA) demonstrando diferenças espaciais 

entre recifes (costeiros continentais e oceânicos) de acordo com os substratos ao redor dos 
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corais a- Siderastrea spp., b- Mussismilia hispida e c- Montastraea cavernosa. Variáveis 

com correlação de Spearman > 0,3 com um determinado eixo PCoA são ilustradas como 

vetores sobrepostos. 

 

A proporção de tecido saudável variou significativamente entre espécies (ANOVA 

de dois fatores: F(2, 1103)= 164.44; p<0,0001) e entre a região costeira continental e oceânica 

(ANOVA de dois fatores: F(2, 1103)= 49.33; p<0,0001). A maior proporção de tecido saudável 

foi apresentada por M. cavernosa, entretanto não houve diferença entre as regiões para esta 

espécie. Os corais M. hispida e Siderastrea spp. foram mais saudáveis em recifes costeiros 

continentais (Figura 6). A proporção de tecido branqueado também diferiu 

significativamente entre os táxons (two-way ANOVA: F(2, 1103)= 137,6; p<0,0001) e entre as 

duas regiões (ANOVA de dois fatores: F(1, 1103)= 48,7; p<0,0001). De maneira geral, M. 

hispida e M. cavernosa apresentaram a maior e a menor proporção de branqueamento, 

respectivamente. A proporção de branqueamento dos corais foi maior nas ilhas oceânicas que 

nos recifes costeiros continentais, exceto para M. cavernosa na qual não houve diferenças 

significativas para o branqueamento entre as duas regiões (Figura 4). A proporção de tecido 

morto recente variou significativamente entre espécies (ANOVA de dois fatores: F(2, 1103)= 

20.05; p<0,0001), mas não entre as regiões costeiras e oceânicas (ANOVA de dois fatores: 

F(2, 1103)= 1.22; p= 0.269). A maior proporção de tecido morto foi registrada para colônias 

costeiras e oceânicas de M. hispida. Não houve registros de tecido morto recente para as 

colônias de Siderastrea spp.  
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Figura 4. Proporção (média ± SE) de tecido saudável, branqueado, parcialmente branqueado 

(pálido) e com morte recente de colônias dos corais Mussismilia hispida, Montastraea 

cavernosa e Siderastrea spp.  

 

Apenas as colônias de Siderastrea spp. apresentaram doenças que se caracterizaram 

por regiões rosadas irregulares nos tecidos das colônias. As colônias de Siderastrea spp. 

localizadas em recifes costeiros continentais apresentaram maior proporção de doenças que 

colônias situadas em áreas oceânicas (Figura 7a, Student’s t-test, t=2.32, df =333, p= 0.021). 

Foi observado também alguns buracos construídos por bioerodidores nas colônias situadas 

nos recifes costeiros (Tabela 2), os quais comumente continham ao seu redor anomalias de 

crescimento referidas como "tumores", com ou sem presença de pigmentação rosada 

(caracterizada como doença) ao redor delas (Figura 5b). 
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Figura 5. Proporção (média ± SE) de tecido doente do coral Siderastrea spp. em recifes 

costeiros continentais e oceânicos do Brasil (a) b- Bioerodidores, tumores e doenças em 

Siderastrea spp. em um recife costeiro do Brasil (b).  

 

Tabela 2. Número de colônias do coral Siderastrea spp. e número de buracos causados por 

bioerodidores em recifes costeiros e oceânicos do Brasil.  

 

Recifes costeiros Recifes oceânicos 

Paraíba Abrolhos 
Espírito 

Santo 
Trindade Noronha 

Número de 

colônias de 

Siderastrea spp. 

47 194 6 8 88 

Colônias com 

buracos  
14 138 5 0 0 

Número de buracos 210 929 80 0 0 

 

Os modelos BRT mostraram mais detalhes sobre os fatores ambientais, bióticos e 

espaciais que influenciaram na proporção de branqueamento dos três corais (Figura 6). A 

proporção de branqueamento em Siderastrea spp. foi negativamente relacionada com o 

coeficiente de atenuação difusa (KD490, proxy para níveis de turbidez) e distância da costa, 

tendo sido ainda particularmente maior em recifes com pouco mais de 1 km de distância, e 

positivamente relacionada a área da colônia. A maior interação foi registrada entre o 

coeficiente de atenuação difusa e PAR (tamanho da interação = 618.83), com maior 



139 

 

proporção de branqueamento em recifes com KD490 < 0,06 mol.m-² e PAR entre 47 e 48 

mol.m-2 (Tabela 3, Figura 7a). A proporção de branqueamento em M. hispida foi maior em 

recifes com menores concentrações de nitrato, < 0,02 mol.m-3, áreas relativamente rasas (< 9 

m de profundidade) e para colônias com menor área (Figura 6). A maior interação foi 

encontrada entre concentração de nitrato e profundidade (tamanho da interação = 9283.29) 

(Tabela 3, Figura 7b). Por fim, a proporção de tecido branqueado em M. cavernosa foi maior 

em colônias situadas em recifes com níveis de turbidez menores que 0,04 e maiores que 0,1 

mol.m-², em colônias com mais de 200 cm² e contato com CCA acima de 30 % (Figura 6). A 

maior interação foi registrada entre os dois primeiros fatores (tamanho da interação = 21,80) 

(Tabela 3, Figura 7c). 
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Figura 6. Contribuições relativas (%) de variáveis bióticas, abióticas e espaciais no 

branqueamento dos corais Montastraea cavernosa, Mussismilia hispida e Siderastrea spp. 

em recifes costeiros e oceânicos do Brasil, obtidos com árvores de regressão (Boosted 

Regression Trees). 
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Tabela 3. Parâmetros ótimos utilizados nas árvores de regressão (Boosted Regression Trees) 

para explicar o branqueamento dos corais Montastraea cavernosa, Mussismilia hispida e 

Siderastrea spp. em recifes costeiros e oceânicas do Brasil. Siglas: Bf, bag-fraction; lr, 

learning rate; tc, tree complexity e CV, cross validation. 

Modelos BRT Parâmetros ideais Número 

de 

árvores 

CV deviance 

(±SE) 

Principal 

interação 

bf lr tc    

Siderastrea 

spp. 

0,5 0,005 3 700 577.43± 

62.71 

KD490 x PAR 

(618.83) 

Mussismilia 

hispida 

0,75 0,0005 4 200 562.80± 

79,80 

Nitrato x 

Profundidade 

(9283.29) 

Montastraea 

cavernosa 

0,5 0,001 5 1450 7.21± 4.64 Área da colônia x 

KD490 (21.80) 

 

 

 

 

Figura 7. Interação mais forte entre as variáveis preditoras utilizadas nos modelos de 

branqueamento dos corais Mussismilia hispida, Montastraea cavernosa e Siderastrea spp. 

em recifes costeiros e oceânicos do Brasil. 
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DISCUSSÃO 

 

Este estudo traz informações sobre níveis basais de saúde de Montastraea cavernosa, 

Mussismilia hispida e Siderastrea spp., três dos mais importantes e abundantes corais 

construtores dos recifes brasileiros (Francini-Filho et al., 2013; Aued et al., 2018). Nenhuma 

anomalia térmica importante foi registrada durante o período de estudo. A maioria dos 

estudos sobre saúde de corais brasileiros enfocou no branqueamento durante ou logo após 

um período de anomalia térmica (Migoto, 1997; Castro & Pires, 1999; Leão et al., 2003; 

Leão et al., 2008; Miranda et al., 2013; Banha et al., 2019), diferentemente do presente 

estudo. Os recifes costeiros continentais exibiram menor proporção de branqueamento que 

os recifes oceânicos e, consequentemente, maior proporção de tecido saudável para 

Siderastrea spp. e M. hispida, enquanto que M. cavernosa não apresentou diferenças entre 

essas regiões para as estimativas de vitalidade. Os resultados obtidos pelos modelos do BRT 

revelaram que, em geral, níveis de turbidez (Kd490), concentração de nitrato e área da colônia 

foram as variáveis que mais importantes para o branqueamento dos três corais estudados. 

A maior incidência de branqueamento ocorreu, como esperado, em recifes oceânicos 

rasos e bem iluminados (com baixos níveis de turbidez). Esse padrão é explicado pela elevada 

proporção de espécies adaptadas à baixos níveis de intensidade luminosa no Atlântico Sul 

Ocidental (Mies et al., 2020), e confirma a hipótese de que recifes rasos em ilhas oceânicas 

apresentam condições subótimas e recifes fundos oceânicos e recifes turvos são refúgios para 

importantes espécies de corais do Atlântico Sul Ocidental.  

 

Abundância dos corais Siderastrea spp., Mussismilia hispida e Montastraea cavernosa 

 Montastraea cavernosa foi a espécie de coral mais abundante no presente trabalho, 

apresentando maior abundância nos recifes oceânicos, confirmando assim o padrão obtido 

para estudos em diferentes localidades no Brasil (e.g. Francini-Filho et al., 2013; Grillo et 

al., 2018; Matheus et al., 2019). Esta espécie possui ampla plasticidade batimétrica, 

ocorrendo em paredes sombreadas de recifes rasos e em recifes profundos (Fitt & Warner, 

1995; Francini-Filho et al., 2013; Morais et al., 2018; Francini-Filho et al., 2019). No 

arquipélago de Fernando de Noronha os recifes profundos são dominados por M. cavernosa 
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(Matheus et al., 2019). Além disso, ela é encontrada em elevada abundância nos recifes 

profundos do Atol das Rocas (Amado-Filho et al., 2016) e também está presente nos recifes 

profundos do conjunto insular de Trindade e Martin Vaz (Pereira- Filho et al., 2011). 

Espécies pertencentes ao gênero Montastraea também são importantes construtores de 

recifes tropicais do mundo (Knowlton et al., 1992; Jackson, 1992; Maia et al., 2018), 

compondo um grupo importante por contribuir com processos e serviços ecossistêmicos 

(Mumby et al., 2008).  

Mussismilia hispida não apresentou diferenças na abundância entre os recifes 

costeiros e oceânicos, apesar de apresentar registro de preferência por recifes com pouca 

incidência luminosa, como microhabitats sombreados de paredes recifais e recifes mais 

profundos (Correia, 2010; Pereira-Filho et al., 2011; Francini-Filho et al., 2013; Menezes, 

2014). Siderastrea spp. apresentou maior cobertura nos recifes costeiros continentais. 

Siderastrea stellata é um coral construtor abundante e comumente encontrado em poças e no 

topo de recifes rasos do Brasil (Castro & Pires, 2001; Costa et al., 2001; Correia, 2010; 

Francini-Filho et al., 2013; Francini-Filho et al., 2019), porém também possui uma ampla 

plasticidade batimétrica nesses ambientes, apresentando registros em recifes profundos 

(Meirelles et al., 2015; Amado-Filho et al., 2016; Morais & Santos, 2018; Francini-Filho et 

al., 2019). Este coral é conhecido por resistir a estresses ambientais (Leão et al., 2003), como 

a capacidade de tolerar ambientes recifais com elevada sedimentação e turbidez (Souza & 

Amaral, 2002, Leão et al., 2003; Castro et al., 2012), como recifes costeiros continentais. 

Estes recifes possuem maior aporte de sedimentos provenientes de rios (Segal & Casto, 2011) 

quando comparado às águas oligotróficas das ilhas oceânicas (Longhurst & Pauly, 1987). 

Tais fatores podem explicar essa maior abundância desse coral nessas áreas costeiras mais 

turvas. 

 

Vitalidade dos corais Siderastrea spp., Mussismilia hispida e Montastraea cavernosa 

 

Em geral, as colônias de Siderastrea spp., M. hispida e M. cavernosa apresentaram 

maior contato com macroalgas frondosas nos recifes oceânicos, enquanto que o contato com 

algas epilíticas foi mais frequente em recifes costeiros continentais. Nos recifes oceânicos há 

uma elevada cobertura de macroalgas (Pereira et al., 2011; Matheus et al., 2019) quando 
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comparados aos recifes costeiros, os quais apresentam, em contrapartida, maior cobertura de 

algas epilíticas (Bruce et al., 2012; Francini-Filho et al., 2013; Aued et al., 2018; Capítulo 1). 

Em um estudo realizado em recifes costeiros brasileiros foi verificado que os corais 

apresentaram mais interações de contato físico com as algas epilíticas, pois foi o grupo 

bentônico mais abundante em todas as áreas (Grillo et al., 2018). Logo, os resultados 

apresentados aqui corroboram o que foi apresentado por Grillo et al. (2018), onde as 

interações entre as espécies de corais e os organismos bentônicos nos recifes brasileiros são 

diretamente influenciados pela abundância dos diversos organismos. No entanto, para 

algumas áreas, como o arquipélago de Fernando de Noronha, foi verificada uma grande 

diversidade de substratos de entorno, mesmo com a dominância de macroalgas frondosas. 

Portanto, estudos adicionais sobre o arranjo espacial de diferentes organismos e sua 

influência na saúde de corais são bem-vindos.  

Siderastrea spp. e Mussismilia hispida apresentaram maior proporção de tecido 

saudável nos recifes costeiros continentais e, consequentemente, maior proporção de colônias 

branqueadas nos recifes das ilhas oceânicas. Em geral, corais brasileiros estão adaptados à 

elevada turbidez (Mies et al., 2020). Siderastrea spp. e Mussismilia hispida possuem a 

capacidade de tolerar ambientes recifais com elevada sedimentação e turbidez (Leão et al., 

2003; Castro et al., 2012). Além disso, Siderastrea siderea possui taxas de crescimento 

superiores quando em condições de maior sedimentação e enriquecimento de nutrientes 

(Lirman et al., 2008). Espécies de corais pertencentes a família Mussidae são resistentes a 

elevados níveis de turbidez por possuírem adaptações morfológicas, como forma massiva das 

colônias e pólipos grandes com capacidade de inflar, dificultando o depósito de sedimento 

em suas colônias (Schuhmacher, 1977; Loiola et al., 2013). Menezes (2014) também 

evidenciou que colônias de M. hispida apresentaram-se mais saudáveis em recifes costeiros 

e com elevada sedimentação.  

O branqueamento é mais comum e elevado em recifes rasos, apesar de também 

ocorrer em recifes profundos (Lang et al.,1988; Rocha et al., 2018; Teixeira et al., 2018). Os 

recifes oceânicos por possuírem águas oligotróficas apresentam maior penetrabilidade da luz 

através da água (Gattuso et al., 2006; Kirk, 2011), facilitando assim o branqueamento dos 

corais (Dunne & Brown 1996). Banha et al. (2019) registraram, durante um evento extremo 

de anomalia térmica, cerca de 80% de branqueamento das colônias de M. hispida em recifes 
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costeiros do sudeste do Brasil. Entretanto, houve menos de 2% de mortalidade dessas 

colônias, o que reforça a ideia de tolerância dessa espécie a estresses ambientais em recifes 

costeiros continentais. A maior vitalidade em recifes costeiros e o maior branqueamento em 

recifes oceânicos dos corais Siderastrea spp. e M. hispida pode ser explicada pelas 

adaptações biológicas de cada coral aliada às características do ambiente que as colônias 

estavam situadas, como as elevadas taxa de sedimentação e turbidez dos recifes costeiros 

continentais (Leão et al., 2003; Castro et al., 2012). Esta situação evita a elevada irradiação 

e temperatura diretamente nos corais (van Woesik et al., 2012). Logo, faz com que esses 

recifes costeiros continentais turvos apresentem características equivalentes a recifes 

mesofóticos de águas mais profundas (Morgan et al., 2016), o que garante menor 

susceptibilidade ao branqueamento e mortalidade aos corais brasileiros (Mies et al., 2020).   

  O modelo de proporção de tecido branqueado em Siderastrea spp. revelou que 

coeficiente de atenuação difusa (Kd490, um representante para os níveis de turbidez) foi a 

variável explicativa mais importante. O branqueamento desse coral aumenta com a 

diminuição dos níveis de turbidez nos recifes, em recifes muito próximos da costa, em 

colônias com maior área e diminui em recifes com elevada PAR. Esse resultado reforça a 

turbidez como um importante fator estruturador de corais (Leão et al. 2003), bem como para 

comunidades bentônicas (Capítulo 1). 

O maior branqueamento em colônias com maior área corrobora trabalhos que 

apontam a maior susceptibilidade ao branqueamento em colônias de maiores tamanhos 

(Baird & Marshall 2002; Shenkar et al., 2005; Coni et al., 2017), o que poderia estar 

relacionado a processos naturais, como a senescência dos corais (Coni et al., 2017). A 

luminosidade é um fator importante para a fisiologia e produtividade dos corais (Gattuso et 

al., 2006, Frade et al., 2008, Ben-Zvi et al., 2015), sendo também principal fonte de energia 

de produção primária marinha. Entretanto, cada espécie de coral responde de maneira distinta 

a intensidade da luminosidade, principalmente no que diz respeito a radiação 

fotossinteticamente ativa (PAR) e radiação ultravioleta (UVR), uma vez que algumas 

espécies apresentam maiores resistências que outras (Tamir et al., 2019). Por exemplo, 

Siderastrea stellata é uma espécie de coral conhecida por possuir resistência a elevadas 

temperaturas e incidência direta de luminosidade (Leão et al., 2003; Suggett et al., 2012). No 

presente trabalho, Siderastrea spp. apresentou diminuição da proporção de tecido 
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branqueado com a PAR maior que 47 mol.m-2. Logo, estudos experimentais futuros que 

avaliem a intensidade e a qualidade de luz na saúde de corais poderiam ajudar a elucidar os 

processos responsáveis pelos padrões espaciais na abundância e saúde de corais no Brasil.   

A proporção de branqueamento de Mussismilia hispida diminuiu com o aumento dos 

níveis de concentração de nitrato, aumento da profundidade, maior área das colônias e com 

o aumento da PAR. É conhecido na literatura que a elevada concentração de nitrato pode ser 

prejudicial aos corais (Bruno et al., 2003; Dunn et al., 2012) por modificarem as taxas de 

crescimento e a densidade de seu esqueleto, por exemplo (Renegar & Riegl, 2005). Além 

disso, ainda estimulam a proliferação de algas epilíticas, tornando-as mais competitivas 

contra os corais (Done, 1992; Vermeij et al., 2010). Entretanto, esse nutriente pode aumentar 

a densidade populacional das zoanxantelas de um coral (Marubini & Davies, 1996). Os corais 

brasileiros são considerados tolerantes ao enriquecimento por nutrientes, apresentando 

concentrações de nitrato 2,5 vezes maior quando comparados aos recifes do Indo-Pacífico e 

Caribe (Mies et al., 2020). Contudo, a relação negativa encontrada entre a proporção de 

branqueamento de M. hispida e a concentração de nitrato parece beneficiar M. hispida e 

precisa ser melhor investigada com estudos experimentais futuros. O excesso de luz pode 

impactar negativamente os corais, causando-lhes branqueamento (Dunne & Brown, 1996). 

Portanto, alguns corais brasileiros demonstram preferência por ambientes mais profundos 

e/ou turvos devido à baixa luminosidade (Mies et al., 2020). Estes corais, principalmente 

corais da família Mussidae apresentam estratégia morfológicas, fisiológicas e alimentares 

para conseguirem habitar recifes com pouca luminosidade (Logan, 1988; Pisapia et al., 2012; 

Loiola et al., 2013). Algumas espécies fazem simbiose com zooxantelas mais eficientes na 

captação luz nesses ambientes com baixa luminosidade (Iglesias-Pietro et al., 2004). Além 

disso, há espécies que podem aumentar sua capacidade heterotrófica, obtendo nutrientes 

oriundos de partículas de sedimentos, como mecanismo compensatório da redução da 

nutrição pela autotrofia das zooxantelas (Anthony & Fabricius, 2000; Anthony, 2006; Mies 

et al., 2018). Estudos com corais brasileiros evidenciaram maior vitalidade em recifes mais 

profundos, corroborando o nosso resultado. Menezes (2014) registrou colônias de M. hispida 

situadas no Banco dos Abrolhos estavam mais saudáveis em recifes com maior profundidade, 

bem como a prevalência de branqueamento dessa espécie também declinou em recifes mais 

profundos do sudeste brasileiro (Banha et al., 2019). Coni et al. (2017) também evidenciaram 
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menor proporção de branqueamento de indivíduos de Scolymia wellsi em recifes profundos 

do Banco dos Abrolhos.  

A proporção de tecido saudável e branqueado do coral M. cavernosa não diferiu entre 

recifes costeiros e oceânicos. Além disso, M. cavernosa exibiu a menor proporção de tecido 

branqueado dentre os corais avaliados. Este padrão pode ser explicado pela baixa abundância 

de M. cavernosa em recifes oceânicos rasos e bem iluminados (onde a intensidade de 

branqueamento é maior) em comparação a Siderastrea spp. e M. hispida (Capítulo 02). 

Ademais, sabe-se que esta espécie é conhecida por tolerar elevada temperatura (Fitt & 

Warmer, 1995), o que pode explicar o menor branqueamento de suas colônias quando 

comparada aos outros corais.  

O coeficiente de atenuação difusa (níveis de turbidez) foi a variável mais importante 

que afetou a proporção de branqueamento das colônias de M. cavernosa, onde apresentou 

maior branqueamento em níveis muito baixos de turbidez e em níveis elevados, reforçando 

a importância desse fator para a manutenção da vitalidade dos corais brasileiros. Uma leve 

relação positiva foi verificada entre o branqueamento de M. cavernosa e a área da colônia, 

corroborando estudos que apontam maior susceptibilidade ao branqueamento para corais 

maiores (Baird & Marshall, 2002; Shenkar et al., 2005). O branqueamento também foi maior 

em colônias com maior perímetro em contato com CCA e em colônias com contato de cerca 

de 80% com algas epilíticas. Embora algumas espécies de CCA possam induzir a 

metamorfose e servir de assentamento de larvas de corais (Heyward & Negri, 1999; 

Harrington et al., 2004), outras espécies podem apresentar efeitos negativos aos corais (Keats 

et al., 1997; Harrington et al., 2004), como uma espécie considerada “coral killer” 

(Pneophyllum conicum) que domina os recifes dos Abrolhos (Amado-Filho et al., 2018). As 

algas epilíticas são mais comuns em recifes costeiros continentais (Grillo et al., 2018; Aued 

et al., 2018). Efeito negativos que as algas epilíticas trazem aos corais são conhecidos na 

literatura (Birrell et al., 2005; Vermeij et al., 2010), onde elas podem causar mortalidade 

parcial na área em contato físico com o coral (Alvarado & Acosta, 2009), tornando-as um 

dos principais competidores dos corais nos recifes (Gómez-Cubillos et al., 2019). 

Somente colônias de Siderastrea spp. foram registradas com sinais de doenças no 

presente trabalho. No Brasil, doenças em corais foram registradas pela primeira vez em 2005 

com poucos registros de colônias dos corais Siderastrea spp., M. braziliensis e M. hispida 
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afetadas no Banco dos Abrolhos (Francini-Filho et al., 2008; Francini-Filho et al., 2010) e 

M. hispida no sudeste do Brasil (Banha et al., 2019). Os sinais de doenças encontradas em 

Siderastrea spp. se caracterizaram por regiões rosadas irregulares nos tecidos das colônias 

(dark-spot disease; Francini-Filho et al., 2008). A proporção de tecido do coral afetado por 

doenças foi maior em colônias situadas em recifes costeiros continentais que oceânicos. Os 

recifes costeiros são influenciados diretamente pela descarga de rios (Leão et al., 2003) que 

podem levar poluentes em excesso para estes recifes e aumentar a quantidade de nutrientes. 

Sabe-se também que há uma elevada cobertura de algas epilíticas (Francini-Filho et al., 2013; 

Aued et al., 2018) que competem por espaço com os corais (McCook et al., 2001; Birrell et 

al., 2005; Vermeij et al., 2010; Bulleri et al., 2013). Esse efeito negativo das algas aumenta 

principalmente quando há enriquecimento de nutrientes nesses recifes, pois dá para elas uma 

vantagem competitiva sobre os corais (Vermeij et al., 2010). Poluição aliada a proliferação 

de algas são fatores responsável pela proliferação de doenças em escala local, uma vez que 

algas funcionam como reservatório de patógenos, facilitando a propagação de doenças 

(Harvell et al., 1999, 2002; Selig et al., 2006). Estes fatores podem esclarecer o motivo da 

maior proporção de doenças em colônias de recifes costeiros continentais. Também foi 

observado a presença de buracos construídos por organismos bioerodidores e de possíveis 

tumores ao redor desses buracos nas colônias de Siderastrea spp. situadas em recifes 

costeiros continentais. Esses organismos, como poliquetas e bivalves, podem remover a 

estrutura carbonática do interior do esqueleto do coral (Hutchings, 2008, Rice et al., 2020), 

enfraquecendo seu esqueleto. De acordo com Rice et al. (2020), a disponibilidade de 

nutrientes pode estimular a presença desses organismos dentro das colônias de corais, o que 

explicaria a presença desses registros de bioerodidores apenas colônias costeiras. Tanto a 

pigmentação rosada quanto a formação dos tumores ao redor dos buracos podem ser 

resultantes de uma possível resposta inflamatória a invasão desses organismos (Palmer et al., 

2008; Hoeksema et al., 2018). Entretanto, a relação entre nutrientes na água, infestação por 

bioerodidores, tumores e saúde das colônias de Siderastrea spp. precisa ser melhor 

investigada. 

Os resultados alcançados pelo presente estudo indicam a adaptação da maioria dos 

corais avaliados por habitats costeiros continentais sombreados (sedimentados e turvos)  e/ou 

profundos. Apesar de Montastraea cavernosa ter apresentado maior abundância nas ilhas, 
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essa maior abundância pode ser encontrada nos recifes mais profundos (ver Capítulo 2). O 

branqueamento afetou em maior proporção os corais Siderastrea spp. e M. hispida situados 

em recifes rasos e bem iluminados em ilhas oceânicas. Além disso, como era esperado, M. 

hispida apresentou maior vitalidade em ambientes sombreados, como recifes costeiros e em 

ambientes mais profundos, corroborando nossa hipótese inicial.  Nossos resultados 

representam um importante baseline para saúde de corais no Brasil e indicam que espécies 

especialistas de zonas mesofóticas (e.g. M. cavernosa) e/ou adaptadas para viver em águas 

sombreadas e turvas (e.g. M. hispida) podem sobreviver aos impactos do aquecimento global 

nos refúgios do Atlântico Sul Ocidental (Banha et al., 2019; Mies et al., 2020).   
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8. CONSIDERAÇÕES FINAIS 

O presente trabalho disponibilizou dados integrativos sobre a composição e 

distribuição espacial de diferentes comunidades bentônicas recifais costeiras e oceânicas 

rasas (0-30 m) e fundas (30-60 m) do Atlântico Sul Ocidental por meio de técnicas de 

classificação de comunidades e dados de sensoriamento remoto. Além disso, demonstrou a 

influência de variáveis ambientais na distinção destas comunidades e na abundância de 

diferentes grupos bentônicos. Foram identificadas dez comunidades bentônicas distintas em 

recifes rasos costeiros e oceânicos do Brasil, as quais são, de forma geral, dominadas por 

algas epilíticas e macroalgas frondosas.  

A turbidez (coeficiente de atenuação difusa) foi o principal fator estruturador das 

comunidades de recifes bentônicos, com a ocorrência de dois grupos principais: um com 

águas claras (dominado por macroalgas frondosas) e outro com águas turvas (dominado por 

algas epilítica). 

A profundidade separou as comunidades encontradas em recifes de águas claras as 

quais foram constituídos por três comunidades situadas em recifes mais profundos que 4,5 

m e duas em recifes mais rasos que 4,5 m. Em relação aos organismos que compõe as 

comunidades únicas, nossa hipótese inicial era que as algas epilíticas e macroalgas frondosas 

seriam mais abundantes em áreas rasas e iluminadas. Entretanto, esse resultado foi 

corroborado apenas para as macroalgas. As algas epilíticas foram mais abundantes em recifes 

costeiros rasos e turvos. Como esperado, a abundância de esponjas exibiu relações positivas 

com a profundidade, possivelmente devido à maior disponibilidade de alimento 

(picoplâncton) em regiões mais profundas e frias, tendo sido, portanto, mais abundantes 

também em recifes costeiros subtropicais.  

Seis das 14 espécies de corais escleractineoss (Agaricia humilis, Favia gravida, M. 

braziliensis, Mussismilia harttii, Mussismilia hispida e Porites astreoides) foram 

relativamente mais abundantes nos recifes de águas turvas que nos de águas claras, com o 

restante espécies não apresentando diferenças entre esses recifes. A falta de diferença para 

algumas espécies (por exemplo, M. cavernosa) foi devido a sua abundância semelhante em 

ambos os recifes rasos eturvos rasos e recifes de águas claras mais profundos. Estes 

resultados corroboram a natureza fotofóbica de alguns corais brasileiros. 
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Foi registrado o padrão oposto ao esperado com relação a distância dos recifes da 

costa e aos recifes profundos (próximos da quebra da plataforma) presumivelmente devido a 

variações nos micro-habitats amostrados apenas no Banco dos Abrolhos (topo vs parede). 

Essa variável deveria ser incluída nos nossos modelos de abundância dos organismos 

bentônicos, especialmente para os corais, uma vez que o hábitat de parede possui 

características (inclinação e sombreamento) que favorecem o estabelecimento de corais 

fotofóbicos e de outros organismos bentônicos que preferem locais com menor incidência de 

luz direta. Além do micro-habitats, a inserção de outras variáveis bióticas (e.g. níveis de 

herbivoria) e abiótica (e.g. hidrodinamismo) também é importante em estudos futuros.  

A profundidade e temperatura também tiveram influência significativa na 

estratificação de comunidades bentônicas recifais rasas e mesofóticas de ilhas oceânicas (0-

60 m), tendo sido identificadas cinco comunidades únicas nesses recifes. Além disso, 

revelou-se um ponto de quebra entre as comunidades rasas e fundas aos 12,5 m, não tendo 

sido registrada mudanças significativas aos 30 m de profundidade como apontado em estudos 

anteriores. Como esperado, as comunidades fundas apresentaram maiores abundâncias de 

corais fotofóbicos, algas calcárias incrustantes (CCA) e esponjas. As macroalgas frondosas 

foram abundantes em todas as profundidades, mas dominaram os recifes rasos, 

provavelmente devido a elevada disponibilidade de luz em águas oligotróficas oceânicas. O 

conceito estabelecido dos recifes mesofóticos deve ser empregado com base ecológica e não 

com base na classificação atualmente estabelecida pela literatura e/ou com base no alcance 

do mergulho recreacional. Além de variar junto com a profundidade, a temperatura está 

diretamente relacionada com a dinâmica da termoclina e ressurgência encontradas nas ilhas 

estudadas. Portanto, o limite de profundidade amplamente aceito para separação entre 

comunidades recifais rasas e mesofóticas (30 m) não é universal, uma vez que pode não 

refletir a realidade ecológica e dinâmica ambiental de cada localidade. 

Por fim, níveis de turbidez (Kd490), concentração de nitrato e área da colônia foram 

as variáveis que mais influenciaram na proporção de tecido afetado por branqueamento dos 

corais construtores Siderastrea spp., M. hispida e M. cavernosa, com as duas primeiras tendo 

sido mais afetadas.  A maior incidência de branqueamento ocorreu, como esperado, em 

recifes oceânicos rasos e bem iluminados, confirmando a hipótese de que recifes rasos em 
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ilhas oceânicas apresentam condições subótimas e recifes fundos oceânicos são potenciais 

refúgios para corais fotofóbicos, como M. cavernosa e M. hispida. Nossos dados indicam 

que espécies especialistas de zonas mesofóticas (e.g. M. cavernosa) e/ou adaptadas para viver 

em águas sombreadas e turvas (e.g. M. hispida) poderiam sobreviver aos impactos do 

aquecimento global nos refúgios do Atlântico Sul Ocidental. 

Este trabalho demonstra que a aplicação de ferramentas de classificação é útil em 

estudos sobre comunidades bentônicas em largas escalas espaciais e no entendimento das 

variáveis ambientais que discriminam comunidades únicas. Nossos resultados fornecem 

também um importante baseline sobre a saúde de corais no Brasil em anos sem anomalias 

térmicas (background bleaching levels), o qual ajudará a estimar a magnitude e extensão de 

eventos futuros de branqueamento em massa. Em conjunto, os dados desta tese fornecem 

uma importante linha de base sobre a estrutura de diferentes comunidades bentônicas e saúde 

de corais no Brasil, os quais poderão subsidiar avaliações futuras mais robustas sobre o papel 

potencial dos recifes brasileiros como refúgios para espécies especialistas de zonas 

mesofóticas e/ou adaptadas para viver em águas sombreadas e turvas frente aos impactos 

futuros do aquecimento global. 

 




