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Resumo 

A dispersão é um mecanismo crucial, permitindo que populações e espécies possam 

alcançar novos recursos e explorar novas condições ambientais. No entanto, descrever 

mecanismos de dispersão de espécies que podem estar distribuídas por grandes áreas pode ser 

custoso ou mesmo inviável, como é o caso para as árvores de mangue. A influência das 

correntes oceânicas na dispersão dos propágulos de mangue tem sido cada vez mais evidente; 

entretanto, poucos estudos relacionam mecanisticamente os padrões de distribuição 

populacional com a dispersão pelas correntes oceânicas de forma integrada. Nesse trabalho, 

avaliamos o papel das correntes oceânicas na dispersão e conectividade do mangue vermelho, 

Rhizophora mangle, ao longo da costa do Sudoeste do Atlântico. Inferimos a estrutura 

populacional as taxas de migração a partir de polimorfismos de base única, simulamos o 

deslocamento de propágulos ao longo da região do Sudoeste do Atlântico e testamos nossas 

hipóteses com testes de Mantel e análise de redundância. Observamos uma estrutura genética de 

populações composta por dois grupos, norte e sul, que é corroborada por outros estudos com R. 

mangle e outras plantas costeiras. As taxas de migração recentes inferidas não indicaram 

migração atual entre os locais amostrados. Por outro lado, inferências de migração históricas 

demonstraram baixas taxas de migração entre os grupos e padrões de dispersão diferentes para 

cada um deles, o que está de acordo com o esperado para eventos de dispersão a longa 

distância. Nossos testes de hipóteses sugerem que tanto o isolamento por distância quanto o 

isolamento por resistência (derivado das correntes oceânicas) podem explicar a variação 

genética neutra de R. mangle na região. Nossas descobertas expandem o conhecimento atual 

sobre conectividade de mangues e revelam como a combinação de evidências moleculares e 

modelagens oceanográficas ampliam a capacidade de interpretação do processo de dispersão, 

que têm implicações ecológicas e evolutivas. 

Palavras-chave: Rhizophoraceae, RADseq, LDD, genética da paisagem marinha, taxas de 

migração.
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Abstract 

Dispersal is a crucial mechanism to living beings, allowing them to reach new resources 

such that populations and species can explore new environment conditions. However, 

describing dispersal mechanisms of widespread species can be costly or even impracticable, 

which is the case for mangrove trees. The influence of ocean currents on the mangroves’ 

propagules’ movement has been increasingly evident; however, few studies mechanistically 

relate the patterns of population distribution with the dispersal by oceanic currents under an 

integrated framework. Here, we evaluate the role of oceanic currents on dispersal and 

connectivity of Rhizophora mangle along the Southwest Atlantic basin. We inferred population 

genetic structure and migration rates based on single nucleotide polymorphisms, simulated the 

displacement of propagules along the Southwest Atlantic coast and tested our hypotheses with 

Mantel tests and redundancy analysis. We observed a two populations structure, north and 

south, which is corroborated by other studies with Rhizophora and other coastal plants. The 

inferred recent migration rates do not indicate gene flow between the sampled sites. Conversely, 

long-term migration rates were low across groups and contrasting dispersal patterns within each 

one, which is consistent with long-distance dispersal events. Our hypothesis tests suggests that 

both isolation by distance and isolation by oceanography (derived from the oceanic currents) 

can explain the neutral genetic variation of R. mangle in the region. Our findings expand the 

current knowledge of mangrove connectivity and highlight how the association of molecular 

methods with oceanographic simulations improve the interpretation power of the dispersal 

process, which has ecological and evolutionary implications. 

Keywords: Rhizophoraceae, RADseq, LDD, seascape genetics, migration rates. 
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Introdução Geral 

Mangues e manguezais 

Os mangues são plantas lenhosas – árvores e arbustos – altamente especializadas, de 

diversos gêneros derivados de ao menos 27 linhagens independentes que apresentam adaptações 

convergentes para a vida em regiões tropicais e subtropicais entre marés (He et al., 2022; 

Tomlinson, 2016). Esses ambientes são caracterizados pela influência das marés, hipóxia, 

substrato inconsolidado, altas taxas de radiação UV, de modo que mangues desenvolveram 

adaptações morfológicas e fisiológicas a essas condições durante sua evolução, como raízes 

respiratórias expostas (pneumatóforos), raízes de suporte e folhas excretoras de sal (Kathiresan 

& Bingham 2001; Tomlinson 2016). Entre essas adaptações, encontram-se os propágulos; 

unidades dispersoras – frutos ou sementes – que são capazes de permanecer por semanas ou 

meses no mar, sem perder sua viabilidade (Tomlinson, 2016; Van der Stocken, Wee, et al., 

2019), o que faz com que as árvores de mangue sejam capazes de se dispersar por milhares de 

quilômetros. 

Essa ampla capacidade de dispersão está associada com a distribuição Pantropical dessas 

plantas (Van der Stocken, Carroll, et al., 2019). Entretanto, a riqueza de espécies não é 

homogênea ao longo de toda essa extensão. A região biogeográfica do Oceano Índico e Oeste 

do Oceano Pacífico (Indo-West Pacific region, IWP) apresenta uma maior diversidade de 

espécies comparada à da região biogeográfica do Atlântico e Leste do Pacífico (Figura 1) 

(Atlantic-East Pacific region, AEP), com cerca de 54 e 17 espécies, respectivamente (Duke, 

2017; Tomlinson, 2016). Essa “anomalia” na riqueza de espécies tem sido tema de discussão na 

determinação da origem dos mangues (Ellison et al., 1999; He et al., 2022; Ricklefs et al., 

2006). Hoje, a teoria mais aceita é a de que os mangues surgiram no fim do Cretáceo, no mar de 

Thetys, há cerca de 60-90 milhões de anos e algumas linhagens, como Avicennia, Nypa, 

Ceriops, Pelliciera, Rhizophora e Acrostichum, se distribuíram por amplas áreas. Após seu 

fechamento, por vicariância, foram isoladas as linhagens percursoras dos grupos que hoje se 

encontram nas regiões AEP e IWP (Duke, 2017; Ellison et al., 1999). Posteriormente, na IWP, 

fatores históricos e geográficos como as flutuações no nível do mar e o recorte do litoral das 

ilhas do Sudeste Asiático, promovendo um ambiente mais fragmentado, teriam como resultado 
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a formação e manutenção de uma maior diversidade de espécies (He et al., 2019, 2022; Ricklefs 

et al., 2006). 

 

 

Figura 1. Riqueza de espécies de mangue ao redor do mundo. Adaptado de Duke (2017). 

 

Além da maior diversidade, essas duas regiões biogeográficas apresentam linhagens que 

evoluem de modo independente. Embora três gêneros, Avicennia, Rhizophora e Acrostichum, 

estejam presentes tanto em AEP quanto em IWP, as linhagens são reciprocamente monofiléticas 

em cada região (Duke, 2017). Estudos recentes revelaram a importância da dispersão de longa 

distância (Long Distance Dispersal, LDD) no contato secundário entre AEP e IWP, como 

observado para R. samoensis (Lo et al., 2014; Mori et al., 2021; Takayama et al., 2021; Van der 

Stocken, Carroll, et al., 2019). Essa espécie do Sul do Pacífico (pertencente à região do IWP) é 

geneticamente indistinguível das populações de R. mangle da costa Leste do Oceano Pacífico 

(Lo et al., 2014; Mori et al., 2021; Takayama et al., 2021). 

Apesar das diferenças biogeográficas, as florestas de mangue em geral são 

funcionalmente similares e prestam serviços ecossistêmicos parecidos independentemente da 

localização na IWP ou AEP. Manguezais atuam como berçário para espécies de peixes e 

invertebrados (Henkens et al., 2022; Lefcheck et al., 2019) e são importantes para o sustento e 

manutenção de populações humanas com o fornecimento de alimento e madeira, mitigação de 

eventos climáticos extremos e sequestro de carbono (Alemu I et al., 2021; Howard et al., 2017). 
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Apesar dos diversos serviços ecossistêmicos prestados, os manguezais sofrem intensa 

degradação e fragmentação (Bryan-Brown et al., 2020; Kanniah et al., 2021), apesar da 

diminuição das taxas de perdas de cobertura com esse ecossistema recentemente (Friess et al., 

2019). As mudanças climáticas também ameaçam sua integridade e distribuição, com estudos 

recentes destacando a expansão dos manguezais em direção aos polos, seguindo o aumento da 

temperatura média, e retração em regiões onde os níveis de chuva vem diminuindo (Cavanaugh 

et al., 2014; Osland et al., 2017), o que torna os estudos de distribuição de espécies de mangue 

cruciais para esforços de conservação. Essas alterações em distribuição para espécies sésseis, 

como mangues, são moduladas pela dispersão por propágulos (Tomlinson, 2016; Van der 

Stocken, Wee, et al., 2019). 

 

O gênero Rhizophora 

 O gênero Rhizophora é um dos principais gêneros de mangue, dominando as paisagens 

nas regiões do IWP e do AEP (Tomlinson, 2016). Evidências moleculares e fósseis indicam que 

a linhagem se divergiu há cerca de 38,6 milhões de anos (Xu et al., 2017), com posterior 

diversificação entre 1,2 e 6,4 milhões de anos (He et al., 2019). No AEP, o gênero é 

representado por duas espécies descritas: R. mangle, com ampla distribuição pelas costas Leste 

e Oeste do continente Americano até as ilhas do Pacífico Sul, onde é tradicionalmente 

identificada como R. samoensis (Tomlinson, 2016), e R. racemosa, restrita à costa oeste da 

África, Norte da América do Sul e a uma pequena região da costa do Pacífico na América 

Central, ocorrendo de forma descontínua (Lo et al., 2014; Menezes et al., 2008). Nas regiões 

onde R. mangle e R. racemosa estão em simpatria, há a ocorrência de um híbrido putativo, R. × 

harrisonii (Cerón-Souza et al., 2010, 2014; Cornejo, 2013; Mori et al., 2021; Tomlinson, 2016). 

Além disso, populações das costas do Atlântico e do Pacífico nas Américas parecem representar 

linhagens distintas entre si, formadas após o surgimento do istmo do Panamá, de forma que as 

populações de R. mangle da costa do Atlântico são mais proximamente relacionadas com as 

populações de R. racemosa do Atlântico do que com as populações de R. mangle encontradas 

na costa do Pacífico (Mori et al., 2021; Takayama et al., 2013, 2021). 

No IWP também são observadas espécies híbridas de Rhizophora; R. × lamarckii, 

híbrida de R. apiculata e R. stylosa (Chen, 1996), e R. × sellala, híbrida de R. samoensis e R. 
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stylosa (Takayama et al., 2021; Tomlinson, 2016). R. × sellala representa, portanto, um contato 

secundário entre as linhagens do IWP e do AEP, uma vez que R. samoensis deve ter alcançado 

o Sul do Pacífico após um ou mais eventos de LDD a partir da costa Oeste do continente 

Americano, unindo as duas linhagens após milhões de anos de separação (Takayama et al., 

2021). A complexa história evolutiva do gênero, com eventos de dispersão transoceânicos e 

presença cosmopolita, torna-o um bom modelo para estudar a história da distribuição e 

conectividade de mangues como um todo. 

 

Estudos de distribuição e conectividade de mangues 

Mangues possuem uma grande capacidade de dispersão através de seus propágulos com 

alta flutuabilidade e longevidade, além de resistir por longos períodos à água salgada (Clarke et 

al., 2001; Rabinowitz, 1978). Essas propriedades permitem que essas unidades dispersoras 

viagem por longas trajetórias, uma vez que as correntes oceânicas são vetores eficientes de 

transporte (Nathan et al., 2008; Van der Stocken, Carroll, et al., 2019; Van der Stocken, Wee, et 

al., 2019). O potencial deslocamento ao longo de milhares de quilômetros traz desafios para o 

estudo da dispersão de mangues. 

O processo de dispersão em mangues se inicia com a soltura do propágulo da planta 

mãe. Nessa fase, a fenologia e a fecundidade influenciam diretamente a quantidade de 

propágulos que potencialmente dispersarão (Van der Stocken, Wee, et al., 2019). 

Posteriormente, caso o propágulo não seja predado ou perdido sua viabilidade, ocorre a fase de 

transporte, no qual tanto as características do propágulo (forma, densidade, tamanho, 

flutuabilidade, por exemplo) quanto do meio (e.g., temperatura, salinidade, densidade, força e 

direção da água e do vento) influenciam no destino da unidade dispersora (Van der Stocken, 

Carroll, et al., 2019; Van der Stocken, Wee, et al., 2019). Finalmente, durante a imigração, o 

propágulo que chega a um determinado local e se estabelece, chegando à fase reprodutiva, 

finaliza o ciclo de dispersão (Van der Stocken, Wee, et al., 2019). Uma vez que fatores físico-

químicos e bióticos influenciam a dispersão em diferentes escalas de tempo e espaço, existem 

diversos métodos que capturam apenas parte desse processo. Uma abordagem flexível em 

termos de escala espacial (paisagem vs. biogeográfica) e temporal (ecológica vs. evolutiva) é o 

uso de evidências genéticas, as quais revelam a dispersão efetiva e a conectividade resultante. 
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Na região do IWP, ao longo da Península da Malásia, as correntes oceânicas são cruciais 

para a estruturação genética de R. mucronata (Wee et al., 2014); neste caso, a península não 

atuaria como barreira geográfica, e as populações se encontrariam estruturadas entre o mar de 

Adaman e o estreito de Malacca, separados por diferentes correntes oceânicas. Outras espécies 

de mangue com menor potencial de dispersão (como com tamanho reduzido de propágulos e 

menor longevidade e flutuabilidade), entretanto, apresentaram maiores limitações ao fluxo 

gênico ao longo desta península, sugerindo que ela atue como um filtro à dispersão efetiva de 

mangues, e não como uma barreira (Wee et al., 2020). A degradação ambiental também pode 

influenciar a conectividade; nos manguezais de Sundarban, em Bangladesh, as populações de 

Avicennia officinalis encontram-se isoladas geneticamente em áreas de florestas degradadas, 

enquanto é observada grande conectividade em regiões de mata nativa (Hasan et al., 2018). Em 

conjunto, esses trabalhos demonstram a influência de características bióticas (propriedades 

morfológicas e funcionais dos propágulos) e abióticas (degradação ambiental, correntes 

oceânicas e massas continentais) no processo de dispersão em diversas escalas. 

Já na AEP, é destacada a importância do continente americano como barreira à 

dispersão entre as populações das costas do Pacífico e do Atlântico, o fluxo gênico entre as 

populações da costa oeste africana e da costa leste das Américas, e entre as populações da costa 

oeste das Américas e ilhas do Pacífico Sul. Esses padrões foram observados utilizando 

evidências obtidas a partir de DNA cloroplastidial (cpDNA) e marcadores microssatélites 

(Takayama et al., 2013, 2021) e, posteriormente, polimorfismos de base única (single 

nucleotide polyporphisms, SNPs) (Mori et al., 2021). Ainda na região do AEP, foi sugerida a 

importância das correntes oceânicas e da dispersão de pólen pelo vento na conectividade de R. 

mangle e Laguncularia racemosa a partir de dados de SNPs e cpDNA no Caribe (Hodel et al., 

2018), com destaque para a importância da dispersão por pólen em R. mangle nessa região. Já 

na costa do Camarões, Ngeve e colaboradores (2021) investigaram propágulos de R. racemosa 

encontrados em uma praia livre de manguezais na costa camaronesa, estimando seu 

relacionamento com as populações de mangue mais próximas. Entretanto, os propágulos 

encontrados estavam isolados geneticamente dessas populações, indicando que foram 

provenientes de populações mais distantes (>300km), além das fronteiras do Camarões, 

evidenciando a importância de estudos de dispersão de escalas continentais e políticas de 

conservação intergovernamentais (Ngeve et al. 2021).  
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No Brasil, diversos estudos (Cruz et al. 2019, 2020; Francisco et al. 2018; Mori et al. 

2015; Pil et al. 2011; da Silva et al. 2021) realizados com marcadores moleculares evidenciaram 

uma divisão entre populações de árvores de mangue ao Norte e ao Sul da extremidade nordeste 

da América do Sul (northeastern extremity of South America, NEESA). Esse padrão foi 

observado para R. mangle (Francisco et al., 2018; Pil et al., 2011), A. schaueriana e A. 

germinans (Cruz et al. 2019, 2020; Mori et al. 2015; da Silva et al. 2021), mas não para L. 

racemosa (Sereneski et al., 2021). Em conjunto, esses resultados sugerem que um fator 

importante, mas não absoluto, para a dispersão de propágulos de mangue seja o padrão de 

correntes oceânicas que se bifurcam na NEESA (Lumpkin & Johnson 2013), influenciando o 

trânsito de propágulos entre populações e afetando diretamente o fluxo gênico. A corrente Sul 

Equatorial encontra a costa brasileira na NEESA e se divide na corrente Norte Brasileira, mais 

veloz, em direção ao Caribe, e na corrente Brasileira, mais lenta, em direção ao Sul da América 

do Sul (Lumpkin & Johnson, 2013), isolando as duas regiões. Para o gênero Avicennia, a 

adaptação à disponibilidade de água doce parece ser outro fator preponderante que molda a 

diversidade genética e fenotípica das populações, o que pode influenciar no recrutamento de 

novos indivíduos provenientes de eventos de LDD (Cruz et al., 2019, 2020). Isso demonstra 

que, também para a AEP, como o esperado, diversos fatores bióticos e abióticos podem 

influenciar a dispersão efetiva de populações de mangue. 

Apesar da relativa extensa literatura sobre a dispersão de mangues utilizando 

marcadores moleculares, são raros os estudos que utilizam mais do que uma fonte de 

informação, e os trabalhos existentes lidam com escalas de poucas centenas de quilômetros. Por 

meio de marcadores microssatélite e simulação oceanográfica do trânsito de propágulos ao 

longo da costa, demonstrou-se que a distribuição atual de R. racemosa corresponde melhor a 

características atuais das correntes locais do que a eventos geológicos ancestrais (Ngeve et al., 

2016). De modo complementar, utilizando estes mesmos marcadores moleculares associados à 

uma estratégia de captura e recaptura de propágulos, observou-se que o transporte de 

propágulos no rio Wouri é bidirecional, sugerindo que a maré e o vento têm grande importância 

na dispersão em pequena escala (Ngeve et al., 2017). Em conjunto, esses trabalhos evidenciam 

como a associação de estratégias de estudo aumentam a capacidade de se identificar fatores que 

poderiam passar despercebidos se as metodologias fossem utilizadas isoladamente. Cada vez 

mais, não surpreendentemente, estratégias semelhantes vêm sendo adotadas no estudo de outros 
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grupos de organismos (Bertola et al., 2020; Jahnke & Jonsson, 2022; Liu et al., 2021; Nikolic et 

al., 2020). No Sudeste do Atlântico, existe uma grande sub-representação deste tipo de estudo, 

em especial com espécies de Angiospermas (Jahnke & Jonsson, 2022). 

 

Objetivos 

A hipótese da estruturação das populações de mangue ao Norte e ao Sul da NESSA 

como consequência do padrão das correntes oceânicas na região não foi formalmente testada. 

Nesse presente trabalho, nosso objetivo foi avaliar o papel das correntes oceânicas na 

dispersão e conectividade de R. mangle ao longo de toda a costa brasileira. Para isso, 

utilizamos simulação da dispersão de propágulos (para estimar o trânsito potencial de unidades 

dispersoras) e estimativas de taxas de migração a partir de marcadores moleculares (para 

estimar a migração efetiva, onde ocorre o estabelecimento). Utilizamos SNPs obtidos pelo 

sequenciamento de fragmentos de DNA associado a sítios de restrição (Restriction site 

associated DNA sequencing, RADseq) para acessar a estrutura genética das populações e 

estimar as taxas de migração recente e ancestral. Simulamos a dispersão de propágulos por dois 

modelos distintos de circulação das correntes oceânicas para estimar o transporte de partículas. 

Por fim, aplicamos testes de Mantel e análises de redundância para testar nossas hipóteses de 

distribuição de R. mangle na costa brasileira. 

Esta dissertação está apresentada em um capítulo único, em formato de artigo científico. A 

coleta dos dados e a montagem da biblioteca de RADseq foram realizadas anteriormente ao 

início desse projeto pelo nosso grupo de pesquisa. As etapas de detecção de SNPs neutros e a 

atribuição de indivíduos a populações foram realizadas em conjunto com a aluna de graduação 

Maria Constance de Almeida, sob coorientação de André G. Madeira e orientação de Gustavo 

M. Mori. Esse projeto de mestrado resulta do esforço científico de uma equipe de pesquisadores 

e pesquisadoras, que trabalharam durante as etapas de coleta de material vegetal, extração, 

purificação e preparação de DNA, além da construção e sequenciamento de bibliotecas 

genômicas. 
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Conclusion  

The combination of genomic-scale data with biophysical oceanographic simulations is 

in line with the hypothesis that oceanic currents, spatial and in-water distances play a role as 

drivers of dispersal of Rhizophora mangle. Although these distances are important factors that 

explain the species’ connectivity, considering the non-linear, dynamic, and asymmetric nature 

of oceanic currents provided a broader perspective on the connectivity of coastal plants across 

scales. As sea surface properties change, dispersal will likely be affected, with potentially major 

ecological and evolutionary consequences. The realism provided by the mechanistic 

explanation of biophysical models to the population genetic structure and migration patterns we 

observed adds to the increasing literature regarding the seascape genetics and genomics of 

coastal plants.  
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