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“A pessoa quando percebe uma limitação
E tenta ultrapassá-la se aperfeiçoando
Olha pra vida e pensa: “É isso!”

É óbvio, mas é verdade:
Só se acerta correndo o risco de errar.”

VITOR ISENSEE
em “Vivas Veredas”, 2014
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RESUMO

A tendência de aumento da temperatura da superfície do mar representa uma
ameaça para os recifes de coral tropicais, causando branqueamento e morta-
lidade em massa. Os recifes brasileiros tem sido caracterizados como menos
suscetíveis ao estresse termal. A previsibilidade de eventos de branqueamento
com base em anomalias da temperatura da superfície do mar pode ser menos
precisa do que em outras regiões do oceano global. Como os recifes de coral são
aclimatados às condições ambientais locais, a conectividade larval tem potencial
para desempenhar um papel relevante na introdução de organismos adaptados
a diferentes condições de temperatura. No presente estudo propõe-se avaliar os
padrões de conectividade em recifes de coral brasileiros, verificando sua influên-
cia potencial na variação da tolerância ao estresse termal nestas comunidades.
Foram estimadas métricas de conectividade com base em simulações de disper-
são larval no período de 1993 a 2019, entre 180 células recifais distribuídas em
sete regiões na margem continental brasileira (Leste-sul, Leste-centro, Leste-
norte, Trindade e Martim Vaz, Nordeste, Fernando de Noronha e Atol das Ro-
cas e Amazônia). As simulações foram realizadas utilizando um modelo biofísico
acoplado a dados de correntes oceânicas e características biológicas da espécie
Mussismilia hispida, um coral endêmico e amplamente difundido na costa bra-
sileira. A influência potencial da conectividade larval na tolerância ao estresse
termal foi avaliada considerando a probabilidade de conexões entre cada célula
recifal, seus respectivos limiares de branqueamento e o acúmulo das anomalias
de temperatura da superfície do mar estimadas por satélite durante 12 sema-
nas. Os resultados obtidos indicam uma variação nos padrões de conectividade
de acordo com a ocorrência de eventos El Niño–Southern Oscillation, quando
se observam mudanças na dispersão larval associadas a deslocamentos da bi-
furcação do ramo sul da Corrente Sul Equatorial. As métricas de conectividade
indicam uma variação do limiar de branqueamento de ±0,3 °C, com células re-
cifais apresentando variações relevantes na tolerância ao estresse termal. As
estimativas de branqueamento considerando a conectividade foram significativa-
mente mais próximas das observações reportadas na literatura (valor-p < 0,05),
em comparação com as estimativas sem a conectividade. Os resultados obtidos
indicam que a conectividade larval pode ter um papel relevante na adaptação dos
corais brasileiros a variações na temperatura da água do mar. Quando conside-
rada, observa-se uma melhora nas estimativas de branqueamento desses corais.
Espera-se que o presente estudo possa contribuir no monitoramento ambiental
e no manejo de recifes de coral brasileiros, considerando os cenários futuros de
mudanças climáticas.

Palavras-chave: Recifes de coral. Conectividade larval. Temperatura da superfí-
cie do mar. Estresse termal. Branqueamento de corais. Margem continental bra-
sileira.
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CONNECTIVITY PATTERNS IN BRAZILIAN CORAL REEFS ASSOCIATED
WITH SATELLITE ESTIMATED THERMAL STRESS

ABSTRACT

The rising trend in sea surface temperature presents a threat to tropical coral
reefs, causing increasing mass bleaching and mortality. Brazilian reefs have been
characterized as less susceptible to thermal stress, where the predictability of
bleaching events based on sea surface temperature anomalies is less accurate
than in other regions of the global ocean. Since coral reefs are acclimatized to
local environmental conditions, larvae connectivity can display a potential role in
introducing organisms adapted to different temperature conditions. In the present
study, we proposed to evaluate the connectivity patterns of Brazilian coral reefs,
verifying their potential influence on the variation of thermal stress tolerance sup-
ported by these communities. Connectivity metrics were estimated based on
larvae dispersion simulations from 1993 to 2019, between 180 reef sites dis-
tributed in seven regions on the Brazilian continental margin (East-south, East-
center, East-north, Trindade and Martim Vaz, Northeast, Fernando de Noronha
and Atol das Rocas and Amazon). Simulations were performed using a biophysi-
cal model coupling ocean currents data and life history traits of Mussismilia hisp-
ida, a widespread endemic species in the region. The potential influence of larvae
connectivity on thermal stress tolerance was evaluated considering the probabil-
ity of connections between each reef site, their respective bleaching thresholds,
and the accumulation of satellite-estimated sea surface temperature anomalies
over 12 weeks. The results indicated a variation in connectivity patterns accord-
ing to the occurrence of El Niño–Southern Oscillation events when changes in
larvae dispersion associated with the migration of the southern branch of the
South Equatorial Current were observed. Connectivity metrics indicated a vari-
ation of bleaching thresholds of ±0.3 °C, highlighting reef sites with relevant
changes in thermal stress tolerance. Connectivity-influenced bleaching estima-
tions were significantly closer to observations reported in the literature (p-value <
0.05) compared to estimations without connectivity. These results indicated that
larvae connectivity may display a relevant role in the adaptation of Brazilian corals
to variations in seawater temperature. It is expected that the present study can
contribute to the monitoring and management of Brazilian coral reefs, given future
climate change scenarios.

Keywords: Coral reefs. Larvae connectivity. Sea surface temperature. Thermal
stress. Coral bleaching. Brazilian continental margin.
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1 INTRODUÇÃO

Os recifes de coral são ecossistemas marinhos de suma importância ambiental e
econômica, geralmente encontrados em regiões tropicais de águas rasas e bem
iluminadas (SHEPPARD et al., 2017). A sobrevivência destes ecossistemas está
diretamente associada à aclimatação e adaptação dos corais às condições am-
bientais vigentes, como por exemplo a temperatura da superfície do mar (TSM)
(COUCE et al., 2012). Em virtude das mudanças climáticas e consequente aqueci-
mento dos oceanos, a saúde dos recifes de coral está ameaçada (HUGHES et al.,
2017). Estudos indicam que a temperatura da superfície do mar aumentou 0,13
°C por década nos últimos 100 anos, podendo atingir cerca de 1 °C - 4 °C acima
da média atual no ano de 2100 (PACHAURI et al., 2014). À medida que o oce-
ano aquece, os recifes de coral tornam-se mais vulneráveis a eventos nocivos
conhecidos como branqueamento, podendo levar à morte destas comunidades
por estresse termal (DOUGLAS, 2003). Estimativas da TSM via satélite permitem
analisar o impacto destas tendências em escala global (MINNETT et al., 2019),
identificando sua influência sobre as variações climáticas (MERCHANT et al., 2019)
e possibilitando uma gama de aplicações voltadas ao monitoramento de recifes
de coral (HEDLEY et al., 2016).

No Brasil, os recifes de coral aparentam ser mais resilientes aos impactos do
estresse termal em comparação com outras comunidades do globo (MIES et al.,
2020). Embora diversos eventos de branqueamento tenham sido registrados ao
longo das últimas décadas, principalmente associados a eventos de El Niño (MI-

GOTTO, 1997; MIRANDA et al., 2013; TEIXEIRA et al., 2019), nunca houveram epi-
sódios registrados de mortalidade em massa (LEÃO et al., 2019). Em particular,
baixos valores de mortalidade foram observados até mesmo durante os even-
tos mais severos de branqueamento (BANHA et al., 2020). Segundo Mies et al.
(2020), esta resiliência está associada à características particulares dos recifes
brasileiros, como uma ampla distribuição batimétrica, maior tolerância a turbi-
dez e a associações simbióticas mais flexíveis. Estas características contribuem
para que as anomalias da TSM estimadas por satélite sejam menos precisas em
identificarem corretamente a ocorrência de branqueamento em recifes de coral
brasileiros.

Apesar de serem organismos sésseis, os corais possuem uma alta capacidade
de dispersão devido às características de seu ciclo de vida. Durante sua fase
de reprodução, centenas de larvas são liberadas na coluna d’água permitindo
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sua dispersão por grandes distâncias (GRAHAM et al., 2008). Essas larvas são
transportadas por correntes oceânicas até encontrarem um habitat adequado ou
morrerem (THOMPSON et al., 2018). Quando as larvas são transportadas com su-
cesso de uma população para outra, temos um processo conhecido como conec-
tividade (COWEN; SPONAUGLE, 2009). Os estudos sobre a conectividade buscam
compreender como ocorre esse padrão de migração e suas possíveis implica-
ções ecológicas e evolutivas (PELUSO; ZILBERBERG, 2016).

As métricas de conectividade podem auxiliar na identificação de possíveis refú-
gios frente ao aquecimento dos oceanos (STUDIVAN; VOSS, 2018; NAKABAYASHI

et al., 2019) e ajudar na elaboração de estratégias de conservação (MAGRIS et

al., 2016; ENDO et al., 2019; FONTOURA et al., 2022), sendo um dos fatores chaves
para assegurar a sobrevivência destas comunidades no longo prazo. Segundo
Kleypas et al. (2016), a dispersão de larvas de coral entre recifes sobre diferen-
tes regimes de temperatura também pode desempenhar um papel importante na
adaptação destas populações ao estresse termal. Por exemplo, larvas oriundas
de regiões mais quentes tenderiam a aumentar a tolerância ao estresse termal
ao serem transportadas para comunidades em regiões mais frias (Figura 1.1).
Desta forma, este estudo propõe avaliar os padrões de conectividade em reci-
fes de coral brasileiros e sua influência potencial na variação da tolerância ao
estresse termal nestas comunidades.
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Figura 1.1 - Ilustração da influência potencial da conectividade na variação do estresse
termal suportado por uma população de corais, evidenciando quatro cená-
rios diferentes: (a) Transporte de indivíduos de um recife sob maior estresse
termal R1 para um recife sob menor estresse termal R2, indicando a intro-
dução de indivíduos mais tolerantes na população nativa; (b) Transporte de
indivíduos de um recife sob menor estresse termal R2 para um recife sob
maior estresse termal R1, indicando a introdução de indivíduos menos to-
lerantes na população nativa; (c) Transporte de indivíduos dos recifes R1 e
R2 se torna proporcionalmente maior em R3 devido à um evento de morta-
lidade/branqueamento, diminuindo a retroalimentação deste recife; (d) Mo-
delo hipotético ideal onde o estresse termal suportado pela população de
corais em R3 deverá ser um produto proporcional da influência de conectivi-
dade entre os recifes R1, R2 e R4, além de sua própria retroalimentação. A
espessura das setas indica a probabilidade de conexão a.

Fonte: Adaptado de Kleypas et al. (2016).
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1.1 Objetivo

1.1.1 Objetivo geral

O objetivo geral deste estudo consiste em avaliar os padrões de conectividade
em recifes de coral brasileiros e sua influência potencial na variação da tolerância
ao estresse termal nestas comunidades.

1.1.2 Objetivos específicos

A fim de atingir o objetivo geral, foram propostos os seguintes objetivos específi-
cos:

a) Modelar a conectividade larval, i.e., probabilidade de dispersão de lar-
vas entre um recife-fonte e um recife-destino, no período de 1993 a
2019, com base em uma espécie endêmica e amplamente difundida
no Brasil (Mussismilia hispida) e avaliar o padrão de distribuição destas
conexões.

b) Caracterizar a variabilidade dos índices de estresse termal ao longo dos
recifes de coral brasileiros por meio da temperatura da superfície do mar
estimada por satélite.

c) Comparar os eventos de branqueamento estimados a partir dos índices
de estresse termal, com e sem influência da conectividade, em relação
a eventos reportados na literatura.

1.2 Estrutura da dissertação

No Capítulo 2 será apresentada uma revisão de conceitos importantes relaci-
onados ao tema da dissertação, incluindo a conectividade larval em recifes de
coral, as estimativas da TSM via satélite e os impactos do estresse termal em re-
cifes de coral. No Capítulo 3 são descritos os dados e metodologias, referentes
aos produtos de TSM, correntes oceânicas em superfície e modelo de conec-
tividade utilizado neste estudo. No Capítulo 4 são apresentados os resultados
encontrados, sendo discutidos no Capítulo 5 em comparação com referências da
literatura. Por fim, as conclusões e considerações finais encontram-se no Capí-
tulo 6.
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2 FUNDAMENTAÇÃO TEÓRICA

2.1 Os recifes de coral

Os recifes de coral são ecossistemas marinhos formados majoritariamente por
colônias de diferentes organismos secretadores de carbonato de cálcio, capazes
de gerar grandes estruturas recifais que possuem papel fundamental na conser-
vação de inúmeras populações marinhas, no balanço químico dos oceanos e no
ciclo de carbono global (SPALDING et al., 2001; REYNAUD et al., 2003; BUDDEMEIER et

al., 2004). São normalmente distribuídos ao longo de regiões tropicais onde pre-
dominam águas quentes, rasas e bem iluminadas (COUCE et al., 2012), embora
também existam grupos associados a águas frias e mais profundas (ROBERTS et

al., 2006). Os ambientes recifais excedem qualquer outro habitat do planeta no
quesito diversidade de filos, possuindo cerca de 32 dos 34 filos animais exis-
tentes na Terra (PORTER; TOUGAS, 2001). O número de animais e vegetais que
habitam os recifes de coral foi estimado como superior a 600 mil espécies ao
redor do mundo (BOUCHET, 2006). A maior parte desta diversidade reside no
Indo-Pacífico (Tabela 2.1) e tende a decair conforme a distância em relação à
este hotspot de espécies (HUGHES et al., 2002).

Tabela 2.1 - Padrões regionais de diversidade de espécies em recifes de coral e em
ecossistemas relacionados (e.g. pradarias de gramas marinhas e mangue-
zais).

Grupo taxonômico Indo-Pacífico Pacífico Leste Atlântico Oeste Atlântico Leste
Corais duros (Scleractinia) 719 34 62
Corais moles (Alcyonacea) 690+ 0 6
Esponjas 244 117
Gastrópodes
Búzio 178 24 6 9
Conidae 316 30 57 22
Moluscos bivalves 2000 564 378 427
Crustáceos
Camarões Mantis 249 50 77 30
Camarões verdadeiros 91 28 41*
Equinodermos 1200 208 148
Peixes 4000 650 1400 450
Algas marinhas 34 7 9 2
Manguezal 59 13 11 7
Nota: A diversidade de esponjas foi enumerada por gênero ao invés de espécies.
Valores ausentes indicam dados indisponíveis e/ou não analisados no momento.
*Espécies de camarão contabilizadas para todo o Oceano Atlântico.

Fonte: Adaptado de Spalding et al. (2001).
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Além de sua importância ecológica, os recifes de coral atuam como um refúgio
altamente produtivo e fornecem bens e serviços socioeconômicos relacionados à
pesca (TEH et al., 2013), turismo (SPALDING et al., 2017), proteção costeira (PASCAL

et al., 2016) e atividades culturais (WOODHEAD et al., 2019). Diversas comunidades
costeiras dependem deste ecossistema como única ou principal fonte de renda
e alimentação (CRAIG et al., 2008; MARTIN et al., 2017). Em valores monetários, a
importância global dos recifes de coral é estimada em cerca de 30 bilhões de
dólares por ano (CHEN et al., 2015). O número de pessoas ao redor do globo
que dependem dos recifes para seu sustento, segurança alimentar e proteção
costeira é estimada em 500 milhões (FERREIRA et al., 2018).

As atividades antrópicas somadas às mudanças climáticas representam uma
crescente ameaça à conservação dos recifes de coral (HUGHES et al., 2003). Ce-
nários futuros indicam uma redução de 3,95 a 23,78 bilhões de dólares de retorno
para a sociedade devido à degradação destes ambientes (CHEN et al., 2015). Uma
maneira efetiva para evitar ou mitigar estes impactos reside na criação de Áreas
Marinhas Protegidas (AMPs) (HALPERN, 2003). As AMPs podem auxiliar comu-
nidades recifais evitando a pesca predatória e poluição antrópica, restaurando
suas cadeias tróficas e prevenindo futuros impactos (SELIG; BRUNO, 2010). No-
vas técnicas de manejo buscam propor estratégias para mitigar até mesmo os
efeitos do estresse termal, incorporando a influência da conectividade entre po-
pulações como uma métrica essencial para conservação e manutenção destes
ambientes (HOCK et al., 2017; FONTOURA et al., 2022).

2.1.1 Os recifes brasileiros e a espécie Mussismilia hispida

Os recifes de coral brasileiros apresentam uma menor diversidade de espécies
quando comparados às comunidades do Indo-Pacífico e Caribe (Tabela 2.2). A
fauna coralínea é constituída principalmente por espécies endêmicas, chegando
a quase 50% da diversidade total. Estas populações são bem adaptadas às con-
dições hidrodinâmicas e à elevada turbidez da água na costa brasileira (LEÃO et

al., 2019). Ao longo do banco de Abrolhos, estruturam-se em formatos únicos co-
nhecidos como chapeirões1, compondo extensos recifes meso-fóticos e um dos
principais ecossistemas recifais do Brasil (SOARES et al., 2019). Entre os corais-
pétreos zooxantelados (também conhecidos como corais verdadeiros), cinco das
16 espécies registradas são endêmicas, sendo: Mussismilia braziliensis, Mus-

1Chapeirões: colunas coralíneas verticais, isoladas e com um extenso topo estruturado sobre
uma base estreita, i.e., em formato de cogumelo.
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sismilia hispida, Mussismilia hartii, Mussismilia leptophylla e Siderastrea stellata
(CASTRO; ZILBERBERG, 2016). Estas caracterizam-se como as principais espécies
construtoras de recifes ao longo da costa brasileira (LEÃO et al., 2003).

Tabela 2.2 - Diversidade de corais em recifes e ambientes coralíneos brasileiros.

Táxon Total (N.°) Endêmicas (N.°) Contribuição de espécies
endêmicas (%)

Espécies endêmicas
no Brasil

Corais-pétreos
zooxantelados
(Ordem
Scleractinia)

16 5 31%

Mussismilia leptophylla,
Mussismilia braziliensis,
Mussismilia harttii,
Mussismilia hispida,
Siderastrea stellata

Corais-negros
(Ordem
Antipatharia)

3 1 33% Cirrhipathes secchini

Corais-de-fogo
(Famílias
Milleporidae
e Stylasteridae)

15 3 60%
Millepora braziliensis,
Millepora laboreli,
Millepora nitida

Octocorais
(Subclasse
Octocorallia)

17 11 65%

Leptogorgia pseudogracilis,
Leptogorgia violacea,
Muricea flamma,
Muriceopsis metaclados,
Neospongodes atlantica,
Olindagorgia gracilis,
Phyllogorgia dilatata,
Plexaurella grandiflora,
Plexaurella regia,
Stephanogorgia rattoi,
Trichogorgia brasiliensis

Total 41 20 49%

Fonte: Adaptado de Castro e Zilberberg (2016).

A espécie Mussismilia hispida (Verrill 1902) destaca-se por possuir a maior dis-
tribuição espacial dentre os corais endêmicos brasileiros, ocorrendo desde o Atol
das Rocas (∼4°S) até o litoral do estado de São Paulo (∼24°S) (LEÃO et al., 2019).
É popularmente conhecida como coral-cérebro, em conjunto das demais espé-
cies do gênero Mussismilia. Suas colônias apresentam formato hemisférico, em
uma coloração variada entre cinza claro, verde e azul (Figura 2.1). Em compa-
ração à sua congênere Mussismilia braziliensis, possui cálices maiores e mais
arredondados (LEÃO et al., 1997). Embora seja uma espécie típica de águas ra-
sas, a M. hispida apresenta alta tolerância à turbidez e tem seu limite batimétrico
em ∼90 metros de profundidade (MIES et al., 2020). Registros indicam sua relação
simbiótica com três diferentes clados de zooxantelas, provavelmente associadas
à sua ampla distribuição ao longo da costa brasileira (PICCIANI et al., 2016).
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A M. hispida é uma espécie hermafrodita (i.e., possui ambos os sexos no mesmo
pólipo ou mesma colônia) e desovadora de gametas2. Tem um ciclo reprodutivo
aproximadamente anual, com pelo menos dois a três meses consecutivos de
desova a cada ano, ditados pela fase da lua. Experimentos em aquário realizados
em torno de 16°S observaram a ocorrência de desova entre agosto e novembro
(PIRES et al., 2016), embora dados histológicos coletados a sul de 23°S indicam a
ocorrência de desova entre fevereiro e março (NEVES; PIRES, 2002; FRANCINI et al.,
2002). Estudos recentes indicam que a espécie é capaz de desovar até mesmo
quando branqueada (GODOY et al., 2021).

Figura 2.1 - Mussismilia hispida (Verrill 1902).

Fonte: Charlie Veron (2012).

2.2 Conectividade em recifes de coral

2.2.1 Reprodução, transporte e dispersão larval

Os corais são organismos sésseis em sua fase adulta, mas possuem uma alta
capacidade de dispersão devido a características do seu ciclo de vida (COWEN;

SPONAUGLE, 2009). Os estudos da conectividade em recifes de coral visam com-
preender e/ou quantificar como ocorre este padrão de dispersão entre popula-
ções, considerando tanto os fenômenos recentes quanto os pretéritos (PELUSO;

2Ver Seção 2.2.1 para informações sobre a reprodução de corais.
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ZILBERBERG, 2016). A compreensão sobre a conectividade em recifes de coral
pode ser utilizada para diversos propósitos, como na elaboração de propostas
técnicas para a criação de áreas de conservação marinha (SCHILL et al., 2015;
MAGRIS et al., 2016), manejo frente ao aquecimento global (NAKABAYASHI et al.,
2019; FONTOURA et al., 2022) e resiliência destas comunidades em áreas de risco
(HOCK et al., 2017). Os principais processos envolvidos na conectividade em reci-
fes de coral englobam suas características de reprodução, transporte e dispersão
larval (GRAHAM et al., 2008).

A reprodução em recifes de coral pode ocorrer tanto de forma sexuada ou as-
sexuada, possuindo um ciclo de vida que engloba duas fases principais: (i) fase
pólipo séssil e (ii) fase larval pelágica (HARRIS et al., 2018). Embora a primeira fase
seja comum à maioria dos corais, a segunda apresenta diferenças de acordo com
o padrão de reprodução de cada espécie (Figura 2.2). Caracterizam-se como co-
rais incubadores aqueles no qual o desenvolvimento larval ocorre internamente,
enquanto que em corais desovadores de gametas este desenvolvimento ocorre
na coluna d’água (PIRES et al., 2016). Uma vez liberadas, larvas de coral de ambos
os tipos possuem um período mínimo no qual ainda não são capazes de assen-
tar, denominado período de pré-competência. Este período geralmente possui
uma duração da ordem de minutos (para espécies incubadoras) a dias (para es-
pécies desovadoras) (BLANCO-MARTÍN, 2002). Após adquirirem competência as
larvas de coral podem permanecer dias a meses na coluna d’água, dependendo
das características de cada espécie, conhecido como período de duração pelá-
gica larval (GRAHAM et al., 2008). Ao atingir o substrato, a larva inicia seu processo
de metamorfose dando origem a um pólipo juvenil. Este processo geralmente se
inicia 24 horas após o assentamento (PETERSEN, 2008).

A desova em corais incubadores pode ocorrer sem um padrão específico, sendo
diária ou através de ciclos mensais e sazonais. Em corais desovadores de ga-
metas a desova geralmente apresenta um ciclo anual bem definido, ocorrendo
por diversas noites e/ou por múltiplos meses consecutivos (LEAL et al., 2016). In-
dependente da espécie e características de reprodução, é a liberação das larvas
na coluna d’água que garante a existência de conectividade entre populações de
recifes de coral, gerada pelo transporte e dispersão destas larvas no ambiente
marinho.
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Figura 2.2 - Tipos de ciclo de vida em recifes de coral. (a) Ciclo de vida de espécies in-
cubadoras: os espermatozoides de uma colônia fecundam ovócitos de outra
colônia, onde há o desenvolvimento interno das larvas. Após o desenvol-
vimento, as larvas são liberadas na coluna d’água e se dispersam com as
correntes marinhas até assentarem em um habitat propício, dando origem
a pólipos fundadores. As colônias crescem a partir do brotamento de novos
pólipos. (b) Ciclo de vida em espécies desovadoras de gametas: liberação
sincronizada dos espermatozoides e ovócitos, a fecundação ocorre na co-
luna d’água dando origem ao estágio embrionário das larvas. As larvas se
desenvolvem e se dispersam com as correntes marinhas até assentarem em
um habitat propício, dando origem a pólipos fundadores. As colônias cres-
cem a partir do brotamento de novos pólipos.

Fonte: Adaptado de Pires et al. (2016).

O transporte larval é definido como a translocação horizontal de uma larva entre
os pontos (x1, y1) e (x2, y2) em um plano cartesiano (PINEDA et al., 2007). Este
transporte é uma função de dois fatores principais: (i) transporte físico e (ii) com-
portamento larval (Figura 2.3). O transporte físico corresponde aos processos de
advecção e difusão turbulenta gerados pelas correntes marinhas ao qual a larva
está submetida. Já o comportamento larval corresponde à habilidade natatória
desta larva em movimentar-se pelo espaço. Embora a definição original do trans-
porte larval seja bidimensional, o comportamento natatório da larva ao longo do
eixo vertical (z) pode alterar substancialmente sua translocação horizontal, como
por exemplo ao encontrar diferentes correntes marinhas em diferentes profundi-
dades da coluna d’água (CRISP, 1976; YOUNG, 1995).

A dispersão larval consiste na propagação de larvas desde sua desova em um lo-
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cal de origem até o seu assentamento (ou morte) em um local de destino (SCHEL-

TEMA, 1986). É uma função do transporte larval acoplado aos fatores de desova,
sobrevivência e assentamento (Figura 2.3). Desta forma, é possível estimar a
dispersão larval através da função de densidade probabilística do número de lar-
vas liberadas no ambiente oceânico versus a distância de seu local de destino
(COWEN; SPONAUGLE, 2009; TREML et al., 2012). De acordo com Swearer et al.
(2019), a dispersão larval é um dos processos demográficos menos compreen-
didos do ambiente marinho, uma vez que pequenas variações nos padrões de
correntes oceânicas e forçantes ambientais que afetam a sobrevivência larval
podem ter consequências profundas na dinâmica de diversas populações mari-
nhas.

Estes fatores externos, tais como características oceanográficas e ambientais,
atuam como limitantes da dispersão larval no ambiente marinho. Por exemplo,
diferentes níveis de temperatura e/ou salinidade podem inibir a dispersão devido
à mortalidade. O transporte físico por correntes marinhas também pode disper-
sar indivíduos para regiões inabitáveis (THOMPSON et al., 2018). O conjunto destes
fatores caracteriza o que se denomina como barreiras e filtros geográficos (PE-

LUSO; ZILBERBERG, 2016). As barreiras são caracterizadas por regiões onde a
dispersão de larvas de coral e sua sobrevivência é completamente impossibili-
tada, como por exemplo a linha de costa. Já os filtros atuam como seletores das
espécies capazes de se dispersarem entre duas regiões geograficamente sepa-
radas, como por exemplo a pluma do Rio Amazonas e a extensa distribuição da
espécie de coral Porites astreoides, sendo possível observar suas populações
tanto na costa oeste do Atlântico Norte quanto Sul (NUNES et al., 2011).

As ocorrências de dispersão larval bem-sucedidas, i.e., larvas que assentam
em um habitat adequado após se deslocarem da origem, podem ser descri-
tas como um fenômeno de conectividade larval. Portanto, a conectividade larval
caracteriza-se como a troca bem-sucedida de larvas entre populações de orga-
nismos geograficamente separadas (COWEN; SPONAUGLE, 2009). Como o assen-
tamento desta larva não garante sua sobrevivência em uma nova população, a
conectividade pode ser descrita não apenas pela dispersão larval bem-sucedida,
mas também por seu recrutamento3 e posterior sobrevivência e reprodução em
fase adulta (Figura 2.3).

3Recrutamento: introdução de novos indivíduos em uma determinada população, seja por
nascimento e maturação ou por imigração.
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Figura 2.3 - Ilustração dos processos de transporte, dispersão e conectividade larval em
recifes de coral.

Fonte: Adaptado de Pineda et al. (2007).

2.2.2 Modelos e abordagens no estudo da conectividade

O histórico dos estudos de conectividade larval entre populações recifais teve
início nas análises que mensuravam seus processos limitantes/reguladores e
que buscavam compreender a organização destas comunidades (JONES et al.,
2009). Devido a ausência de dados e modelos adequados, estes esforços inici-
ais se baseavam principalmente em suposições sobre as capacidades de recru-
tamento de uma população, indicando que a capacidade total de determinado
conjunto de indivíduos seria condicionada pelas variações nas taxas de recru-
tamento (HUGHES; TANNER, 2000). Outras abordagens partiram de suposições
alternativas, nas quais a capacidade total de uma população seria regulada pe-
los processos de competição e predação em sua fase adulta, mesmo com um
excedente no recrutamento de larvas (HIXON; JONES, 2005).

Atualmente, o avanço tecnológico e aprofundamento nos estudos sobre a conec-
tividade resultaram no desenvolvimento de diversas abordagens para estimar a
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dispersão larval entre populações recifais, embora cada método seja melhor apli-
cado de acordo com as resoluções espaciais e temporais da análise (Figura 2.4).
Estudos sobre a genética de populações (HELLBERG, 2007; PELUSO et al., 2018;
SELMONI et al., 2020), observações do comportamento larval (GRAHAM et al., 2008;
STRÖMBERG; LARSSON, 2017; MAJORIS et al., 2019), aplicações filogenéticas e ge-
ográficas (ROCHA et al., 2007; CARPENTER et al., 2011), e a utilização de modelos
biofísicos (SCHILL et al., 2015; D’AGOSTINI et al., 2015; HOCK et al., 2017) são as prin-
cipais abordagens de pesquisa para análise da conectividade (JONES et al., 2009).
Avanços nas análises genéticas de parentesco (CHRISTIE et al., 2010; BODE et al.,
2019) e rastreamento de larvas (larval marking em inglês) (MARROTTE et al., 2017;
KROLL et al., 2018) também são recorrentes e fornecem maior precisão para iden-
tificar a dispersão entre populações.

Figura 2.4 - Ilustração das diferentes abordagens para quantificar a dispersão larval e
as relações de conectividade entre populações recifais de acordo com as
escalas temporais e espaciais.

Fonte: Adaptado de Jones et al. (2009).

Em particular, os modelos biofísicos são baseados na simulação da dispersão de
partículas e/ou larvas liberadas virtualmente no ambiente oceânico, geralmente
acopladas a campos de velocidade derivados de correntes marinhas (SWEARER

et al., 2019). Estas estimativas podem ser feitas com base no rastreamento indivi-
dual da trajetória de cada partícula (SIMONS et al., ), ou calculando-se diretamente
um kernel de dispersão com base na função de densidade probabilística (TREML

et al., 2012). No primeiro caso, se faz necessário encontrar um número ideal de
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larvas a serem liberadas de acordo com o objetivo de cada estudo, visto que
um número limitado poderá resultar em uma caracterização inadequada das tra-
jetórias de dispersão (BRICKMAN; SMITH, 2002). Já no segundo, delimitar uma
probabilidade mínima adequada no kernel de dispersão (i.e., limiar de migração
significativo) é essencial para obter padrões de conectividade ecologicamente
relevantes (COWEN et al., 2006). Em ambos os métodos, as simulações de dis-
persão devem possuir um intervalo de tempo superior a 20 anos para quantificar
a variabilidade das relações de conectividade em uma região (THOMPSON et al.,
2018).

Ainda que capazes de reproduzir a conectividade entre populações em uma es-
cala global, grande parte dos modelos biofísicos são limitados, pois quantificam
as relações de conectividade apenas em função da dispersão larval, não for-
necendo muitas informações a respeito do caráter evolutivo destas conexões
(TREML et al., 2015). Segundo Swearer et al. (2019), este fato é gerado tanto
pelas limitações dos modelos de conectividade quanto pela falta de dados em-
píricos para sua parametrização. Os autores ainda argumentam que menos de
50% dos estudos de conectividade publicados incorporam em sua modelagem
outros parâmetros biológicos além do comportamento natatório larval.

As principais ferramentas open-source utilizadas em modelagens biofísicas en-
globam os modelos de hidrodinâmica oceânica como o Hybrid Coordinate Ocean
Model - HYCOM (BLECK, 2002) e o Regional Ocean Modelling System - ROMS
(SHCHEPETKIN; MCWILLIAMS, 2003). Modelos com base em algoritmos lagrangia-
nos offline também são amplamente utilizados, a exemplo do ICHTHYOP (LETT

et al., 2008); Marine Geospatial Ecology Tool - MGET (ROBERTS et al., 2010); Con-
nectivity Modelling System - CMS (PARIS et al., 2013); TRACMASS (DÖÖS et al.,
2013); Larval Transport Lagrangian model - LTRANS (LAURENT et al., 2020), entre
outros.

2.3 Temperatura da Superfície do Mar (TSM)

2.3.1 Histórico das medições da TSM via satélite

As estimativas da temperatura da superfície do mar possuem um longo histórico
em estudos oceanográficos (DESER et al., 2010). Embora as primeiras inferências
de TSM tenham sido documentadas no início do século XVIII (FRANKLIN et al.,
1768), foi somente a partir de meados de 1850 que estas medições se torna-
ram cientificamente confiáveis (RAYNER et al., 2006). O advento dos satélites e
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radiômetros no infravermelho termal (IVT) desempenharam uma quebra de pa-
radigmas no estudo da TSM (MARTIN, 2014). Estas técnicas de sensoriamento
remoto tornaram possível a análise global da temperatura da superfície do mar
de forma rápida e eficaz (YANG et al., 2013). Ainda que os produtos de temperatura
derivados de sensores remotos não alcancem a mesma acurácia de medidas in
situ, sua precisão tem evoluído de desvios padrões que eram de 0,5 K (MCCLAIN

et al., 1985) para estimativas cada vez melhores em função de novas técnicas de
correção e calibração (O’CARROLL et al., 2019).

A temperatura da superfície do mar pode ser definida como a temperatura da
água de uma camada superficial que varia de micrômetros até alguns metros
de profundidade (MINNETT et al., 2019). Tendo em vista a variação nos processos
oceanográficos e as trocas de calor com a atmosfera, podemos classificar a TSM
em cinco tipos diferentes de acordo com sua profundidade e período do dia (Fi-
gura 2.5). Estes gradientes de temperatura resultam de três processos principais
que ocorrem na superfície do oceano: (i) absorção direta da irradiância solar,
(ii) perda de calor para a atmosfera e (iii) processos turbulentos de mistura em
subsuperfície (MINNETT; KAISER-WEISS, 2012). No sensoriamento remoto, a TSM
é geralmente estimada pela temperatura de pele (TSMpele) medida por radiôme-
tros no infravermelho que operam entre os comprimentos de onda 3,7 - 12 µm.
A temperatura de sub-pele (TSMsub) é estimada por radiômetros que operam na
faixa de micro-ondas (MW) entre 6-11 GHz (MINNETT et al., 2019).

As medições da TSM no infravermelho termal são derivadas a partir da Lei de
Planck e possuem diversos algoritmos adaptados de acordo com cada sensor,
e.g., Advanced Very-High-Resolution Radiometer (AVHRR), MODerate resolu-
tion Imaging Spectroradiometer (MODIS) e Visible Infrared Imaging Radiometer
Suite (VIIRS), entre outros. Na faixa espectral do IVT, essas estimativas devem
incluir a aplicação de correções atmosféricas principalmente para o vapor d’água
e dióxido de carbono (EMERY et al., 2001). Através da linearização da função de
Planck e da equação de transferência radiativa foi elaborada uma simples equa-
ção para estimativa da TSM (BARTON, 1995). Atualmente, a maioria dos métodos
para estimativa da temperatura da superfície do mar a partir de sensores remotos
é baseada em algoritmos não-lineares (WALTON, 2016).

Em comprimentos de onda mais longos a equação de Planck se torna uma fun-
ção linear do comprimento de onda, fazendo com que as estimativas da TSM em
micro-ondas sejam reduzidas à Lei de Rayleigh-Jean. A temperatura de brilho Bλ
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será medida através da temperatura termodinâmica (Tm) e emissividade (ϵ), con-
forme a radiação passa pela atmosfera sendo absorvida, espalhada e reemitida.

Figura 2.5 - Ilustração do gradiente de temperatura próximo à superfície.

Fonte: Adaptado de Minnett e Kaiser-Weiss (2012).

2.3.2 Impactos do estresse termal em recifes de coral

A TSM é um dos principais fatores abióticos que influenciam e determinam a
sobrevivência dos recifes de coral ao redor do globo, em conjunto com: (i) pene-
tração de luz na coluna d’água, (ii) turbidez, (iii) pH, (iv) hidrodinâmica, (v) sali-
nidade, (vi) nutrientes e (vii) exposição a raios ultra-violeta (COUCE et al., 2012).
Nas últimas décadas, devido ao agravamento das mudanças climáticas e aque-
cimento dos oceanos (COLLINS; SUTHERLAND, 2019), as variações da TSM apre-
sentam um risco cada vez maior à saúde das comunidades recifais. A tendência
de elevação da TSM global é responsável pelo aumento na frequência de even-
tos extremos de ondas de calor (OLIVER et al., 2018; SU et al., 2021) e acúmulo do
estresse termal nestes ambientes (LOUGH et al., 2018). Diversos estudos já se de-
dicaram a avaliar o impacto do estresse termal em recifes de coral, identificando
sua relação direta com o aumento nos eventos de branqueamento ao longo dos
últimos anos (HERON et al., 2016; HOOGENBOOM et al., 2017; HOEGH-GULDBERG et
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al., 2017; TEIXEIRA et al., 2019; DUARTE et al., 2020).

Os eventos de branqueamento ocorrem devido à perda da relação simbiótica do
coral com endossimbiontes conhecidos como zooxantelas. As zooxantelas são
dinoflagelados unicelulares do gênero Symbiodinium, pouco tolerantes a mudan-
ças de temperatura, de forma que variações de 1 a 2°C podem desencadear o
colapso de sua relação simbiótica (DOUGLAS, 2003). Após a quebra da simbi-
ose, os pólipos coralíneos perdem seus pigmentos fotossintetizantes e adquirem
uma coloração translúcida, expondo o esqueleto de carbonato de cálcio em seu
interior (Figura 2.6). O branqueamento não necessariamente resulta na morte
do coral, visto que este ainda pode se recuperar dependendo da intensidade e
frequência do estresse termal ao qual foi submetido. A morte do coral leva ao
desprendimento de seus tecidos e proteínas, restando apenas o esqueleto cons-
truído ao longo do tempo. Estas estruturas poderão então ser colonizadas por
outros organismos, como algas incrustantes e/ou seres bioerosivos, que inicia-
rão o processo de erosão destas estruturas (SHEPPARD et al., 2018).

Figura 2.6 - Ilustração dos eventos de branqueamento em recifes de coral em três eta-
pas: (1) saudável, (2) estresse e (3) branqueamento.

Fonte: Adaptado de Frostenson (2017).

Registros históricos associados a modelos de previsão climática indicam que
dentro de 30-50 anos a ocorrência de branqueamento gerada pelo aumento no
estresse termal se tornará tão habitual que grande parte dos recifes de coral
serão afetados anualmente ou semestralmente por estes eventos (DONNER et al.,
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2005; DONNER et al., 2007). A frequência destes impactos tornará as populações
coralíneas incapacitadas de se recuperar, gerando mortalidade em massa des-
tes organismos. Segundo Hooidonk et al. (2016), será necessário uma adapta-
ção da tolerância termal entre as populações coralíneas de 0,2-1,0 °C/década
para suportar o avanço dos níveis de temperatura ao longo deste mesmo pe-
ríodo. Embora o estresse termal seja danoso a todos os organismos coralíneos,
estudos recentes indicam que a resiliência à temperatura pode estar relacionada
à sua coloração (SATOH et al., 2021).
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3 MATERIAIS E MÉTODOS

3.1 Área de estudo

A costa brasileira possui extensão superior a 7.000 quilômetros e uma plataforma
continental de largura variada (KNOPPERS, B.; EKAU, W.; FIGUEIREDO JÚNIOR, A.;

SOARES-GOMES, A., 2002). A quebra da plataforma continental ocorre geralmente
a uma profundidade média entre 100-160 m na porção sul e sudeste, 40-80 m
na porção nordeste e 75-80 m na porção norte. (PONTE; ASMUS, 1978; GOES;

FERREIRA-JÚNIOR, 2017). A porção norte da plataforma continental é dominada
por sedimentos lamosos oriundos do aporte fluvial do Rio Amazonas, atingindo
seu máximo de largura em torno de 300 km (KOWSMANN et al., 1979). Na porção
nordeste dominam os depósitos de areias terrígenas, siliciclásticas e sedimentos
carbonáticos, reduzindo gradativamente sua largura ao mínimo de 17 km (COU-

TINHO, 1992). À sul do Banco dos Abrolhos (∼18°S) os depósitos sedimentares
passam a ser dominados por areias quartzosas, lamas e areias terrígenas (VITAL

et al., 2005).

Os recifes de coral estão distribuídos ao longo de 3.000 quilômetros da margem
continental brasileira, compondo a maioria dos recifes existentes no Atlântico Sul
(LEÃO et al., 2019). Sua ocorrência é registrada entre ∼1°S a ∼18°S, embora for-
mações rochosas com presença de corais tenham sido observadas desde ∼5°N
até ∼27°S (MOURA et al., 2016; LINDNER, A.; FARIA JÚNIOR, E.; GREGOLETTO, B. F.;

OLIVEIRA, A. F. S.; LAWLEY, J. W.; CAPEL, K. C. C., 2016). Os recifes de coral brasilei-
ros são principalmente costeiros, com raras exceções para ocorrência de atóis
e arquipélagos (LEÃO et al., 2016), formando tanto recifes próximos à superfície
oceânica quanto extensas comunidades meso-fóticas (SOARES et al., 2019). Sua
distribuição ao norte da margem continental brasileira é marcada pelos recifes
de coral do Parcel de Manuel Luís (∼1°S), que ocorrem a 90 km da costa en-
tre 2-30 metros profundidade (AMARAL et al., 2007). Ao norte de 1°S encontra-se
uma extensa comunidade de recifes meso-fóticos sob a pluma do Rio Amazo-
nas que se estende até 5°N (MOURA et al., 2016). Entre 5°S a 10°S, os recifes
de coral concentram-se próximos à linha de costa, geralmente entre 5-10 metros
de profundidade, embora também existam registros em regiões mais profundas
(SANTOS et al., 2007). A partir de 10°S, encontra-se uma das maiores formações
recifais ao longo da costa brasileira, englobando os recifes de coral no entorno
da Baía de Todos os Santos até o Banco dos Abrolhos. São caracterizados por
uma variedade de formas e tamanhos, ocorrendo desde a superfície até os 90
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metros de profundidade (LEÃO et al., 2019).

As correntes oceânicas em superfície são as principais responsáveis pela disper-
são de larvas pelágicas ao longo da região (BERTI et al., 2011; PELUSO et al., 2018).
Esta circulação é dominada pelas correntes de contorno oeste, geradas a partir
do sistema de alta pressão no centro da bacia do oceano Atlântico Sul (STRAMMA;

ENGLAND, 1999). As principais correntes de contorno oeste ao longo da costa
brasileira são a Corrente do Brasil (CB) e a Corrente Norte do Brasil (CNB), ori-
ginadas nas ramificações da Corrente Sul Equatorial entre 15°S e 10°S. A CB é
caracterizada por um fluxo relativamente fraco e raso em sua origem, por volta
de 4 Sv (1 Sv = 106 m3 s−1), seguindo em direção ao sul transportando em
grande parte Água Tropical (AT) (SOUTELINO et al., 2013). Acredita-se que este
baixo fluxo transportado pela CB ocorre devido à maior parte da ramificação sul
da Corrente Sul-Equatorial (CSEs) fluir em direção ao norte, incorporando-se à
Subcorrente Norte do Brasil (SNB) (PETERSON; STRAMMA, 1991). A SNB possui
um alto transporte (20 Sv) e núcleo em profundidade intermediária (150 a 200
m), incorporando-se à CNB em torno de 5°S em conjunto com o ramo central
da Corrente Sul-Equatorial (CSEc) (SILVEIRA et al., 1994; MARIN, 2009). Além das
correntes de contorno oeste, demais forçantes meteo-oceanográficas são res-
ponsáveis por contribuir na variabilidade deste sistema ao longo da plataforma
continental brasileira, sendo: (i) estresse do vento, (ii) gradientes de pressão ba-
roclínica e (iii) marés (CASTRO et al., 2006).

A tendência de aumento da temperatura da superfície do mar e ocorrência
de eventos anômalos associados a variabilidades climáticas representam uma
grande ameaça aos recifes brasileiros nos últimos anos (TEIXEIRA et al., 2019;
DUARTE et al., 2020). As médias históricas de TSM ao longo da costa brasileira
variam de acordo com a latitude e período do ano, embora outros processos
dinâmicos como ressurgência e variabilidade das frentes de correntes superfici-
ais também possam influenciar a distribuição da TSM em determinadas regiões
(CASTRO; MIRANDA, 1998; STECH, J. L.; LORENZZETTI, J. A.; MELO FILHO, W. L., 2007).
Em sua porção sul (28,6°S à 33,73°S), a TSM média na plataforma continental
brasileira varia entre 14 a 19°C no inverno e entre 23 a 26°C no verão (CASTRO

et al., 2006). Na porção sudeste (28 à 28,6° S), é possível observar máximos de
30°C durante o verão e mínimos em torno de 24 a 26°C durante o inverno (CAS-

TRO et al., 2006; KAMPEL et al., 2015). Acima da latitude 28,6° S as observações
de TSM indicam uma variação entre 24,2 a 29,6°C na porção nordeste e 26,8
a 30,2°C na porção norte (AMARO; FERREIRA, 2012), atingindo máximos de até
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32°C durante o verão (INSTITUTO BRASILEIRO DE GEOGRAFIA E ESTATÍSTICA (IBGE),
2011).

A área de estudo foi delimitada entre as latitudes 0,875°S – 22,654°S e longitu-
des 54,570°W – 21,857°W, de acordo com a distribuição geográfica dos recifes
de coral brasileiros disponibilizada por UNEP-WCMC et al. (2018) e Magris et
al. (2021) (Figura 3.1). Embora existam registros da distribuição da espécie M.
hispida até ∼24° (FRANCINI et al., 2002), um escopo espacial reduzido foi adotado
neste estudo devido a disponibilidade de dados de mapeamento adequados para
inclusão no modelo de conectividade larval. A área foi dividida em sete regiões,
adaptadas com base nas eco-regiões marinhas propostas por Spalding et al.
(2007), sendo: (i) Amazônia – AMZ, contendo principalmente os recifes do Par-
cel de Manuel Luís e demais corais ao longo da Bacia do Pará-Maranhão; (ii)
Arquipélago de Fernando de Noronha-Atol das Rocas – FNA; (iii) Nordeste –
NST, englobando as formações recifais costeiras que se estendem da Bacia de
Sergipe-Alagoas até a Bacia Potiguar, passando pelas Áreas Marinhas Protegi-
das (AMPs) Costa dos Corais e Macarajaú; (iv) Leste-norte – LSTn, associada
aos recifes ao longo da Baía de Todos os Santos e áreas adjacentes, incluindo
a ilha de Tinharé e Praia do Forte; (v) Leste-centro – LSTc, correspondendo às
formações ao longo do Banco de Abrolhos e Banco Royal Charlotte; (vi) Leste-
sul – LSTs, englobando principalmente os recifes próximos a Guarapari (ES) na
porção norte da Bacia de Campos; (vii) Arquipélago de Trindade- Martim Vaz –
TMV, associada às formações recifais isoladas que se estendem ao fim da Ca-
deia Vitória-Trindade, do Monte Columbia até a Ilha de Trindade (Figura 3.2).
Esta adaptação das eco-regiões marinhas propostas por Spalding et al. (2007)
teve como objetivo otimizar a avaliação da influência da conectividade na tolerân-
cia ao estresse termal na região Leste, uma vez que os limiares branqueamento
observados entre as células recifais desta eco-região eram consideravelmente
distintos.
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Figura 3.1 - Distribuição geográfica dos recifes de coral ao longo da margem continental
brasileira (em vermelho), de acordo com UNEP-WCMC et al. (2018) e Magris
et al. (2021). Regiões adaptadas com base nas eco-regiões marinhas pro-
postas por Spalding et al. (2007) (em cinza): Leste-sul (LSTs); Leste-centro
(LSTc); Leste-norte (LSTn); Nordeste (NST), Amazônia (AMZ), Arquipélago
de Fernando de Noronha-Atol das Rocas (FNA), Arquipélago de Trindade e
Martim Vaz (TMV). Esquema simplificado das correntes oceânicas próximas
à superfície (em rosa) de acordo com Stramma e England (1999), Soutelino
et al. (2013): CNB = Corrente Norte do Brasil; SNB = Subcorrente Norte do
Brasil; CSEc = Corrente Sul-Equatorial ramo central; CSEs = Corrente Sul-
Equatorial ramo sul; CB = Corrente do Brasil.

Fonte: Produção do autor.
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Figura 3.2 - Representação ampliada da distribuição dos recifes de coral avaliados (em
vermelho) com base nas sete regiões de interesse: Leste-norte (LSTn),
Leste-centro (LSTc), Leste-sul (LSTs); Nordeste (NST), Amazônia (AMZ),
Arquipélago de Fernando de Noronha-Atol das Rocas (FNA), Arquipélago
de Trindade e Martim Vaz (TMV).

Fonte: Produção do autor.
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3.2 Metodologia de trabalho

A metodologia de trabalho adotada englobou três etapas principais: (i) Modela-
gem da conectividade a partir das simulações de dispersão larval; (ii) Estimativas
do estresse termal com base nos dados de temperatura da superfície do mar; (iii)
Análises da influência da conectividade sobre a variabilidade do estresse termal.
Um resumo dos dados e métodos utilizados pode ser observado no fluxograma
metodológico (Figura 3.3).

Figura 3.3 - Fluxograma metodológico.

Fonte: Produção do autor.
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3.3 Modelo de conectividade larval

Um modelo biofísico bidimensional de advecção e difusão euleriana foi utilizado
para simular a dispersão de larvas de corais e quantificar a matriz de conecti-
vidade1 entre os recifes brasileiros de 1993 a 2019 (TREML et al., 2008; TREML

et al., 2012). Este modelo está inserido na ferramenta Marine Geospatial Eco-
logy Tools (MGET), permitindo a realização de simulações virtuais de dispersão
larval através de um framework integrado no software ArcGIS (ROBERTS et al.,
2010). Ao invés de quantificar a matriz de conectividade com base na trajetória
individual de cada larva, estima-se diretamente seu valor através da função de
densidade probabilística (kernel) da dispersão de uma nuvem virtual de larvas no
ambiente marinho. Este método, acoplado aos campos de correntes oceânicas
em superfície e ao algoritmo de transporte advectivo MPDATA (SMOLARKIEWICZ,
2006), minimiza os requisitos computacionais necessários em comparação aos
métodos mais tradicionais de rastreamento de partículas e fornece como resul-
tado um kernel de dispersão completo em função da probabilidade para cada
simulação (TREML et al., 2012).

Com a finalidade de avaliar possíveis variações associadas ao El Niño-Southern
Oscillation (ENSO), também foram quantificadas as matrizes de conectividade
para os últimos anos de maior intensidade de eventos El Niño e La Niña en-
tre os meses de agosto, setembro e outubro. Os anos foram selecionados com
base no Oceanic Niño Index (ONI) disponibilizado pelo NOAA Climate Prediction
Center (disponível em <https://origin.cpc.ncep.noaa.gov/products/analysis_mo-
nitoring/ensostuff/ONI_v5.php>), sendo: 1997-1998 e 2015-2016 para El Niño;
1998-1999 e 2010-2011 para La Niña.

3.3.1 Configurações iniciais do modelo

As configurações iniciais do modelo de conectividade larval envolveram a ela-
boração de três arquivos de entrada necessários para a criação do ambiente
computacional das simulações de dispersão larval, sendo: (i) grade da máscara
de água; (ii) grade das células recifais; (iii) grade da cobertura recifal por célula
(Figura 3.4). As grades foram derivadas com base em uma resolução espacial
de 0,09° × 0,09° (∼ 10 × 10 km), contendo obrigatoriamente o mesmo número
de células, linhas e colunas.

1Matriz de conectividade: probabilidade de uma larva em determinada população i ser trans-
portada com sucesso para determinada população j (Ver Seção 2.2.1).
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A mascara de água foi derivada do produto de batimetria General Bathymetric
Chart of the Oceans - GEBCO (TOZER et al., 2019), fornecendo ao modelo de
conectividade larval os limites oceânicos e geográficos a serem adotados para a
simulação de dispersão. Larvas que eventualmente ultrapassaram os limites de-
limitados pela máscara de água foram desconsideradas e excluídas do modelo.
As células recifais (CRs) e não-recifais foram derivadas com base na distribui-
ção geográfica dos recifes de coral ao longo da costa brasileira de acordo com
UNEP-WCMC et al. (2018) e Magris et al. (2021), obtendo um total de 180 CRs
de 10 × 10 km. A cobertura recifal por célula foi estimada com base na proporção
da área coberta pela estrutura recifal em cada CR (Equação 3.1). Desta forma,
quanto maior o valor da cobertura recifal em uma CR, maior sua probabilidade
para dispersar e receber larvas oriundas de outras células.

PCRi = ARi

ATi

(3.1)

Onde PCRi = proporção de cobertura recifal na célula recifal i ; ARi = área recifal
sobre a célula recifal i ; ATi = área total da célula recifal i (100 km2).

Figura 3.4 - Representação dos arquivos de entrada para o modelo de conectividade lar-
val, (a) grade das células recifais e (b) grade da cobertura recifal por célula,
com base nas sete regiões delimitadas: Leste-norte (LSTn), Leste-centro
(LSTc), Leste-sul (LSTs); Nordeste (NST), Amazônia (AMZ), Arquipélago
de Fernando de Noronha-Atol das Rocas (FNA), Arquipélago de Trindade
e Martim Vaz (TMV).

Fonte: Produção do autor.
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Para construção da matriz de conectividade, foram considerados os maiores va-
lores de contribuição relativa, calculado com base no número de conexões bem-
sucedidas por probabilidade ponderada, em relação ao total de conexões esta-
belecidas pelas simulações de dispersão (Equação 3.2):

RCi,j(%) =
∑

Ni,j ∗ Pi,j

T
(3.2)

Onde RCi,j = contribuição relativa da região i para a região j ; Ni,j = número
de conexões bem-sucedidas da região i para a região j ; Pi,j = probabilidade de
conexão média da região i para a região j ; T = número total de conexões bem-
sucedidas em todas as regiões.

3.3.2 Dados de correntes oceânicas em superfície

Os campos de correntes oceânicas em superfície foram derivados dos da-
dos da reanálise2 Global Ocean Physics Reanlysis - GLORYS12V1 (LELLOU-

CHE et al., 2018) (disponível em <https://resources.marine.copernicus.eu/product-
detail/GLOBAL_MULTIYEAR_PHY_001_030/>). O produto GLORYS12V1 con-
siste no acoplamento do modelo de previsão global em tempo real do Coperni-
cus Marine Service (CMEMS) com reanálises do European Centre for Medium-
Range Weather Forecasts (ECMWF) ERA-Interim e ERA5, possuindo uma reso-
lução espacial de 1/12° × 1/12° (∼ 9,26 km × 9,26 km no equador), 50 níveis de
profundidade e cobrindo a série histórica diária de 01/01/1993 a 31/12/2019. Fo-
ram extraídas as componentes zonais e meridionais diárias das correntes oceâ-
nicas em superfície entre o meses de Agosto/1993 a Novembro/2019, conside-
rando a média entre as profundidades de 0 a 15 metros. Esta faixa de profun-
didade é comum a diversas estimativas de correntes oceânicas em superfície
(DOHAN et al., 2010; DAGESTAD; RÖHRS, 2019). Os campos de velocidade foram
reamostrados na grade do modelo de conectividade (10 × 10 km) utilizando o
método de interpolação bilinear disponível no pacote pyresample em linguagem
Python (disponível em <https://pyresample.readthedocs.io/en/latest/grid.html>).
Um parâmetro de difusividade equivalente à 50 m2s−1 foi adotado como valor de
entrada no modelo de conectividade larval para representar a turbulência oceâ-
nica (OKUBO, 1994).

2Reanálise: conjuntos de dados gerados pela assimilação de observações em um modelo nu-
mérico de previsão. A assimilação destas observações reduz a liberdade matemática do modelo,
aproximando-o da realidade.
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Os campos de correntes oceânicas em superfície GLORYS12V1 foram com-
parados com dados derivados de altimetria do produto Global Ocean Grid-
ded L4 Sea Surface Heights and Derived Variables Reprocessed (dis-
ponível em <https://resources.marine.copernicus.eu/product-detail/SEALEVEL_-
GLO_PHY_L4_MY_008_047/>). Este produto é gerado a partir de dados de ra-
dares altímetros orbitais e processado pelo Data Unification and Altimeter Combi-
nation System (DUACS), com resolução espacial de 0,25° × 0,25° (∼ 28 km × 28
km no equador) e resolução temporal diária. Os dados do produto foram reamos-
trados na grade do modelo de conectividade (10 × 10 km) utilizando a mesma
metodologia adotada para o produto GLORYS12V1. Os campos de correntes
oceânicas em superfície foram agregados em médias mensais e comparados
estatisticamente em termos do viés (Equação 3.3), raiz do erro médio quadrático
(RMSE em inglês) (Equação 3.4) e desvio padrão (σ) (Equação 3.5).

Os dados de correntes oceânicas GLORYS12V1 também foram compa-
rados com dados in situ medidos com resolução horária por perfila-
dores acústicos Acoustic Doppler Current Profile (ADCP) instalados em
três boias fixas do Programa Nacional de Boias - PNBOIA (disponí-
vel em <https://www.marinha.mil.br/chm/dados-do-goos-brasil/pnboia>) (MARI-

NHA DO BRASIL, 2017): Boia Vitória (19° 55,57’S / 39° 41,48’W), Boia Porto Se-
guro (16° 00,05’S / 37° 56,42’W) e Boia Recife (08° 09,22’S / 34° 33,57’W) (Fi-
gura 3.5). Os dados in situ foram agregados em médias diárias, considerando a
faixa de profundidade entre 6-13,5 m, para as comparações estatísticas em ter-
mos do viés (Equação 3.3), RMSE (Equação 3.4) e coeficiente de correlação R
(Equação 3.6).
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Figura 3.5 - Localização das boias meteo-oceanográficas do PNBOIA ao longo da mar-
gem continental brasileira, evidenciando as boias utilizadas para compara-
ção dos dados de TSM (em laranja) e as utilizadas para comparação dos
dados de TSM e correntes oceânicas (em roxo).

Fonte: Produção do autor.
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Onde xi = componente zonal ou meridional das correntes oceânicas em superfí-
cie GLORYS12V1; xi = média da componente zonal ou meridional das correntes
oceânicas em superfície GLORYS12V1; xj = componente zonal ou meridional
das correntes oceânicas em superfície do produto a ser comparado.

3.3.3 Dados de características biológicas

Foram incorporadas no modelo de conectividade larval características biológicas
referentes ao coral Mussismilia hispida (Verrill 1902), uma espécie endêmica,
com ampla distribuição e de importância fundamental para os recifes brasilei-
ros3. As características biológicas da espécie M. hispida serviram como dados
de entrada para as simulações de dispersão no modelo de conectividade larval
(Tabela 3.1). Vale ressaltar que, embora as simulações de dispersão larval fo-
ram baseadas nas características biológicos de uma espécie representativa, o
intuito destes experimentos foi quantificar as relações de conectividade de forma
generalizada para os recifes de coral ao longo da área de estudo.

Nas simulações, foram realizadas três liberações de larvas consecutivas a cada
ano, entre agosto e outubro, sempre quatro dias antes da lua nova (ver Ta-
bela A.1, Anexo A), que corresponde ao período de máxima intensidade de de-
sova da espécie (PIRES et al., 2016). Embora a duração pelágica larval (PLD em
inglês) para M. hispida ainda não tenha sido conclusivamente determinada, re-
sultados preliminares reportados na literatura indicam que a maioria das larvas
tende a assentar em torno de 10 dias após a sua dispersão (PIRES et al., 2016;
PELUSO et al., 2018), permanecendo no mínimo 7 dias na coluna d’água (PEREIRA

et al., 2016). No entanto, embora a maioria das larvas possa assentar dentro de
um intervalo de 7 a 10 dias, algumas ainda podem permanecer competentes e
sobreviver na coluna de água por mais tempo caso nenhum habitat adequado
seja encontrado. Desta forma, um PLD equivalente a 15 dias foi adotado nas
simulações. O período de pré-competência foi modelado por uma função de dis-
tribuição gama-cumulativa (ROBERTS et al., 2010), de modo que todas as larvas
atingissem competência total em até 7 dias.

O potencial reprodutivo foi ponderado de acordo com a cobertura recifal relativa
de cada célula recifal, de forma que quanto maior o valor de cobertura de cada
CR, maior a probabilidade de dispersar e receber larvas oriundas de outros re-
cifes. Na falta de dados conclusivos sobre a probabilidade de assentamento das

3Ver Seção 2.1.1 para informações sobre a espécie M. hispida.
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Tabela 3.1 - Características biológicas utilizadas como dados de entrada no modelo de
conectividade larval.

Parâmetro Descrição Valores Referêcias

Data e frequência de desova
Datas de liberação das larvas em
cada simulação e o número de
simulações realizadas por ano

Três desovas consecutivas por ano,
entre agosto e outubro, sempre
4 dias antes da lua nova

Pires et al. (1999)
Pires et al. (2016)

Duração pelágica larval
Duração máxima que cada larva
permanece na coluna d’água,
i.e. duração das simulações

15 dias Pires et al. (2016)

Período de pré-competência
Período inicial de desenvolvimento
larval no qual a larva ainda
não é capaz de assentar

Todas as larvas atingiram
competência máxima em até 7 dias

Roberts et al. (2010)
Pereira et al. (2016)

Assentamento Probabilidade da larva assentar
ao encontrar um habitat adequado. 100% –

Potencial reprodutivo
Capacidade relativa de cada
célula recifal liberar ou
receber larvas

Proporcional à cobertura recifal
de cada célula (Equação 3.1)

Treml et al. (2008)
Treml et al. (2012)

Mortalidade Taxa de mortalidade diária aplicada
durante a dispersão larval 10%/dia Nishikawa e Sakai (2005)

Connolly e Baird (2010)

Limiar de migração significativa
Probabilidade mínima considerada
como significativa para
conectividade

Limite de acurácia do modelo
= 1/109 Treml et al. (2012)

Fonte: Produção do autor.

larvas (TREML et al., 2015), foi considerado nas simulações que todas as larvas
competentes são capazes de assentar ao encontrarem uma célula recifal. Esti-
mativas indicam que os valores de mortalidade para larvas em ambiente pelágico
de corais da ordem Scleractinia (i.e., ordem da espécie M. hispida) podem variar
entre 5 e 10% (NISHIKAWA; SAKAI, 2005; CONNOLLY; BAIRD, 2010). Desta forma
uma taxa de mortalidade de 10%/dia foi considerada. Para o limiar de migração
significativa foi adotado o limite de acurácia do modelo de conectividade larval,
equivalente a 1/109 (TREML et al., 2012).

3.4 Estresse termal

3.4.1 Dados da temperatura da superfície do mar

Para o cáculo dos índices de estresse termal foram utilizados valores de TSM do
produto NOAA Coral Reef Watch v3.1, também conhecido como CoralTemp (dis-
ponível em <https://coralreefwatch.noaa.gov/product/5km/index_5km_sst.php>)
(SKIRVING et al., 2020). O produto CoralTemp é derivado de dados noturnos de
satélite e reanálise com resolução espacial de 5 km e temporal diária, compre-
endendo o período de 1985-presente. É considerado um dos principais produtos
atualmente disponíveis para o obtenção e cálculo de índices de estresse termal e
estimativas de branqueamento (LIU et al., 2021). Séries temporais de TSM foram
extraídas como médias das 180 células recifais de 10 x 10 km. Os valores de
TSM CoralTemp foram comparados estatisticamente com medições in situ obti-
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das por boias fixas do PNBOIA em termos do viés (Equação 3.3), RMSE (Equa-
ção 3.4) e R (Equação 3.6). Estas comparações foram realizadas para todas as
boias disponíveis pelo programa ao longo da costa brasileira (Figura 3.5).

3.4.2 Cálculo dos índices de estresse termal

Os índices de estresse termal foram calculados com base no pro-
tocolo NOAA Coral Reef Watch para monitoramento do branque-
amento e estresse termal em recifes de coral (disponível em
<https://coralreefwatch.noaa.gov/product/5km/methodology.php>) (SKIRVING

et al., 2020). Estes índices são efetivos para estimar o acúmulo de estresse
termal em determinada região e consequentemente prever possíveis eventos de
branqueamento e/ou mortalidade em recifes de coral, tornando possível alertar
e monitorar os impactos do aumento da TSM nestes ambientes de forma global
(LIU et al., 2006).

Foram obtidas as Máximas Médias Mensais (MMM) de TSM para cada uma das
180 células recifais a partir das médias mensais climatológicas ajustadas entre
1985 a 2012 (HERON et al., 2014). A MMM corresponde à maior média mensal de
temperatura encontrada para a climatologia histórica de referência. Desta forma,
a MMM é constante ao longo do tempo mas varia geograficamente (LIU et al.,
2003). A partir da MMM foi estimado o Limiar de Branqueamento (LB) para cada
CR, correspondendo a um valor de temperatura limite a partir do qual os recifes
de coral começam a sofrer os impactos do estresse termal. De acordo com Glynn
e D’croz (1990), o limiar de branqueamento pode ser calculado somando-se 1°C
ao valor da Máxima Média Mensal em cada região. Neste estudo foi conside-
rada uma pequena alteração proposta por Donner (2009), onde os limiares de
branqueamento são calculados com base na variabilidade das máximas médias
mensais durante o período de análise (Equação 3.7). Incorporar a variabilidade
da MMM no cálculo do LB tem-se mostrado efetivo para melhorar as estimati-
vas de branqueamento em diferentes regiões do oceano (KLEYPAS et al., 2015;
KUMAGAI; YAMANO, 2018).

LBi = MMMi + 2, 5σi (3.7)

Onde LBi = limiar de branqueamento na célula i, MMMi = máxima média mensal
da climatologia histórica da TSM na célula i, σi = desvio padrão das máximas
médias mensais da TSM entre 1993 a 2019 na célula i.
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Com base nas máximas médias mensais e limiares de branqueamento encon-
trados, foram calculadas as anomalias positivas de temperatura que excederam
os valores da MMM durante o período de 1993-2019, correspondente aos anos
das simulações de dispersão larval realizadas. As anomalias positivas de tem-
peratura são conhecidas como hotspots de estresse termal, sendo obtidas pela
diferença da série temporal de TSM e a MMM em cada célula recifal:

Hotspoti,j = TSMi,j − MMMi (3.8)

Onde Hotspoti,j = anomalia positiva de temperatura na célula recifal i no dia j ;
TSMi,j = temperatura da superfície do mar na célula recifal i no dia j ; MMMi =
máxima média mensal na célula recifal i.

Os valores de hotspot de temperatura foram utilizados para o cálculo do Degree
Heating Week (DHW), uma medida do acúmulo de estresse termal em uma de-
terminada região ao longo do tempo. O DHW consiste no cálculo do acúmulo das
anomalias positivas de TSM que excedem os valores de MMM em uma janela
móvel de 12 semanas (LIU et al., 2003; LIU et al., 2006). No entanto, são considera-
das para o cálculo apenas as anomalias que excedem o limiar de branqueamento
local. Desta forma, o valor de DHW para um determinado dia j é calculado como
a somatória, ao longo de uma janela móvel de 12 semanas (84 dias) até o dia em
questão, de 1/7 do hotspot de temperatura igual ou superior a 2,5σi°C. Inclui-se o
fator de 1/7 para expressar o valor final de DHW em termos de graus Celsius por
semanas (°C-semanas), pois o desenvolvimento do branqueamento de corais é
geralmente em ordem de semanas (LIU et al., 2003) (Equação 3.9).

DHWi,j =
j∑

k=j−83

Hotspoti,k

7 , para Hotspot ≥ 2, 5σi (3.9)

Onde DHWi,j = somatória das anomalias positivas de temperatura na célula re-
cifal i no dia j ; Hotspoti,k = anomalias positivas de temperatura na célula recifal
i para os 83 dias anteriores ao dia j ; σi = desvio padrão das máximas médias
mensais da TSM entre 1993 a 2019 na célula i.

De acordo com Kayanne (2017), eventos de branqueamento costumam ocor-
rer quando o DHW atinge 4 à 8°C-semanas, sendo valores característicos de
um branqueamento leve. Entre 8 à 12°C-semanas o branqueamento tende a ser
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moderado e pode provocar a morte do coral por efeito do estresse termal. Acima
de 12°C-semanas os eventos de branqueamento são severos, amplamente dis-
tribuídos e geralmente culminam em eventos de mortalidade em massa. A partir
dos cálculos do DHW foram estimadas e contabilizadas as ocorrências de even-
tos de branqueamento em três níveis de severidade: (i) branqueamento leve (4
à 8°C-semanas), (ii) branqueamento moderado (8 à 12°C-semanas); (iii) bran-
queamento severo (> 12°C-semanas). Para cada estimativa de branqueamento
foram considerados os picos máximos dos acúmulos das anomalias positivas de
temperatura dentro do intervalo de 84 dias, i.e., maior nível de severidade obser-
vada. As estimativas obtidas para cada célula recifal foram agrupadas de acordo
com sua respectiva região, de forma que eventos de branqueamento estimados
dentro de uma mesma região e durante o mesmo período, foram contabilizados
como um único evento.

3.5 Análise da conectividade sobre o estresse termal

A fim de verificar a influência da conectividade na variabilidade do estresse ter-
mal estimado com base na série temporal de TSM, foram calculados os limiares
de branqueamento agregados à probabilidade de conexão entre cada CR. Desta
forma, o limiar de branqueamento por probabilidade de conexão (LBpc) calculado
para uma determinada célula recifal i, foi estimado como uma função da probabi-
lidade de conexão (a) entre todas as demais células recifais j e seus respectivos
limiares de branqueamento (Equação 3.10). As diferenças entre os valores de
LB e LBpc foram calculadas com o intuito de analisar a variabilidade espacial in-
fluenciada pela conectividade e identificar as CRs de maior variação potencial do
limiar de branqueamento (Equação 3.11).

LBpc,i =
∑

j aijLBj∑
j aij

(3.10)

∆LBi = LBpc, i − LBi (3.11)

Onde LBpc,i = limiar de branqueamento por probabilidade de conectividade cal-
culado para célula i ; aij = probabilidade de conexão entre as células i e j ; LBj =
limite de estresse termal na célula j.

Para avaliar o impacto da conectividade nas estimativas de branqueamento os
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valores de DHW foram recalculados considerando apenas a somatória das ano-
malias positivas de temperatura que excederam 2,5σi°C menos a diferença entre
LBpc e LB para cada célula recifal (Equação 3.12). Os eventos de branqueamento
estimados com influência da conectividade foram novamente contabilizados de
acordo com a metodologia descrita na Seção 3.4.2 e comparados estatistica-
mente com eventos de branqueamentos reportados na literatura.

DHWi,j =
j∑

k=j−83

Hotspoti,k

7 , para Hotspot ≥ 2, 5σi − ∆LBi (3.12)

Onde DHWi,j = somatória das anomalias positivas de temperatura na célula re-
cifal i no dia j ; Hotspoti,k = anomalias positivas de temperatura na célula recifal i
para os 83 dias anteriores ao dia j ; σi = desvio padrão das máximas médias men-
sais da TSM entre 1993 a 2019 na célula i ; ∆LBi = diferença entre o limiar de
branqueamento e limiar de branqueamento por probabilidade de conectividade
na célula i.

3.5.1 Eventos de branqueamento reportados na literatura

Foi realizada uma ampla busca bibliográfica para compor uma base de dados
referente a eventos de branqueamento de corais ao longo da área de estudo
(ver Tabela B.1, Anexo B). As referências foram catalogadas de acordo com o
protocolo ReefBase para monitoramento e registro de recifes de coral (REEF-

BASE, 2004; OLIVER et al., 2004). O protocolo ReefBase classifica os eventos de
branqueamento em cinco graus de severidade, atribuindo códigos de -1 a 3, de
acordo com a porcentagem de cobertura recifal branqueada e/ou palavras-chave
indicadas por cada observação (Tabela 3.2). A classificação em códigos de seve-
ridade proposta pelo protocolo é amplamente utilizada e integra bancos de dados
globais de registros de eventos de branqueamento (DONNER et al., 2017).

Para obtenção dos graus de severidade foram consideradas as porcentagens
de branqueamento e/ou palavras-chave registradas para a espécie M. hispida.
Em casos onde esta informação não foi acessada ou encontra-se ausente, fo-
ram consideradas as máximas porcentagens de branqueamento registradas e/ou
palavras-chave indicativas da máxima severidade, independentemente da es-
pécie avaliada. Os eventos de branqueamento reportados foram agrupados de
acordo com suas respectivas regiões de ocorrência.
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Tabela 3.2 - Protocolo ReefBase (adaptado) para classificação da severidade de eventos
de branqueamento em recifes de coral observados e registrados na litera-
tura.

Código Grau de severidade Descrição Notas
0 Sem branqueamento Branqueamento não observado —

-1 Branqueamento
(severidade desconhecida) Branqueamento reportado

Os eventos em que a severidade nao é re-
portada foram classificados como código
1 - Branqueamento Leve

1 Branqueamento leve < 10% da cobertura
recifal branqueada

Caso a % branqueada não seja informada,
foram considerados os termos:
"leve (light)";
"suave (mild)";
"disperso (scattered)";
"ocasional (occasional)"

2 Branqueamento moderado
10% – 50%

da cobertura recifal
branqueada

Caso a % branqueada não seja informada,
foram considerados os termos:
"moderado (moderate)";
"frequente (frequent)";
"comum (common)";
"significativo (significant)"

3 Branqueamento severo > 50% da cobertura
recifal branqueada

Caso a % branqueada não seja informada,
foram considerados os termos:
"severo (severe)";
"abundante (abundant)";
"forte (heavy )";
"muitos (many );
"maioria (most)";
"todas (all)"

Fonte: Adaptado de ReefBase (2004) e Oliver et al. (2004).

3.5.2 Comparação estatística das estimativas de branqueamento

A fim de verificar a validade da possível influência da conectividade na tolerân-
cia ao estresse termal em recifes de coral brasileiros, as estimativas de bran-
queamento foram comparadas estatisticamente com os eventos reportados na
literatura em termos do número de ocorrências e grau de severidade. O intuito
desta análise não foi avaliar a acurácia das estimativas de branqueamento, mas
sim determinar se as estimativas com influência da conectividade são signifi-
cativamente mais próximas das observações reais do que as estimativas sem
conectividade.

Foram atribuídos diferentes pesos aos números de ocorrências de branquea-
mento de acordo com seu grau de severidade, obtendo-se valores de ocorrên-
cias ponderadas. A finalidade desta ponderação está em atribuir pesos maiores
à eventos mais severos, visto que subestimar e/ou superestimar eventos de alta
severidade possuem maior gravidade em comparação a eventos de baixa seve-
ridade. Para ponderação foram utilizados os próprios códigos de identificação do
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protocolo ReefBase. As ocorrências observadas e estimadas foram multiplicadas
por 1 para casos de branqueamento leve, 2 para branqueamento moderado e 3
para branqueamento severo. A partir dos valores ponderados foram calculados
os erros absolutos entre os números de ocorrências observadas e estimadas
para cada grau de severidade (Equação 3.13):

Errox,y = |OBSx,y − ESTx,y| (3.13)

Onde Errox,y = erro absoluto das estimativas de branqueamento de severidade x
para determinada região y ; OBSx,y = valor ponderado do número de ocorrências
observadas de severidade x para determinada região y ; ESTx,y = valor ponde-
rado do número de ocorrências estimadas de severidade x para determinada
região marinha y.

As estimativas com e sem conectividade foram comparadas estatisticamente em
termos dos erros absolutos calculados, utilizando dois testes não-paramétricos:
(i) Teste dos Sinais (DIXON; MOOD, 1946) e (ii) Teste de Wilcoxon Pareado (WILCO-

XON, 1992). Ambos os testes são alternativas ao teste-t e teste-t pareado, utiliza-
dos quando o conjunto de dados não obedece uma distribuição normal e demais
suposições não necessárias para métodos não-paramétricos (HOLLANDER et al.,
2013).

Para o Teste dos Sinais, avaliou-se as diferenças através da classificação das es-
timativas com conectividade em razão dos sinais: (i) "melhor", para Erroabs com
conectividade < Erroabs sem conectividade; (ii) "pior", para Erroabs com conecti-
vidade > Erroabs sem conectividade. Neste caso, são descartados da análise os
sinais cujos erros absolutos das estimativas são iguais. Adotando a probabilidade
destes resultados serem encontrados de uma maneira casual, i.e., nenhum dos
métodos ser melhor ou pior, o Teste dos Sinais é então reduzido a um simples
experimento binomial de distribuição acumulada onde há 50% (0,5) de probabili-
dade de obtermos tanto melhores quanto piores resultados entre as estimativas
de branqueamento (Equação 3.14):

P(K≥X) = 1 −
x∑

k=0

(
n

k

)
pk(1 − p)n−k (3.14)

Onde P(K≥X) = probabilidade binomial em se obter X estimativas de menor erro
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absoluto (i.e., "melhor") em n estimativas; n = número de estimativas totais (i.e.,
"melhor" + "pior"); k = sucessos individuais; p = probabilidade de sucesso em
uma única tentativa (i.e., 0,5).

Para o Teste de Wilcoxon Pareado, os erros absolutos totais foram ranquea-
dos sequencialmente de acordo com sua ordem de grandeza, do menor para o
maior, preservando sinais positivos e negativos. Adotando a função sinal (Equa-
ção 3.15), a estatística para o Teste de Wilcoxon (T) é calculada a partir da
somatória dos ranques ordenados obtidos (Equação 3.16). A probabilidade de
significância (ou valor-p) é então derivada a partir da comparação de T com sua
distribuição sob a hipótese nula (H0) de que os erros absolutos possuem uma
distribuição simétrica em torno de zero (MACFARLAND; YATES, 2016). Os resulta-
dos obtidos para as estimativas com e sem conectividade foram avaliados para
identificar qual das estimativas apresentaram erros absolutos significativamente
menores em relação às observações reais.

sgn(x) =


−1 : x < 0

0 : x = 0

1 : x > 0

(3.15)

T =
N∑

i=1
sgn(Xi)Ri (3.16)

Onde Xi = erro absoluto para os valores ponderados das estimativas de bran-
queamento i ; Ri = ranque do erro absoluto i.
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4 RESULTADOS

4.1 Avaliação dos dados de TSM e correntes oceânicas em superfície

Considerando o conjunto completo de dados (N = 6320), as estimativas de TSM
CoralTemp apresentaram alta correlação e concordância (R = 0,987 e R2 =
0,974), baixo viés (-0,065 °C) e RMSE de 0,548 °C quando comparadas com
as medidas in situ das boias PNBOIA (Figura 4.1, Tabela 4.1). Diferenças rela-
tivamente maiores foram observadas para as boias Itaoca e Itaguaí, nas quais
os valores do coeficiente de correlação e determinação foram inferiores a 0,90 e
0,80, respectivamente. Ambas as boias apresentaram o menor número de dados
disponíveis para comparação (N = 97 e N = 110, respectivamente). Os maiores
valores individuais de viés (|± 0,2 °C|) foram encontrados para as boias Vitória e
Minuano. As boias Itaoca e Minuano também apresentaram os maiores valores
de RMSE (> 0,75 °C). De modo geral, as boias que apresentaram os menores
valores de correlação e/ou maiores valores de viés e RMSE localizam-se na por-
ção sul ou abaixo do limite latitudinal da área de estudo (i.e., a sul de 23°S).

Figura 4.1 - (a) Diagrama de dispersão dos dados de temperatura da superfície do mar
(TSM) do produto CoralTemp versus dados in situ do projeto PNBOIA, evi-
denciando respectivos valores gerais de coeficiente de correlação (R), raiz
do erro médio quadrático (RMSE) e viés. Cores mais quentes indicam a
maior densidade de dados. (b) Histograma dos dados de TSM CoralTemp e
PNBOIA.

Fonte: Produção do autor.
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Tabela 4.1 - Valores de viés, raiz do erro médio quadrático (RMSE), coeficiente de cor-
relação (R), coeficiente de determinação (R2) e número de amostras (N)
obtidos pela comparação dos dados da TSM CoralTemp com boias do PN-
BOIA.

Boias Viés (°C) RMSE (°C) R R2 N
Minuano
(32°52,86’S / 50°51,05’W) 0,204 0,954 0,967 0,935 554

Rio Grande
(31°33.74’S / 49°50,24’W) -0,120 0,520 0,979 0,958 303

Itajai
(27°24,35’S / 47°15,93’W) -0,066 0,499 0,981 0,962 2160

Santos
(25°26,37’S / 45°02,17’W) -0,087 0,583 0,955 0,912 931

Cabo Frio
(23°37,79’S / 42°12,17’W) -0,108 0,562 0,946 0,894 446

Itaguaí
(23°28,61’S / 43°58,87’W) 0,030 0,672 0,880 0,774 110

Itaoca
(21°29,68’S / 40°15,6’W) 0,170 0,792 0,840 0,705 94

Vitoria
(19°55,57’S / 39°41,48’W) -0,212 0,391 0,973 0,948 365

Porto Seguro
(16°00,05’S / 37°56,42’W) -0,172 0,397 0,955 0,913 668

Recife
(08°09,22’S / 34°33,57’W) -0,083 0,305 0,942 0,887 462

Fortaleza
(03°12.82’S / 38°25,95’W) -0,013 0,178 0,971 0,942 227

Total -0,065 0,548 0,987 0,974 6320

Fonte: Produção do autor.

Os campos médios da velocidade zonal (u) em superfície do produto
GLORYS12V1 variaram entre -1,28 m/s e 0,23 m/s em agosto, -1,20 m/s e 0,17
m/s em setembro e -1,05 m/s e 0,22 m/s em outubro (Figura 4.2). As magni-
tudes máximas da velocidade zonal foram observadas na plataforma continen-
tal norte do Brasil. Os maiores valores de desvio-padrão foram observados a
norte de 3 °S (σ > 0,15 m/s). Nas demais regiões, o desvio-padrão foi < 0,001
m/s. Comparando-se os campos de velocidade zonal GLORYS12V1 e DUACS,
observa-se que os valores de RMSE e viés foram de |± 0,25 m/s| em grande
parte da região de estudo. Porém, valores superiores a |± 0,5 m/s| também fo-
ram observados na margem equatorial entre 35°W e 50°W no período analisado.
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Figura 4.2 - Comparação dos produtos de correntes oceânicas em superfície
GLORYS12V1 e DUACS para os meses de agosto, setembro e outubro, en-
tre 1993 e 2019. (a,b,c) Média da componente zonal u da velocidade do
produto GLORYS12V1; (d,e,f) Desvio padrão das médias da componente
zonal u da velocidade do produto GLORYS12V1; (g,h,i) Raiz do erro qua-
drático médio (RMSE) e (j,k,l) Viés.

Fonte: Produção do autor.

Os campos médios da velocidade meridional (v ) em superfície do produto
GLORYS12V1 apresentaram uma menor magnitude em comparação aos cam-
pos da velocidade zonal. Os valores variaram entre -0,57 m/s a 0,93 m/s em
agosto, -0,76 m/s a 0,77 m/s em setembro e -0,90 m/s a 0,65 m/s para outubro.
As magnitudes máximas da velocidade meridional foram observadas ao longo
da quebra da plataforma continental do norte e nordeste do Brasil, bem como na
quebra da plataforma sudeste a sul de 20°S (Figura 4.3). Os maiores valores de
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desvio padrão foram encontrados entre 5°S e 15°S (σ > 0,15 m/s) enquanto que
os menores valores foram observados ao longo da plataforma continental norte
(σ < 0,001 m/s). Em comparação aos campos de velocidade zonal, os valores de
RMSE e viés encontrados para os campos de velocidade meridional foram infe-
riores a |± 0,25 m/s| em toda área de estudo, exceto para poucos valores acima
de |± 0,5 m/s| na região costeira entre 50°W e 45°W.

Figura 4.3 - Comparação dos produtos de correntes oceânicas em superfície
GLORYS12V1 e DUACS para os meses de agosto, setembro e outubro, en-
tre 1993 e 2019. (a,b,c) Média da componente meridional v da velocidade
do produto GLORYS12V1; (d,e,f) Desvio padrão das médias da componente
meridional v da velocidade do produto GLORYS12V1; (g,h,i) Raiz do erro
quadrático médio (RMSE) e (j,k,l) Viés.

Fonte: Produção do autor.

42



Em comparação aos dados in situ PNBOIA (Figura 4.4), a componente zonal
da velocidade do produto GLORYS12V1 apresentou uma pequena subestima-
ção da frequência absoluta das velocidades superiores a |± 0,1 m/s|, superes-
timando os valores de menor magnitude em torno de |± 0,05 m/s|. No entanto,
observou-se que a frequência das velocidades zonais < -0,3 m/s foi maior no pro-
duto GLORYS12V1. Para a componente meridional da velocidade, houve uma
superestimação da frequência das velocidades positivas (> 0 m/s) e subestima-
ção dos valores em torno de -0,05 m/s. Os demais valores de velocidade negativa
(< -0,05 m/s) apresentaram máximas frequências alternadas entre os dois produ-
tos. Ambas as componentes zonais e meridionais apresentaram uma correlação
moderada (R ≥ 0,5), com valores de viés < |± 0,1 m/s| e RMSE < 0,2 m/s.

Figura 4.4 - Comparação dos produtos de correntes oceânicas em superfície
GLORYS12V1 com dados in situ PNBOIA (Boias Vitória, Porto Seguro e
Recife) para os meses de agosto, setembro, outubro e novembro. (a,b) His-
tograma das velocidades zonais e meridionais; (c,d) Diagrama de dispersão
das velocidades zonais e meridionais com valores de Viés, RMSE e R.

Fonte: Produção do autor.
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Quanto aos dados de correntes oceânicas DUACS comparados aos dados in situ
PNBOIA, ambas as componentes zonal e meridional apresentaram uma subes-
timação da frequência absoluta das velocidades negativas. Para a velocidade
zonal, os valores > 0,2 m/s também foram subestimados, enquanto que para
a componente meridional os valores de velocidade positiva foram superestima-
dos. Ambas as componentes também apresentaram piores valores de correla-
ção, viés e RMSE em relação à comparação do produto GLORYS12V1. Embora
os valores de correlação (R = 0,59), viés (0,035 m/s) e RMSE (0,139 m/s) para a
componente zonal se aproximem dos calculados para o produto GLORYS12V1,
a componente meridional apresentou uma correlação mais baixa (R = 0,315),
com valores de viés = 0,132 m/s e RMSE = 0,245 m/s.

Figura 4.5 - Comparação dos produtos de correntes oceânicas em superfície DUACS
com dados in situ PNBOIA (Boias Vitória, Porto Seguro e Recife) para os
meses de agosto, setembro, outubro e novembro. (a,b) Histograma das ve-
locidades zonais e meridionais; (c,d) Diagrama de dispersão das velocidades
zonais e meridionais com valores de Viés, RMSE e R.

Fonte: Produção do autor.
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4.2 Padrões de dispersão e conectividade larval

As simulações de dispersão larval apresentaram uma densidade de kernel < 10−4

para maior parcela da nuvem virtual de larvas liberadas (Figura 4.6)1. Os maio-
res valores de densidade de kernel (> 0,005) foram observados nos dez primei-
ros dias, majoritariamente ao longo da plataforma continental. Na região Leste-
centro concentraram-se os maiores valores de densidade durante os quinze dias
de simulação, enquanto que os menores valores foram observados principal-
mente nas regiões Trindade-Martim Vaz e Fernando de Noronha-Atol das Rocas,
logo após os primeiros cinco dias. A extensão do kernel de dispersão larval foi
superior para a série histórica em comparação aos anos de El Niño e La Niña.

Figura 4.6 - Kernel da dispersão larval entre os meses de agosto, setembro e outubro
para três momentos da simulação: 5, 10 e 15 dias após a desova. (a) Dis-
persão larval média em anos de El Niño (1997-1998 e 2015-2016); (b) Dis-
persão larval média em anos de La Niña (1998-1999 e 2010-2011); (c) Dis-
persão larval média da série histórica de 1993 a 2019.

Fonte: Produção do autor.

1As animações completas referentes à Figura 4.6 estão disponíveis em <https://drive.
google.com/drive/folders/1r2okBYw6Hnl5hqnBQvG1hJCGRL46LY0P?usp=sharing>.
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Diferenças nos padrões de distribuição do kernel de dispersão larval também fo-
ram observadas (Figura 4.7)2. O kernel de dispersão da série histórica e anos de
El Niño foram marcados por uma dispersão mais acentuada em direção ao norte
em comparação aos anos de La Niña, principalmente a partir das regiões Nor-
deste e Fernando de Noronha-Atol das Rocas na região Amazônia. A dispersão
entre as regiões Leste-centro e Leste-norte, assim como entre as regiões Nor-
deste e Leste-norte, também foram mais acentuadas durante a série histórica e
anos de La Niña em comparação aos anos de El Niño.

Figura 4.7 - Diferença do kernel da dispersão larval entre os meses de agosto, setembro
e outubro para três momentos da simulação: 5, 10 e 15 dias após a desova.
(a) Diferença da dispersão larval média entre os anos de El Niño (1997-
1998 e 2015-2016) e La Niña (1998-1999 e 2010-2011); (b) Diferença da
dispersão larval média entre os anos de El Niño e a série histórica de 1993
a 2019; (c) Diferença da dispersão larval média entre os anos de La Niña e
a série histórica de 1993 a 2019.

Fonte: Produção do autor.

2As animações completas referentes à Figura 4.7 estão disponíveis em <https://drive.
google.com/drive/folders/1hYwBwxciO5uVyHf9Qdt7ByzzNiFIEfbp?usp=sharing>.
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As métricas de conectividade geradas a partir das simulações de dispersão lar-
val para a série histórica apresentaram conexões estabelecidas entre todas as
regiões analisadas, exceto para Trindade-Martim Vaz (Figura 4.8). Os maiores
valores de probabilidade de conexão (> 0,005) foram observados para as cone-
xões estabelecidas por células recifais pertencentes a uma mesma região, atin-
gindo seus máximos nas células recifais das regiões Leste-centro e Nordeste.
De modo geral, todas as conexões estabelecidas entre duas regiões diferentes
obtiveram probabilidade inferior a 0,0001, exceto nas regiões Leste-sul e Leste-
centro. Durante os anos de El Niño (Figura 4.9), as conexões estabelecidas en-
tre as regiões Fernando de Noronha-Atol das Rocas, Nordeste e Leste-norte
foram interrompidas. Os valores de probabilidade permaneceram semelhantes
à série histórica, apresentando máximos > 0,005. Já durante anos de La Niña
(Figura 4.10), observou-se a interrupção das conexões estabelecidas entre as
regiões Amazônia, Nordeste e Fernando de Noronha-Atol das Rocas. Os anos
de La Niña também foram marcados pela alta probabilidade de conexão entre as
CRs da região Leste-centro (> 0,01) e diminuição da probabilidade de conexão
com a região Leste-sul.

Figura 4.8 - Conexões estabelecidas pelo modelo de conectividade larval entre as 180
células recifais e seus respectivos valores de probabilidade, considerando a
média das simulações entre agosto, setembro e outubro para a série histó-
rica de 1993 a 2019.

Fonte: Produção do autor.
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Figura 4.9 - Conexões estabelecidas pelo modelo de conectividade larval entre as 180
células recifais e seus respectivos valores de probabilidade, considerando a
média das simulações entre agosto, setembro e outubro para os anos de El
Niño (1997-1998 e 2015-2016).

Fonte: Produção do autor.

Figura 4.10 - Conexões estabelecidas pelo modelo de conectividade larval entre as 180
células recifais e seus respectivos valores de probabilidade, considerando
a média das simulações entre agosto, setembro e outubro para os anos de
La Niña (1998-1999 e 2010-2011).

Fonte: Produção do autor.
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O número total de conexões estabelecidas para a série histórica (N = 9463) foi
superior aos anos de El Niño (N = 7504) e La Niña (N = 8540) (Figura 4.11). Nas
regiões analisadas, os maiores números de conexões foram observados para
as regiões Nordeste, Leste-centro e Leste-norte. Ambas as regiões Nordeste e
Leste-centro atuaram em maior parte como destino das conexões estabelecidas
entre suas CRs, enquanto que a região Leste-norte atuou em maior parte como
origem.

Figura 4.11 - Número total de conexões estabelecidas para regiões de origem (em azul)
e regiões de destino (em laranja). (a) Média das simulações para a série
histórica de 1993 a 2019; (b) Média das simulações para os anos de El
Niño (1997-1998 e 2015-2016); (c) Média das simulações para os anos de
La Niña (1998-1999 e 2010-2011).

Fonte: Produção do autor.

Durante os anos de El Niño, observou-se uma diminuição substancial no número
de conexões estabelecidas pelas regiões Leste-centro e Leste-norte. A região
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Nordeste também apresentou uma variação em relação à série histórica, pas-
sando a atuar em maior parte como região de origem. As demais regiões Leste-
sul, Trindade-Martim Vaz e Fernando de Noronha-Atol das Rocas não apresen-
taram grandes variações no número total de conexões durante esses períodos.

Ao desconsiderar as conexões entre células recifais pertencentes a uma mesma
região, o número de conexões estabelecidas foi drasticamente reduzido, espe-
cialmente para anos de El Niño (Figura 4.12). Neste caso, o número total de
conexões foi de 1492 para a série histórica, 410 para os anos de El Niño e 1051
para os anos de La Niña. Em particular, a região Leste-norte apresentou o maior
número de conexões como região de origem em todos os períodos considerados.

As distâncias médias das conexões estabelecidas foram de 150 km para a série
histórica, 146 km para os anos de El Niño e 95 km para os anos de La Niña,
enquanto que as distâncias máximas para os mesmos períodos foram de 1222
km, 1246 km e 568 km, respectivamente (Figura 4.13). Os valores mínimos ob-
servados corresponderam à retenção local de larvas e/ou conexão entre células
recifais vizinhas (≤ 10 km). As maiores variações das distâncias lineares em re-
lação ao valor médio foram observadas nas regiões Leste-centro, Leste-norte e
Nordeste.
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Figura 4.12 - Número de conexões estabelecidas para regiões de origem (em azul) e re-
giões de destino (em laranja), desconsiderando as conexões entre células
recifais pertencentes à mesma região. (a) Média das simulações para a sé-
rie histórica de 1993 a 2019; (b) Média das simulações para os anos de El
Niño (1997-1998 e 2015-2016); (c) Média das simulações para os anos de
La Niña (1998-1999 e 2010-2011).

Fonte: Produção do autor.

Os valores de contribuição relativa (%) obtidos para a matriz de conectividade
foram superiores para as conexões estabelecidas dentro de uma mesma re-
gião (Figura 4.14). Destacaram-se entre os maiores valores de retenção local
as regiões Nordeste, Leste-centro e Leste-norte. As porcentagens de contribui-
ção entre estas regiões variaram para os períodos analisados, atingindo valores
acima de 50% na região Nordeste durante anos de El Niño. A maior contribuição
relativa entre duas regiões diferentes foi observada nas regiões Leste-norte e
Leste-centro, sendo de 5,85% para a série histórica e 6,76% para os anos de La
Niña.
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Figura 4.13 - Distâncias lineares das conexões estabelecidas a partir da desova das lar-
vas por região analisada. (a) Média das simulações para a série histórica
de 1993 a 2019; (b) Média das simulações para os anos de El Niño (1997-
1998 e 2015-2016); (c) Média das simulações para os anos de La Niña
(1998-1999 e 2010-2011).

Fonte: Produção do autor.

4.3 Caracterização dos índices de estresse termal

Os valores médios de temperatura da superfície do mar obtidos para as células
recifais variaram entre 20,50 °C e 29,50 °C nas regiões analisadas (Figura 4.15).
A maior amplitude de temperatura foi observada na região Trindade-Martim Vaz,
com valores de TSM variando entre 21,75 °C e 29,50 °C. Já a menor amplitude de
temperatura foi observada na região Amazônia, com valores variando de 25,25
°C a 29,50 °C.
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Figura 4.14 - Matriz de conectividade evidenciando a contribuição relativa (%) das re-
giões de origem e destino das larvas. (a) Média das simulações para a
série histórica de 1993 a 2019; (b) Média das simulações para os anos de
El Niño (1997-1998 e 2015-2016); (c) Média das simulações para os anos
de La Niña (1998-1999 e 2010-2011).

Fonte: Produção do autor.

Os menores e maiores valores médios de máxima média mensal foram obser-
vados na região Leste-sul (MMM = 25,53 °C) e Fernando de Noronha-Atol das
Rocas (MMM = 28,29 °C), enquanto que os menores e maiores valores médios
de limiar de branqueamento nas regiões Leste-sul (LB = 26,75 °C) e Trindade-
Martim Vaz (LB = 29,38 °C). As regiões Trindade-Martim Vaz e Amazônia apre-
sentaram a maior e menor diferença entre os valores de LB e MMM, sendo +1,47
°C na região Leste-sul e +0,85 °C na região Amazônia.

O acúmulo do estresse termal estimado pelo índice Degree Heating Week para
as séries temporais médias de TSM estiveram presentes em todas as regiões,
embora com diferenças de magnitude (Figura 4.16). O maior número de picos
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Figura 4.15 - Histograma da temperatura da superfície do mar diária obtida pela média
das células recifais para cada região analisada entre 1993 - 2019, eviden-
ciando seus respectivos valores médios de Máxima Média Mensal (MMM)
e Limiar de Branqueamento (LB). (a) Leste-sul (LSTs); (b) Leste-centro
(LSTc); (c) Leste-norte (LSTn); (d) Trindade e Martim Vaz (TMV); (e) Nor-
deste (NST); (f) Fernando de Noronha e Atol das Rocas (FNA); (g) Amazô-
nia (AMZ).

Fonte: Produção do autor.

acima de 4 °C-semanas foi observado na região Amazônia, que também apre-
sentou o maior acúmulo de estresse termal (> 16 °C-semanas). Em geral, os
maiores valores de DHW foram observados em 2010 e 2019. O ano de 1998
também apresentou um acúmulo significativo superior a 8 °C-semanas nas re-
giões Nordeste e Amazônia. O menor acúmulo de estresse termal foi observado
na região Leste-sul, na qual os valores de DHW permaneceram inferiores a 4
°C-semanas durante todo o período da série histórica.
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Figura 4.16 - Séries temporais diárias da temperatura da superfície do mar (em cinza) e
do acúmulo do estresse termal estimado pelo índice Degree Heating Week
(em laranja) entre 1993 - 2019, obtidos pela média das células recifais para
cada região analisada: (a) Leste-sul (LSTs); (b) Leste-centro (LSTc); (c)
Leste-norte (LSTn); (d) Trindade e Martim Vaz (TMV); (e) Nordeste (NST);
(f) Fernando de Noronha e Atol das Rocas (FNA); (g) Amazônia (AMZ).

Fonte: Produção do autor.
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De modo geral, as células recifais pertencentes a uma mesma região apresen-
taram máximas médias mensais semelhantes (Figura 4.17). Os valores de MMM
permaneceram em torno de 25,5 °C para a região Leste-sul, entre 28,00 °C -
28,50 °C para as regiões Nordeste e Fernando de Noronha-Atol das Rocas, e
entre 27,50 °C - 28,00 °C para as regiões Amazônia e Trindade-Martim Vaz.
As regiões Leste-centro e Leste-norte apresentaram as maiores variações entre
os valores de MMM por célula recifal, variando entre 26,50 °C - 27,50 °C para
Leste-centro e 27,50 °C - 28,50 °C para Leste-norte.

Figura 4.17 - Distribuição espacial da Máxima Média Mensal (MMM) calculada para as
180 células recifais entre as regiões: LSTs = Leste-Sul; LSTc = Leste-
Centro; LSTn = Leste-Norte; NST = Nordeste; AMZ = Amazônia; FNA =
Fernando de Noronha e Atol das Rocas; TMV = Trindade e Martim Vaz.

Fonte: Produção do autor.
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A distribuição espacial dos limiares de branqueamento apresentou um padrão
semelhante à distribuição das máximas médias mensais. Os valores de LB per-
maneceram entre 26,50 °C - 27,00 °C na região Leste-sul, entre 28,50 °C - 29,00
°C na região Amazônia, sendo superiores a 29,00 °C nas regiões Leste-norte,
Nordeste, Fernando de Noronha-Atol das Rocas e Trindade-Martim Vaz. As re-
giões Leste-centro, Leste-norte e Nordeste apresentaram as maiores variações
entre os valores de LB por célula recifal, variando entre 27,50 °C - 28,50 °C na
região Leste-centro, 28,50 °C - 29,50 °C nas regiões Leste-norte e Nordeste.

Figura 4.18 - Distribuição espacial do limiar de branqueamento (LB) calculado para as
180 células recifais entre as regiões: LSTs = Leste-Sul; LSTc = Leste-
Centro; LSTn = Leste-Norte; NST = Nordeste; AMZ = Amazônia; FNA =
Fernando de Noronha e Atol das Rocas; TMV = Trindade e Martim Vaz.

Fonte: Produção do autor.
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4.4 Estresse termal e a conectividade

As médias dos limiares de branqueamento por probabilidade de conexão (LBpc)
obtidos variaram entre 27,05 °C - 29,27 °C nas regiões analisadas (Figura 4.19).
As maiores diferenças entre os valores médios de LBpc e LB foram obtidas nas
regiões Leste-sul e Amazônia, sendo que ambos os casos apresentaram um
aumento dos limiares de branqueamento da ordem de +0,30 °C e +0,14 °C, res-
pectivamente.

Figura 4.19 - Histograma da contribuição dos limiares de branqueamento (LB) das cé-
lulas recifais de origem (i.e., dispersaram larvas), evidenciando os valores
médios de LB e limiar de branqueamento por probabilidade de conexão
(LBpc) para cada região: (a) Leste-Sul; (b) Leste-Centro; (c) Leste-Norte;
(d) Trindade e Martim Vaz; (e) Nordeste; (f) Fernando de Noronha e Atol
das Rocas; (g) Amazônia.

Fonte: Produção do autor.

Na região Leste-sul, as porcentagens de contribuição das células recifais de ori-
gem (i.e., dispersaram larvas na região LSTs) apresentaram LBs em torno de
26,50 °C (∼ 40% de contribuição), 27,00 °C (∼ 35% de contribuição) e 28 °C (∼
25% de contribuição). Já na região Amazônia, as porcentagens de contribuição
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das CRs de origem variaram entre 28,50 °C (∼ 25% de contribuição) e 29,25 °C
(∼ 75% de contribuição). As demais regiões Leste-centro, Leste-norte, Nordeste,
Fernando de Noronha-Atol das Rocas e Trindade-Martim Vaz apresentaram uma
variação praticamente nula dos valores médios de LB e LBpc calculados. A dife-
rença entre os valores de LBpc e LB (∆LB) apresentaram um aumento relevante
dos limiares de branqueamento para as células recifais das regiões Leste-sul e
Amazônia. Ambas as regiões obtiveram um acréscimo de > 0,3 °C, indicando um
potencial aumento na tolerância ao estresse termal nestas CRs devido à influên-
cia da conectividade (Figura 4.20).

Todas as CRs da região Leste-sul apresentaram uma variação positiva em seus
limiares de branqueamento, enquanto que apenas cinco das nove CRs da re-
gião Amazônia apresentaram esta variação positiva. As regiões Leste-centro,
Leste-norte e Nordeste apresentaram células recifais com magnitudes máximas
de ∆LB em torno de |± 0,3 °C|, embora para a maioria das CRs esta variação
seja inferior a |± 0,1 °C|. Para as demais regiões Fernando de Noronha-Atol das
Rocas e Trindade-Martim Vaz observou-se valores em torno de ± 0,1 °C.
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Figura 4.20 - Distribuição espacial da diferença entre o limiar de branqueamento por pro-
babilidade de conexão (LBpc) e o limiar de branqueamento (LB) calculado
para as 180 células recifais entre as regiões: LSTs = Leste-Sul; LSTc =
Leste-Centro; LSTn = Leste-Norte; NST = Nordeste; AMZ = Amazônia; FNA
= Fernando de Noronha e Atol das Rocas; TMV = Trindade e Martim Vaz.

Fonte: Produção do autor.

4.4.1 Avaliação das estimativas de branqueamento

O número total de eventos de branqueamento obtidos variaram de 48 para
eventos de branqueamento reportados na literatura e estimados sem conecti-
vidade, para 59 estimados com influência da conectividade. Embora o número
total dos eventos de branqueamento reportados e estimados tenham sido iguais,
observaram-se grandes diferenças quanto à ocorrência e severidade destes
eventos por região analisada (Figura 4.21).
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Figura 4.21 - Número de eventos de braqueamento por grau de severidade para cada
região, sendo: (a) Eventos de branqueamento reportados; (b) Eventos de
branqueamento estimados sem influência da conectividade; (c) Eventos de
branqueamento estimados com influência da conectividade.

Fonte: Produção do autor.
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Foram reportadas as ocorrências de ao menos 19 eventos de branqueamento
leve, 14 eventos de branqueamento moderado e 13 eventos de branqueamento
severo, classificados de acordo com o protocolo ReefBase (ver Tabela B.1,
Anexo B). Para as estimativas de branqueamento sem influência da conectivi-
dade, foram estimados 33 eventos de branqueamento leve, 11 eventos de bran-
queamento moderado e apenas 4 eventos de branqueamento severo. Já para as
estimativas de branqueamento com influência da conectividade, foram estimados
38 eventos de branqueamento leve, 16 eventos de branqueamento moderado e
5 eventos de branqueamento severo.

Os erros absolutos calculados a partir da ponderação do número de eventos de
branqueamento foram menores para as estimativas com influência da conecti-
vidade nos casos de branqueamento leve nas regiões Leste-sul e Leste-centro,
assim como para branqueamento moderado e severo na região Leste-norte (Fi-
gura 4.22). No entanto, as estimativas com influência da conectividade apresen-
taram maiores erros absolutos para branqueamento leve na região Leste-norte
e branqueamento moderado na região Amazônia. Em todos os demais casos
os erros absolutos obtidos para as estimativas com e sem conectividade foram
iguais.

Considerando todas as regiões analisadas, a diferença entre os erros absolutos
pelo Teste dos Sinais não foi significativa a 5% (valor-p = 0,2265). Entretanto,
considerando apenas as regiões Leste-sul, Leste-centro e Leste-norte (i.e., pro-
babilidade em obter 4 resultados classificados como “melhor” para 5 tentativas),
as diferenças foram significativas (valor-p = 0,03125). Desta forma, pode-se afir-
mar que as estimativas com conectividade tem melhores resultados do que as
estimativas sem conectividade nestas regiões, i.e., são significativamente mais
próximas dos eventos reportados na literatura. A comparação entre os erros
absolutos totais pelo Teste de Wilcoxon também não foi significativa (valor-p =
0,427).

Em relação aos erros absolutos calculados desconsiderando as células recifais
de menor variação do ∆LB nas estimativas de branqueamento da região Amazô-
nia (Figura 4.23), observou-se que apenas a região Leste-norte apresentou erros
absolutos maiores para as estimativas de branqueamento leve com conectivi-
dade. Em todos os demais casos, incluindo erros absolutos totais, os valores
foram menores ou iguais às estimativas sem conectividade. Neste caso, a com-
paração entre os erros absolutos pelo Teste dos Sinais (i.e., probabilidade em ob-
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ter 5 resultados classificados como “melhor” para 6 tentativas) obteve um valor-p
= 0,01562, enquanto que a comparação dos erros absolutos totais pelo Teste de
Wilcoxon Pareado também se mostrou significativa com um valor-p = 0,04876
(Figura 4.24).

Figura 4.22 - Erros absolutos obtidos para os eventos de branqueamento estimados
em comparação aos eventos de branqueamento reportados, sendo: (a)
Eventos de branqueamento estimados sem influência da conectividade; (b)
Eventos de branqueamento estimados com influência da conectividade. Va-
lores destacados em verde e vermelho indicam a melhora e/ou piora das
estimativas de branqueamento devido à influência da conectividade, res-
pectivamente.

Fonte: Produção do autor.
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Figura 4.23 - Erros absolutos obtidos para os eventos de branqueamento estimados em
comparação aos eventos de branqueamento reportados, desconsiderando
as células recifais de menor variação do limiar de branqueamento na região
Amazônia, sendo: (a) Eventos de branqueamento estimados sem influência
da conectividade; (b) Eventos de branqueamento estimados com influência
da conectividade. Valores destacados em verde e vermelho indicam a me-
lhora e/ou piora das estimativas de branqueamento devido à influência da
conectividade, respectivamente.

Fonte: Produção do autor.
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Figura 4.24 - Matriz dos erros absolutos obtidos para os eventos de branqueamento esti-
mados com conectividade em comparação aos eventos de branqueamento
reportados: (a) todas as células recifais analisadas; (b) desconsiderando as
células recifais de menor variação do limiar de branqueamento na região
Amazônia. Valores destacados em verde e vermelho indicam a melhora
e/ou piora das estimativas de branqueamento devido à influência da co-
nectividade, respectivamente.

Fonte: Produção do autor.
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5 DISCUSSÃO

Os resultados obtidos pela comparação da TSM CoralTemp com observações in
situ evidenciam que as estimativas por satélite foram satisfatórias para represen-
tar a TSM local ao longo da costa brasileira (Figura 4.1). Estes dados corroboram
com demais comparações realizadas para o mesmo produto em ambientes reci-
fais no Pacífico Central (CLAAR et al., 2019) e Porto Rico (GOMEZ et al., 2020). Claar
et al. (2019) destacam que a TSM CoralTemp apresentou um pequeno viés po-
sitivo em comparação com observações in situ no atol Kiritimati, sendo pior na
detecção de variações geradas por fenômenos locais como ressurgência. Já as
comparações realizadas por Gomez et al. (2020) apresentaram uma subestima-
ção dos níveis de TSM pelo produto CoralTemp na baía de La Parguera (Porto
Rico). Estudos anteriores indicaram uma boa correlação da TSM CoralTemp em
relação a outros produtos de TSM estimados por satélite (DECARLO, 2020), assim
como sua eficácia em avaliar a ocorrência de braqueamento em recifes de coral
(KUMAGAI; YAMANO, 2018; LIU et al., 2021).

Os valores de viés negativos encontrados no presente estudo (Tabela 4.1) podem
ser associados à diferença nos períodos de medição da temperatura, uma vez
que o produto CoralTemp é composto apenas por medições noturnas e os dados
in situ por médias diárias (SKIRVING et al., 2020). Fatores meteo-oceanográficos
locais como eventos de ressurgência, passagem de frentes frias, descargas flu-
viais e a ocorrência de frentes oceânicas podem alterar a concordância dessas
estimativas (PEREIRA et al., 2020; TRAVASSOS NETO, P. F., 2019). Outras fontes de
erros estão associadas à problemas de correção atmosférica devido a presença
de vapor d’água e CO2, ângulos zenitais de visada muito inclinados e à presença
de nuvens baixas capazes de escapar do mascaramento gerando subestimativas
da TSM (KUMAR et al., 2003; KONER et al., 2016).

A comparação dos campos de velocidade zonal da reanálise GLORYS12V1 com
dados de altimetria por satélite indica que as diferenças relativamente maiores
estão localizadas ao norte da área de estudo (Figura 4.2). Esta região apresenta
uma variabilidade da dinâmica das correntes em superfície e os maiores valores
de desvio padrão observados. Esta dinâmica de correntes é composta majori-
tariamente pela CNB e CSEc (Figura 3.1). Johns et al. (1998) descrevem que
a CNB apresenta uma variação sazonal da sua velocidade, embora seja relati-
vamente baixa entre 10°S e 0°S. Os autores ressaltam que esta variabilidade é
maior ao norte de 0°S, onde a CNB começa a sofrer um processo de retroflexão,
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no período entre o inverno e verão austral, alimentando a Subcorrente Equatorial
(SCE) e a Contracorrente Norte Equatorial (CCEE). As regiões de maior dis-
crepância e desvio padrão também ocupam a faixa latitudinal da Zona de Con-
vergência Intertropical (ZCIT), um importante fenômeno meteorológico marcado
pela convergência dos ventos alíseos de nordeste e sudeste (HARTMANN, 2015).
Embora a posição da ZCIT entre os meses de agosto-outubro esteja acima de
3°S (MELO et al., 2000), estimativas indicam que jatos de ventos próximos a su-
perfície presentes ao longo da ZCIT podem alterar a intensidade do fluxo de
correntes equatoriais (GRODSKY et al., 2003). Entretanto, os maiores valores de
RMSE e viés obtidos encontram-se no limite norte da área de estudo, havendo
pouca influência sobre as simulações de dispersão larval realizadas.

De modo geral, as diferenças observadas entre os dois produtos nos campos de
velocidade meridional (v ) foram menores do que nos campos de velocidade zo-
nal (Figura 4.3). Os maiores valores de RMSE e viés observados no entorno da
Ilha de Marajó (PA), podem ter sido causados por efeito da reamostragem e inter-
polação das grades de dados com diferentes resoluções nesta região costeira.
Outra possível fonte de incerteza seria a influência da descarga de água doce do
Rio Amazonas na variabilidade das correntes superficiais (MASSON; DELECLUSE,
2001). Estudos recentes realizados na faixa de latitude a sul de 5°S também indi-
cam que a reanálise GLORYS12V1 está de acordo com o observado em dados
altimétricos (LUKO et al., 2021).

Na comparação com dados in situ, também foi possível demonstrar que o pro-
duto GLORYS12V1 reproduz satisfatoriamente a magnitude das correntes su-
perficiais, ainda que com correlação moderada (≤ 0,63) (Figura 4.4). O número
disponível de medidas in situ para o exercício das comparações era de certa
forma limitado (N = 359). Além disso, as medidas pontuais obtidas nas boias
do PNBOIA foram comparadas com medias espaciais de 10 x 10 km. Ainda as-
sim, os resultados obtidos nas comparações com o produto GLORYS12V1 foram
relativamente melhores do que com os dados altimétricos (Figura 4.5). Compa-
rações anteriores entre estimativas de correntes superficiais e medidas in situ do
PNBOIA também indicaram resultados similares aos obtidos no presente estudo
(NASCIMENTO et al., 2017).

A distribuição do kernel de dispersão larval estimado (Figura 4.6) obedece a
dinâmica de correntes oceânicas em superfície ao longo da costa brasileira. A
nuvem virtual de larvas liberadas a partir das regiões Leste-sul e Leste-centro
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segue majoritariamente o fluxo da CB em direção ao sul-sudoeste, enquanto
que as liberadas a partir das regiões Nordeste, Fernando de Noronha-Atol das
Rocas e Amazônia seguem o fluxo da CNB em direção ao norte-noroeste (Fi-
gura 3.1). Para a região Leste-norte observou-se uma dispersão em ambas as
direções, justificada pela bifurcação da CSEs em torno de 10°S a 15°S dando
origem à CB e à SNB (STRAMMA; ENGLAND, 1999). Já a região Trindade-Martim
Vaz apresentou uma dispersão predominante em direção à oeste, associada ao
caráter multi-banda da CSEs em torno de 20°S (LUKO et al., 2021). Outros fa-
tores também podem ser associados à dispersão larval como os meandros e
vórtices gerados por interações das correntes oceânicas com feições topográ-
ficas e instabilidades barotrópicas (SILVEIRA et al., 2000; SOUTELINO et al., 2013;
SIMOES-SOUSA et al., 2021). Os valores de densidade de kernel encontrados fo-
ram predominantemente baixos (< 10−4), exceto para regiões com alta cobertura
recifal entre as CRs (Figura 3.4). Isto se deve ao fato do potencial reprodutivo
de cada CR ser diretamente proporcional à sua cobertura recifal (Tabela 3.1).
Adotar uma maior resolução espacial na grade do modelo favoreceria o aumento
do potencial reprodutivo para as células recifais, onde as variações no kernel
de dispersão poderiam ser melhor observadas. A diferença na distribuição do
kernel de dispersão para a média dos anos da série histórica e anos de even-
tos ENSO (Figura 4.7) indicam prováveis variações na intensidade das correntes
oceânicas em superfície. Análises sobre a dispersão de larvas de coral-sol (Tu-
bastraea spp.) ao longo da costa brasileira indicaram uma variação na magnitude
das correntes de acordo com a época do ano (COELHO et al., 2022). Os autores
destacaram que a sazonalidade da ZCIT desloca a bifurcação da CSEs permi-
tindo diferentes padrões de dispersão larval durante o verão e inverno austral. Os
eventos ENSO também influenciam a migração meridional da ZCIT (SCHNEIDER

et al., 2014).

Os padrões de conectividade obtidos a partir da média das simulações de dis-
persão larval durante 1993 a 2019 (Figura 4.8) indicam uma transferência bem
sucedida de indivíduos entre as células recifais na área de estudo. De acordo
com Thompson et al. (2018), a modelagem da conectividade a partir de uma sé-
rie temporal > 20 anos é essencial para capturar a variabilidade deste processo.
Os resultados encontrados no presente estudo estão de acordo com o fluxo gê-
nico da espécie M. hispida ao longo da costa brasileira estimado por análises da
conectividade com base na genética de populações (PELUSO et al., 2018). Os au-
tores caracterizaram como cenário mais provável, a migração unidirecional das
larvas da região Fernando de Noronha-Atol das Rocas para a região Amazônia,
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a migração bidirecional entre as regiões Fernando de Noronha-Atol das Rocas
e Nordeste e a migração unidirecional para sul a partir da região Leste-norte.
Os estudos com base na genética de populações fornecem informações mais
robustas quanto ao caráter evolutivo das relações de conectividade, pois carre-
gam em seus resultados informações sobre o período pós-larval das espécies,
i.e., recrutamento das larvas introduzidas em uma nova população e sua poste-
rior reprodução (PINEDA et al., 2007). A maioria dos modelos biofísicos existentes
descrevem a conectividade apenas em função do transporte físico das larvas,
com poucas considerações acerca dos parâmetros biológicos envolvidos neste
processo (SWEARER et al., 2019). No modelo utilizado no presente estudo, o pa-
râmetro de recrutamento larval pode ser entendido como o limiar de migração
significativo (Tabela 3.1). Quanto menor o valor deste parâmetro, maior será o
número de conexões pouco prováveis obtidas. Desta forma, o valor adotado de
10−9 foi efetivo em avaliar as relações de conectividade do ponto de vista evolu-
tivo, onde a migração bem sucedida de indivíduos pode ocorrer por meio de raras
conexões ao longo de escalas de tempo de muitas gerações (TREML et al., 2012).
Todavia, estimativas indicam que a fase de recrutamento larval possui pouca in-
fluência relativa nos resultados de conectividade derivados a partir de modelos
biofísicos, sendo determinados principalmente pela fase de dispersão e assenta-
mento das larvas (TREML et al., 2015). Ainda segundo o autor, os principais fatores
biológicos que influenciam a dispersão e conectividade larval são o período de
pré-competência, duração pelágica larval e mortalidade. Essas questões podem
ajudar a explicar diferenças observadas em relação a estudos anteriores sobre a
conectividade larval na margem continental brasileira (MAGRIS et al., 2016; ENDO

et al., 2019). Cada espécie de referência apresenta características biológicas es-
pecíficas que podem vir a alterar significativamente os resultados dos modelos
de dispersão larval.

Devido a aparente influência dos eventos ENSO nas simulações de dispersão
larval, as métricas de conectividade obtidas durante estes períodos foram dife-
rentes da série histórica (Figuras 4.9 e 4.10). Para os anos de El Niño, a interrup-
ção das conexões estabelecidas entre as regiões Nordeste e Leste-sul pode ser
justificada pela migração da ZCIT em direção ao norte (XAVIER et al., 2003). Esta
migração tende a deslocar a bifurcação da CSEs em direção ao sul, de modo
similar ao observado no inverno austral (RODRIGUES et al., 2007). Desta forma, as
larvas liberadas na região Leste-norte são majoritariamente transportadas pelo
fluxo da CB, enquanto que as larvas liberadas na região Nordeste seguem o
fluxo da CNB. Estas variações também podem ser observadas na diminuição do
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número de conexões estabelecidas para as regiões Leste-norte e Nordeste (Fi-
gura 4.12). O enfraquecimento dos ventos alíseos durante anos de El Niño (HART-

MANN, 2015) pode justificar a alta retenção larval observada durante o período,
ilustrada pela drástica diminuição das conexões estabelecidas entre diferentes
regiões (Figura 4.12) e aumento da contribuição relativa de fontes dentro de uma
mesma região (Figura 4.14).

Nos anos de La Niña, a interrupção das conexões estabelecidas entre as regiões
Nordeste, Fernando de Noronha-Atol das Rocas e Amazônia também pode es-
tar associada à migração da ZCIT para o sul, gerando uma bifurcação da CSEs
mais ao norte, de modo similar ao observado no verão austral (XAVIER et al., 2003;
RODRIGUES et al., 2007). Esta bifurcação da CSEs favorece a captura das larvas
da região Nordeste pelo fluxo da CB, diminuindo sua dispersão para as regiões
mais ao norte. No entanto, a região Fernando de Noronha-Atol das Rocas lo-
calizada acima do limite desta bifurcação também apresentou a interrupção das
conexões com a região Amazônia. Embora não necessariamente associado aos
anos de La Niña, isto se deve a uma menor magnitude das velocidades da NBC
em relação aos outros períodos, também observado para o kernel de dispersão
larval (Figuras 4.6 e 4.7). Todavia, o aumento dos ventos alíseos durante anos
de La Niña pode corresponder a intensificação das conexões estabelecidas entre
as demais regiões, como ilustram os resultados da matriz de conectividade por
contribuição relativa (Figura 4.14).

Quanto à caracterização do estresse termal, ambas as regiões Amazônia e
Trindade-Martim Vaz destacaram-se pela menor e maior amplitude da TSM mé-
dia observada entre as células recifais (Figura 4.15). Devido à proximidade com
o equador, o intervalo de variação da TSM na região Amazônia se limitou a 27 °C
- 29 °C. Entretanto, esta região apresentou a terceira menor média dos limiares
de branqueamentos estimados, inferior ao calculado para Leste-norte, Trindade-
Martim Vaz, Nordeste e Fernando de Noronha-Atol das Rocas. Cordeiro et al.
(2021) reportaram que os recifes ao longo da região Amazônia recebem um
grande aporte de nutrientes oriundos da pluma do Rio Amazonas. Apesar das
CRs na região Amazônia estarem localizadas próximas próximas ao limite de
distribuição desta pluma (MOLLERI et al., 2010), a influencia da descarga fluvial
pode explicar o menor valor de LB observado. Já a maior amplitude de TSM
observada em Trindade-Martim Vaz pode estar associada com a ocorrência de
ondas de calor marinhas (OCMs) nesta região. As OCMs são caracterizadas por
anomalias positivas de temperatura em um intervalo superior a 5 dias (HOBDAY
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et al., 2018). De acordo com Macedo et al. (2022), a região Trindade-Martim Vaz
apresentou a maior intensidade e duração de OCMs entre as ilhas oceânicas
brasileiras. A frequência e intensidade de OCMs têm aumentado ao longo dos
últimos anos no Atlântico Sul (COSTA; RODRIGUES, 2021). Durante o ano de 2019,
uma intensa onda de calor impactou severamente populações recifais nas re-
giões Leste-centro e Fernando de Noronha-Atol das Rocas, embora nem todas
as espécies de coral tenham sido igualmente afetadas (DUARTE et al., 2020; GAS-

PAR et al., 2021). As séries temporais médias de TSM refletem este evento, onde
o acúmulo das anomalias positivas de temperatura pelo índice DHW atingiu seu
pico máximo para diversas regiões durante o mesmo ano (Figura 4.16). Estes re-
sultados também evidenciam outros períodos notáveis pelo impacto do estresse
termal registrado em ambientes recifais, como os anos de 1998-1999, 2010-2011
e 2016-2017 (LEÃO et al., 2010; DIAS; GONDIM, 2016; TEIXEIRA et al., 2019). Entre-
tanto, o acúmulo das anomalias positivas de TSM parece ter menor impacto nos
recifes de coral brasileiros quando comparados a comunidades recifais do Caribe
e Indo-Pacífico (MIES et al., 2020).

A distribuição espacial das máximas médias mensais e limiares de branquea-
mento evidenciam a variabilidade do estresse termal suportado nas células re-
cifais analisadas (Figuras 4.17 e 4.18). Os diferentes níveis de estresse termal
observados para a eco-região Leste descrita por Spalding et al. (2007) justifi-
cam sua subdivisão nas três regiões consideradas no presente estudo (Leste-
sul, Leste-centro e Leste-norte). A incorporação das métricas de conectividade
no cálculo dos limiares de branqueamento foram em maior parte relevantes para
as regiões Leste-sul e Amazônia (Figura 4.19). Ambas as regiões apresentaram
as maiores variações positivas de ∆LB para as células recifais analisadas (> 0,3
°C), indicando que a dispersão larval pode ter levado a um aumento potencial
da tolerância ao estresse termal nestas regiões (Figura 4.20). Neste cenário, as
populações recifais das regiões Amazônia e Leste-sul estariam potencialmente
melhor adaptadas às anomalias da TSM local. Esta variação potencial na tole-
rância ao estresse termal pode ser útil na delimitação de áreas de proteção mari-
nhas em razão do aquecimento do oceano (KLEYPAS et al., 2016). Desta forma, as
CRs receptoras de larvas melhor adaptadas à TSM local podem atuar auxiliando
na recuperação de populações de coral frente ao impacto do estresse termal
(HOCK et al., 2017). Já as CRs receptoras de larvas menos adaptadas indicam
as populações que demandariam um monitoramento contínuo. As CRs da região
Leste-norte no interior da baia de Todos os Santos (BA) apresentaram as maiores
variações negativas de ∆LB. Por isso, podem ser caracterizadas como importan-
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tes locais de monitoramento devido a uma possível diminuição da tolerância ao
estresse termal por influência da conectividade. Considerando o aquecimento do
oceano (COLLINS; SUTHERLAND, 2019), projeções futuras indicam uma tendencia
de distribuição dos recifes de coral em direção ao norte (1°S a 4°N) e sudeste
(a sul de 20°S) da margem continental brasileira (BLEUEL et al., 2021). Essas pro-
jeções corroboram os resultados obtidos no presente estudo, indicando que as
regiões Amazônia e Leste-sul possuem um papel importante na conservação de
populações de coral brasileiras frente a seus padrões de conexão com outras
regiões estudadas.

Os eventos de branqueamento reportados na literatura e estimados no presente
estudo apresentaram algumas diferenças quanto ao número de ocorrências e
severidade máxima (Figura 4.21). Discrepâncias entre os números de eventos
reportados e estimados com base no indice DHW podem ser consideradas co-
muns. Avaliações conduzidas por Boylan e Kleypas (2008) entre 1982 e 2006
indicam que menos de 20% das estimativas globais de branqueamento concor-
daram com eventos reportados. Entretanto, as estimativas derivadas a partir do
índice DHW permanecem como um dos métodos mais efetivos para detecção
destes eventos, principalmente em casos de branqueamentos moderados e se-
veros, i.e., DHW ≥ 8 °C-semanas (KAYANNE, 2017). Os resultados obtidos indi-
cam que as estimativas de sensoriamento remoto, com ou sem conectividade,
tendem a superestimar a ocorrência de eventos de branqueamento menos seve-
ros na área de estudo, dado o aumento de > 43% nas estimativas de branquea-
mento leve quando comparados aos eventos reportados na literatura. Entretanto,
o número de eventos de branqueamento severos reportados foi maior do que os
eventos estimados com base nas anomalias de TSM. Essas discrepâncias rea-
firmam que o estresse termal não é o único fator responsável pela ocorrência de
eventos de branqueamento ao longo da margem continental brasileira.

No Brasil, estimativas de eventos de branqueamento com base em índices de
estresse termal já foram discutidas como menos precisas quando comparadas
com outras regiões do oceano, dada a aparente resiliência natural dos recifes de
corais brasileiros às anomalias de TSM (BANHA et al., 2020; MIES et al., 2020). Den-
tre os fatores que possuem um importante papel na saúde dos recifes de coral,
destacam-se a turbidez da água e o aporte de sedimentos como um dos princi-
pais responsáveis por fenômenos de branqueamento na costa brasileira (FREITAS

et al., 2019; LOIOLA et al., 2019). A incorporação de índices de branqueamento ba-
seados nessas variáveis ambientais pode melhorar a acurácia das estimativas
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de branqueamento ao longo da margem continental brasileira, permitindo até
mesmo sua associação com métricas de conectividade para a construção de um
modelo de detecção de branqueamento mais robusto. Outros fatores ambien-
tais como estresse do vento e radiação ultravioleta também podem impactar a
saúde dos corais (PAPARELLA et al., 2019; ZHOU et al., 2017), embora sua relação
com o branqueamento ainda não tenha sido devidamente avaliada na região. Em
um escopo local, determinados parâmetros como a dinâmica de marés e ondas
também podem influenciar diretamente o estresse termal suportado por popula-
ções de corais, dificultando a estimação dos eventos de branqueamento apenas
com base nas anomalias de temperatura (GREEN et al., 2019). A superestimação
dos eventos de branqueamento em determinadas regiões também pode estar
associada à ausência de monitoramento adequado, uma vez que, embora as
observações de branqueamento na costa brasileira remontem a 1993 (MIGOTTO,
1997), uma rede nacional de monitoramento de recifes foi estabelecida apenas
em 2000 (FERREIRA; MAIDA, 2006). Essa falta de monitoramento adequado em
anos anteriores (1993 - 1999) pode ter resultado em eventos não relatados na
literatura, especialmente considerando a ocorrência de um episódio global de
branqueamento em massa durante o evento El Niño de 1997-1998 (WILKINSON,
1998).

A incorporação das métricas de conectividade gerou uma melhora significativa
(valor-p < 0,05) nas estimativas de branqueamento em relação aos eventos re-
portados para as regiões Leste-sul, Leste-centro e Leste-norte (Figura 4.22).
Estes resultados estão de acordo com as conexões estabelecidas a partir do
transporte da CB, que flui em direção ao sul transportando larvas de coral de re-
giões sob maior para menor estresse termal (Figura 4.18). As regiões Nordeste,
Trindade-Martim Vaz e Fernando de Noronha-Atol das Rocas não apresentaram
variações nas estimativas de branqueamento, evidenciadas pela baixa variação
dos limiares de branqueamento com e sem influência da conectividade (∆LB <
0,2 °C). Embora a região Amazônia tenha apresentado os maiores valores positi-
vos de ∆LB junto com a região Leste-sul, o número de estimativas de branquea-
mento com influencia da conectividade foi maior do que as estimativas sem esta
influência. Isto se deve ao fato de algumas CRs da região Amazônia apresenta-
rem variação negativa de ∆LB (Figura 4.20). Embora de menor magnitude (∆LB
> -0,2 °C), estas variações foram suficientes para gerar um aumento no número
de estimativas de branqueamento leves e moderados. Considerando apenas as
CRs que obtiveram as maiores variações de ∆LB na região Amazônia, a incor-
poração das métricas de conectividade também apresentou uma melhora signifi-
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cativa das estimativas de branqueamento nessa região (Figura 4.23). De acordo
com os erros absolutos totais obtidos, é possível concluir que as estimativas de
branqueamento com influência da conectividade estão significativamente mais
próximas dos eventos reportados do que as estimativas sem conectividade. Es-
tes resultados corroboram com a ideia de que a conectividade pode realmente
influenciar a tolerância ao estresse termal entre populações recifais. Análises
prévias conduzidas entre os recifes do Indo-Pacífico por Kleypas et al. (2016)
fortalecem essa teoria.

Os mesmos autores destacam que uma suposição lógica para esta abordagem é
baseada na herança genética, em que a seleção de larvas e a capacidade de to-
lerância ao estresse termal serão herdadas de seus pais (DIXON et al., 2015). Em-
bora a espécie M. hispida tenha sido adotada como espécie meramente repre-
sentativa para as simulações de dispersão larval, os padrões de conectividade
obtidos a partir do modelo computacional reproduzem diretamente suas estima-
tivas genéticas (PELUSO et al., 2018). Logo, a interrupção das conexões estabe-
lecidas em determinadas regiões durante os eventos ENSO representam uma
importante interferência no fluxo de material genético entre as regiões Leste-
norte, Nordeste e Amazônia. Esta interferência pode estar refletida nos erros
absolutos observados para essas regiões em determinados casos. A integração
desses resultados com novas abordagens sobre a transferência de material ge-
nética relativas à tolerância a temperatura pode apresentar uma evidência ainda
mais sólida da relação de conectividade com a tolerância ao estresse termal ao
longo da margem continental brasileira.

Também é importante destacar que o estresse termal afeta de forma diferente
cada uma das espécies de coral. Resultados discutidos por Duarte et al. (2020)
apresentaram grandes variações nas porcentagens de branqueamento durante
um dos maiores eventos de estresse termal já registrados (DHW > 19 °C-
semanas), variando de 80% para a espécie Millepora alcicornis a 0% para a
espécie Montastrea cavernosa. Desta forma, embora o uso da M. hispida como
espécie representativa represente uma certa limitação para comparação das es-
timativas de branqueamento, esta ainda permanece especialmente válida con-
siderando sua grande importância como uma das principais sp. construtoras de
recifes de coral do Atlântico Sul. Uma maneira eficaz de superar essa limitação
seria comparar apenas as ocorrências de branqueamento para uma única espé-
cie ou spp. com características biológicas semelhantes. No entanto, o número
limitado de observações reportados na literatura ainda impede essa compara-
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ção. O uso de mais de uma espécie representativa na análise também poderia
aumentar a precisão das estimativas de eventos de branqueamento, caso mais
dados estivessem disponíveis. No entanto, essa abordagem seria computacio-
nalmente custosa ao analisar períodos de tempo mais longos, como considerado
no presente estudo.

Outras limitações consistem na disponibilidade de dados de mapeamento de re-
cifes de coral e na resolução espacial para modelagem de conectividade. Dadas
as características particulares de alguns recifes brasileiros, i.e., associados a
águas turvas e meso-fóticas, novos ecossistemas de corais ao longo da mar-
gem continental brasileira continuam sendo descobertos até hoje (NEGRÃO et al.,
2021). A ausência de áreas recifais existentes para a realização da modelagem
de conectividade pode potencialmente diminuir a precisão das simulações de
dispersão larval, especialmente quando se considera a importância dos recifes
stepping-stones1 que sustentam e promovem a conectividade regional (LIU et al.,
2021). O uso da modelagem de conectividade de alta resolução também pode
ajudar as abordagens de mapeamento de recifes de corais, prevendo trajetórias
de crescimento de recifes (ZOFFOLI et al., 2022). Em última análise, esses novos
avanços serão úteis para o gerenciamento regional de recifes de coral e para
uma discussão mais aprofundada sobre as relações de conectividade com a to-
lerância ao estresse termal em escalas locais.

1Stepping-stones: áreas ou fragmentos de habitat que atuam como corredores para o movi-
mento e dispersão de espécies.
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6 CONCLUSÃO

Neste trabalho foram avaliados os padrões de conectividade em recifes de coral
brasileiros e sua influência potencial na variação da tolerância ao estresse ter-
mal suportado por estas comunidades. A partir dos resultados apresentados é
possível concluir que:

a) A comparação dos produtos de TSM CoralTemp e correntes oceânicas
em superfície GLORYS12V1 demonstrou que os mesmos foram satis-
fatórios em reproduzir a distribuição espaço-temporal destas variáveis
na área de estudo, ainda que com algumas ressalvas. A TSM Coral-
Temp apresentou uma altíssima correlação com dados in situ (R > 0,9)
e pequenas variações nos valores de viés e RMSE. A correlação obtida
para o produto GLORYS12V1, apesar de moderada (R ≤ 0,63) e com
maiores valores de viés e RMSE, está de acordo com demais valida-
ções para dados de correntes oceânicas. De modo geral, a utilização
de dados de maior resolução favoreceria em ambos os casos uma me-
lhor comparação com dados in situ e estimativas mais representativas
da realidade.

b) Os resultados do modelo de conectividade larval para a espécie M. his-
pida a partir de uma longa série temporal de dispersão, inéditos no país
até então, indicam a variação dos padrões de conectividade de acordo
com a ocorrência de fenômenos ENSO, possivelmente associados ao
deslocamento da bifurcação da CSEs durante estes períodos. De modo
geral, as maiores probabilidades de conexão permaneceram restritas às
células recifais pertencentes à uma mesma região. Os padrões de co-
nectividade encontrados podem ser úteis na delimitação de estratégias
de conservação para a M. hispida e demais espécies com característi-
cas biológicas semelhantes.

c) A TSM CoralTemp estimada por produtos de satélite permitiu a caracte-
rização dos índices de estresse termal ao longo da margem continental
brasileira. A incorporação das métricas de conectividade no cálculo dos
limiares de branqueamento evidenciam regiões com variações potenci-
ais na tolerância ao estresse termal. Células recifais que apresentaram
valores positivos de ∆LB, à exemplo das regiões Leste-sul e Amazônia
(> 0,3 °C), podem atuar como possíveis refúgios frente ao aquecimento
do oceano e à ocorrência de eventos extremos de temperatura. Já cé-
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lulas recifais que apresentaram valores negativos de ∆LB, à exemplo
da região Leste-norte (> 0,2 °C), destacam recifes potencialmente mais
vulneráveis à esta tendência, onde o monitoramento constante se faz
necessário.

d) As estimativas de branqueamento calculadas com base nas métricas
de conectividade obtiveram resultados significativamente mais próxi-
mos das observações reais do que as estimativas sem conectividade,
principalmente para as regiões Leste-sul, Leste-centro e Leste-norte.
Desconsiderando as células recifais com baixa influência da conectivi-
dade na região Amazônia, esta significância pode ser estendida para
todas as regiões analisadas. Estes resultados comprovam, ainda que
com ressalvas, a influência potencial da conectividade na variação da
tolerância ao estresse termal em recifes de coral brasileiros. Ainda, de-
monstram que incorporar a conectividade nas estimativas de branque-
amento pode aperfeiçoar a previsibilidade destes eventos na margem
continental brasileira.
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ANEXO A - DATAS DE DESOVA

Tabela A.1 - Datas de desova utilizadas nas simulações de dispersão larval, i.e. 4 dias
antes da Lua Nova, para Agosto, Setembro e Outubro entre 1993 e 2019.
Os dias de lua nova foram obtidos a partir do pacote Skyfield em Python,
disponível em <https://rhodesmill.org/skyfield/>.

Ano Dia da desova
1993 13 de Agosto 12 de Setembro 11 de Outubro
1994 03 de Agosto 01 de Setembro 01 de Outubro
1995 22 de Agosto 20 de Setembro 20 de Outubro
1996 10 de Agosto 08 de Setembro 08 de Outubro
1997 28 de Agosto 27 de Setembro 27 de Outubro
1998 18 de Agosto 16 de Setembro 16 de Outubro
1999 07 de Agosto 05 de Setembro 05 de Outubro
2000 25 de Agosto 23 de Setembro 23 de Outubro
2001 15 de Agosto 13 de Setembro 12 de Outubro
2002 04 de Agosto 03 de Setembro 02 de Outubro
2003 23 de Agosto 22 de Setembro 21 de Outubro
2004 12 de Agosto 10 de Setembro 10 de Outubro
2005 30 de Agosto 29 de Setembro 29 de Outubro
2006 19 de Agosto 18 de Setembro 18 de Outubro
2007 08 de Agosto 07 de Setembro 07 de Outubro
2008 26 de Agosto 25 de Setembro 24 de Outubro
2009 16 de Agosto 14 de Setembro 14 de Outubro
2010 06 de Agosto 04 de Setembro 03 de Outubro
2011 25 de Agosto 23 de Setembro 22 de Outubro
2012 13 de Agosto 12 de Setembro 11 de Outubro
2013 02 de Agosto 01 de Setembro 01 de Outubro
2014 21 de Agosto 20 de Setembro 19 de Outubro
2015 10 de Agosto 09 de Setembro 09 de Outubro
2016 28 de Agosto 27 de Setembro 26 de Outubro
2017 17 de Agosto 16 de Setembro 15 de Outubro
2018 07 de Agosto 05 de Setembro 05 de Outubro
2019 26 de Agosto 24 de Setembro 24 de Outubro

Fonte: Produção do autor.
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Tabela B.1 - Eventos de branqueamento reportados por referência, indicando o pe-
ríodo/ano de observação, a região e o código de severidade classificado.

Referências Período/Ano Região Código de severidade
[1] 2000 NST 3
[2] 2007 LSTc 1
[3] Janeiro 1996 - Julho 1997 NST 1
[4] Dezembro 2005 - Fevereiro 2007 NST 1
[5] 2008 - 2009 NST 3
[6] 2004 NST 2
[7] 1993 - 1995 LSTc 3
[8] 2011 NST 1
[9] 2007 LSTc 2

[10] 2006 - 2008 LSTc 2
[11] Abril a Julho de 1996 NST 1
[12] Junho a Julho de 2003 NST 1
[13] 2011 LSTn 1
[14] 2013 LSTn 2
[15] 1995 - 2011 LSTn 2
[16] Março a Abril de 2000 LSTc 1
[17] 2006 - 2008 LSTn 1
[18] 2006 - 2008 LSTc 1
[19] 2000 - 2005 LSTc 2
[20] 2000 - 2005 LSTn 2
[21] 1998 - 2005 LSTc 2
[22] 1998 - 2005 LSTn 3
[23] A partir de 2000 LSTc 1
[24] 2009 NST 1
[25] 2015 - 2016 LSTn 2
[26] 1995 - 1999 FNA 1
[27] 2013 - 2015 LSTc 1
[28] 2009 - 2011 TMV 3
[29] Não informado NST 1
[30] 2009 - 2010 LSTn 2
[31] Julho 1998 AMZ 3
[32] Março/1993 a Fevereiro/1999 NST 2
[33] 2012 FNA 1
[34] 2009 TMV 3
[35] 2009 FNA 3
[36] Março/2005 e Março/2006 LSTn 1
[37] 2010 LSTn 3
[38] 2008 - 2009 NST 2
[39] 2010 NST 3
[40] 2004 NST 1
[41] 2016 - 2017 LSTc 3
[42] 2012 - 2014 NST 2
[43] 1998 LSTc 1
[44] 1993 - 2005 LSTc 3
[45] Setembro/2018 e Julho/2019 NST 3
[46] 2019 FNA 3
[47] 2019 LSTc 2
[48] Fevereiro e Agosto/2019 LSTc 3

Fonte: Produção do autor.
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dicos, anais e como capítulos de li-
vros.
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