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RESUMO

A caracterização da variabilidade espaço-temporal da biomassa fitoplanctônica e da produtividade pri-
mária da Bacia de Campos foi observada durante duas campanhas oceanográficas realizadas entre março 
e abril (período chuvoso) e agosto e setembro (período seco) de 2009. Durante estas campanhas foram 
coletadas amostras na superfície e na base da camada de mistura em cinco transectos no período chuvoso 
e quatro no período seco, cujas estações variaram entre 25 e 3.000 m de profundidade. A concentração 
de clorofila a total (mono- e divinil-) apresentou um gradiente decrescente do continente para a região 
oceânica, variando de 0,20 a 1,80 µg⋅L-1 e 0,10 a 7,83 µg⋅L-1 na região nerítica e nos períodos chuvoso e 
seco, respectivamente. Na região oceânica a concentração variou entre 0,04 e 0,33 µg⋅L-1 em ambos os pe-
ríodos do ano. A divinil-clorofila a foi detectada em grande parte da Bacia de Campos com concentrações 
variando até 0,15 µg⋅L-1 e apresentou padrão de distribuição inverso ao da clorofila a total, com gradiente 
longitudinal crescente ao longo da região oceânica, chegando a representar 40% da clorofila a total nessas 
regiões. A produtividade primária foi avaliada por meio de experimentos in situ simulados para a constru-
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ção das curvas de luz-fotossíntese e consequente estimativa dos parâmetros fotossintéticos, que foram 
utilizados para o cálculo da produtividade primária integrada na zona eufótica. Os valores de produtividade 
primária variaram de 0,07 a 1,56 gC⋅m-2⋅d-1 no período chuvoso, e de 0,34 a 0,57 gC⋅m-2⋅d-1 no período seco, 
não havendo diferença significativa entre os dois períodos.Os resultados obtidos confirmam a característica 
oligotrófica da região da Bacia de Campos, com exceção das regiões próximas de Cabo Frio e Cabo São 
Tomé, que estão sujeitas à influência de feições oceanográficas que aportam nutrientes.

INTRODUÇÃO
A produção primária é a síntese de compos-

tos orgânicos de alta energia a partir de compos-
tos inorgânicos. No oceano, as algas e algumas 
bactérias são capazes de sintetizar compostos or-
gânicos utilizando energia solar (fotossíntese) ou 
energia química (quimiossíntese). Os organismos 
que não necessitam de matéria orgânica como 
fonte de energia são autotróficos e chamados de 
produtores primários.

A medida da clorofila a é uma importante es-
timativa da biomassa do fitoplâncton ou mesmo 
da produtividade primária de um ecossistema, 
por ser o principal pigmento fotossintético pre-
sente nos organismos fitoplanctônicos. Para a sua 
análise, amostras são concentradas por filtração, 
os pigmentos são extraídos e determinados por 
fluorimetria ou por outro método como a cro-
matografia a líquido de alta eficiência (HPLC). Os 
valores tipicamente observados nos oceanos vão 
desde muito baixos (por volta de 0,05 µg⋅L-1 ou até 
menos) em regiões oligotróficas e podem chegar 
a 5 µg⋅L-1 em regiões costeiras. As concentrações 
de clorofila a habitualmente reportadas para a Ba-
cia de Campos estão nesta faixa (Andrade et al., 
1999; Pedrosa et al., 2006).

Além dos eucariontes e procariontes produ-
tores de clorofila a, organismos procariontes pi-
coplantônicos fotossintetizantes também podem 
ser relevantes para a produtividade primária nos 
oceanos. Cianobactérias do gênero Prochlorococ-
cus, registradas em águas tropicais e subtropicais 
dos oceanos Atlântico e Pacífico (Carreto et al., 
2008; Ras et al., 2008), produzem divinil-clorofila a  
em vez de clorofila a, tornando vantajoso o uso 

de técnicas analíticas que possam distinguir estas 
duas moléculas, como a HPLC. A biomassa total, 
nesse caso, é expressa pela soma das quantidades 
detectadas para a clorofila a e a divinil-clorofila a.

A energia total fixada por meio da fotossíntese 
pelos produtores primários é a produção primária 
bruta (PPB), e a produção primária líquida (PPL) é a 
produção bruta menos as perdas por respiração. 
Em ambientes aquáticos naturais é praticamente 
impossível medir a produção líquida porque é difí-
cil determinar a contribuição da respiração dos au-
totróficos para as perdas pela respiração total. As 
perdas pela respiração incluem a contribuição dos 
heterotróficos e, na verdade, refletem a respiração 
total da comunidade (Falkowski e Raven, 2007).

A produção primária de um ecossistema ma-
rinho depende das características físicas e quími-
cas por ele apresentadas (Eppley, 1972). Os am-
bientes pelágicos estreitamente ligados às suas 
características físicas e químicas são de natureza 
dinâmica, com escalas de variação das condições 
ambientais de horas a anos.

Quando relacionada com a origem dos nu-
trientes, a produção primária pode ser caracte-
rizada por produção primária nova e produção 
primária regenerada (Dugdale e Goering, 1967). 
A produção nova é baseada na entrada de nu-
trientes nos ecossistemas pelágicos e a produção 
regenerada resulta do processo de reciclagem 
biológica de nutrientes dentro do ecossistema 
pelágico, na zona eufótica.

Os valores de produtividade e a taxa de assi-
milação são uma boa indicação do estado trófico 
de uma região. Segundo Falkowski (1981), as taxas 
de assimilação são afetadas pela disponibilidade 
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de nutrientes, temperatura, tamanho da célula e 
histórico de luz.

Os objetivos deste capítulo foram caracterizar 
a variabilidade espacial e temporal da biomassa fi-
toplanctônica estimada pelos principais pigmentos 
fotossintetizantes (clorofila a e divinil-clorofila a) e 
da produtividade primária da Bacia de Campos.

MATERIAL E MÉTODOS
A determinação da clorofila e da produtivida-

de primária foi realizada durante duas campanhas 
oceanográficas realizadas entre março e abril 
(período chuvoso) e agosto e setembro (período 
seco) de 2009. Durante estas campanhas, em cada 
estação as amostras foram coletadas na superfí-
cie (1 m) e a uma segunda profundidade, que na 
região oceânica correspondeu à base da camada 
de mistura (profundidade definida a partir do de-
créscimo em 0,5 ºC da temperatura da água su-
perficial) e, na região nerítica, obedeceu a critérios 
de acordo com a estratificação da coluna d’água. 
Quando a coluna d’água encontrava-se não es-
tratificada, a amostra foi coletada na profundida-
de correspondente à metade da coluna d’água. 
Quando observada estratificação, com presença 
da isoterma de 20 ºC, a amostra foi coletada na 
profundidade da isoterma de 20 ºC. Porém, quan-
do a estratificação estava próxima à superfície 
(isoterma de 20 ºC próxima ou aflorando em su-
perfície), a amostra foi coletada no meio da massa 
d’água inferior, perfazendo um total de 282 amos-
tras para a determinação da clorofila e 120 amos-
tras para a avaliação da produtividade primária 
(Moreira et al., 2017, Capítulo 2 deste volume).

Clorofila a total – determinações  
por fluorimetria

Para a determinação de clorofila a total por flu-
orimetria foi coletada uma subamostra em frasco 
de polietileno verde de 2 L, filtrados em seguida, 
em no máximo 15 minutos após a coleta. A filtra-
ção a vácuo foi realizada sob pressão máxima de 
250 mmHg, em membranas de celulose Millipore 

HAWP com poros de 0,45 µm. Durante todo o pro-
cedimento de coleta e filtração, as amostras foram 
protegidas da luz. Os filtros foram colocados em tu-
bos criogênicos, e em seguida congelados e arma-
zenados em galão de nitrogênio líquido. A clorofila 
a total foi determinada após extração em acetona 
90% durante um período de 18 horas a 4 °C. Tanto 
as medidas em fluorímetro Turner Designs® TD-700 
quanto os cálculos foram baseados nos procedi-
mentos e nas equações descritas por Parsons et al. 
(1984), e a detecção dos métodos foi realizada com 
enfoque em metrologia (Matos, 2001; Paiva, 2001). 
Os aparelhos foram calibrados com clorofila a pura 
(Sigma® C-6144) e o limite de detecção para este 
ensaio foi de 0,02 µg⋅L-1 (Matos, 2001).

Clorofila a e divinil-clorofila a  
– determinações por HPLC

A clorofila a e divinil-clorofila a foram de-
terminadas por HPLC no fitoplâncton total e na 
fração < 20 µm. Para o fitoplâncton total, 6 L de 
água do mar foram filtrados em filtro GF/F de 47 
mm de diâmetro e poros de 0,7 µm, sob luz redu-
zida e sob pressão máxima de 250 mmHg. Após 
a filtração os filtros foram imediatamente arma-
zenados em tubos criogênicos em nitrogênio lí-
quido até o momento da análise. Para a fração do 
fitoplâncton < 20 µm, 4 L de água do mar foram 
filtrados sequencialmente em rede de 20 µm e 
filtro GF/F, seguindo o procedimento já descri-
to. A extração foi realizada de acordo com me-
todologia proposta por Wright et al. (1997) com 
modificações. Foi introduzido no método um 
procedimento de controle da eficiência da extra-
ção, pela adição de 355 ng de trans-beta-Apo-8’-
-carotenal (Sigma Aldrich) ao solvente extrator 
(metanol:acetato de tetrabutil-amônio – TBAA) 
28 mM, 98:2 (v/v), imediatamente antes da extra-
ção assistida por ultrassom (Sonda Bandelin So-
noplus). As amostras foram analisadas pelo mé-
todo de Van Heukelem e Thomas (2001), usando 
um cromatógrafo Thermo modelo Accella 600 
com detector de arranjo de diodos. Todos os re-
agentes usados foram de grau cromatográfico 
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(Tedia) e a água foi ultrapurificada (Milli Q Gra-
dient – Millipore). A quantificação foi realizada 
a partir de padrões de divinil-clorofila a (DVCla) 
e clorofila a (Cla) (DHI – Water and Environment 
– Hørsholm, Denmark). Para cada pigmento ana-
lisado, foram determinadas curvas analíticas de 
calibração, com pelo menos cinco níveis de con-
centração. Os limites de detecção para a divinil-
-clorofila a e para a clorofila a foram de 0,002 e 
0,02 µg⋅L-1 respectivamente, calculados a partir 
das curvas analíticas, de acordo com Miller e Mil-
ler (1988).

Produção Primária
As taxas de produção primária foram medi-

das de acordo com o método in situ-simulado de-
senvolvido por Steeman Nielsen (1952) e descrito 
por Strickland e Parson (1972). As medidas foram 
realizadas em duas amostras: uma coletada na 
subsuperfície (1 m) e outra em uma segunda pro-
fundidade, que variou de acordo com a profundi-
dade da base da camada de mistura, determinada 
pelo perfil de temperatura obtido por lançamen-
tos de CTD.

As amostras foram coletadas em estações diur-
nas, filtradas em rede de 150 µm de abertura de 
malha para remover o zooplâncton e transferi-
das para frascos de policarbonato de 60 mL. Cada 
amostra foi incubada com 1 mL de solução de 20 
mCi de NaH14CO3 sob exposição à radiação solar, 
com fluxo contínuo de água da superfície do mar 
para manter a temperatura, sob diferentes intensi-
dades luminosas: 100, 73, 68, 46, 30, 12, 6, e 1% em 
relação à radiação incidente. O gradiente de luz foi 
obtido com o uso de tubos transparentes de acríli-
co dotados de filtros neutros internos, constituídos 
de malhas e placas perfuradas de aço inoxidável 
com porosidade variável. Decorrido o tempo de in-
cubação, em geral de 4 horas, todas as amostras 
foram filtradas em filtros Millipore HA de 25 mm de 
diâmetro e 0,45 µm de porosidade para a separa-
ção das células fitoplanctônicas da água.

A assimilação do isótopo de carbono (14C) pe-
las células fitoplanctônicas foi mensurada pela 
diferença entre a atividade radioativa total da 

solução de NaH14CO3 e a atividade retida nos fil-
tros ao final da incubação, através da técnica de 
cintilação líquida. Para tanto, após a incubação os 
filtros foram deixados secar por no mínimo 24 ho-
ras em dessecador, colocados em frascos de vidro 
(10 mL) contendo 7 mL de coquetel de cintilação 
(ISTAGEL) e deixados dissolver por 24 horas e en-
tão analisados em um cintilômetro Tri-Carb 1600 
CA (Packard), usando curvas padrões internas 
(quenching).

Durante a realização das campanhas, a radia-
ção fotossinteticamente ativa (RFA) foi continu-
amente registrada com o auxílio de um sensor 
quanta LI-190SA acoplado ao Datalloger LI-1000 
(LI-COR). Foi lançado o disco de Secchi e a profun-
didade de seu desaparecimento foi utilizada para 
estimar o coeficiente de atenuação da luz na colu-
na d’água para determinar a profundidade da ca-
mada eufótica, definida como a camada iluminada 
com limite inferior na profundidade, onde a inten-
sidade luminosa é igual a 1% da luz incidente na 
superfície (Poole e Atkins,1929). Com os dados da 
luz incidente na superfície medidos pelo sensor 
quanta e o coeficiente de atenuação, foi calculada 
a quantidade de luz em cada nível de atenuação 
utilizado na incubação e a profundidade relativa 
destes na coluna d’água.

Para a análise dos dados de produtividade, 
todas as medidas de produção primária (feitas 
em triplicatas em cada nível de luz) foram nor-
malizadas à concentração de clorofila a total, o 
que nos dá a eficiência fotossintética, e plotadas 
em função da intensidade luminosa para cons-
truir as curvas de luz-fotossíntese. As curvas de 
luz-fotossíntese foram ajustadas utilizando os 
modelos empíricos de Jassby e Platt (1976) e Platt 
et al. (1980), com o objetivo de se obter os pa-
râmetros fotossintéticos (Pmax – produtividade 
máxima potencial para a intensidade de luz satu-
rante; α – inclinação inicial da curva de saturação 
de luz e β – inclinação negativa da curva, quando 
há fotoinibição). O ajuste foi obtido por regres-
são não linear utilizando o programa STATISTICA 
versão 7.0 (Statsof.Inc.) de acordo com as Equa-
ções 1 e 2.
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A produção primária integrada (mgC⋅m-2⋅h-1) 
na coluna d’água de cada estação amostrada foi 
feita pelo método dos trapézios, usando os valo-
res medidos nas incubações e as profundidades 
relativas aos níveis de luz. A fim de determinar a 
produção primária integrada diária (mgC⋅m-2⋅d-1), 
foram estimados: a duração do dia como descrito 
em Gaeta (1999), considerando-se a posição ge-
ográfica de cada estação (latitude e longitude), 
a variação da profundidade da camada eufótica 
ao longo do dia (determinada pelo ângulo de in-
clinação do sol e o coeficiente de atenuação da 
luz na água) e a luz incidente na superfície me-
dida continuamente pelo sensor quanta. Assim, 
a produção primária integrada diária foi obtida 
somando-se as produções integradas, calculadas 
minuto a minuto ao longo do período ilumina-
do, com base nos parâmetros fotossintéticos e a 
equação de ajuste da curva luz-fotossíntese e as 
profundidades relativas aos níveis de luz usados 
nas incubações (calculadas como descrito ante-
riormente).

A taxa de assimilação foi obtida pela normali-
zação dos valores de produção primária por uni-
dade de biomassa (mgC⋅mgClo-1⋅h-1).

Biomassa nanoplanctônica
O nanoplâncton, porção do plâncton com ta-

manho compreendido entre 2 e 20 µm, foi enu-
merado e medido por citometria de fluxo, com 
o auxílio de um Citômetro FACS Calibur (Becton, 
Dickinson and Company, EUA). Este equipamento 
possui um laser azul (488 nm), utilizado para as 
análises. As amostras são sugadas e envoltas por 
uma solução salina (PPBS) formando uma corrente 

de fluxo continuo. Seis sensores estão apontados 
para o ponto em que este fluxo hidrodinâmico de 
alta pressão (formado pela amostra e a solução 
salina) passa através do laser (chamado de pon-
to de interrogação da amostra), as células e/ou 
partículas, alinhadas uma a uma, ao serem atin-
gidas pelo laser espalham a luz e as que possuem 
em sua composição moléculas autofluorescentes, 
emitem fluorescência. O espalhamento da luz e a 
autofluorescência são captadas pelos sensores: 
frontal (FSC), lateral (SSC) e pelos fotomultiplica-
dores: FL1, FL2 e FL3.

Para as nossas análises, o tamanho das células 
foi determinado pelos sensores FSC e SSC. Como 
as medidas no citômetro são relativas, variam com 
o aumento ou diminuição no ganho e potência 
dos sensores, antes de cada grupo de cinco amos-
tras foram contadas microesferas de tamanho co-
nhecido (6 µm) a fim de estabelecer uma referên-
cia interna para a conversão das medidas de FSC e 
SSC em tamanho (µm). Assim, o equipamento foi 
configurado de forma a otimizar a escala relati-
va para o intervalo de tamanho do nanoplâncton. 
Após as contagens no citômetro, os resultados 
foram analisados no software Cell Quest (Becton, 
Dickinson and Company, EUA) e as medidas rela-
tivas convertidas diretamente pela relação com os 
sinais obtidos das contagens das microesferas em 
planilhas do Microsoft Excel.

A determinação de células autotróficas e hete-
rotróficas foi feita a partir da autofluorescência da 
clorofila a. Quando excitada pelo laser azul (488 nm),  
a clorofila a emite autofluorescência vermelha 
(675 nm), que é captada pelo fotomultiplicador 
FL3. Assim, células sem sinal de FL3 foram con-
sideradas heterotróficas, enquanto células com  
sinal de FL3, acima do residual, foram considera-
das autotróficas.

A conversão das contagens do nanoplâncton 
(cél. L-1) em biomassa (µgC⋅L-1) foi feita aplicando-
-se a fórmula: PgC = 0,216 (biovolume)0,939 (Men-
den-Deuer e Lessard, 2000). Para tanto, todas as 
células foram consideradas aproximadamente es-
féricas, suas medidas em µm foram usadas para 
calcular o volume em µm3.
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RESULTADOS

Clorofila a total (TCla) determinada  
por fluorimetria

Os valores de TCla foram claramente distri-
buídos em um gradiente da costa para a região 
oceânica (Figura 1) e os maiores valores obser-
vados nas isóbata de 25 m, oscilando entre 0,20 
e 1,80 µg⋅L-1 no período chuvoso e entre 0,10 e 
7,83 µg⋅L-1 no período seco. No outro extremo da 
escala de valores estão os obtidos na isóbata de 
3.000 m, cuja faixa de variação esteve entre 0,04 e 
0,33 µg⋅L-1 em ambos os períodos do ano. Portan-
to, os valores registrados sobre a região da plata-
forma foram sempre mais elevados devido a sua 
proximidade com a região costeira, sendo claro o 
gradiente com maiores valores de TCla junto à li-
nha de costa. Dentre as áreas costeiras (isóbatas 
entre 25 e 100 m), cabe destacar a região próxi-
ma a Cabo Frio na campanha realizada no perío
do chuvoso por ter apresentado os maiores va-
lores registrados nesta ocasião. Outra área com 
maiores valores foi a região do Cabo de São Tomé 
(Figura 2A). Já durante a campanha do período 
seco, os valores foram significativamente maiores 
que no período chuvoso e estiveram distribuídos 
por diferentes locais da plataforma continental, 

como os já citados acima (Cabo Frio e Cabo de 
São Tomé), mas também na região mais ao norte 
da Bacia de Campos, representada pelo Transecto 
I (Figura 2C), onde foram registrados valores de 
TCla da ordem de 2,96 µg⋅L-1 na estação I2 a 1 m, 
até 5,93 e 7,82 µg⋅L-1 na estação I1 a 1 m e na se-
gunda profundidade, respectivamente. Já na re-
gião oceânica, os valores sempre foram menores 
que 0,2-0,5 µg⋅L-1, independente da região da Ba-
cia de Campos e da época do ano, sendo típicos 
destas águas oligotróficas.

Considerando os padrões costa-oceano des-
critos no parágrafo anterior, torna-se desneces-
sário comparar as concentrações de Tcla nos 
diferentes transectos, pois o padrão espacial 
costa-oceano é a maior forçante na distribuição 
da biomassa medida pela Tcla. Ainda assim, al-
guns resultados podem ser destacados como na 
campanha realizada no período chuvoso, espe-
cialmente os valores observados no transecto 
A, estação A1 com 1,4 µg⋅L-1 e estação A2 com 
1,05 µg⋅L-1, ambos na segunda profundidade. Os 
maiores valores (perto de 8 µg⋅L-1) foram obser-
vados durante o período seco na região do Cabo 
de São Tomé, ao largo da foz do Rio Paraíba do 
Sul (Figura 2).

Figura 1. Distribuição da TCla obtida por fluorimetria ao longo das diferentes isóbatas: (A) Período chuvoso e 
(B) Período seco.
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Figura 2. Distribuição da Tcla obtida por fluorimetriana da Bacia de Campos: (A) período chuvoso 1 m; (B) período 
chuvoso na segunda profundidade; (C) período seco a 1 m; (D) período seco na segunda profundidade.
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Clorofila a (Cla) e divinil-clorofila a 
(DVCla) determinados por HPLC

A técnica de HPLC permite desmembrar os 
componentes mono- e divinil- da clorofila a, sen-
do o último um indicador direto da biomassa de 
cianobactérias picoplanctônicas do gênero Pro-
chlorococcus,

Os resultados obtidos para a clorofila a total 
(TCla = soma de clorofila a e divinil-clorofila a) por 
HPLC mostraram o mesmo padrão de distribuição 
espacial (gradiente da costa para a região oceâni-
ca) e temporal (maiores valores no PS) obtido por 
fluorimetria. Como esperado, foram observadas 
elevadas correlações entre as duas metodologias. 
No período chuvoso, o ajuste linear resultou em 
coeficiente de determinação R2 = 0,82 (p < 0,001, 
n = 138), enquanto no período seco foi obtido um 
coeficiente de correlação de 0,72, mas também 
com um elevado coeficiente de determinação  
R2 = 0,52 (p < 0,001, n = 129) (Figura 3).

A biomassa dos organismos fitoplanctôni-
cos da fração < 20 µm também apresentou um 
padrão de distribuição espacial em gradiente da 
costa para a região oceânica no período chuvo-
so (Figura 4). Entretanto, durante o período seco, 

Figura 3. Relação entre a TCla obtida por HPLC (Cla + divinil-Cla) e por fluorimetria, na Bacia de Campos no 
período chuvoso (A) e no período seco (B). Foram excluídos os valores maiores que 3,5 vezes o desvio padrão.

embora as maiores concentrações de Cla < 20 µm 
também tenham sido observadas nas isóbatas de 
25 e 50 m, o padrão de distribuição espacial foi 
homogêneo.

A DVCla foi detectada em grande parte da Ba-
cia de Campos nos dois períodos estudados com 
concentrações que variaram entre 0 e 0,15 µg⋅L-1. 
Sua distribuição seguiu um padrão inverso ao da 
TCla, isto é, crescente na direção da região oceâni-
ca. No período chuvoso (PC), os valores máximos 
foram observados no talude superior e médio (en-
tre as isóbatas de 150 e de 1.000 m), enquanto no 
período seco o gradiente longitudinal crescente da 
costa para a região oceânica foi mais acentuado 
(Figura 5). Foi observado um incremento na contri-
buição da DVCla para a TCla, que nas regiões oceâ-
nicas representou 40% (Figura 6).

Produção Primária
O Pmax (produção primária máxima poten-

cial) variou de 0,33 a 14,98 (mgC⋅m-3⋅h-1), sendo 
sua distribuição espacial apresentada na Figura 7. 
Os maiores valores foram encontrados próximo à 
costa, onde foram observados valores médios de 
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Figura 4. Distribuição da Cla< 20 µm (µg⋅L-1) ao longo das isóbatas na Bacia de Campos, no período chuvoso 
(A) e no período seco (B).

Figura 5. Distribuição da DVCla (µg⋅L-1) ao longo das isóbatas na Bacia de Campos, no período chuvoso (A) e no 
período seco (B).

4,21 ± 3,61 mgC⋅m-3⋅h-1 para a superfície e 6,03 
± 2,61 para segunda profundidade, nas estações 
sobre a plataforma – isóbatas 25, 50 e 75 m. Na 
isóbata de 3.000 m, os valores médios foram 2,52 
± 0,63 e 3,17 ± 1,27 mgC⋅m-3⋅h-1 para a superfície e 
a segunda profundidade, respectivamente.

Embora não tenha sido observado um gra-
diente claro de diminuição da costa para a região 

oceânica, esta variação é mais nítida para os valo-
res da segunda profundidade, que apresentaram 
diferença significativa entre as isóbatas de 25 m 
(valores entre 7,00 e 9,00 mgC⋅m-3⋅h-1) e as de 150, 
1.000 e 1.900 m (p < 0,05).

Os transectos não apresentaram diferença 
significativa entre si, mas valores mais elevados 
foram observados na região de Cabo Frio e ao 
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norte, próximo ao Cabo de São Tomé e também 
no transecto I, na estação I1 com 9,77 mgC⋅m-3⋅h-1 

na superfície e 14,98 mgC⋅m-3⋅h-1 na segunda pro-
fundidade, ambos no período seco.

Para as duas campanhas realizadas, isto é, nos 
períodos chuvoso e seco, os valores observados 
variaram de 0,33 a 10,43 mgC⋅m-3⋅h-1 e de 1,30 a 
14,98 mgC⋅m-3⋅h-1, respectivamente.

Ao considerar as regiões de plataforma con-
tinental e talude (Figura 8), os maiores valores 
de produção primária potencial foram observa-
dos na plataforma no período seco, tanto para 
a superfície (6,1 ± 2,8 mgC⋅m-3⋅h-1) como para a 
segunda profundidade (5,3 ± 4,7 mgC⋅m-3⋅h-1). 
Para o talude, os valores médios foram de 2,6 e  
3,5 mgC⋅m-3⋅h-1 para a superfície e segunda pro-
fundidade, respectivamente. No período chuvoso,  
os valores observados para a plataforma foram 
3,1 ± 2,2 para a superfície e 3,9 ± 2,4 mgC⋅m-3⋅h-1 
para a segunda profundidade. No talude os valo-
res foram de 2,4 ± 1,2 mgC⋅m-3⋅h-1 para a super-
fície e a segunda profundidade.

Quando comparadas as profundidades amos-
tradas (superfície e segunda profundidade) em 
cada região (plataforma e talude), verificou-se não 
haver diferença significativa (ANOVA, p > 0,05) 

entre elas tanto no período seco como no chuvo-
so. No entanto, ao comparar as áreas entre os dois 
períodos, os valores observados na plataforma no 
período chuvoso apresentaram diferença signifi-
cativa (ANOVA, p < 0,05) em relação ao período 
seco, enquanto para o talude não houve diferença 
estatística significativa (ANOVA, p > 0,05).

No período chuvoso, a Profundidade da Cama-
da Eufótica (ZEU) variou de 13 a 53 m (27 ± 12 m), 
enquanto a Profundidade da Camada de Mistura 
(PCM) variou de 10 a 59 m (28 ± 14 m) na platafor-
ma. No talude, a ZEU esteve entre 26 a 66 m (48 ± 
12 m) e a PCM entre 18 a 60 m (36 ± 10 m). Consi-
derando as duas camadas (eufótica e de mistura), 
a profundidade média entre a ZEU e a PCM não foi 
significativamente diferente na plataforma conti-
nental na amostragem do período chuvoso (ANOVA,  
p > 0,05). Já no talude, a variação de profundidade 
entre essas duas camadas foi significativa. No pe
ríodo seco, a ZEU variou entre 15 e 50 m (30 ± 12 m)  
enquanto a PCM esteve entre 13 e 53 m (25 ± 15 m)  
na plataforma continental. No talude, a ZEU  
variou entre 15 e 47 m (32 ± 15) e a PCM entre  
49 e 69 m (57 ± 9). Neste período a zona fótica e 
a camada de mistura estiveram sobrepostas nas 
estações amostradas, tanto na plataforma quanto 

Figura 6. Contribuição relativa da Cla e da DVCla, determinada por HPLC, para a TCla na Bacia de Campos: me-
dianas no período chuvoso (A) e no período seco (B).
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Figura 7. Distribuição da produção primária máxima potencial (mgC⋅m-3⋅h-1) na Bacia de Campos: (A) período 
chuvoso 1 m; (B) período chuvoso na segunda profundidade; (C) período seco a 1 m; e (D) período seco na se-
gunda profundidade.
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no talude, uma vez que não houve diferença sig-
nificativa na profundidade média dessas camadas  
(ANOVA, p > 0,05). Contudo, é importante ressal-
tar que no caso do talude, apenas quatro estações 
foram amostradas para a produção primária no 
período chuvoso, e apenas as profundidades des-
sas estações estão sendo descritas nesta caracte-
rização, tanto para a ZEU como para a PCM. Outro 
fato importante a ser considerado é que embora 
as profundidades médias da ZEU e da PCM não te-
nham sido significativamente diferentes na maioria 
dos testes, as diferenças existiram. Por exemplo, no 
talude no inverno, a profundidade média da cama-
da de mistura foi de 57 m, enquanto a camada fóti-
ca foi de apenas 32 m.

Os valores da produtividade primária integra-
da na camada eufótica (gC⋅m-2⋅d-1) variaram de 
0,07 a 1,56 no período chuvoso, e de 0,34 a 0,57 
no período seco, não havendo diferença signifi-
cativa entre os dois períodos e as duas regiões, 
plataforma e talude.

A taxa de assimilação (mgC⋅mgClo-1⋅h-1) variou 
de 0,01 a 21,52 no período chuvoso, sendo que 
para a região da plataforma o valor médio para 
a superfície foi de 2,38 ± 1,96 e de 1,97 ± 1,83 
para a segunda profundidade. No talude foram 

observados valores médios de 2,05 ± 2,90 e de 
1,22 ± 1,10 para a superfície e a segunda profun-
didade, respectivamente. No período seco, a va-
riação foi de 0,01 a 7,53 com valores médios em 
torno de 2,00 tanto para a superfície como para a 
segunda profundidade na plataforma e de valores 
médios de 1,54 ± 1,50 e 0,91 ± 1,11 para a superfí-
cie e segunda profundidade no talude, respectiva-
mente. Não foi observada diferença significativa 
entre as duas regiões e entre os dois períodos.

Para explicar a variância da produtividade 
primária foi realizada uma análise de regressão 
múltipla para a superfície e para a segunda pro-
fundidade da plataforma continental do período 
chuvoso cujos resultados são apresentados na Ta-
bela 1. Para os valores obtidos no talude e para o 
período seco, o reduzido número de observações 
não permitiu o uso desta análise.

Na superfície, 52% da variabilidade da produ-
tividade primária podem ser explicados por duas 
variáveis. A mais importante delas, a biomassa ex-
pressa pela quantidade de clorofila a total (TCla), 
contribuiu com 46% da variabilidade, seguida pela 
concentração de silicato (6%).

Para a segunda profundidade, 92% da va-
riabilidade da produtividade primária pode ser 

Figura 8. Variação da produção primária potencial superficial e da segunda profundidade (mgC⋅m-3⋅h-1) nas 
regiões de plataforma continental e talude, nos períodos chuvoso e seco.
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explicada por cinco variáveis (Tabela 1). Assim 
como para a superfície, a TCla foi o parâmetro 
mais importante, explicando 63% da variabilidade.

Considerando a região da plataforma no pe-
ríodo seco, a produtividade primária na superfí-
cie teve sua variação explicada significativamente  
(p < 0,05) pela TCla (r² = 0,57) e razão N:P (r² = 0,92).  
Na segunda profundidade, a variação foi signi-
ficativamente correlacionada à TCla (r² = 0,94) e 
à variação da profundidade da camada eufótica  
(r² = 0,99). Não houve correlação significativa  
(p > 0,05) com nenhum dos parâmetros medidos 
para o talude nos dois períodos.

Correlações entre Biomassa e Produção 
Primária

Os padrões de distribuição da clorofila a total 
e de produção primária descritos anteriormente 
seguem padrões semelhantes, i.e. são maiores so-
bre a plataforma, especialmente nas regiões mais 
costeiras (isóbatas de 25 e 50 m), e decresceram 
com o distanciamento da costa em direção ao ta-
lude. Assim, quando considerados em conjunto ou 
separados por profundidade, a produção primária 
potencial máxima (Pmax) e clorofila a total tem 
correlação significativa tanto no período chuvoso 

(r = 0,7, p < 0,05), quando no seco (r = 0,8, p < 0,05).  
Ainda seguindo os padrões de distribuição dos 
pigmentos, que fornecem uma medida relati-
va de biomassa fitoplanctônica, no geral, a re-
lação entre a Pmax e DVCla foi negativa tanto 
no chuvoso (r = −  0,4, p < 0,05) quanto no seco  
(r = −0,5, p < 0,05), dado que a DVCla teve padrão 
de distribuição inverso ao aqui já mencionado, i.e., 
apresentou valores maiores sobre o talude do que 
na plataforma (Figura 5).

Outro fato digno de nota quando correla-
cionamos a produtividade potencial máxima 
do sistema pelágico da Bacia de Campos com a 
biomassa dos organismos produtores, foram as 
altas correlações observadas entre a Pmax e a 
biomassa de organismos < 20 µm (estimada em 
função dos pigmentos). Independente se os da-
dos foram tratados todos juntos ou separados 
por profundidade ou sistema, a correlação entre 
Pmax e biomassa total de organismos < 20 µm 
foi sempre igual ou maior que r = 0,7 (p < 0,05) 
para o período chuvoso e r = 0,8 (p < 0,05) para 
o seco.

Os dados acima são confirmados quando ob-
servamos a distribuição da biomassa do nano-
plâncton autotrófico (< 20 µm), estimados através 

Tabela 1. Regressão múltipla (stepwise regression) para a Produtividade Primária (variável dependente) e co-
variáveis significativas para a região da plataforma da Bacia de Campos no período chuvoso. coeficiente de 
correlação (R); Coeficiente de determinação (R²); % da variância de PP atribuída a cada variável (V); Clorofila 
a total (TCla); Salinidade (Sal); Profundidade da Camada de Mistura (PCM); Profundidade da Camada Eufótica 
(ZEU); Fosfato (P); e Silicato (Si).

Profundidade Ajuste do Modelo   Variáveis Passo R R2 R2 ajustado F p V

Superfície R² Múltiplo 0,61 TCla 1 0,68 0,46 0,46 16,09 0,00 46
R² Ajustado 0,52 Si 2 0,72 0,52 0,06   2,37 0,14   6

p 0,00

Segunda 
Profundidade

TCla 1 0,79 0,63 0,63 32,20 0,00 63
R² Múltiplo 0,96 PCM 2 0,85 0,72 0,09   5,95 0,03   9

R² Ajustado 0,92 Sal 3 0,88 0,78 0,06   4,46 0,05   6

p 0,00 P 4 0,93 0,87 0,09 11,58 0,00   9

  ZEU 5 0,95 0,90 0,03   4,60 0,05   3
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de análises em citometria de fluxo, durante os 
dois períodos amostrados (chuvoso e seco), con-
siderando as duas profundidades (1 m e segunda 
profundidade) e sistemas (plataforma e talude) 
em conjunto. De forma semelhante ao observado 
para a clorofila a total e produção primária, a fra-
ção autotrófica do nanoplâncton também apre-
sentou um padrão decrescente de biomassa das 
regiões costeiras para as oceânicas (Figura 9).

A biomassa nanoplânctônica autotrófica foi 
maior durante o período seco do que no chuvo-
so (ANOVA, Teste HSD de Tukey, p < 0,05). Du-
rante o período chuvoso, a biomassa mediana da 
fração autotrófica do nanoplâncton na platafor-
ma (0,17 µgC⋅L-1) foi maior do que no talude (0,06 
µgC⋅L-1). A biomassa autotrófica do nanoplâncton 
na segunda profundidade (0,14 µgC⋅L-1) foi maior 
do que na superfície (0,06 µgC⋅L-1) e maior no 
transecto A (próximo à região de Cabo Frio) do 
que nos demais transectos (ANOVA, Teste HSD 
de Tukey, p < 0,05). Quanto ao período seco, os 

valores medianos na plataforma (0,31 µgC⋅L-1) 
foram maiores do que no talude (0,11 µgC⋅L-1)  
(ANOVA, Teste HSD de Tukey, p < 0,05). Não hou-
ve diferenças significativas entre as duas profun-
didades amostradas e também entre os transec-
tos (ANOVA, Teste HSD de Tukey, p > 0,05).

DISCUSSÃO
Os resultados de clorofila a total apresenta-

ram uma grande variabilidade, em especial na re-
gião da plataforma continental, onde foram ob-
servados os maiores valores e alguns padrões em 
sua distribuição horizontal e mesmo vertical. Na 
plataforma cabe destaque às regiões ao largo de 
Cabo Frio e do Cabo de São Tomé pelo registro 
dos maiores valores de clorofila a total, sempre 
associados aos maiores valores de nutrientes (Su-
zuki et al., 2015). No período seco os valores foram 
os maiores encontrados neste estudo, na mes-
ma época quando foram registrados os maiores 

Figura 9. Distribuição da biomassa nanoplanctônica autotrófica (painéis inferiores) ao longo das diferentes isó-
batas durante o período chuvoso (painel A) e período seco (painel B). Note as diferenças na escala. As barras 
denotam o intervalo de valores já extraídos os outliers (valores 1,5 vez maiores do que os máximos da distribuição 
normal).
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valores de nutrientes. Então atribuímos a distri-
buição da clorofila a total aos padrões espaciais 
do nitrogênio e fósforo, sendo esses causados 
pela distribuição da ACAS na área de estudo, em 
especial sobre a plataforma continental (Castro  
et al., 2015). Este padrão é corroborado pela distri-
buição e composição do microfitoplâncton, onde 
as diatomáceas, consideradas os mais importan-
tes produtores primários em ambiente marinho, 
foram os organismos dominantes nas mesmas 
áreas onde ocorreram as maiores concentrações 
de clorofila a total e taxas de produção primária, 
i.e., Cabo Frio e Cabo de São Tomé (Tenembaum 
et al., 2013). Todos os valores são típicos de áreas 
oligotróficas dos oceanos, e na região do talude 
os baixos teores de clorofila a total não deixam 
dúvida quanto a esta característica da Bacia de 
Campos. Os valores de concentração de nutrien-
tes dissolvidos e de material particulado verifica-
dos neste estudo são comparáveis aos observa-
dos nesta área em estudos prévios e confirmam a 
natureza oligotrófica da região da Bacia de Cam-
pos (Suzuki et al., 2015).

Ainda considerando a distribuição da cloro-
fila a total, apesar das concentrações terem sido 
maiores na segunda profunidade de amostragem, 
não foram evidenciados «máximos sub-super-
ficiais» nas perfilagens da coluna d’água. Estes 
máximos são, usualmente, feições oceanográficas 
nas quais o pico de clorofila ocorre na base da ca-
mada de mistura. Estas regiões são importantes 
porque a disponibilidade de luz e nutrientes favo-
rece o aumento da produtividade biológica com 
consequências em toda a cadeia trófica marinha. 
A ausência de observações de máximos de subsu-
perfície de clorofila a total se deve a um compro-
metimento com a estratégia amostral geral, que 
priorizou coletas de um ponto representativo em 
cada massa d’água presente no sistema pelágico 
da Bacia de Campos.

A distribuição da divinil-clorofila a não mos-
trou diferenças temporais ou verticais, mas apre-
sentou um gradiente na direção oceânica tan-
to no período chuvoso quanto no período seco. 
Estes resultados evidenciam a ocorrência de 

cianobactérias picoplanctônicas em águas pobres 
em nutrientes e com grande disponibilidade de 
luz, características típicas das regiões oceânicas 
(Barlow et al. 2002; Carreto et al. 2008).

A grande variabilidade observada para os 
valores da produtividade primária potencial não 
permitiu estabelecer um padrão para as regiões 
de plataforma e talude nos períodos chuvoso e 
seco. Os valores encontrados evidenciaram a ca-
racterística oligotrófica da Bacia de Campos e 
apresentam a mesma ordem de grandeza daque-
les estimados por Aidar-Aragão et al. (1980), Pa-
nouse e Susini (1987) e Ciotti et al. (2006) para a 
Corrente do Brasil (CB).

Valores mais elevados junto à costa no perío-
do chuvoso, principalmente para a região próxima 
a Cabo Frio e ao Cabo de São Tomé, tanto na su-
perfície quanto na segunda profundidade, estão 
relacionados com as amostras coletadas em água 
de mistura, com razões N:P entre 10 e 16 (Castro et 
al., 2015; Suzuki et al., 2015). Este padrão de distri-
buição se reflete, e é confirmado pela distribuição 
da TCla, que expressa a biomassa do fitoplâncton, 
mas também pela distribuição do MPS e COP, o 
que é esperado, uma vez que o processo fotos-
sintético promove o acúmulo de matéria orgânica 
particulada na camada fótica, que se traduz nas 
concentrações máximas dessas variáveis (Suzuki 
et al., 2015). No período seco, foram observados 
os valores mais elevados de produtividade, espe-
cialmente os obtidos para a superfície das esta-
ções A1 e I1 e para a segunda profundidade das 
estações F1 e I1. Estes valores podem estar rela-
cionados com a intrusão da ACAS, que aporta nu-
trientes para águas costeiras da plataforma conti-
nental da Bacia de Campos principalmente para as 
regiões de Cabo Frio e Cabo de São Tomé (Castro 
e Miranda, 1998; Calado et al., 2010.). Suzuki et al. 
(2015) registraram valores elevados de COD para 
o mesmo período e sugerem que eventos de res-
surgência poderiam ter ocorrido antes do período 
de coleta, não tendo sido constatados eventos de 
ressurgência plena durante o período de amostra-
gem, isto é, a ACAS atingindo a superfície do mar 
(Castro et al., 2015). Nas estações em que estes 
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valores foram observados, a razão N:P foi inferior 
a 10, evidenciando uma limitação por nitrogênio, 
as biomassas e produções mais elevadas podem 
estar associadas à fase pósressurgência, onde os 
nutrientes que estavam disponíveis já haviam sido 
consumidos. Os valores mais elevados nas esta-
ções próximas a Cabo Frio e São Tomé estão na 
mesma ordem de grandeza que os encontrados 
por Gonzalez-Rodriguez (1994) para a ressurgên-
cia costeira de Cabo Frio e os de Gaeta (1994) para 
o Cabo de São Tomé, cabendo ressaltar que em 
nenhum momento foi observada a presença da 
ACAS na superfície, embora ela estivesse presen-
te em várias estações de coleta em subsuperfície 
(Castro et al., 2015).

A produtividade primária de uma região está 
relacionada com a disponibilidade de nutrientes e 
suas relações com os processos físicos. A razão N:P 
é uma maneira de caracterizar o potencial de ferti-
lidade de uma massa d’água, que segundo Redfield 
(1958) a razão ideal ao crescimento do fitoplânc-
ton está em torno de 16:1.Valores inferiores a este 
significam que o crescimento do fitoplâncton está 
limitado por nitrogênio, enquanto valores superio-
res indicam limitação por fósforo. Gaeta e Brandini 
(2006) mencionam valores de N:P que variam de 
1 a 300 para a Região Sul do Brasil em transectos 
que vão desde a costa até a região oceânica, com 
domínio de valores inferiores a 10 sobre a platafor-
ma e valores elevados no setor oceânico em águas 
oligotróficas da Corrente do Brasil. Os valores da 
razão N:P observados durante os períodos chuvoso 
e seco (Suzuki et al., 2015) evidenciam uma limi-
tação por nitrogênio. Gonzalez-Rodriguez (1992) 
relaciona a limitação da fertilidade das águas da 
ressurgência de Cabo Frio com a falta de nitrogê-
nio e substâncias quelantes, isto é, micronutrientes 
usados pela microbiota em seu metabolismo, que 
por sua vez é o responsável por transformar os ma-
cronutrientes em formas mais diretamente utilizá-
veis pelo fitoplâncton.

A variabilidade da produtividade primária está 
também relacionada com a extensão da camada 
eufótica, de modo que se a profundidade da ca-
mada de mistura for maior que a profundidade 

da camada eufótica (PCM > ZEU), o que aconte-
ceu, na média, apenas no talude no período seco, 
a produção poderá decrescer, pois células fotos-
sinteticamente capazes estarão expostas a condi-
ções desfavoráveis de luz.

A taxa de assimilação apresentou uma ampli-
tude de variação semelhante à relacionada por 
Gaeta e Brandini (2006), mas os valores médios 
encontrados para os dois períodos tanto para a 
plataforma continental como para o talude são 
inferiores a 4 mgC⋅mgClo-¹⋅h-¹, o que foi conside-
rado por esses autores como boa estimativa para 
águas de plataforma e águas oceânicas da Cor-
rente do Brasil.

Evidentemente, a produtividade primária de 
uma dada área é o reflexo da adaptação da co-
munidade fitoplanctônica dessa área às condições 
físico-químicas reinantes. Em sistemas oligotrófi-
cos, onde a concentração dos nutrientes é o prin-
cipal limitador da produção, células menores têm, 
usualmente, vantagem adaptativa sobre as maio-
res na disputa pelos nutrientes essenciais devido 
a sua maior relação superfície:volume (Kirchmann, 
2000). Não raro, a dinâmica trófica de ambientes 
oligotróficos tem uma forte tendência a ser mais 
heterotrófica, isto é, sustentada pela reciclagem 
do carbono orgânico autóctone, o que é realizado 
pela ação efetiva de bactérias heterotróficas que 
atuam na alça microbiana (Azam, 1983).

Em uma região com características oligotrófi-
cas, como demonstrado pelos dados das concen-
trações dos nutrientes inorgânicos, pigmentos e 
produtividade, uma colaboração efetiva do nano-
plâncton autotrófico reforçaria as explicações da-
das para o cenário descrito anteriormente. Com 
exceção da participação de grupos mais expres-
sivos quanto à produção primária em áreas e/ou 
momentos de menor oligotrofia já mencionados, 
e.g. diatomáceas e dinoflagelados microfitoplanc-
tônicos, a produtividade primária, e sua variação, 
pode ter sido sustentada por organismos meno-
res que 20 µm, como sugere a distribuição da bio-
massa nanoplanctônica autotrófica em consonân-
cia com as da clorofila a total e produção primária, 
e as fortes correlações entre a produção potencial 
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máxima e a biomassa de organismos < 20 µm es-
timada através dos pigmentos.

A ausência de correlação significativa entre 
a biomassa nanoplanctônica autotrófica e a bio-
massa da fração < 20 µm pode ter se dado pela 
diferença dos métodos que as estimaram. A de-
terminação do nanoplâncton autotrófico foi fei-
ta com base na presença ou ausência da fluo-
rescência da clorofila a nas partículas analisadas 
por citometria de fluxo, enquanto a biomassa 
dos organismos < 20 µm foi estimada com base 
nos pigmentos específicos de grupos funcionais 
pertencentes ao nano- e ao picoplâncton. Esses 
dois métodos podem privilegiar grupos de orga-
nismos distintos e gerar resultados de biomassa 
díspares por essa razão. No caso das estimativas 
feitas através da citometria, mesmo com a escolha 
de um fixador que privilegia a manutenção da flu-
orescência, períodos de estocagem superiores a 
quatro meses podem, e frequentemente causam, 
a degradação dos pigmentos e perda da autoflu-
orescência (Lepesteur et al., 1993), além da perda 
de células. Por esta razão, a quebra do citômetro 
de fluxo e a estocagem por mais de um ano até a 
efetiva análise das amostras pode ter subestima-
do a biomassa de organismos nanoplanctônicos 
autotróficos e prejudicado ainda mais a compara-
ção dos resultados gerados pelos dois métodos.

Padrões de distribuição do nanoplâncton 
como os descritos no presente estudo são simila-
res aos observados em águas oceânicas costeiras 
ao sul de Cuba (Lugioyo et al., 2007) e no Mar de 
Sargasso (Caron et al., 1995), por exemplo. Nessas 
regiões o bacterioplâncton representou a fração 
mais significativa do carbono particulado, seguido 

imediatamente pelo nanoplâncton. Além disso, os 
valores de biomassa nanoplanctônica observada 
no presente estudo estão dentro dos intervalos 
observados em outros estudos em áreas oceâni-
cas (e.g., Caron et al., 1995, 1999; Verity et al., 1996; 
Calbet et al., 2001; Paffenhöfer et al., 2003).

CONCLUSÃO
Os resultados obtidos confirmam a natureza 

oligotrófica da região da Bacia de Campos. Os 
valores de clorofila evidenciam para a região do 
talude uma biomassa bem mais empobrecida do 
que a plataforma continental.

Em termos de produtividade primária, os valo-
res confirmam a oligotrofia da região, coincidindo 
com valores encontrados anteriormente. Esta pro-
dução, como esperado para regiões tropicais, tem 
expressiva participação de organismos do nano 
e picoplâncton (< 20 µm). A plataforma apresen-
tou valores mais elevados que a região do talude, 
sendo que os maiores valores de produção bio-
lógica foram observados no período seco. Os va-
lores mais elevados foram registrados próximo a 
Cabo Frio e ao Cabo de São Tomé, regiões sujeitas 
a processos hidrográficos que originam o aporte 
de nutrientes na camada fótica.
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