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Sinopse: 

 Os efeitos de variáveis espaciais e ambientais nos padrões de riqueza e variação 

florística de Zingiberales foram avaliados em 170 parcelas distribuídas em 7 sítios de 

floresta de terra firme na Amazônia Central e Setentrional. A riqueza na escala regional 

foi afetada pelo clima e pela amplitude de fertilidade nos sítios. Espaço, fertilidade e clima 

contribuíram nesta ordem de importância para a determinação dos padrões de variação 

florística Detectou-se interação entre clima e fertilidade na formação de grupos florísticos.  
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Resumo 

 

 O estudo sobre os padrões de diversidade em plantas e seus determinantes avançou 

bastante nos últimos anos, mas respostas completas para questões como qual a verdadeira 

relação entre riqueza e produtividade ou quais os principais determinantes da estrutura 

composicional ainda permanecem controversos. A curva em forma de corcova (“hump-

shaped”) obtida na relação entre riqueza e produtividade tem sido um dos padrões mais 

freqüentemente observados em  comunidades de plantas, porém com menor freqüência  na 

Amazônia. Relações lineares ou falta de relação entre riqueza e produtividade podem ser 

resultado de amostras distribuídas por apenas parte do gradiente de produtividade. Variáveis 

climáticas, edáficas e espaciais têm sido indicadas como importantes preditores de variação de 

composição florística em escala regional, mas com baixo poder de explicação. A baixa 

capacidade de predição da maior parte dos modelos pode ter pelo menos 3 causas: 1) erros na 

amostragem, que fazem com que a comunidade seja apenas uma fração da comunidade real; 

2) erros na escolha dos preditores, que podem não incluir todas as variáveis de fato moldam a 

comunidade e 3) erros na análise, que pode assumir modelos incompatíveis com as estruturas 

biológicas que se quer modelar.  Neste  trabalho eu tive como objetivos 1) entender como a 

densidade de espécies e a variação da composição florística de Zingiberales estão 

relacionadas com fatores espaciais e características do solo e clima, em florestas de terra firme 

na Amazônia central e setentrional e 2) avaliar se a aplicação do método ISOMAP melhora o 

desempenho dos modelos de previsão da variação florística. Dados de composição de 

espécies de plantas da ordem Zingiberales, clima (medido pelo índice de Walsh), fertilidade e 

textura do solo foram obtidos em 175 parcelas de 250 x 2 m distribuídas em 7 sítios de 

florestas, cobrindo 800 km ao longo de um eixo norte-sul. Foram utilizadas regressões 

múltiplas lineares, ISOMAP, regressão múltipla de matrizes de distância e árvore de regressão 

multivariada para analisar os efeitos das variáveis espaciais e ambientais. Na maior escala 

(sítios), a densidade de espécies de Zingiberales foi afetada pelo clima, controlando-se a 

variação da fertilidade do solo de cada sítio. Na escala de parcelas, apenas a fertilidade afetou 

negativamente a variação da densidade de espécies. O desempenho dos modelos de predição 

da variação florística com a matriz de dissimilaridade transformada pelo método ISOMAP foi 

superior aos modelos com a matriz de Sorensen, explicando quase 50% a mais de variação. A 

distância geográfica foi o preditor mais importante na explicação da variação das distâncias 

florísticas (54%), seguido pelas diferenças de fertilidade do solo (8,4%) e clima (6,9%). 
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Como as distâncias climática e geográfica estão altamente correlacionadas neste grupo de 

dados, é difícil determinar a real causa do padrão florístico. A textura do solo não foi um 

preditor significativo em nenhum dos modelos, ao contrário do observado em estudos na 

escala média, o que deve refletir as diferentes relações entre drenagem do solo e topografia 

nas diferentes regiões analisadas. Uma análise mais detalhada mostrou que a fertilidade 

determina a formação de grupos florísticos apenas na região de clima úmido, indicando uma 

interação entre fertilidade do solo e clima. Conclusões: (1) clima e fertilidade do solo podem 

ser utilizados em modelos preditivos de variação florística espacial na Amazônia brasileira, 

mas deve-se buscar modelos que reflitam as interações entre estas variáveis; (2) outras formas 

de medir variáveis ambientais importantes para as plantas, como a drenagem dos solos, 

devem ser elaboradas para inclusão em novos modelos (3) futuras áreas de estudo devem ser 

escolhidas com o objetivo de diminuir a alta correlação entre distância climática e geográfica 

entre os sítios. 

 

Palavras chave: diversidade beta; matrizes de distância, ervas de sub-bosque; gradiente 

climático; fertilidade de solo; ISOMAP; Árvore de Regressão Multivariada; Amazônia; 

planejamentos de conservação.   
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Abstract  

The study of plant community structure and its causes has advanced in the last years, 

but it is far from complete answers to questions such as the relationship between richness and 

productivity or the main determinants of the compositional structure  and the scale in which 

they act. The hump-shaped curve observed in relationship between richness and productivity 

is the main pattern found in plant communities, but with less frequency in the Amazon. Linear 

relationships or the lack of any relationship may result from lack of coverage of the full 

productivity gradient.  Climate, edaphic factors and spatial variables are commonly identified 

as important predictors of changes in floristic composition at the regional scale, but with low 

power of explanation. The low predictive power of most models has at least 3 causes: 1) 

sampling errors, which led to a community representation that is only a fraction of the real 

community; 2) errors in the choice of predictors, which may not include all relevant variables 

and 3) analytical errors, by the use of models imcompatible with the biological structures 

under study.  In this study, my objectives were 1) to understand the relationships between 

species density, and the floristic variation of Zingiberales communities, and climate, edaphic 

factors and spatial features in Central and Northern Amazon terra firme forests. 2) to assess 

whether the application of the method ISOMAP improves the performance of distance matrix 

models. Composition of Zingiberales, climate (measure by the Walsh index), soil texture and 

fertility data were acquired in 170 plots (250 x 2 m) distributed over 7 forests sites, covering 

800 km along a north-south axis. We used multiple linear regression, ISOMAP, multiple 

regression of distance matrices and multivariate regression trees to assess the effect of spatial 

and environmental variables. At the coarse grain, the species density was affected by climate, 

after accounting for the site variation in soil fertility. At the fine grain, only fertility affected 

negatively the species density. The total variance explained by the models was twice greater 

when the dissimilarity matrices were transformed by ISOMAP. No soil texture effect was 

detected in any analyses. Geographic distance was the main predictor of variation in floristic 

distances (54%), followed by soil fertility (8,4%) and climate (6,9%). Since climate and 

geographic distances were highly correlated in this dataset, it is not possible to determine the 

real cause of the floristic pattern. Soil texture was not a significant predictor in any of the 

models, contrary to the observed in studies in the mesoscale, and this may reflect different 

relationships between soil drainage and topography in each region. In a more detailed analysis 

it was shown that soil fertility determines the formation of different floristic groups only in 

the region with wetter climates, indicating an interaction between soil fertility and climate. 



 

 

xi 

Conclusions: (1) climate and soil fertility can be used in predictive models of floristic 

variation in the brazilian Amazon, but models reflecting the interaction between these 

variables must be sought; (2) direct measures of key variables, such as soil drainage must be 

included in future models, and (3) new study sites must be choose in order to reduce the high 

correlation between climatic and geographic distances.  

 

 

Keywords: beta diversity; understorey herbs; distance matrix; climate gradient; soil fertility; 

ISOMAP; multivariate regression tree; Amazonian; conservation planning.  
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1. Introdução 

 

Compreender como variáveis ambientais afetam a distribuição espacial da riqueza e da 

variação composicional das espécies é um desafio para ecólogos e biogeógrafos, que buscam 

entender os processos que sustentam a diversidade biológica, e tomadores de decisão, que 

buscam conservar de maneira eficiente a biodiversidade. O reconhecimento e a descrição de 

padrões de distribuição da diversidade têm sido o caminho mais comum para inferência sobre 

processos que controlam a distribuição e abundância das espécies em amplas escalas espaciais 

e temporais, onde a realização de experimentos manipulativos esbarra em limitações 

financeiras e éticas (Blackburn e Gaston 2003, Lomolino et al. 2005). 

Um dos padrões mais consistentes em florestas tropicais de terra firme é a resposta 

diferenciada das espécies às condições de seca (Swaine 1996, Engelbrecht et al. 2005, 

Engelbrecht et al. 2007). Em escalas regionais e continentais, a baixa pluviosidade e a 

duração da estação seca limitam a distribuição de muitas espécies, gerando um padrão de 

aumento de riqueza de áreas mais secas para áreas mais úmidas (Gentry 1988, Clinebel et al. 

1995, ter Steege et al. 2003) e um gradiente de mudança florística (Pyke et al. 2001, ter 

Steege et al. 2006, Davidar et al. 2007). Em escalas locais variações topográficas e de textura 

do solo interferem na  drenagem dos solos (Chauvel et al. 1987, Daws et al. 2002), criando 

um gradiente de riqueza e mudança na composição de espécies em escalas locais (Poulsen 

1996, Vormisto et al. 2000, Valencia et al. 2004, Kinnup e Magnusson 2005, Costa et al. 

2005, Costa 2006, Zuquim et al. 2007, Drucker et al. 2008). Portanto, em escalas locais (0-10 

km), médias (10-100 km), a saturação de água no solo e em escalas regionais (100-5000 km) 

e continentais (>5000 km) a disponibilidade de água, são apontados como os fatores 

ambientais mais importantes na estruturação das comunidades de plantas de florestas 

tropicais.  

A disponibilidade de água e a fertilidade do solo afetam positivamente as taxas de 

reprodução da comunidade de plantas de sub-bosque em florestas neotropicais (Gentry e 

Emmons 1987). Estes autores sugeriram que estas variáveis devem estar relacionadas com os 

níveis de produtividade destes ambientes. As possíveis formas da relação entre riqueza, 

geralmente mensurada como o número de espécies por área (densidade de espécies), e 

produtividade têm sido amplamente discutidas na literatura (Huston 1980, Tilman e Pacala 

1993, Rosenzweig e Abramsky 1993, Abrams 1995, Rosenzweig 1995, Waide et al. 1999; 

Mittelback et al. 2001, Pausas e Austin 2001, Chase e Leibold 2003). O padrão comumente 
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observado entre riqueza de plantas e produtividade tem sido a curva em forma de corcova 

(Mittelback et al. 2001). Outros padrões, como relação negativa, positiva, em forma de “U” e 

mesmo a ausência de relação entre riqueza e produtividade também foram observados, porém 

com menor freqüência, considerando-se diferentes ambientes. A maioria dos mecanismos 

sugeridos para explicar a curva em forma de corcova é baseada em modelos envolvendo 

interações competitivas entre as espécies. No entanto, estes mecanismos são também capazes 

de gerar uma relação positiva entre produtividade e riqueza, além de existirem outras 

explicações não relacionadas aos modelos de competição (Abrams 1995).  Em florestas da 

Amazônia, a fertilidade do solo pode afetar positivamente (Gentry 1998, Clinebel et al. 1995, 

Duivenvoorden et al. 1996, Costa 2006) ou negativamente (Tuomisto et al. 2002) a riqueza de 

plantas. A ausência de qualquer relação também foi encontrada (Costa 2006) e a curva em 

forma de corcova ainda não foi observada. A divergência dos resultados parece estar 

associado com a escala de estudo (Waide et at. 1999, Mittelbach et al. 2001, Whittaker et al. 

2001) com o tamanho do gradiente analisado (Pausas e Austin 2001) e com o grupo 

taxonômico em questão (Tuomisto et al. 2002, Costa 2006). 

Apesar dos resultados contraditórios observados para relação riqueza - fertilidade, a 

relação entre a fertilidade do solo e a variação da composição florística é mais robusta. Muitos 

autores defendem que as variações florísticas em florestas de terra firme na Amazônia estão 

associadas em maior grau com a fertilidade do solo, tanto em escalas regionais (Tuomisto et 

al. 1995, Tuomisto e Poulsen 1996, Tuomisto et al. 2003, Phillips et al. 2003, ter Steege et al. 

2006) como locais (Clark et al. 1999, Vormisto et al. 2000, Jones et al. 2006, Poulsen et al. 

2006). No entanto, em florestas tropicais da Amazônia Central, o fator mais importante na 

diferenciação florística de plantas parece ser a textura do solo, associada ou não a topografia 

(Ribeiro et al. 1999, Costa et al. 2005, Kinupp & Magnusson 2005, Carvalho 2006, Sousa 

2006, Zuquim et al. 2007). 

Segundo o modelo de nicho, variações na composição de espécies podem ser 

explicadas somente em função de condições ambientais e competição (McArthur 1972). As 

espécies teriam conseguido acessar todas as manchas de habitat com condições apropriadas e 

o tempo foi suficiente para que interações competitivas as organizassem ao longo dos 

gradientes ambientais (Nekola & White 1999). Esta hipótese, também denominada de 

determinismo ambiental, prevê que duas áreas com condições ambientais semelhantes devem 

ter composição de espécies mais similar que duas áreas com maiores diferenças ambientais 

(Tuomisto & Ruokolainen 2006). 
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Uma hipótese alternativa para explicar os padrões de mudança florística em floresta 

tropical, ou diversidade beta, é fornecida pela teoria neutra de Hubbell (2001). No seu modelo 

o ambiente é considerado homogêneo e as espécies da comunidade são consideradas como 

equivalentes, pois todas têm a mesma probabilidade per capita de dispersar, se reproduzir e 

morrer. A composição flutua em função de processos estocásticos como extinção, imigração e 

especiação, e devido à limitação de dispersão (Hubbell et al. 1999), a variação na composição 

é autocorrelacionada espacialmente (Hubbell 2001). Uma das previsões do modelo neutro é 

que, quanto menor a distância espacial entre dois locais, maior será a similaridade florística 

entre eles. As hipóteses determinista e neutra não são mutuamente excludentes e a 

importância dos processos determinantes dos padrões de diversidade parece depender da 

escala de observação (Shmida e Wilson 1985, Hubbell 2001, Condit et al. 2002), e dos níveis 

de variação dos fatores ambientais (Duque et al. 2001).  

Os estudos sobre a variação florística e os fatores que a afetam representam a base 

para a aplicação de algorítimos para a seleção de áreas prioritárias para a conservação, 

baseados no princípio da complementaridade (Faith & Walker 1996) e na construção de 

mapas de vegetação (Thessler et al. 2005). No entanto, um fato comum a grande parte dos 

estudos com diversidade beta é a observação de uma alta variabilidade dos dados que 

permanece sem explicação. Isso pode ser devido a algum fator importante não medido no 

estudo, adequação da escala espacial (Weins 1989), erros de protocolos na obtenção de dados 

ou à limitação dos métodos de análise empregados (Faith & Ferrier 2002). 

Um dos métodos de análise utilizados na avaliação de padrões de diversidade beta 

consiste na ordenação direta (CCA, RDA) ou indireta (PCA, CMDS, NMDS) onde os eixos 

reduzidos de ordenação são relacionados com gradientes ambientais (McCune & Grace 2002, 

Magnusson & Mourão 2003). A eficiência dos métodos de ordenação indireta em reduzir a 

dimensionalidade de dados ecológicos está baseada na manutenção da relação linear ou 

ordinal da diferença da composição (DC) em função da distância ecológica (DE) entre os 

locais (De‟ath 1999). Os índices de associação, como por exemplo índice de Jacard, Sorensen 

e Bray-Curtis, empregados em métodos como CMDS (Escalonamento Multimensional 

Clássico, ou Análise de Coordenadas Principais) ou NMDS (Escalonamento Multimensional 

Não Métrico) têm mostrado eficiência em manter a relação linear ou ordinal entre DC-DE 

(Minchin 1987), quando a diversidade beta é moderada. Estes índices têm a propriedade de 

assumir valores constantes e máximos, tipicamente igual a 1, quando dois locais não 

apresentam pelo menos uma espécie em comum (Faith et al 1987). No entanto, em regiões 
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com longos gradientes ecológicos, muitos pares apresentarão valor 1, independente da 

distância ecológica que os separam, gerando uma relação curvilínea entre DC-DE. Quando a 

relação é fortemente curvilínea, os métodos de redução de dimensionalidade tendem a criar 

uma estrutura em forma de ferradura, conhecida como efeito de arco, aproximando, no espaço 

reduzido, os locais que estão no extremo do gradiente ecológico. Portanto, os índices tendem 

a subestimar a distância composicional, o que leva a uma ineficiência dos métodos de 

ordenação em representar as relações de semelhança entre os locais no espaço reduzido 

(De‟ath 1999).  

Alguns métodos têm sido propostos para contornar essa e outras fontes de não 

linearidade nos dados (Williamson 1978, Bradfield e Kenkel 1987, De‟ath 1999, Tenembaum 

et al 2000). O método proposto por Tenembaum et al. (2000), denominado de ISOMAP 

(Mapeamento de Características Isométricas) tem sido indicado como um método promissor 

na análise multivariada de dados ecológicos com estruturas não lineares  (McCune & Grace 

2002, Mahecha et al. 2007, Mahecha e Schmidtlein 2007). O método consiste em transformar 

as distâncias originais da matriz de dissimilaridade florística, calculadas a partir de qualquer 

índice de dissimilaridade, em distâncias baseadas na soma das distâncias de k vizinhos mais 

próximos. Sobre esta matriz transformada aplica-se CMDS e obtêm-se as coordenadas dos 

locais no espaço reduzido. Em paisagens com alta diversidade beta, a distância entre dois 

locais que não compartilham qualquer espécie será dada em função da soma das distâncias 

entre um ou mais vizinhos próximos que apresentam espécies em comum com os dois locais.  

Outra forma de análise da diversidade beta consiste na regressão linear de matrizes de 

distâncias, método derivado do teste de Mantel (Legendre et al. 2005, Lichenstein 2007, 

Tuomisto & Ruokolainen 2007). Dois tipos de não linearidade afetam o desempenho dos 

modelos de regressão de matrizes: (i) a relação curvilinear observada entre a dissimilaridade 

composicional e a distância ecológica, quando se aumenta esta última (De‟ath 1999, Ferrier et 

al. 2007), mesmo problema encontrado pelos métodos de ordenação; (ii) a variação da taxa de 

mudança composicional ao longo do gradiente ecológico (Ferrier et al. 2007). Se a matriz de 

dissimilaridade transformada pelo método ISOMAP busca reconstruir estruturas não lineares 

na matriz de dissimilaridade, porque não utilizá-la como matriz resposta nos modelos de 

regressão múltipla de matrizes? Esta abordagem foi testada no presente estudo. 

Os objetivos gerais deste trabalho foram avaliar (1) o desempenho do método 

ISOMAP como método de análise de variação florística e (2) como a densidade de espécies e 

a variação da composição florística de Zingiberales estão relacionadas com fatores ambientais 
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e espaciais, em 175 parcelas de floresta de terra firme na região Centro-Amazônica.  

Proponho-me a responder as seguintes questões: (i) A fertilidade, textura do solo e o clima 

afetam a densidade de espécies de Zingiberales em florestas da região Centro-Amazônica? (ii) 

Qual é a importância relativa de fatores ambientais e espaciais na determinação dos padrões 

de variação florística em escala regional? (iii) A fertilidade e textura do solo, considerados 

preditores importantes da diversidade beta em mesoescala, são importantes quando analisados 

em um contexto regional? (iv) Existe interação entre as variáveis ambientais e em que ponto 

do gradiente elas provocam uma maior mudança na composição? (v) É possível aumentar o 

poder de explicação dos modelos de matrizes de distância florística através da transformação 

da matriz de dissimilaridade florística pelo método de k vizinhos próximos (ISOMAP)? 

Para responder estas questões, utilizei o grupo de plantas da ordem Zingiberales, ervas 

terrestres monocotiledôneas. Na Amazônia Ocidental, a utilização de grupos taxonômicos 

específicos (pteridófitas e melastomatáceas) ao invés de grandes grupos funcionais (árvores) 

têm sido uma forma eficiente, mais rápida e menos custosa de acessar padrões fitogeográficos 

regionais e testar hipóteses ecológicas (Ruokolainen et al. 1997, Tuomisto et al. 2003, 

Higgins & Ruokolainen et al. 2004, Ruokolainen et al. 2007). Na Amazônia Central, 

palmeiras (Sousa 2007) e ervas terrestres (Costa et al. 2005, Carvalho 2006, Costa 2006, 

Zuquim et al. 2007, Drucker et al. 2008) tem sido utilizadas para explorar padrões de variação 

florística e riqueza em mesoescala. Dentre as ervas terrestres, a ordem das Zingiberales, por 

ser um grupo com alta riqueza e abundância em florestas da Amazônia Central, tem sido 

apontada como um grupo potencial para avaliar padrões regionais fitogeográficos (Costa et al. 

2005). 

 

2. Métodos 

 

2.1 Áreas de estudo 

  

 Foram amostrados sete sítios de floresta de terra firme. Dois situados na região 

setentrional, Estação Ecológica Ilha de Maracá e Parque Nacional do Viruá, e 5 na região 

central, Reserva Biológica do Uatumã, Reservas do Projeto Dinâmica Biológica de 

Fragmentos Florestais, Reserva Florestal Adolpho Ducke e BR 319 (dois sítios) (Figura 1a). 
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Estação Ecológica Ilha de Maracá (EEIM) – Com 112.000 ha de área e contornada 

pelo rio Uraricoera, a ilha fluvial de Maracá localiza-se na porção setentrional do Estado de 

Roraima (3.40ºN - 61.47ºW) e é composta predominantemente por Floresta Ombrófila 

Estacional (IBGE 2004). A ilha encontra-se na transição do Planalto de Arenito com Escudo 

Cristalino das Guianas (Sombroek 2001). A altitude varia de 80 a 200 m e os solos são na sua 

maior parte podzólicos vermelho-amarelos e latossolos. A vegetação da ilha é composta 

principalmente por floresta sempre-verde ou semidecídua de dossel fechado e estrutura bem 

desenvolvida, com manchas dominadas por Peltogyne gracilipes, árvore leguminosa de 

grande porte. Podem ocorrer em certos trechos ruptura da formação florestal por manchas de 

savana mal-drenada e trechos de brejo com vegetação herbácea (Milliken & Ratter 1998). A 

média anual da temperatura varia de 26-27ºC e a precipitação de 1900-2000 mm com 6 a 7 

meses de estação com menos de 100 mm (Sombroek 2001). 

Parque Nacional do Viruá (PNV) – Localizado no município de Caracaraí no estado 

de Roraima (1.45ºN - 61.00ºW), a reserva encontra-se nas Planícies Arenosas do Rio Branco 

(Sombroek 2001). A reserva é composta por um mosaico de campinas, campinaranas e 

formações florestais densas cobrindo uma área de 227.000 ha, sendo a vegetação denominada 

de Campinarana Florestada (IBGE 2004). A área de estudo dentro da reserva apresenta áreas 

planas de solos arenosos e mal drenados entre trechos de florestas sobre solos argilosos. A 

altitude varia de 40 a 340 m. A precipitação média anual varia de 2200 a 2440 mm com 4 

meses consecutivos contendo menos de 100 mm de chuvas, dezembro a fevereiro (Sombroek  

2001).  

Reserva Biológica do Uatumã (RBU) – Localizada a cerca de 120 km a norte de 

Manaus (1.80ºS - 59.25ºW), a reserva está caracterizada como Floresta Ombrófila Densa 

Submontana (IBGE 2004) com altitude variando de 80 a 160 m. A reserva abrange cerca 

942.786 ha e está em uma área de contato entre a Formação Barreiras e um conjunto de 

formações do Paleozóico (Iron 1978). A temperatura média anual é cerca de 27ºC, variando 

de 38ºC a 20,5ºC. A média anual de precipitação é de 2370 mm, com nenhum mês com 

menos de 100 mm de chuva (IBAMA, Sombroek  2001). 

Reserva Florestal Adolpho Ducke (RFAD) – Localizada a 26 km ao norte de Manaus 

(2.90ºS - 59.90ºW), a reserva constitui uma área de 100 km
2
 de Floresta Ombrófila Densa de 

Terras Baixas (IBGE 2004) com altitude variando de 30 a 110 m. A média anual de 

temperatura é cerca de 26ºC e média anual de precipitação de 2362 mm, com 2 meses 

apresentando menos de 100 mm de chuvas (Sombroek  2001). Os solos são derivados de 
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sedimentos marinhos do Terciário da formação Barreiras (Iron 1978). Existe uma variação 

contínua de latossolos argilosos sobre platôs tornando-se arenosos à medida que aumenta a 

inclinação e diminui a altitude (Chauvel et al. 1987).  

Reservas do Projeto Dinâmica Biológica de Fragmentos Florestais (PDB) – 

Localizadas à cerca de 60 km ao norte de Manaus (2.40ºS - 59.85ºW), as reservas do PDB 

representam trechos de florestas tropicais com estrutura, clima e solos semelhantes à floresta 

da RFAD e mesma formação geológica. A altitude varia de 70 a 160m. As três reservas 

utilizadas neste estudo, reserva do Km 41 (R41), Cabo Frio (RCF) e Gavião (RG), 

representam trechos de floresta contínua dentro de uma área de 500.000 ha pertencentes ao 

projeto. 

 BR 319 –  Dois sítios foram instalados em um trecho de Floresta Ombrófila de Terras 

Baixas (IBGE 2004) no interflúvio Purus - Madeira, próximo à rodovia BR 319 que liga 

Manaus a Porto Velho. O primeiro sítio denominado de Denis (BRDE) foi montado próximo 

ao km 220 da rodovia (4.40S - 60.95W). O segundo denominado de Igapó - Açu (BRIG), está 

localizado em torno do km 260 (4.60ºS - 61.25ºW). A região pertence à Formação Solimões, 

constituída por sedimentos do Pleistoceno (Brasil 1978). A geomorfologia da região é 

caracterizada pela ocorrência de grandes interflúvios tabulares com topografia plana (Brasil 

1978) e altitudes variando entre 30 e 50 metros. A presença de micro-relevo com variações de 

altitude entre 1 e 3 metros é bastante freqüente e favorece a formação de poças temporárias no 

local. A altura do dossel é de aproximadamente 40 metros e palmeiras são um elemento 

constante no sub-bosque (observação pessoal). A pluviosidade anual média é cerca de 2200 

mm, com um mês recebendo menos de 100 mm de chuvas (Sombroek 2001). 

 Em geral, os solos de todos os sítios podem ser considerados ácidos, com o pH 

variando de 3.9 a 5.3 (Programa de Pesquisa em Biodiversidade - PPBio, http: 

//ppbio.inpa.gov.br/Port/dadosinvent/). 
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Figura 1. Localização geográfica dos 7 sítios e 175 parcelas. 1: EEIM; 2: PNV; 3: RBU; 4: PDB; 5: RFAD; 6: BRDE; 7: BRIG. Os 

pontos em preto nas seções numeradas representam as parcelas; escalas em quilômetros. 
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2.2 Obtenção de dados 

 

 Foram amostradas 175 parcelas em 7 sítios de floresta: 30 na EEIM, 23 no PNV, 30 na 

RBU,  36 nas reservas do PDB, 32 na RFAD,  11 no BRDE e 12 no sítio BRIG (Figura1b). 

As parcelas foram instaladas em trechos de florestas com solos bem drenados, passando por 

trechos de transição entre florestas e formações abertas, áreas com afloramentos rochosos,  

margens de igarapés e áreas com solos encharcados e mal drenados. Em todos os sítios foi 

usado o protocolo RAPELD de amostragem (Magnusson et al. 2005), mantendo-se a distância 

mínima de 1 km entre parcelas. Todas as parcelas possuem a mesma dimensão, 250 x 2m, 

com o maior eixo da parcela seguindo as curvas de nível do terreno. Em florestas da 

Amazônia Central foi demonstrada a forte correlação entre características físicas do solo e 

posição na topossequência (Chauvel et al. 1987, Luizão et al. 2004, Mertens 2004). Desta 

forma, as parcelas instaladas ao longo de curvas de nível minimizam a variação interna quanto 

às características de solo (Magnusson et al. 2005).   

 Com exceção da RFAD, a amostragem da comunidade de Zingiberales foi conduzida 

entre os meses de dezembro de 2006  e setembro de 2007, sempre pelo mesmo observador. 

Foram registradas a presença e abundância de todas as espécies de Zingiberales enraizadas 

dentro das 175 parcelas. Indivíduos menores que 5 cm de altura foram desconsiderados na 

amostragem. Como algumas espécies possuem reprodução clonal, foram considerados como 

indivíduos diferentes os grupos de caules ou folhas que estivessem a uma distância superior a 

20 cm de outro grupo. Os indivíduos foram identificados em campo quando possível ou 

agrupados em morfotipos. Monografias, floras e guias de campo foram utilizados para 

auxiliar na identificação das espécies (Andersson 1977; Kennedy et al. 1988; Hagberg 1990; 

Martínez 1997; Anderson et al. 1997; Andersson 1997; Maas & Mass-van de Kramer 1997a, 

1997b; Souza & Forzza 1999, Lleras & Cruz 2005). Vouchers das espécies e morfotipos 

foram coletados e enviados para  Helen Kennedy, especialista em Marantaceae, e Paul Mass, 

especialista no restante das famílias. As plantas estão depositadas no herbário do Instituto 

Nacional de Pesquisas da Amazônia (INPA) no herbário da Universidade Columbia Britânica 

(UBC), Canadá e no Herbário Nacional da Holanda (NHN), Universidade de Utrecht. Os 

dados de composição de Zingiberales da RFAD foram obtidos do banco de Costa et al. (2005) 

((Programa de Pesquisa em Biodiversidade - PPBio, http: 

//ppbio.inpa.gov.br/Port/dadosinvent/).. 
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 Os dados de solo foram obtidos do banco de dados do PPBio 

(http://ppbio.inpa.gov.br/Port/dadosinvent/). As amostras de solo foram coletadas na 

profundidade de 0-5 cm, com exceção das parcelas do PNV, para o qual a coleta foi feita de 

0-15 cm e RFAD, 0-3 cm. As coletas foram feitas após a remoção da camada de folhas, em 6 

pontos a cada 50 m ao longo da parcela e homogeneizadas para gerar uma única amostra 

composta por parcela. Antes das análises, o solo foi seco ao ar e peneirado em malha de 2 

mm. As análises de granulometria e bases trocáveis foram feitas pelo laboratório Temático de 

Solos e Plantas do Departamento de Agronomia do INPA, aos cuidados da MSc Tânia 

Pimentel. Partículas entre 2.00 e 0.05 mm de diâmetro foram classificadas como areia, entre 

0.05 e 0.002 mm, silte, e menores que 0.002 mm, argila. A variável “textura” foi representada 

pela soma das percentagens de silte e argila. Ca
++  

e 
 
Mg

++  
trocáveis foram extraídos por KCL 

1N e Na
++

 e K
++

 foram extraídos com solução de Mehlich (Nelson et al. 1953). Todos 

nutrientes foram determinados por Espectrofotometria de Absorção Atômica. Na
++

 não foi 

incluído na soma de bases trocáveis por suas quantidades terem sido pequenas demais para 

serem detectadas pelo espectrofotômetro. Devido à maior profundidade de coleta, as amostras 

do PNV sofreram uma correção quanto aos valores de soma de bases. Com base nas amostras 

de solo de EEIM, que continham duas profundidades de coleta, de 0-5 cm e de 0-15 cm,  

observou-se que as amostras coletadas na profundidade (0-5 cm) continham uma 

concentração de bases em média 2.2 vezes maior que as amostras coletadas em 0-15 cm. 

Portanto as amostras de Viruá foram corrigidas por este coeficiente de 2.2.  A soma de bases 

trocáveis (Ca
++

, 
 
Mg

++
, e K

++
) foi usada para

 
representar a fertilidade do solo, usando unidades 

de miligramas de ions por kg de solo. 

 O índice de Walsh (Walsh 1996) foi utilizado como variável climática nas análises. O 

índice integra efeitos de pluviosidade anual e sazonalidade. Para cada mês com mais de 200 

mm de chuva atribui-se +2 pontos; + 1 ponto para cada mês com pluviosidade entre 100 e 

200mm, -1 ponto para cada mês com pluviosidade variando entre 51 e 100 mm e -2 pontos 

para cada mês com menos de 50 mm de chuva. Somam-se todos os pontos para os 12 meses 

do ano. Adiciona-se um bônus de 0.5 para cada vez que um mês que chove 100 mm ocorre 

após um mês com menos de 100 mm. Os valores do índice foram obtidos através da base de 

dados do WorldClim 2006 (www.worldclim.org.): pluviosidade media mensal, com células de 

10 minutos latitude – longitude (implementação de Bruce W. Nelson). Os dados de 

pluviosidade média anual e número de meses com menos de 100 mm de chuva foram 
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extraídos de maneira visual dos mapas climáticos de Sombroek (2001). Estas duas variáveis 

foram utilizadas apenas para descrever as condições climáticas dos sítios.   

 

2.3 Análises de dados 

 

Em todas as análises, exceto na árvore de regressão multivariada, a variável fertilidade 

do solo, representada pela soma de bases trocáveis, foi transformada no logaritmo natural para 

reduzir a assimetria com cauda à direita na distribuição dos dados. Como os dados de textura 

e do índice de Walsh não apresentaram assimetria, foram usados seus valores originais. 

 

2.3.1 Variação na densidade de espécies 

 

 Duas escalas diferentes foram utilizadas para avaliar o efeito das variáveis ambientais 

sobre a riqueza. Na escala fina, foi analisado o número de espécies por parcela, doravante 

denominado de densidade de espécies. Foi utilizado um modelo de Regressão múltipla para 

avaliar o efeito de fertilidade e textura do solo sobre a densidade de espécies nas 175 parcelas, 

controlando-se o efeito de clima, dado pelos valores do índice de Walsh de cada sítio. A partir 

dos resíduos do modelo, foram geradas duas regressões parciais, uma entre densidade de 

espécies e textura, e outra em função da fertilidade. Uma possível curva em forma de corcova 

entre a densidade de espécies e cada um destes preditores foi avaliada através do ajuste das 

regressões parciais de fertilidade e textura do modelo de Regressão Múltipla a modelos 

polinomiais quadráticos, y = yo + ax + bx
2
. Se o parâmetro a for positivo, caracteriza-se uma 

curva em forma de corcova, caso contrário, se negativo, caracteriza-se uma curva em forma 

de “U”. Quanto maior o valor do módulo de a, maior é a curvatura da curva. O parâmetro b 

representa a declividade da curva ao cortar o eixo y. 

O efeito do clima sobre a densidade de espécies foi avaliado em uma escala mais 

grossa, considerando os sítios como unidades amostrais. A amplitude de fertilidade de cada 

sítio foi utilizada no modelo para controlar  o efeito da heterogeneidade do ambiente. O 

número de espécies de cada sítio foi estimado a partir de modelos logarítmicos que melhor se 

ajustaram às curvas de acumulação de espécies, obtidas após 100 permutações (Gotelli & 

Cowell 2001). O objetivo foi estimar o número de espécies para os sítios onde o número de 

parcelas foi inferior ao sítio que contém a maior área de amostragem (sítio do PDB, 36 

parcelas). O efeito da variável climática, dado pelo índice de Walsh, e da amplitude da 
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fertilidade dentro de cada sítio sobre a densidade de espécies estimada foi avaliado através de 

um modelo de regressão múltipla linear.  

As curvas de acumulação foram calculadas no programa R v.2.6.2 (R Development 

Core Team 2008), pacote Vegan v.1.12-9, os modelos ajustados às curvas de acumulação no 

programa SigmaPlot v.10.0.0.54 (Systat Software Inc 2006) e os modelos lineares no 

programa SYSTAT v8.0 (Wilkinson 1998). 

 

2.3.2 Redução de dimensionalidade 

 

 Em todas as análises envolvendo a composição florística foi utilizada como base a 

matriz de dissimilaridade florística obtida através do índice de dissimilaridade de Sorensen, 

com dados de presencia e ausência. A fórmula do índice é dada por dij = 1 – [2a / (2a+b+c)] 

(Magurran 2004), onde a representa o número de espécies compartilhadas entre dois locais, b 

e c representam o número de espécies restritas a ambos os locais. Nenhuma espécies foi 

excluída das análises mesmo aquelas que ocorreram em apenas uma parcela. 

Uma forte estrutura não linear na matriz de dissimilaridade florística é esperada para 

os dados de composição de Zingiberales devido a dois fatores: ao alto número de 

comparações entre parcelas sem espécies em comum, devido a fina resolução da amostragem; 

e a ocorrência de gradientes onde a taxa de mudança da composição não é constante. Para 

visualização das relações entre as dissimilaridades das 175 parcelas, foi utilizado o método de  

Mapeamento de Características Isométricas (Isometric Feature Mapping - ISOMAP) 

(Tenenbaum et al. 2000), que corrige problemas de não-linearidade nos dados.  

ISOMAP é um método de redução de dimensionalidade extremamente semelhante ao 

Escalonamento Multidimensional Clássico (Classical Multidimensional Scaling - CMDS) ou 

Análise de Coordenadas Principais (Principal Coordinates Analyses - PCoA), podendo ser 

interpretado como uma extensão não-linear de CMDS. O método ISOMAP consiste em 

transformar a matriz original de dissimilaridade, dij, em uma matriz onde a distância entre 

dois pontos é determinada através das ligações construídas entre cada ponto e seus k vizinhos 

mais próximos, ou  entre cada ponto e seus vizinhos dentro de um raio de distância ε. A 

distância estimada entre dois pontos então será a menor distância percorrida pelos caminhos 

de ligação, ou seja, a distância “geodésica” entre os pontos, denominada de dij
(G)

. Diferente do 

método clássico, a soma do comprimento das pernas que ligam dois pontos pode atingir um 

valor maior que 1.0, portanto a dissimilaridade é estendida além do limite imposto pelo índice 
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empregado (De‟ath 2002). A partir deste ponto, a análise é a mesma que o CMDS. Aplica-se 

o CMDS sobre esta matriz transformada e obtêm-se a percentagem de variância nos 

autovalores captada pelos eixos. Como definir o parâmetro k ou ε ? O método consiste em 

variar sistematicamente estes parâmetros e aplicar o CMDS sobre todas as matrizes possíveis, 

ou seja, sobre n - 1, onde n é o número de unidades amostrais. Das n-1 reduções de 

dimensionalidade possíveis, escolhe-se aquela em que a percentagem de variância dos 

autovalores captada foi máxima com o menor valor de k ou ε. Para o máximo valor de k, por 

exemplo, uma amostra se ligará com todas as outras possíveis, sendo que a menor distância 

geodésica entre dois pontos será a própria distância linear entre eles. Esse é o fato pelo qual 

dij
(G)

k=n-1 é equivalente a dij, sendo denominada de versão linear ISOMAP (maiores detalhes 

veja Tenembaun et al. 2000; Mahecha et al. 2007 e Mahecha e Schmidtlein 2007).  

As duas versões do método, versão linear e versão com maior variância explicada  

foram utilizadas para avaliar a qualidade na redução da ordenação. O número de eixos 

escolhidos foi definido até o ponto em que houvesse pelo menos 5% de incremento na 

variância explicada pelos eixos. O teste de correlação de Mantel foi utilizado para determinar 

o quanto as distâncias na matriz original foram preservadas após a ordenação ISOMAP,  com 

a matriz que representa a versão linear, dij
 
k=n-1, e após a ordenação ISOMAP com a matriz que 

captou o máximo de variação e dij
 
k max. Segundo Tenembaum et al. (2000) e Mahecha et al. 

(2007) essa é uma das maneiras de se avaliar a qualidade da redução da dimensionalidade. 

Quanto maior a correlação entre as matrizes antes e depois da ordenação, melhor o método. 

Vale lembrar que a máxima variância dos autovalores captada pelo menor número de k 

vizinhos próximos descrita no parágrafo anterior é diferente da correlação entre as matrizes de 

dissimilaridade florística antes e depois da ordenação. 

 

 2.3.3 Análise de matrizes de distâncias 

  

 Para entender como as diferenças de composição de Zingiberales variam em função de 

distâncias ambientais e espaciais, foram gerados oito modelos de regressão múltipla de 

matrizes (Legendre & Legendre 2000, Lichstein 2007), a partir de sete matrizes de distância: 

duas matrizes de distância florística, uma baseada no índice de Sorensen, dijSOR
 
e outra nas 

distâncias estimadas pelo método ISOMAP, dij
(G)

kmax; duas matrizes de distância geográfica, 

uma sem transformação e a outra com o logaritmo natural das distâncias; e quatro matrizes 

ambientais, com as distâncias do índice de Walsh, da soma de bases, do logaritmo natural da 



 

 

15 

soma de bases e da textura do solo. Apenas a variável ambiental soma de bases foi 

transformada, pois foi a única que apresentou distribuição assimétrica. As distâncias das 

matrizes ambientais e geográficas foram estimadas através da distância euclidiana entre os 

valores ambientais de cada par de parcelas. As distâncias de textura foram obtidas pela 

distância euclidiana dos valores da soma de % de argila mais % de silte de cada parcela. Os 

oito modelos foram divididos em 2 grupos: 

 

1.a  dij SOR = dij GEO + dij WALSH  + dij SB + dij TEXT + erro 

1.b  dij SOR = dij GEO + dij WALSH  + dij LnSB + dij TEXT + erro 

1.c  dij SOR = Ln(dij GEO) + dij WALSH  + dij SB + dij TEXT + erro 

1.d  dij SOR = Ln(dij GEO) + dij WALSH  + dij LnSB + dij TEXT + erro 

 

2.a  dij
(G)

k max = dij GEO + dij WALSH  + dij SB + dij TEXT + erro 

2.b  dij
(G)

k max = dij GEO + dij WALSH  + dij LnSB + dij TEXT + erro 

2.c  dij
(G)

k max = Ln(dij GEO) + dij WALSH  + dij SB + dij TEXT + erro 

2.d  dij
(G)

k max = Ln(dij GEO) + dij WALSH  + dij LnSB + dij TEXT + erro 

 

onde o primeiro grupo (1) representa os modelos com a matriz de dissimilaridade florística de 

Sorensen e o segundo subgrupo (2), representa os modelos com a matriz de dissimilaridade 

florística de Sorensen transformada pelo número de k vizinhos próximos, k que gerou a maior 

variância captada pela ordenação ISOMAP. Dentro de cada grupo foram utilizados quatro 

modelos: (a) sem transformação de nenhuma das variáveis independentes; (b) e (c) com 

transformação apenas das distâncias de soma de bases e geográfica, respectivamente; e (d) 

com ambas as variáveis transformadas. A significância dos modelos foi avaliada através de 

999 permutações dos coeficientes  de regressão parciais. 

A estimativa da contribuição relativa das variáveis espaciais e ambientais para o 

coeficiente de determinação múltiplo de cada modelo, R
2
, foi determinada baseada nos termos 

que compõem a expressão matemática do R
2
. Segundo Sokal & Rohlf (1995; pág 623) o R

2
Y-

1...k  de um modelo de regressão múltipla representa a percentagem de variação da variável 

dependente Y, explicada conjuntamente pelas variáveis Xk , e pode ser expressa por: 

 

R
2

Y-1...k  = r1Y*b’Y1.  +  r2Y*b’Y2. + . . . + rkY*b’Yk. 
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onde rkY representa o coeficiente de correlação linear entre Y a Xk e b’Yk. representa o 

coeficiente padronizado de regressão parcial, ou seja, o efeito esperado de Xj sobre Y 

controlando o efeito de todas as outras variáveis independentes. Desta forma, a contribuição 

relativa de cada variável ao R
2
,
 
será dada pelo produto de (rjY*b’Yj. / R

2
Y-1...k) * 100 . Como o 

objetivo desta análise não é criar um modelo preditivo e sim um modelo explanatório, o 

produto dos termos acima representará a contribuição de cada variável independente na 

explicação da variação das diferenças florísticas (Legendre e Legendre, 2000; pg 528). 

Portanto, mesmo que a correlação simples de Xj sobre Y seja muito alta, ela apenas 

contribuirá para o R
2
 se seu efeito sobre a variável Y também for alto, controlando-se os 

efeitos de todas as outras variáveis, expresso por b’Yj.  

                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                       

2.3.4 Grupos florísticos e interação entre variáveis 

 

 Para detectar quais variáveis ambientais são responsáveis pela formação de grupos 

florísticos e determinar se existe interação entre as variáveis foi utilizada árvore de regressão 

multivariada (ARM) (De'ath 2002) sobre eixos da ordenação ISOMAPkmax. O número de 

eixos escolhidos foi definido até o ponto em que houvesse pelo menos 5% de incremento na 

variância explicada pelos eixos. ARM é simplesmente uma extensão da Árvore de Regressão 

Univariada (ARU). O método consiste em criar uma árvore estrutural que divide a variável 

dependente em grupos mutuamente exclusivos. Cada divisão da árvore é binária e é definida 

por uma única variável explanatória. A variável escolhida e o ponto de divisão é aquele que 

consegue minimizar a impureza dos dois grupos formados abaixo de uma divisão binária. A 

impureza é definida como a soma dos quadrados das distâncias das  parcelas até o centro do 

grupo, no caso de ARM, à média multivariada do grupo. Pensando em um espaço ordenado 

com k dimensões, o objetivo de cada divisão binária é minimizar o total da soma dos 

quadrados das distâncias Euclidianas das parcelas ao centróide do grupo ao qual elas 

pertencem. A soma dos quadrados das distâncias das parcelas ao primeiro centróide 

representa a variação total presente na árvore. A cada divisão, calcula-se a soma dos 

quadrados das distâncias de cada grupo ao seu próprio centróide e estima-se quanto da 

variação inicial foi reduzida pela divisão, definida como erro relativo (ER). Cada divisão da 

árvore só será executada se ela reduzir o ER da árvore em um dado critério cp, que representa 

a percentagem de redução de ER da ARM por uma divisão. Neste estudo será adotado um 

critério conservador, cp=0.05,  ou seja, a divisão só será feita se ela reduzir mais que 5% do 
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erro da árvore. Foi definido em 5 o número mínimo de observações em cada nó de modo que 

possa ser executada a divisão. Como o objetivo da análise é meramente exploratório, nenhum 

teste de validação do tamanho da árvore foi utilizado. Foram usadas as coordenadas das 

parcelas no espaço reduzido da ordenação ISOMAP como variável resposta, e como variáveis 

preditoras, o índice de Walsh, a soma de bases e a textura do solo. Neste método não é 

necessário transformar as variáveis independentes. Se a seqüência de variáveis escolhidas for 

a mesma nos dois lados da árvore, isso indica ausência de interação entre as variáveis. Caso 

contrário, as variáveis atuam em interação (Wilkinson 1998, pag. 36). As regressões múltiplas 

de matrizes foram realizadas no programa R v2.6-2 (R Development Core Team 2008), as 

análises com ISOMAP pelo  pacote Vegan 1.12-9 e a ARM pelo pacote Mvpart 1.2-6, estes 

últimos também do ambiente R. 

 

 3. Resultados  

 

 3.1 Variáveis ambientais e autocorrelação espacial 

 

 Os maiores valores de concentração de cátions foram encontrados no sítio do RBU 

(1118.5 mg.kg
-1

) e os menores na RFAD (20.5 mg.kg
-1

).  Os sítios da RFAD e BRIG foram os 

sítios com solos menos férteis em média, 51.8 e 50.9 mg.kg
-1

 e os sítios mais férteis foram o 

de EEIM, PNV e RBU, este último com a maior amplitude de variação, 40 a 1118.5 mg.kg
-1

. 

Os solos de Maracá foram em geral os mais arenosos, sendo que das 30 parcelas, 29 tiveram 

porcentagem maior que 75% de areia. Os sítios do BRDE e BRIG apresentaram solos mais 

siltosos em média, 57.1 e 51.1%, respectivamente. Os sítios PNV, PDB e RFAD 

apresentaram solos com ampla variação de argila e areia (Tabela 1). Não houve correlação 

entre soma de bases e nenhuma das frações de textura. No entanto, a soma de bases esteve 

levemente correlacionada com a variável climática (r = 0.277) e com a latitude (r = 0.351). 

Areia e argila tiveram uma forte correlação negativa (r = - 0.825) e silte esteve  

correlacionado negativamente apenas com areia (r = - 0.420) (Tabela 2).  

 A variável climática, representada pelo índice de Walsh, variou de 0.5 a 18 (mínimo 

na EEIM e máximo no PDB). Nos sítios da Amazônia Central (RBU, PDB, RFAD, BRDE, 

BRIG) o índice variou de 12.5 a 18, e na Amazônia Setentrional (EEIM e PNV), variou de 0.5 

a 3.5, indicando uma alta variação entre regiões e pequena variação dentro de cada grande 

região (Tabela 1). Enquanto a pluviosidade anual total para cada sítio foi levemente diferente, 
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a intensidade da estação seca, expressa pela quantidade de meses com menos de 100 mm foi 

bem mais variável entre os sítios (Tabela 1). O índice de Walsh esteve altamente 

correlacionado com o número de meses com menos de 100 mm (r = 0.967) e um pouco 

menos com a pluviosidade anual média (r = 0.798). O índice de Walsh também  esteve 

altamente correlacionado com a latitude (r = 0.913).  

 A distância máxima e mínima entre duas parcelas foi de 891.4 e 0.650 km, 

respectivamente. O teste de Mantel indicou forte correlação entre as distâncias climáticas e as 

distâncias geográficas (P < 0.001, r = 0.867) e uma fraca correlação entre as distâncias do  

logarítmo natural da fertilidade e a textura, em função das distâncias geográficas entre as 

parcelas (P < 0.001, r = 0.236; P < 0.001, r = 0.239, respectivamente). 
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Tabela 1 - Média, desvio padrão e amplitude  de variação (entre parênteses) das características ambientais, solo e clima, e coordenadas geográficas. A coluna 

“Geral” indica os valores para as 175 parcelas. EEIM :(30 parcelas); PNV:(23 parcelas); RBU: (30 parcelas); PDB: (36 parcelas); RFAD: (32 parcelas); 

BRDE: (11 parcelas); BRIG: (12 parcelas); Textura: soma de % de silte e argila; PAm: pluviosidade anual média; >100 mm: número de meses com menos de 

100 mm de chuva; Walsh: índice Walsh.  

 
 Geral EEIM PNV RBU PDB RFAD BRDE BRIG 

Ca (mg*Kg-1) 
54.1 ± 99.8 

(5.0- 893.5) 

98.2 ± 68.2 

(26.5 - 330.5) 

91.7 ± 91.7 

(29.3 - 354.9) 

100.2 ± 196.2 

(8.5 - 893.5) 

28.0 ± 16.8 

(10.5 - 70.3) 

10.9 ± 4.2 

(5.5 - 22.5) 

9.5 ± 2.4 

(5.0 - 14.5) 

9.9 ± 1.6 

(7.0 - 13.0) 

Mg (mg*Kg-1) 
25.6 ± 19.6 

(1.5 - 113) 

41.4 ± 18.7 

(14.5 - 77.0) 

36.4 ± 15.1 

(18.9 - 69.5) 

31.9 ± 27.3 

(7.5 - 113) 

23.3 ± 12.8 

(10.5 - 60.5) 

8.7 ± 3.9 

(1.5 - 16.0) 

18.7 ± 4.1 

(12.5 - 25.0) 

13.9 ± 4.0 

(8.5 - 21.0) 

K (mg*Kg-1) 
46.1 ± 19.8 

(7.0 - 129.5) 

47.6 ± 13.6 

(23.5 - 82.5) 

55.8 ± 23.0 

(7.7 - 93.5) 

55.4 ± 25.4 

(24.0 - 129.5) 

51.0 ± 15.7 

(24.7 - 89.7) 

32.1 ± 12.5 

(12.0 - 65.0) 

47.1 ± 14.5 

(21.5 - 72.0) 

27.0 ± 12.2 

(8.0 - 49.5) 

SB (Ca+Mg+K) 

 

125.8 ± 130.0 

(20.5 - 1118.5) 

187.1 ± 92.15 

(77.5 - 468.5) 

183.9 ± 119.3 

(67.9 - 514.6) 

187.5 ± 243.2 

(40.0 - 1118.5) 

102.5 ± 39.1 

(48.7 - 204.3) 

51.8 ± 18.9 

(20.5 - 98.5) 

75.4 ± 15.0 

(52.5 - 107.5) 

50.9 ± 16.0 

(26.0 - 83.5) 

Argila (%) 
33.3 ± 27.0 

(0.5 - 87.2) 

5.7 ± 2.8 

(1.5 - 13.5) 

24.6 ± 16.8 

(0.5 - 57.8) 

45.3 ± 22.9 

(16.5 - 85.5) 

46.2 ± 28.1 

(5.7 - 81.9) 

44.8 ± 32.6 

(2.7 - 87.2) 

24.6 ± 4.9 

(16.5 - 32.5) 

22.5 ± 5.0 

(15.5 -31.5) 

Silte (%) 
17.2 ± 16.8 

(0.9 - 70.6) 

11.8 ± 5.7 

(5.0 - 37.6) 

18.6 ± 4.7 

(10.7 - 25.9) 

15.4 ± 10.5 

(16.5 - 85.5) 

12.0 ± 3.8 

(4.7 - 21.0) 

3.1 ± 1.1 

(0.9 - 4.7) 

57.1 ± 7.6 

(47.9 - 70.6) 

51.1 ± 14.3 

(22.7 - 69.8) 

Areia (%) 
49.5 ± 29.4 

(4  - 95.1) 

82.8 ± 7.5 

(48.8 - 90.5) 

56.7 ± 16.0 

(31.1 - 80.0) 

39.2 ± 22.3 

(4.0 - 70.4) 

41.7 ± 29.6 

(6.7 - 89.5) 

52.0 ± 32.9 

(8.4 - 95.1) 

18.2 ± 9.0 

(5.8 -32.5) 

26.4 ± 14.8 

(6.7 - 58.5) 

Textura (%) 
50.5 ± 29.4 

(4.7 - 96.0) 

17.1 ± 7.5 

(9.5 - 51.1) 

43.3 ± 16.0 

(20.0 - 68.9) 

60.8 ± 22.3 

(29.6 - 96.0) 

58.2 ± 29.6 

(10.5 - 93.3) 

47.9 ± 33.0 

(4.7 - 91.6) 

81.7 ± 9.0 

(67.4 - 94.1) 

73.6 ± 14.8 

(41.4 - 93.3) 

PAm (mm) (1400 – 2400) 1500 2100 2300 2400 1900 2300 2300 

>100mm (0 – 7) 7 5 0 0 2 1 1 

Walsh  (0.5 - 18) 0.5 3.5 13.5 18.0 12.5 15.5 15.5 

Latitude -4.62º ; 3.40º 3.36º ; 3.40º 1.44º ; 1.48º -1.82º ; -1.78º -2.45º ; -2.38º -2.98º ; -2.91º -4.41º ; -4.37º -4.62º ; -4.58º 

Longitude -61.48º ; -59.23º -61.48º ; -61.47º -61.04º ; -61.00º -59.27º ; -59.23º -59.93º ; -59.83º -59.96º ; -59.86º -60.95º ; -60.92º -61.28º ; - 61.24º 
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Tabela 2 – Correlação de Pearson entre as variáveis ambientais e espaciais para as 175 parcelas. Ca, Mg e K em mm.kg
-1

; SB: soma de Ca, Mg e K; LnSB: 

logaritmo natural de soma de bases; Areia, Silte e Argila: em percentagem; Textura: soma da percentagem de silte e argila; Walsh: índice de Walsh; Lat: 

latitude em graus decimais; Long: longitude em graus decimais; *: 0.001 < p < 0.05; ** p < 0.001; 

 

 Ca Mg K SB LnSB Argila Silte Areia Textura Walsh 

Ca           

Mg  0.812**          

K 0.610** 0.737**   
 

     

SB 0.982** 0.887** 0.733**        

LnSB 0.751** 0.922** 0.836** 0.844       

Argila -0.133 -0.109 0.173 -0.090 -0.065      

Silte 0.120 0.118 0.100 0.124 0.054 -0.166     

Areia 0.054 0.034 -0.216 0.012 0.030 -0.825** -0.420**    

Textura -0.054 -0.033 0.217 -0.011 -0.029 0.825** 0.420** -1.000**   

Walsh -0.269* -0.397** -0.072 -0.277* -0.420** 0.468** 0.182 -0.535** 0.535**  

Lat 0.317** 0.502** 0.210 0.351** 0.566** -0.408** -0.320** 0.561** -0.561** -0.913** 

Long -0.056 -0.213 0.085 -0.062 -0.186 0.543** -0.350** -0.299** 0.299** 0.685** 
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3.2 Composição da comunidade de Zingiberales  

 

A comunidade de Zingiberales amostrada nas 175 parcelas foi composta de 13.251 

indivíduos e 61 espécies ou morfotipos, distribuídas em 5 famílias, Costaceae, Heliconiaceae, 

Marantaceae, Strelitziaceae e Zingiberaceae. Em cinco parcelas do PNV não houve registro 

de qualquer indivíduo. Setenta e oito indivíduos não foram morfotipados adequadamente e 

foram removidos das análises. Calathea mansonis var.1, Calathea mansonis var.2 e Calathea 

panamensis, identificados desta maneira em Costa et al. (2005), foram re-identificadas como 

Calathea taeniosa, após consulta com especialista. A abundância de todas as espécies nos 7 

sítios de amostragem,  ordenados no sentido norte e sul, está apresentada na Tabela 3. 

Heliconia acuminata e Ischnosiphon arouma foram as 2 únicas espécies que 

ocorreram em todos os sítios de amostragem, sendo que a primeira foi a espécie mais 

abundante. Vinte e três espécies ocorreram em apenas 1 sítio de amostragem e 5 espécies 

tiveram o registro de apenas 1 indivíduo. Considerando as 175 parcelas, a densidade de 

espécies mínima e máxima foi de 0 e 15 espécies, respectivamente, sendo que a mínima foi 

registrada para PNV e a máxima para BRIG. Considerando os 7 sítios, o menor número de 

espécies foi encontrado na EEIM (12 espécies) e o maior na RBU (34 espécies). 

O primeiro eixo da ordenação da composição florística esteve associado com o 

gradiente geográfico-climático norte e sul (Figura 2). O segundo eixo da ordenação sugere 

uma associação com a fertilidade, onde algumas parcelas da RBU se destacaram. No entanto, 

algumas parcelas férteis da região Setentrional foram deslocadas para um sentido oposto ao 

das parcelas da RBU, sugerindo uma possível interação com clima. As parcelas da Amazônia 

Central, excetuando-se as parcelas férteis da RBU, formaram um grande bloco homogêneo. 

Estes grandes padrões foram semelhantes para as ordenações ISOMAPk = 3 e para a versão 

linear, ISOMAPk = 169.
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Tabela 3- Número de indivíduos por espécie, abundância total (abT), número de parcelas amostradas em cada sítio (n), densidade de 

indivíduos por 0.05 ha, número de espécies por sítio e amplitude da variação no número de espécies nos sete sítios de amostragem; 

EEIM: Estação Ecológica Ilha de Maracá; PNV: Parque Nacional de Viruá; RBU: Reserva Biológica do Uatumã; PDB: Projeto 

Dinâmica Biológica de Fragmentos Florestais; RFAD: Reserva Florestal Adolpho Ducke; BRDE: sítio Denis na BR-319; BRIG: 

sítio Igapó-Açu na BR-319; os locais estão ordenados no sentido norte e sul; as espécies estão ordenadas pelo peso médio da 

abundância no gradiente norte-sul.  
 

 Norte−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−Sul 

Espécie EEIM PNV RBU PDB RFAD BRDE BRIG geral 

Calathea sp.5 1       1 

Monotagma plurispicatum (Körn.) K. Schum. 145       145 

Calathea elliptica (Roscoe) K. Schumann 827 1 28     856 

Renealmia aromática Griseb. 13 1      14 

Costus arabicus  L. 93    6   99 

Monotagma laxum (Poepp. & Endl.) Schum. 1013 377      1390 

Calathea sp.3 20 16      36 

Heliconia hirsuta Linnaeus f.  2      2 

Ischnosiphon cannoideus Anderss.  170      170 

Costus scaber Ruiz & Pavón 5 47 186     238 

Phenakospermum guyannense (L. C. Richard) 112 71 18  52 29 11 293 

Ischnosiphon sp.1  9 41     50 

Ischnosiphon obliquus (Rudge) Koern. 2  25     27 

Calathea sp.6  1 47     48 

Calathea fragilis Gleason   29     29 

Costus lasius Loes.   1     1 

Costus spiralis (Jacq.) Roscoe var. spiralis   2     2 

Heliconia chartacea Lane ex Barreiros   6     6 

Heliconia spathocircinata Aristeg.   38     38 
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Tabela 3- continuação         

 Norte−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−Sul 

Espécie EEIM PNV RBU PDB RFAD BRDE BRIG geral 

Hylaeanthe unilateralis (Poepp. & Endl.) A.M.E. Jonker & Jonker   21     21 

Ischnosiphon leucopheus (P. & E.) Koern.   1     1 

Ischnosiphon petiolatusi (Rudge) Anderss.   51     51 

Calathea micans (L. Mathieu) Körn.   104     104 

Renealmia monosperma Miq.   7     7 

Monotagma ulei K. Schum.   159    3 162 

Ischnosiphon gracilis (Rudge) Kuntze  13 87 21 27   148 

Heliconia acuminata Rich. 737 5 67 971 1169 39 97 3085 

Renealmia floribunda K. Shum.   17 22 15   54 

Ischnosiphon arouma (Aubl.) Koern. 38 1 53 132 120 7 8 359 

Heliconia tarumaensis Barreiros    35    35 

Ischnosiphon martianus Eichl. In Peters.   296 142 304 22 48 812 

Ischnosiphon hirsutus Peters.   122  290   412 

Calathea altissima Horan.   106 179 152 61 33 531 

Ischnosiphon sp.4    75 80   155 

Calathea hopkinsii Forzza   2 157 223   382 

Ischnosiphon puberulus var. verruculosus (Macrb.) Anderss.    6 9   15 

Ischnosiphon killipi Macrb.   1 16 28 1 1 47 

Calathea taeniosa Joriss.   15 18 166   199 

Heliconia psittacorum L. f.   1 5 19 1  26 

Monotagma densiflorum (Körn.) K. Schum.   18 166 129  81 394 

Monotagma breviscapum Hagberg.     180   180 

Monotagma sp.1     3   3 

Monotagma spicatum (Aubl.) J.F. Macbr.     879   879 
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Tabela 3- continuação         

 Norte−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−Sul 

Espécie EEIM PNV RBU PDB RFAD BRDE BRIG geral 

Calathea sp.4     15   15 

Calathea zingiberina Körn.   51 96 246 6 110 509 

Ischnosiphon sp.2   48 12  75 27 162 

Ischnosiphon longiflorus Schum.   4 2  5 11 22 

Calathea sp.2   6   79  85 

Calathea cannoides (Nicolson, Steyerm. & Sivad.) H. Kenn.   1 68  78 99 246 

Costus sp.1      1  1 

Calathea sp.9      2  2 

Calathea sp.7      18 1 19 

Ischnosiphon surumuensis Loes.    3  16 21 40 

Monotagma tomentosum K. Schum. ex Loes.    5 39 6 175 225 

Ischnosiphon sp.5      4 17 21 

Monotagma vaginatum Hagberg     19  217 236 

Calathea sp.8       187 187 

Ischnosiphon paryrizinho Anderss.       1 1 

Monotagma lilacinum Hagberg        2 2 

Calathea schultesii Kennedy       4 4 

Ischnosiphon sp.3       18 18 

abT 3006 714 1659 2131 4170 450 1172 13251 

N 30 23 30 36 33 11 12 170 

densidade (n.ind/0.05 há) 100.2 31.0 55.3 58.6 126.4 40.9 97.6 75.72 

riqueza / sítio 

(min – max) / parcela 

12  

(1-7) 

13 

(0-6) 

34 

(4-12) 

20 

(5-12) 

23 

(5-13) 

18 

(4-11) 

22 

(8-15) 

61 
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Figura 2. Ordenação ISOMAP em 2 dimensões das 170 parcelas; a) ISOMAP versão com k = 3; b) ISOMAP L, versão linear, k =169; Ma: EEIM; Vi: PNV; 

Ut: RBU; Pd: PDB; Du: RFAD; dE: BRDE; Ig: BRI
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3.3 Densidade de espécies: efeitos de clima e solo 

 

A densidade de espécies na região centro-amazônica, na escala de parcelas, não esteve 

associada com a textura do solo, estando apenas associada negativamente com o logarítimo da 

fertilidade (bst= -0.020, p=0.763; bst= -0.184, p=0.004, respectivamente), controlando-se pelo 

índice de Walsh de cada sítio. O padrão de riqueza e fertilidade do solo, controlando-se as 

outras variáveis, não apresentou uma curva em forma de corcunda, mas sim uma curva em 

forma de “U” (F= 8.473, p<0.001, gl= 172; ast= -0.325, p<0.001; bst= 0.231, p= 0.005). No 

entanto, se removidos dois pontos com os maiores valores de soma de bases a curva em forma 

de “U” quase desaparece (F= 8.104, p<0.001, gl= 170; ast= -0.304, p<0.001; bst= 0.042, p= 

0.580). Nesta análise o parâmetro b não foi significativamente diferente de zero, indicando 

uma fraca curvatura da parábola ao cruzar o eixo y. Sem a presença  dos dois pontos com 

maior fertilidade a relação negativa entre log da soma de bases ainda é mais intensa (bst= -

0.252, p<0.001).   
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Figura 3. Regressão parcial de densidade de espécies (n° de espécies / 0.05 ha) em função de: a) 

textura do solo (% de argila + silte);  b) logaritmo natural da soma de bases (mm.kg
-1

);  n = 175. 

 

 A RBU apresentou a maior densidade de espécies estimada, quase três vezes mais 

espécies que o sítio com o menor número de espécies, EEIM (Figura 4; Tabela 4). Foi 

observado um efeito do índice de Walsh e da fertilidade máxima sobre a densidade de 

espécies por sítio estimada (F = 7.024, p = 0.049, gl= 5, R
2
 = 0.778). Controlando-se o efeito 

da heterogeneidade ambiental de cada sítio, dado pela máxima fertilidade, a densidade de 

espécies foi afetada positivamente pelo índice de Walsh (bst = 0.93, p = 0.028) (Figura 5). 

a 
b 
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Figura 4. Curva de acumulação de espécies baseado no número cumulativo de parcelas. Rosa = EEIM; 

laranja: PNV; marrom: RBU; verde: PDB; azul: RFAD; vermelho: BRDE; preto: BRIG.  
 

Tabela 4. Modelos que melhor se ajustaram às curvas de acumulação de espécies de cada sítio. O 

número de espécies foi estimado para um total de 36 parcelas,  número máximo de parcelas 

amostradas em um dos sítios. Todos os modelos e parâmetros foram significativos, com p < 0.001. n: 

número de parcelas; Y: número de espécies observadas; Y : número de espécies estimada. 

 

sítio modelo parâmetros R
2
 n Y Y  

EEIM y = y0 + a*lnx + b*(lnx)
2
 + c*(lnx)

3
 

 

y0 = 3.440 

a = 2.333 

b =  0.378 

c = -0.098 

0.999 30 12 12.145 

PNV y = y0 + a*lnx + b*(lnx)
2 

y0 = 1.473 

a = 0.808 

b = 0.917 

0.999 23 13 16.152 

RBU y = y0 + a*lnx + b*(lnx)
2
 + c*(lnx)

3
 

y0 = 8.392 

a = 9.730 

b = -0.981 

c = 0.095 

0.999 30 34 35.025 

RFAD y = y0 + a*lnx + b*(lnx)
2
 + c*(lnx)

3
 

y0 = 7.980 

a = 5.686 

b = -0.233 

c = -0.049 

0.999 36 23 23.130 

BRDE y = y0 + a*lnx + b*(lnx)
2
 + c*(lnx)

3
 

y0 = 7.512 

a = 3.771 

b = 0.600 

c = -0.148 

0.999 11 18 21.923 

BRIG y = y0 + a*lnx + b*(lnx)
2
 + c*(lnx)

3
 

y0 = 12.124 

a = 6.566 

b = -1.853 

c = 0.320 

0.999 12 22 26.331 
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Figura 5. Relação parcial entre densidade de espécies estimada e índice de Walsh nos sete sítios de 

amostragem. 

 

 

3.4 Desempenho do método ISOMAP 

 

Na ordenação foram desconsideradas as 5 parcelas do PNV nas quais não foi 

registrado nenhum indivíduo, o que reduziu o número de parcelas na análise para 170. Os 

eixos de ordenação gerados pelo método ISOMAP atingiram seu máximo de variância 

explicada para o parâmetro k igual 3 (Figura 6a). A versão não linear ótima (k = 3) com 1 eixo 

conseguiu explicar 51.2%,  valor maior que a variância explicada pelos 6 eixos na versão 

CMDS linear (ISOMAP k = 169). A ordenação ISOMAP com 3 eixos explicou  70.65%  da 

variância dos autovalores enquanto que a adição de um quarto eixo adicionou apenas 4,9% 

(Figura 6b).  

Com o valor  k=3 a matriz de dissimilaridade de Sorensen, que naturalmente apresenta 

valores de 0 a 1, foi transformada em uma matriz  de dissimilaridades com valores variando 

de 0 a 4.07 (Figura 7). Os valores de dissimilaridade de Sorensen começaram a ser 

transformados a partir 0.2, aproximadamente. Os valores 1 na matriz de Sorensen, que 

representam pares de parcelas sem nenhuma espécie em comum, foram transformados em 

valores variando de 0.5 a 4.07. 
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Figura 6.  a) Percentagem de variância explicada em 6 dimensões para os 169 valores de k na 

ordenação Isomap. As linhas representam cada dimensão; b) Percentagem de variância 

explicada pela ordenação Isomap k=3 (vermelho) e versão linear Isomap k = n-1 (azul). 

 

 

 

 

 

 

Figura 7. Correlação entre matriz de distância florística de Sorensen e matriz de distância 

florística transformada pelo método ISOMAPk=3. 

 

A correlação entre cada matriz de dissimilaridades dij
(G)

k=n-1 e dij
(G)

k=3 e suas 

respectivas distâncias euclidianas no espaço ordenado em 3 dimensões foi superior para  

ISOMAP k=3  (r = 0,978, p<0.001) comparado com a versão linear ISOMAP k=169 (r = 

0,848, p<0.001) (Figura 8) , indicando um melhor qualidade na redução da dimensionalidade 

do método. 

dij  SOR 

 

d
ij 

(G
) k

=
3
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Figura 8. Correlação entre as matrizes de distâncias antes da ordenação e matriz de distâncias 

euclidianas das parcelas no espaço ordenado com 3 eixos; a) matriz transformada k = 3 b) 

matriz transformada k = n – 1, que corresponde à versão linear. 

 

 

 

3.5 Variação florística: efeito das distâncias ambientais, espaciais e método de 

análise. 

 

No total de 14.365 pares de comparações de dissimilaridades florísticas pelo índice de 

Sorensen, 3.236 pares de comparações não apresentaram nenhuma espécie em comum. Tanto 

as diferenças florísticas baseadas no índice de Sorensen quanto nas distâncias transformadas 

pelo método ISOMAPk=3, foram afetadas positivamente pelas distâncias ambientais e 

geográficas entre os sítios (Tabela 5). A única variável que não apresentou efeito significativo 

sobre as distâncias florísticas foi a distância de textura do solo. Todos os modelos com a 

matriz de dissimilaridade florística ISOMAPk=3 explicaram mais variação quando comparados 

com os modelos com a matriz de dissimilaridade de Sorensen, independente  da 

transformação nas variáveis ambientais e espaciais (Tabela 5). A correlação simples (riY, 

Tabela  5) entre as duas matrizes de dissimilaridade e as distâncias ambientais e geográficas 

estão representadas na Figura 9.  
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Tabela 5 - Resultado dos 8 modelos de regressão múltipla de matrizes. Grupo 1: matriz de distância florística de Sorensen dij SOR:; grupo 2: matriz de distância 

florística de Sorensen transformada pelo método Isomap k = 3, dij
(G)

k=3; a): modelo com variáveis independentes sem tranformação; b: modelo com as distâncias 

do logarítmo natural da soma de bases; c) modelo com o logarítimo natural das distâncias geográficas; d) modelo com a soma de bases e as distâncias 

geográficas transformadas.O primeiro valor em cada coluna representa  coeficiente de correlação linear entre cada variável independente e a matriz de 

distância florística,  riY; o valor entre parênteses representa os coeficientes padronizados de regressão parcial, b'; R
2
 : representa o coeficiente de determinação 

múltiplo de cada modelo; *: 0.01 < p < 0.05; **: p < 0.01. 

 

Grupo  dij GEO ln dij GEO dij WALSH dij FERT dij lnFERT dij TEXT R
2
 

(1) dij SOR 

a 0.559 (0.430**)  0.514 (0.117**) 0.322 (0.256**)  0.071 (-0.060) 0.384 

b 0.559 (0.340**)  0.514 (0.148**)  0.338 (0.211**) 0.071 (-0.057) 0.364 

c  0.583 (0.430**) 0.514 (0.193**) 0.322 (0.260**)  0.071 (-0.059) 0.429 

 d  0.583 (0.406**) 0.514 (0.197**)  0.338 (0.223**) 0.071 (-0.057) 0.410 

(2) dij
(G)

k=3 

a 0.785 (0.690**)  0.842 (0.082**) 0.341 (0.249**)  0.154 (-0.029) 0.679 

b 0.785 (0.637**)  0.842 (0.113**)  0.399 (0.230**) 0.154 (-0.025) 0.668 

c  0.661 (0.301**) 0.842 (0.467**) 0.341 (0.267**)  0.154 (-0.015) 0.616 

d  0.661 (0.270**) 0.842 (0.469**)  0.399 (0.268**) 0.154 (-0.010) 0.615 
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Figura 9. Correlação simples entre as matrizes de dissimilaridade florística e as distâncias ambientais e 

geográficas entre  pares de parcelas. A primeira coluna refere-se às correlações envolvendo a matriz de 

dissimilaridade de Sorensen, dij SOR, e a segunda coluna às correlações envolvendo a matriz de 

dissimilaridade de Sorensen transformada pelo método ISOMAPk =3, dij ISO.  
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Os modelos com a matriz de Sorensen que obtiveram o melhor desempenho foram 

aqueles onde as distâncias geográficas foram transformadas em logaritmo (Tabela 5, modelos 

1c e 1d), explicando cerca de 6 a 7 % de variação a mais que os modelos com as distâncias 

geográficas não transformadas. No grupo 2, com a matriz de dissimilaridade ISOMAPk=3 os 

modelos com as distâncias geográficas reais (Tabela 5, modelos 2a e 2b)  foram ligeiramente 

superiores  aos modelos com o logaritmo da distância (Tabela 5, modelos 2c e 2d). A 

transformação na soma de bases teve  pouca influência no desempenho dos modelos em 

ambos os grupos Mesmo no melhor modelo do grupo 1, com a matriz de Sorensen (modelo 

1c), a ausência de homogeneidade de variância ficou bem evidente, equanto que no melhor 

modelo do grupo 2 (modelo 2a), os resíduos se distribuíram de forma mais homogênea 

(Figura 10). 

 

 
 

 
Figura10. Distribuição dos resíduos das regressões múltiplas de matrizes dos melhores modelos de 

cada grupo. a) modelo 1c, Tabela 5; b) modelo 2a, Tabela 5.   

 

Com exceção dos modelos 2c e 2d, a distância geográfica foi a que mais contribuiu 

para a explicação das dissimilaridades florísticas, seguida pelas distâncias climática e de 

fertilidade do solo com importâncias relativamente semelhantes (Figura 11). Apenas nos 

modelos 2c e 2d, a distância climática foi a mais importante, seguida pelas  distâncias 

geográficas e pelas distâncias de fertilidade (Figura 11).  
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Figura 11. Contribuição relativa do efeito de cada variável nos 8 modelos de regressão  múltipla de 

matrizes. A contribuição relativa é dada pela fórmula ((riY * b') / R
2
)*100. Espaço: distâncias 

geográficas; clima: distâncias do índice de Walsh; fertilidade: distâncias de soma de bases; 1c e 2a 

foram os modelos com maior capacidade preditiva, Tabela 5. 

 

 

 

 

3.6. Interação entre variáveis  

 

 A Árvore de Regressão Multivariada (ARM) sobre os 3 eixos de ISOMAP explicou 

72.4% de variação. Como a adição do quarto eixo aumentou apenas 2.1% a explicação da 

variação na ARM, a análise foi mantida com 3. A primeira divisão da árvore foi dada pelo 

índice de Walsh, que explicou 61.0% da variação na árvore (Figura 12 e 13). Essa quebra 

separou as parcelas de PNV e EEIM, de clima mais seco (índice de Walsh < 8),  do grupo de 

parcelas da Amazônia Central, de clima mais úmido. Esta primeira divisão esteve mais 

associada com o eixo 1 da ordenação. A fertilidade do solo foi a variável responsável pela 

segunda divisão (Figuras 12 e 13), e esteve associada  com a variação principalmente do eixo 

2, reduzindo em 11.3% o erro da árvore. Essa divisão separou de um lado 7 parcelas da RBU 

com fertilidade acima de 232.7 mg.kg
-1

 de soma de bases, e do outro lado as 115 parcelas da 

Amazônia Central com fertilidade inferior àquele valor. A variável textura não foi selecionada 

em nenhuma divisão.
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Figura 12. Árvores de regressão multivariada. a) ARM sobre os 3 eixos 

de ordenação ISOMAP; Wlash: índice de Walsh; SB: soma de bases em 

mg.kg
-1

; n= número de parcelas em cada nó terminal; os número abaixo 

dos nós intermediários representam a redução do erro relativo (ER) na 

árvore pela variável divisora. 

 

Figura 13. Localização dos grupos hierárquicos no espaço ordenado 

em 2 dimensões; linha vermelha = grupo 1, representado pelas 

parcelas com índice de Walsh < 8; linha preta = grupo 2, representado 

pelas parcelas de índice de Walsh > 8; linha verde = grupo 2a,  

representado pelas parcelas com solo fértil, soma de bases > 232.7 

mg.kg
-1

;  linha azul = grupo 2b, representado pelas parcelas de solo 

pobre, soma de bases < 232.7 mg.kg
-1

. 
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 4. Discussão 

  

4.1 Relação entre densidade de espécies e variáveis ambientais 

 

 A curva em forma de corcova entre densidade de espécies de plantas e produtividade 

tem sido observada com maior frequência na natureza quando comparada com outros padrões, 

independente da escala de observação (Mittelbach et al. 2001). Em uma área de cerca de 500 

km
2
 de florestas tropicais, Tuomisto et al. (2002) encontraram uma relação negativa entre 

densidade de espécies de melastomatáceas e soma de bases enquanto que para pteridófitas não 

houve relação. Os mesmos autores observaram um padrão em forma de corcova apenas ao 

longo do gradiente topográfico. Dentre 3 grupos de ervas terrestres, Costa (2006) encontrou 

uma relação positiva entre fertilidade e densidade de espécies apenas para pteridófitas, em 

uma área de 100 km
2
 de florestas de terra firme na Amazônia Central. Em escalas regionais, 

florestas sobre solos ricos tendem a ter mais espécies que solos pobres (Gentry 1988, 

Tuomisto & Poulsen 1996), e se removidos locais extremamente pobres a relação desaparece 

(Clinebel et al. 1995). No entanto, a densidade de espécies de Zingiberales, na escala de 

parcelas, em florestas de terra-firme da Amazônia central e setentrional não foi afetada pela 

textura do solo, sendo que uma relação negativa foi observada para relação entre riqueza e 

fertilidade, controlando-se todas as outras variáveis. Solos pobres, portanto, tendem a ter mais 

espécies de Zingiberales que solos mais férteis. Na Amazônia Central principalmente, 

predominam os solos pobres, enquanto que os solos férteis devem ocupar áreas menores e 

mais fragmentadas na paisagem. As espécies mais ligadas aos solos férteis devem estar, 

portanto, mais sujeitas a efeitos estocásticos demográficos, levando a maiores taxas de 

extinção local, reduzindo o número de espécies ao longo do tempo nestes solos. 

 A ausência de uma relação em forma de corcova pode ser interpretada sob três pontos 

de vista. Primeiro, pelo fato de que o gradiente de fertilidade analisado neste estudo pode 

representar apenas um trecho de um gradiente muito mais extenso. É possível que apenas 

níveis muito baixos de fertilidade representem de fato uma limitação fisiológica para a 

maioria das espécies de Zingiberales. No outro extremo do gradiente, algumas espécies 

podem tornar-se competidoras superiores apenas em níveis muito mais elevados de 

fertilidade, criando uma curva em forma de corcova (Pausas & Austin 2001).  
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Uma segunda explicação diz respeito ao efeito da ampla escala espacial (800 km de 

distância entre os pontos mais distantes). Nestas amplas escalas, fatores evolutivos e 

históricos, como especiação, migração e dispersão seriam mais importantes em determinar o 

pool de espécies capaz de ocorrer nas comunidades locais (Ricklefs & Shulter 1993; Zobel 

1997).  

A terceira explicação se refere à utilização da fertilidade de solo como uma variável 

relacionada com a produtividade (Gentry & Emmons 1987). Talvez, em florestas de terra 

firme, a fertilidade do solo baseada apenas na soma de bases trocáveis não represente de 

forma simples a produtividade do sistema, interagindo com outros fatores, como a 

disponibilidade de água. Em uma revisão de 49 estudos sobre a relação da densidade de 

espécies de plantas e produtividade, apenas 5% utilizaram nutrientes do solo representando 

produtividade, e a grande maioria relacionou a densidade de espécies com pluviosidade 

(Mittelbach et al. 2001). Os autores também mostraram que a freqüência de observação da 

curva em forma de corcova era independente da escala de observação.  

Ao observar a relação entre riqueza, clima e fertilidade máxima, numa escala mais 

grossa, considerando os sítios, não houve aparente evidência de uma relação em forma de 

corcova, da riqueza com índice de Walsh, e sim uma relação positiva, padrão freqüentemente 

observado em florestas da Amazônia (Gentry 1988, Clinebel et al. 1995, ter Steege et al. 

2003). No entanto, a relação só foi significativa se controlado o efeito da heterogeneidade do 

ambiente, representado pela variação da fertilidade máxima do sítio. Embora poucos pontos 

tenham sido amostrados (7 sítios), a relação entre riqueza e clima assemelha-se ao padrão 

observado por ter Steege et al. (2003) para árvores - quanto maior o tamanho da estação seca, 

menor a riqueza de árvores de terra firme, e quanto menor o tamanho da estação seca, maior a 

variação dos resíduos. Ou seja, existe uma maior variação na riqueza de espécies em sítio que 

a estação seca é menor ou quase inexistente, e no presente estudo, a amplitude de variação da 

fertilidade do solo contribuiu para aumentar a explicação do modelo climático. Como parece 

existir uma especificidade por parte das espécies à condições de fertilidade, os sítios que 

apresentam um gradiente de fertilidade longo, como é o caso da RBU, apresentarão tanto as 

espécies de solo pobre, presentes nos outros sítios, quanto as espécies de solo mais fértil, 

presentes apenas na RBU. Portanto, temos uma relação clara entre diversidade alfa, ou seja, o 

número de espécies em uma determinada área, sendo afetada pela diversidade beta, ou seja, a 

variação na composição de espécies.   
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Clima e amplitude de fertilidade dos solos em cada sítio, juntos explicaram 78 % da 

variação na densidade de espécies por sítio da região centro-amazônica. No entanto apenas 

um gradiente de variação ao longo do eixo norte – sul foi considerado neste estudo, e portanto 

o padrão de variação na riqueza pode ser alternativamente interpretado como um efeito 

histórico. A alta densidade de espécies de plantas na Amazônia Central pode ser explicada 

sob um ponto de vista histórico, assumindo que esta região localiza-se no cruzamento de 

regiões fitogeográficas distintas (Oliveira & Daly 1999). Segundo os autores, esta seria uma 

região de convergência de floras provindas de regiões isoladas pela fragmentação das 

florestas tropicais durante flutuações climáticas do Pleistoceno, que teriam ocorrido na região 

Amazônica (Haffer & Prance 2002). No entanto, o estudo de Oliveira & Daly (1999) se 

baseou na proporção de espécies que apresentavam os seus limites de distribuição em cada 

uma de quatro localidades orientadas num eixo leste-oeste, onde o gradiente climático é mais 

fraco. A alta riqueza de espécies na região Central da Amazônia pode ser também atribuída ao 

modelo do Domínio Central (Cowell e Lees 2000), ode se espera que áreas centrais de 

domínios fechados, por meio de processos estocásticos, haja um pico de riqueza em regiões 

intermediárias, gerado pela maior sobreposição da distribuição de espécies no centro deste 

domínio, mesmo na ausência de gradientes ambientais. ter Steege et al. 2003, mostraram que 

existe um pico de riqueza de espécies na região central da Amazônia, independente do regime 

de chuvas, sugerindo que a riqueza máxima para qualquer sazonalidade pode ser melhor 

explicado pelo modelo do Domínio Central (Cowell e Lees 2000). Portanto, para uma 

avaliação mais detalhada da influência relativa de fatores estocásticos e ambientais nos 

padrões de riqueza é necessário realizar amostragem ao longo das duas orientações 

geográficas.  

 

4.2 Variação florística: explicando a variação não explicada 

 

 O incremento da variância explicada pelos eixos derivados da ordenação das 170 

parcelas pelo método ISOMAP indicou uma forte estrutura não linear na matriz de 

dissimilaridade de Sorensen, que pode estar relacionada com a quantidade de comparações 

sem espécies em comum. Esse fato ficou evidente quando a matriz de dissimilaridade 

transformada pelo ISOMAP foi aplicada nos modelos de regressão múltipla de matrizes. A 

distribuição dos resíduos no modelo com a matriz de Sorensen evidencia a falta de 

homogeneidade de variância, premissa básica para aplicação de modelos de regressão lineares 
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(Sokal e Rohlf 1995, Gotelli e Ellison 2004). O modelo com melhor desempenho foi aquele 

onde foram usadas as dissimilaridades transformadas pelo método ISOMAP, mas as variáveis 

independentes não foram transformadas,  mostrando a eficiência do método em ajustar a 

matriz de dissimilaridade à estrutura não linear das variáveis ambientais e espaciais. Uma 

baixa capacidade de explicação dos modelos de regressão entre matrizes de dissimilaridade é 

observada com freqüência em estudos de diversidade beta de plantas em florestas tropicais. 

Cerca de 60% de variação não explicada foi observado no estudo de Duivenvoorden et al. 

(2002), 25 a 30% no estudo de Poulsen et al. (2006), 50 % nos estudos de Phillips et al. 

(2003) e de Jones et al. (2006). A alta percentagem de variação não explicada leva alguns 

autores a sugerir que fatores importantes não mensurados, como fatores históricos, poderiam 

explicar grande parte da variação nos dados (Duivenvoorden et al. 2002). No entanto, Faith e 

Ferrier (2002) reanalisaram os dados deste último trabalho, aplicando um método que 

contorna os problemas de não linearidade na matriz de dissimilaridade, e reduziram de 60% 

para 16% a percentagem de variação não explicada. Os resultados encontrados por Faith & 

Ferrier (2002), juntamente com o do presente estudo, sugerem que a baixa percentagem de 

explicação em estudos de diversidade beta está mais relacionada com o método de análise do 

que a com a hipótese de fatores não mensurados.   

O método desenvolvido por Faith & Ferrier (2002), Modelagem Geral de 

Dissimilaridades (GDM) e o método ISOMAP procuram transformar estruturas complexas de 

maneira que elas se ajustem a modelos simples, que necessitam poucos parâmetros. O método 

GDM consiste em ajustar funções não lineares que representam a variação das taxas de 

mudança  composicional em cada gradiente ambiental ou espacial. As distâncias das variáveis 

preditoras são estimadas a partir das distâncias dos valores de funções não lineares, e não 

diretamente de seus valores reais. Resta saber, o quanto estas funções não lineares conseguem 

se ajustar a estruturas muito complexas, devido a sua própria natureza, ou a presença de 

ruídos.  Outros métodos mais simples foram propostos para lidar com a presença de 

comparações sem espécies em comum, fato observado em comunidades com alta diversidade 

beta (Williamsom 1978, Bradfield e Kenkel 1987, De‟ath 1999). No entanto, estes métodos 

ajustam apenas aquelas comparações sem espécies em comum, diferentemente do método 

ISOMAP, que modifica quase todas as comparações. Futuras comparações entre os diferentes 

métodos, utilizando dados simulados, poderão indicar quais os tipos de não linearidade e os 

níveis de ruídos a que os diferentes métodos são mais sensíveis ou mais robustos.  
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 4.3 Estrutura espacial 

  

 A distância geográfica foi o mais importante preditor das distancias florísticas em 

todos os modelos testados, com exceção dos 2 modelos onde foram usados a matriz de 

dissimilaridade ISOMAP e o logaritmo das distâncias geográficas. Nestes dois últimos 

modelos, o clima foi a variável mais importante, contribuindo com cerca de 60% da 

explicação total. Esse resultado contraditório pode estar relacionado com a relação de 

dependência entre as variáveis preditoras. Os modelos onde a variável climática foi a mais 

importante foram justamente aqueles que as distâncias geográficas foram transformadas em 

logaritmo. As distâncias transformadas em logaritmos seriam boas preditoras se a estrutura da 

matriz de dissimilaridade florística tivesse uma saturação no índice, como foi o caso dos 

modelos com a matriz de Sorensen sem transformação. Portanto, nos dois últimos modelos a 

variável climática foi a mais importante, pois os coeficientes parciais padronizados foram 

afetados por um preditor mais fraco que as próprias distâncias geográficas reais.  

Os modelos com melhor desempenho indicam uma forte estrutura espacial na variação 

da composição de Zingiberales em florestas da região central e setentrional. A presença de 

autocorrelação espacial na variação composicional de espécies indica que a limitação de 

dispersão é um processo importante na estruturação das comunidades (Bell 2001, Hubbell 

2001, Tuomisto et al. 2003, Vormisto et al. 2004). No entanto, os padrões espaciais podem  

resultar de uma mistura de dois processos: exógenos, ou induzidos, devido à autocorrelação 

espacial de fatores ambientais; e endógenos, ou inerentes, devido a propriedades da variável 

resposta, como limitação de dispersão (Fortin & Dale 2005). A textura e fertilidade do solo 

parecem induzir levemente a estrutura espacial encontrada neste estudo, devido a fraca 

correlação entre distância geográfica e as distâncias de fertilidade  e de textura.  Já  a alta 

correlação entre distância climática e distância geográfica  sugere uma estrutura espacial 

induzida pelo clima, dificultando a separação entre os efeitos endógenos e exógenos. No 

entanto, esta estrutura espacial induzida deve estar representada apenas pelas comparações 

entre os sítios das duas regiões, central e setentrional, pois foi justamente o ponto em que o 

clima provocou uma divisão na árvore de regressão. 

 Duas estratégias devem ser tomadas em futuros estudos sobre padrões de variação 

florística na região Amazônica com o objetivo de minimizar o efeito conjunto de espaço e 

clima: (1) selecionar sítios de amostragem com clima mais úmidos que estejam o mais perto 

possível dos sítios de Viruá e Maracá, como por exemplo, a  Oeste no Estado de Roraima (2) 



 

 

41 

e sítio com climas mais secos que estejam o mais distante possível de Viruá e Maracá, como 

por exemplo no estado de Rondônia e na região Central do Pará, cortada pela rodovia Trans-

Amazônica. Desta maneira será possível avaliar se mesmo estando a distâncias muito grande, 

regiões de clima seco terão composição semelhantes. Se não tiverem, provavelmente o espaço 

continuará explicando melhor a relações de dissimilaridade florística, e neste caso, indicando 

um efeito biogeográfico.  

 

4.4 Interação entre clima e fertilidade do solo 

 

As distâncias climáticas e de fertilidade tiveram uma contribuição semelhante na 

explicação da variação nas diferenças florísticas. No entanto, nas análises de matrizes de 

distâncias não temos qualquer informação da localização de cada parcela no gradiente 

ambiental e espacial, pois apenas as diferenças são avaliadas. A maior estrutura na variação 

da composição esteve associada a um gradiente geográfico norte-sul, que por sua vêz está 

associado com o gradiente climático. A ARM indicou uma diferenciação florística entre as 

regiões setentrional e central, associada às diferenças climáticas entre elas. No entanto, as 

diferenças florísticas entre parcelas de clima mais seco e as parcelas de clima mais úmido 

devem ser interpretadas juntamente com o gradiente de riqueza de espécies. Como foi 

observada uma relação positiva entre o índice de Walsh e a densidade de espécies, as 

diferenças florísticas explicadas pelo clima representam uma mistura do gradiente de riqueza 

e da substituição de espécies. Conforme apontado por alguns autores, o índice de Sorensen, 

utilizado para medir a diferença florística entre dois pontos, é fortemente influenciado pela 

diferença de riqueza entre as duas localidades (Lenon et al. 2001, Koleff et al. 2002, Gaston 

et al. 2007). Se a diferença de riqueza entre dois locais é muito grande, as diferenças de 

composição dadas pelo índice de Sorensen sempre serão elevadas, indicando não 

necessariamente substituição de espécies e sim uma remoção de espécies no sentido dos 

locais com maior riqueza para os locais com menor riqueza. 

A fertilidade do solo é apontada como o principal fator ambiental causador de 

mudanças florísticas na Amazônia Ocidental (Tuomisto et al. 1995, Tuomisto e Poulsen 1996, 

Tuomisto et al. 2003, Phillips et al. 2003, Vormisto et al. 2000,  Poulsen et al. 2006). Na 

Amazônia Central tem-se observado  a topografia,  associada à textura, como o principal fator 

estruturador das comunidades de plantas (Kinnup & Magnusson 2005, Costa et al. 2005, 

Carvalho 2006, Zuquim et al. 2007). No entanto, todos estes trabalhos na Amazônia Central 
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foram realizados em um escala média, em regiões com menos de 100 km
2
.  A descoberta de 

manchas de solo na RBU contendo uma concentração de bases cerca de 5 a 10 vezes maior do 

que o antes documentado para a região, indica que a fertilidade do solo, a partir de certos 

níveis, torna-se o fator ambiental mais importante na diferenciação de grupos florísticos na 

Amazônia Central em escala regional. A RBU está localizada próxima a zona de contato entre 

o Sinclinal Paleozóico e o Escudo Guianense e a presença de solos férteis na reserva deve 

estar associada com a presença de rochas ígneas, incluindo diques de diábase e intrusões 

básicas, presentes em solos do Escudo Guianense (RADAMBRASIL, 1978). Na região da 

Amazônia Central, os solos pobres são predominantes, ocorrendo tanto ao norte quanto ao sul 

do Rio Amazonas, gerando um grupo floristicamente homogêneo composto pelas parcelas de 

ambos os lados do rio. 

Considerando a região central e setentrional da Amazônia, a fertilidade do solo atua 

em interação com a variável climática na formação de grupos florísticos. Solos com 

fertilidade acima de 232 mg.kg
-1

 só terão composição florística semelhante se estiverem em 

regiões de clima mais chuvoso e sem estação seca severa. Tuomisto & Poulsen (1996) 

encontraram uma alta afinidade na composição de pteridófitas entre sítios de solos férteis 

localizados na Guiana Francesa e na América Central com sítios de solo fértil na Amazônia 

Ocidental. Os resultados dos autores sugerem que mesmo a longas distâncias geográficas 

solos férteis terão sempre uma composição florísitica mais semelhante, quando comparados 

com solos pobres geograficamente próximos. A diferença de pluviosidade anual e a 

sazonalidade entre os sítios teria pouco efeito na diferenciação florística de samambaias. No 

entanto, os 27 sítios utilizados na análise de Tuomisto & Poulsen (1996) estão em regiões 

onde o número de meses com menos de 100 mm de chuvas é de 0 a 3. Os sítios PNV e EEIM 

estão localizados em regiões onde a duração da estação seca é 5 e 7 meses, respectivamente. 

Portanto não se pode afirmar que o clima tem um papel inferior, mas sim, que ele passa a ser 

importante quando o gradiente se torna mais longo e inclui regiões que apresentam estação 

seca maior que 3 meses.  Logo, conclusões gerais sobre padrões de variação florística em 

florestas tropicais, em escala continental, devem levar em conta a amplitude máxima dos 

gradientes ambientais, visto que a mudança de composição florística ao longo do gradiente 

não é constante.  

O gradiente de textura do solo não afetou as diferenças florísticas na escala deste 

estudo. O efeito deste gradiente nas mudanças florísticas é bem conhecido e documentado na 

Amazônia Central (Costa et al. 2005, Kinupp & Magnusson 2005, Carvalho 2006, Sousa 
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2007, Zuquim et al. 2007). Mesmo na ARM, onde variáveis importantes em escalas menores 

podem surgir nos ramos inferiores da árvore, nenhum sinal do efeito de textura na 

determinação de grupos florísticos foi observado. No entanto, a verdadeira relação de causa e 

efeito de textura sobre a variação florística de plantas na Amazônia Central ainda não está 

bem esclarecida. Na RFAD, a percentagem de argila está positivamente correlacionada com a 

altitude (Chauvel et al. 1987, Mertens 2004), indicando uma relação com o gradiente de 

disponibilidade de água e/ou drenagem (Chauvel et al. 1987). Drucker et al. (2008) 

analisando a diversidade beta de ervas na RFAD, entre zonas ripárias (solos arenosos) e platôs 

(solos argilosos) encontram uma mudança constante na composição de ervas em relação as 

distâncias dos corpos d‟água. No entanto, nos platôs a mudança de composição parece ser 

independente da distância dos rios, indicando um gradiente florístico associado com o nível 

de alagamento. Neste caso, não a falta e sim o excesso de água, devido aos alagamentos 

temporários, estaria afetando a estrutura da comunidade. Ao sul do Rio Amazonas o relevo é 

relativamente plano e mesmo assim foi observado um efeito de textura na variação da 

comunidade de Araceae, Marantaceae e pteridófitas (Carvalho 2006) e palmeiras (Sousa 

2007). As relações entre textura do solo e topografia estão associadas com a formação 

geológica de cada região e seus efeitos combinados devem ser analisados de forma particular 

para cada sítio.  

 

4.5 Implicações para Conservação 

 

Planejamentos de conservação dependem do conhecimento da distribuição espacial 

das espécies e da diversidade em escalas continentais e regionais. Diferentes mapas de 

vegetação e categorização de ambientes têm sido propostos para a região Amazônica 

(RADAMBRASIL 1978, Velloso et al. 1991, IBGE 2004, Sombroek 2000).  

O mapa de vegetação (IBGE 2004) representa um grande esforço e avanço no sentido 

de categorizar a vegetação brasileira, principalmente por se basear em dados coletados em 

terra, através do projeto RADAMBRASIL,  na década 70. No entanto, este mapa foi gerado 

com o objetivo de estimar o potencial de exploração dos recursos naturais da região 

Amazônica, embora possua informações importantes para elaboração de estratégias de 

conservação. Este mapa foi utilizado na descrição geral dos tipos florestais dos 7 sítios 

amostrados neste estudo. De maneira geral as classes de cada sítio tiveram alguma relação 

com os padrões de variação florística de Zingiberales, principalmente se observarmos a 
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classificação diferenciada da RBU em relação aos sítios do PDB, RFAD, BRDE e BRIG, que 

juntos pertencem à outra classe. A RBU enquadra-se na classe de Floresta Ombrófila Densa 

Submontana. No entanto, parte da região da RBU contém elementos florístico característicos 

das terras baixas, tornando-se mais próximas floristicamente a esta última. Essa diferença na 

classificação da RBU deve estar associada com a escala espacial adotada na classificação do 

IBGE, provavelmente uma escala grosseira. Embora aspectos geomorfológicos tenham sido 

utilizados para determinar classes de vegetação, a fertilidade do solo em si parece ser o fator 

causal da diferenciação florística das florestas de terra firme na Amazônia Central. Ou seja, 

mesmo que duas florestas estejam sobre terrenos com formações geológicas diferentes, a 

diferença florística entre elas estará relacionada com a diferença de fertilidade do solo sobre 

estas formações, e não com o simples fato de serem formações distintas. 

Diferentemente do mapa do IBGE, Sombroek (2000) propôs um mapa de formações 

do terreno amazônico (landforms) com o objetivo de auxiliar na elaboração de projetos 

conservacionistas. Este mapa foi baseado em aspectos do relevo, formação geológica e 

vegetação para criar um mapa que representasse os padrões de diversidade na Amazônia. No 

entanto, tanto o mapa de Sombroeck (2000), quanto o de IBGE (2004) trazem apenas 

informação de que duas classes contêm vegetações diferentes, mas não trazem outros tipos de 

informação como entre quais classes existe uma maior mudança na composição de espécies.  

Na Amazônia Ocidental, experiências bem sucedidas de reclassificação de tipos 

florísticos em florestas de terra firme utilizando variáveis ambientais e grupos taxonômicos 

específicos, de fácil coleta são publicadas há algum tempo (Tuomisto et al. 2003, Thessler et 

al. 2005). Porque não seguir este caminho na Amazônia brasileira? Não só criar mapas de 

vegetação com uma melhor resolução, mas também identificar graus de mudança florística e 

preditores ambientais e geográficos destas mudanças são um dos desafios para o futuro da 

conservação na Amazônia. 

 

5. Conclusões 

 

A densidade de espécies de Zingiberales na escala de parcelas, em florestas de terra 

firme na Amazônia central e setentrional, apresentou uma relação negativa com a fertilidade 

do solo, padrão menos freqüente encontrado em estudos com plantas. A ausência de uma 

curva em forma de corcova pode estar relacionado com três aspectos: tamanho do gradiente 

de fertilidade analisado; ampla escala espacial, onde fatores históricos tem elevada 
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importância na determinação da riqueza local de espécies; ausência de uma relação linear 

entre fertilidade do solo, medido por soma de bases trocáveis, e produtividade do ambiente. 

Por outro lado, foi observada uma relação positiva entre densidade de espécies e o índice de 

Walsh na escala de sítios, sendo que a remoção do efeito da heterogeneidade ambiental, dada 

pela amplitude de variação da fertilidade, auxiliou no aumento de explicação do modelo. 

Neste caso temos um efeito secundário da diversidade beta intra-sítio na densidade de 

espécies entre sítios.  

A utilização do método ISOMAP aumentou consideravelmente a explicação dos 

modelos de variação florística, em detrimento da abordagem linear. Estes resultados indicam 

que a baixa percentagem de explicação nos modelos de beta diversidade de plantas observada 

em florestas tropicais pode estar relacionada principalmente com a utilização de métodos que 

apresentam limitação na representação de estruturas não lineares, provavelmente devido a 

saturação dos índices convencionais de dissimilaridade. Embora foi observada uma forte 

estrutura espacial na variação florística de Zingiberales, a falta de independência entre 

distância climática e geográfica dificultou a separação confiável de efeitos espaciais 

endógenos. Novas áreas de amostragem, em futuros estudos, devem ser selecionadas no 

espaço geográfico com o objetivo de diminuir a correlação entre distância climática e  

geográfica e contemplar a amplitude máxima das variáveis ambientais. A utilização de 

variáveis ambientais, como fertilidade e clima, devem ser usadas para o refinamento de mapas 

já existentes de vegetação e em modelos preditivos de mudança florística na Amazônia, no 

entanto com mais ênfase na interação entre elas. Outras formas de medir variáveis ambientais 

importantes para as plantas, como a drenagem dos solos, devem ser elaboradas para inclusão 

em novos estudos, com o objetivo de desenvolver modelos com maiores poderes preditivos.  
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ANEXO  – Lista de vouchers depositados nos herbários do Instituto Nacional de Pesquisas da Amazônia (INPA), herbário da Universidade da 

Columbia Britânica (UBC) e Herbário Nacional da Holanda (NHN), Universidade de Utrecht; * confirmação de Helen Kennedy; ** confirmação 

de Paul Maas; *** unicatas emprestadas ao NHN. 

 
Coletor n˚ de coleta Família Gênero / Espécies Determinado por Local de depósito 

Figueiredo, F.O.G. 1 Marantaceae Calathea F.R.C. Costa INPA 

Figueiredo, F.O.G. 3 Marantaceae Monotagma vaginatum Hagberg F.R.C. Costa INPA 

Figueiredo, F.O.G. 6 Marantaceae Calathea F.R.C. Costa INPA 

Figueiredo, F.O.G. 9 Marantaceae Monotagma breviscapum Hagberg F.R.C. Costa INPA 

Figueiredo, F.O.G. 19 Marantaceae Calathea F.R.C. Costa INPA 

Figueiredo, F.O.G. 26 Marantaceae Ischnosiphon F.R.C. Costa INPA 

Figueiredo, F.O.G. 27 Marantaceae Monotagma F.R.C. Costa INPA 

Figueiredo, F.O.G. 28 Marantaceae Calathea F.R.C. Costa INPA 

Figueiredo, F.O.G. 32 Marantaceae Monotagma vaginatum Hagberg F.R.C. Costa INPA 

Figueiredo, F.O.G. 44 Marantaceae Ischnosiphon F.R.C. Costa INPA 

Figueiredo, F.O.G. 45 Marantaceae Calathea F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 46 Marantaceae Monotagma densiflorum (Koern.)K.Shum. F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 47 Marantaceae Calathea zingiberina Koernicke F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 48 Marantaceae Ischnosiphon puberulus Loes. var verruculosus (Macbr.)Anderss. F.O.G. Figueiredo INPA, UBC 

Figueiredo, F.O.G. 49 Marantaceae Calathea F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 51 Marantaceae Ischnosiphon arouma (Aubl.)Koern. F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 52 Marantaceae Calathea F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 56 Marantaceae Ischnosiphon cannoideus Anderss. F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 57 Marantaceae Monotagma laxum (Poepp. & Endl.) K.Schum. F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 58 Marantaceae Monotagma laxum (Poepp. & Endl.) K.Schum. F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 60 Marantaceae Monotagma plurispicatum (Koern.) K.Schum. F.O.G. Figueiredo* INPA, UBC 

Figueiredo, F.O.G. 62 Costaceae Costus scaber Ruiz & Pavón F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 63 Marantaceae Monotagma plurispicatum (Koern.) K.Schum F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 64 Marantaceae Monotagma laxum (Poepp. & Endl.) K.Schum. F.O.G. Figueiredo* INPA, UBC 

Figueiredo, F.O.G. 65 Marantaceae Thalia geniculata L. F.O.G. Figueiredo* INPA, UBC 

Figueiredo, F.O.G. 66 Zingiberaceae Renealmia alpinia (Rottb.) Maas P. Maas INPA*** 

Figueiredo, F.O.G. 67 Marantaceae Ischnosiphon arouma (Aubl.)Koern. F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 68 Marantaceae Calathea elleptica (Roscoe) K.Schum. F.O.G. Figueiredo INPA 
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ANEXO 1 – continuação 
 

Coletor n˚ de coleta Família Gênero / Espécies Determinado por Local de depósito 

Figueiredo, F.O.G. 69 Heliconiaceae Heliconia psittacorum Linnaeus f. F.O.G. Figueiredo INPA** 

Figueiredo, F.O.G. 71 Marantaceae Calathea F.O.G. Figueiredo INPA, UBC 

Figueiredo, F.O.G. 72 Zingiberaceae Renealmia aromática (Aubl.) Griseb P. Maas INPA, NHN 

Figueiredo, F.O.G. 73 Heliconiaceae Heliconia hirsuta L.f. F.O.G. Figueiredo** INPA, NHN 

Figueiredo, F.O.G. 74 Marantaceae Calathea F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 75 Marantaceae Ischnosiphon arouma (Aubl.)Koern. F.O.G. Figueiredo* INPA, UBC 

Figueiredo, F.O.G. 76 Costaceae Costus arabicus L. P. Maas INPA, NHN 

Figueiredo, F.O.G. 77 Costaceae Costus arabicus L. P. Maas INPA, NHN 

Figueiredo, F.O.G. 78 Marantaceae Ischnosiphon F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 79 Zingiberaceae Renealmia guianensis Mass F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 80 Marantaceae Ischnosiphon F.O.G. Figueiredo INPA, UBC 

Figueiredo, F.O.G. 81 Costaceae Costus scaber Ruiz & Pavón F.O.G. Figueiredo** INPA, NHN 

Figueiredo, F.O.G. 82 Marantaceae Calathea taeniosa Jorissenne H. Kennedy INPA, UBC 

Figueiredo, F.O.G. 83 Zingiberaceae Renealmia floribunda K.Schum. F.O.G. Figueiredo** INPA, NHN 

Figueiredo, F.O.G. 84 Marantaceae Ischnosiphon leucophaeus (P.& E.) Koern. F.O.G. Figueiredo INPA, UBC 

Figueiredo, F.O.G. 86 Marantaceae Ischnosiphon petiolatus (Rudge) Anderss. F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 87 Zingiberaceae Renealmia floribunda K.Schum. F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 88 Heliconiaceae Heliconia acuminata Rich F.O.G. Figueiredo** INPA, NHN 

Figueiredo, F.O.G. 89 Heliconiaceae Heliconia acuminata Rich F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 90 Heliconiaceae Heliconia  F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 91 Marantaceae Monotagma densiflorum (Koern.)K.Shum. F.O.G. Figueiredo* INPA, UBC 

Figueiredo, F.O.G. 92 Marantaceae Heliconia spathocircinata Aristeg. F.O.G. Figueiredo INPA*** 

Figueiredo, F.O.G. 93 Costaceae Costus spiralis (Jacq.) Roscoe var. spiralis P. Maas INPA, NHN 

Figueiredo, F.O.G. 94 Marantaceae Monotagma ulei K.Schum. Ex Loes. F.O.G. Figueiredo* INPA, UBC 

Figueiredo, F.O.G. 95 Costaceae Costus congestiflorus Rich. Ex Gagnepain F.O.G. Figueiredo** INPA, NHN 

Figueiredo, F.O.G. 97 Marantaceae Calathea micans (Mathieu) Koernicke F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 98 Costaceae Costus lasius Loes. P. Maas INPA, NHN 

Figueiredo, F.O.G. 99 Marantaceae Calathea altissima Horan. F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 100 Marantaceae Calathea altissima Horan. F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 101 Marantaceae Calathea F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 102 Marantaceae Calathea micans (Mathieu) Koernicke F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 103 Heliconiaceae Heliconia acuminata Rich F.O.G. Figueiredo INPA 
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ANEXO 1 – continuação 
 

    

Coletor n˚ de coleta Família Gênero / Espécies Determinado por Local de depósito 

Figueiredo, F.O.G. 104 Marantaceae Calathea F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 105 Marantaceae Calathea altissima Horan F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 106 Marantaceae Monotagma breviscapum Hagberg F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 107 Marantaceae Calathea F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 109 Marantaceae Monotagma tomentosum K.Schum. Ex Loes. F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 110 Heliconiaceae Heliconia psittacorum L.f. P. Maas INPA* 

Figueiredo, F.O.G. 111 Marantaceae Calathea F.O.G. Figueiredo INPA, UBC 

Figueiredo, F.O.G. 112 Marantaceae Monotagma tomentosum K.Schum. Ex Loes. F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 113 Zingiberaceae Renealmia floribunda K.Schum. F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 114 Marantaceae Calathea F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 115 Marantaceae Calathea F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 116 Marantaceae Calathea F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 117 Marantaceae Calathea F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 118 Marantaceae Calathea F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 119 Marantaceae Calathea sp. nov H. Kennedy INPA, UBC 

Figueiredo, F.O.G. 120 Marantaceae Calathea sp. nov. H. Kennedy INPA, UBC 

Figueiredo, F.O.G. 121 Marantaceae Calathea taeniosa Jorisenne H. Kennedy INPA, UBC 

Figueiredo, F.O.G. 122 Marantaceae Calathea taeniosa Jorisenne H. Kennedy INPA, UBC 

Figueiredo, F.O.G. 123 Marantaceae Calathea fragilis Gleason H. Kennedy INPA, UBC 

Figueiredo, F.O.G. 125 Costaceae Costus scaber Ruiz & Pavón F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 128 Marantaceae Calathea micans (Mathieu) Koernicke F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 129 Marantaceae Calathea micans (Mathieu) Koernicke F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 130 Marantaceae Calathea F.O.G. Figueiredo INPA, UBC 

Figueiredo, F.O.G. 132 Marantaceae Calathea micans (Mathieu) Koernicke F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 133 Marantaceae Calathea micans (Mathieu) Koernicke F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 134 Marantaceae Calathea micans (Mathieu) Koernicke F.O.G. Figueiredo* INPA, UBC 

Figueiredo, F.O.G. 135 Marantaceae Calathea micans (Mathieu) Koernicke F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 136 Marantaceae Ischnosiphon F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 137 Marantaceae Monotagma vaginatum Hagberg F.O.G. Figueiredo* INPA, UBC 

Figueiredo, F.O.G. 138 Marantaceae Calathea F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 139 Marantaceae Monotagma densiflorum (Koern.)K.Shum. F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 140 Marantaceae Calathea F.O.G. Figueiredo INPA 
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ANEXO 1 – continuação 
 

    

Coletor n˚ de coleta Família Gênero / Espécies Determinado por Local de depósito 

Figueiredo, F.O.G. 141 Marantaceae Ischnosiphon F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 142 Marantaceae Ischnosiphon paryrizinho Anderss.  F.O.G. Figueiredo INPA 

Figueiredo, F.O.G. 143 Marantaceae Monotagma lilacinum Hagberg F.O.G. Figueiredo INPA 

Costa, F.R.C. 1028 Marantaceae Monotagma laxum K. Schum. F.R.C. Costa INPA 

Costa, F.R.C. 1030 Marantaceae Ischnosiphon F.R.C. Costa INPA 

Costa, F.R.C. 1031 Marantaceae Ischnosiphon F.R.C. Costa INPA 

Costa, F.R.C. 1086 Marantaceae Monotagma laxum K. Schum. F.R.C. Costa INPA 

Costa, F.R.C. 1129 Marantaceae Calathea F.R.C. Costa INPA, UBC 

Costa, F.R.C. 1135 Marantaceae Ischnosiphon cannoideus Anderss. F.R.C. Costa* INPA, UBC 

Costa, F.R.C. 1172 Marantaceae Ischnosiphon F.R.C. Costa INPA, UBC 

Costa, F.R.C. 1197 Marantaceae Ischnosiphon F.R.C. Costa INPA 

Costa, F.R.C. 1229 Marantaceae Calathea elliptica (Roscoe) K.Schum. F.R.C. Costa INPA 

Costa, F.R.C. 1232 Marantaceae Calathea elliptica (Roscoe) K.Schum. F.R.C. Costa* INPA, UBC 

Costa, F.R.C. 1237 Marantaceae Calathea F.R.C. Costa INPA 

Costa, F.R.C. 1623 Marantaceae Monotagma laxum K. Schum. F.R.C. Costa INPA 

Costa, F.R.C. 1682 Marantaceae Ischnosiphon F.R.C. Costa INPA 

Costa, F.R.C. 1311 Marantaceae Monotagma tomentosum K. Schum. F.R.C. Costa INPA 

Costa, F.R.C. 1312 Marantaceae Monotagma breviscapum Hagberg F.R.C. Costa INPA 

Costa, F.R.C. 1348 Marantaceae Calathea F.R.C. Costa INPA 

Costa, F.R.C. 1350 Marantaceae Calathea F.R.C. Costa INPA 

Costa, F.R.C. 1385 Marantaceae Monotagma ulei K. Schum. ex Loes F.R.C. Costa INPA 

Costa, F.R.C. 1406 Marantaceae Monotagma F.R.C. Costa INPA 

Costa, F.R.C. 1408 Marantaceae Calathea F.R.C. Costa INPA 

Costa, F.R.C. 1409 Marantaceae Monotagma F.R.C. Costa INPA 

Costa, F.R.C. 1410 Marantaceae Ischnosiphon F.R.C. Costa INPA 

Costa, F.R.C. 1424 Marantaceae Ischnosiphon paryrizinho Anderss. F.R.C. Costa INPA 

Costa, F.R.C. 1430 Marantaceae Ischnosiphon paryrizinho Anderss. F.R.C. Costa INPA 

Costa, F.R.C. 1431 Marantaceae Ischnosiphon F.R.C. Costa INPA 

Costa, F.R.C. 1435 Marantaceae Ischnosiphon F.R.C. Costa INPA 

Costa, F.R.C. 1460 Marantaceae Ischnosiphon F.R.C. Costa INPA 

Costa, F.R.C. 1461 Marantaceae Calathea F.R.C. Costa INPA 

Costa, F.R.C. 1476 Marantaceae Calathea sp. nov H. Kennedy INPA, UBC 
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ANEXO 1 – continuação 
 

    

Coletor n˚ de coleta Família Gênero / Espécies Determinado por Local de depósito 

Zuquim, G. 321 Marantaceae Ischinosiphon petiolatus (Rudge) Anderss. F.O.G. Figueiredo* INPA, UBC 

Zuquim, G. 322 Marantaceae Calathea altissima Horan F.O.G. Figueiredo INPA 

Zuquim, G. 324 Marantaceae Calathea elliptica (Roscoe) K.Schum. F.O.G. Figueiredo INPA 

Zuquim, G. 326 Marantaceae Ischinosiphon arouma (Aubl.) Koern F.O.G. Figueiredo INPA 

Zuquim, G. 327 Marantaceae Calathea zingiberina Koernicke F.O.G. Figueiredo INPA 

Zuquim, G. 114 Zingiberaceae Renealmia guianense F.O.G. Figueiredo INPA 

Zuquim, G. 115 Marantaceae Hylaeanthe unilateralis (Poepp. & Endl.) A.M.E. Jonker & Jonker H. Kennedy INPA, UBC 

Santos, B.T.P. 28 Marantaceae Ischnosiphon B.T.P.Santos  INPA, UBC 

Figueiredo, F.O.G. 144 Marantaceae Calathea F.O.G. Figueiredo INPA, UBC 

Figueiredo, F.O.G. 146 Marantaceae Monotagma densiflorum (Kórn.) K. Schum. H. Kennedy INPA 

 


