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Sinopse: 
 
 
 Estudou-se a distribuição de ervas de sub-bosque ao longo de gradientes 

hidrológicos locais e regionais em 88 parcelas numa floresta de terra-firme na Amazônia 

Central. O uso de preditores ambientais locais da distribuição de espécies que possam 

ser utilizados em escala regional e o efeito de mudanças climáticas sobre a comunidade 

de ervas de sub-bosque foram abordados. 
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A importância de condições hidrológicas na distribuição e conservação de plantas herbáceas de 

sub-bosque em florestas amazônicas: uma contribuição em escala regional. 

 

 

Resumo: Embora seja conhecido que condições hidrológicas são importantes determinantes da 

composição de espécies em florestas tropicais, as relações entre hidrologia e vegetação são 

frequentemente acessadas de maneira indireta através de outros preditores ambientais, como a 

topografia. Nós investigamos a relação entre ervas de sub-bosque e condições hídricas locais e 

regionais em 88 parcelas de 250 x 2m ao longo de uma área de aproximadamente 600 km de extensão 

em florestas de “terra-firme” na Amazônia Central. O Escalonamento Multidimensional Não-Métrico 

(NMDS) foi utilizado para ordenar as parcelas por suas dissimilaridades florísticas e regressões 

múltiplas foram usadas para identificar quais os melhores preditores da composição de espécies. 

Condições hídricas locais, representadas pela distância vertical à água, seja abaixo ou acima do solo 

foram melhores preditores da composição de espécies que as condições climáticas regionais. O 

somatório de bases trocáveis foi um preditor menos importante do que as condições hídricas locais. A 

maior parte do efeito da distância vertical à drenagem foi devido à inclusão de parcelas sazonalmente 

alagadas. Quando apenas parcelas que não alagam foram analisadas, a distância vertical à drenagem 

teve efeito fraco (dados quantitativos) ou não teve efeito detectável (dados qualitativos) na 

composição de espécie.  Diferentes grupos de plantas herbáceas respondem diferentemente ao 

gradiente hidrológico. Zingiberales foi o grupo que apresentou o padrão de associação mais forte com 

as condições hídricas. Como a condição hídrica local foi o melhor preditor das condições que afetam a 

ocupação das espécies, nossos resultados tem grande aplicabilidade. Particularmente, o preditor pode 

ser usado para testar através a eficiência das unidades de conservação atuais como refúgios para as 

ervas frente às mudanças climáticas. 
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The importance of water conditions in distribution and conservation of understory herbs in 

Amazonian forests: one contribution in regional scale 

 

 

Abstract: Although it is know that water conditions are important determinants of species 

composition in tropical forests, the relationship between hydrology and vegetation is often assessed 

indirectly through other environmental predictors, such as topography. We investigated the 

relationship between understory herbs and local and regional hydrological conditions in eighty-eight 

250 x 2 m plots over a linear extent of approximately 600 km long in “terra-firme” forests in the 

Central Amazon. Nonmetric Multidimensional Scaling was used to order the plots by their floristic 

dissimilarities and multiple regressions were used to identify the best predictor of species composition. 

Local hydrological conditions represented by height above the water, either below or above 

ground, were better predictors of species composition than regional climatic conditions. Soil fertility 

was consistently low and was a less important predictor than local hydrological conditions. Most of 

the effect of height above water was due to the inclusion of seasonally flooding sites. When only non-

flooding sites were analyzed, the height above water had only a weak effect (quantitative data) or no 

effect (qualitative data) on species composition. Different taxonomic groups in the herb community 

respond differently to the hydrological gradient. The Zingiberales showed the strongest association 

with hydrological conditions. Because local hydrological conditions were the best predictor of  species 

composition in tropical forests, our results have broad applicability. In particular, this predictor can be 

used to test the efficacy of existing conservation units as refuges for herbs under climate changes. 
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Apresentação 

 

A presente dissertação intitulada “A importância de condições hidrológicas na distribuição e 

conservação de plantas herbáceas de sub-bosque em florestas amazônicas: uma contribuição em 

escala regional” foi elaborada como parte dos requisitos para a obtenção do título de mestre em 

Biologia (Ecologia) pelo Instituto Nacional de Pesquisas da Amazônia – INPA. A dissertação é 

composta por um capítulo estruturado no formato de artigo, obedecendo às normas de formatação da 

revista Acta Amazonica.   

Neste trabalho foram amostradas espécies herbáceas de sub-bosque em 88 parcelas nos 

módulos do PRONEX instalados ao longo da BR-319, no interflúvio dos rios Purus e Madeira. O 

interflúvio está inserido em gradientes hidrológicos-climáticos, que foram relacionados com a 

composição de plantas herbáceas a fim de detectar padrões de distribuição dessas espécies. A 

distribuição de plantas herbáceas ao longo de gradientes ambientais na Amazônia é um tema pouco 

explorado na literatura, mesmo esse grupo tendo um importante papel ecológico no sub-bosque de 

florestas tropicais. A relação entre plantas herbáceas e gradientes hidrológico-climáticos assume um 

papel de destaque diante dos potenciais efeitos de mudanças climáticas sobre a diminuição da 

precipitação e, consequentemente, sobre a composição e distribuição das espécies desse grupo na 

Amazônia. 

 

 

Objetivos 

 

Objetivo geral:  

Determinar qual o padrão de distribuição de plantas herbáceas de sub-bosque em gradientes 

hidrológicos e climáticos em escala regional. 

 

 

Objetivos específicos: 

- Determinar o padrão de resposta de herbáceas em relação às variáveis ambientais 

disponibilidade hídrica, fertilidade e textura do solo e precipitação regional. 

- Criar um modelo preditivo da distribuição de plantas herbáceas para escala regional, a partir 

do efeito das relações hídricas locais e regionais sobre a composição e abundância de indivíduos de 

ervas de sub-bosque. 

- Avaliar o efeito de potenciais mudanças climáticas sobre a conservação desse grupo de 

plantas na área de estudo. 
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 14 

Resumo: Embora seja conhecido que condições hidrológicas são importantes determinantes da 15 

composição de espécies em florestas tropicais, as relações entre hidrologia e vegetação são 16 

frequentemente acessadas de maneira indireta através de outros preditores ambientais, como a 17 

topografia. Nós investigamos a relação entre ervas de sub-bosque e condições hídricas locais e 18 

regionais em 88 parcelas de 250 x 2m ao longo de uma área de aproximadamente 600 km de extensão 19 

em florestas de “terra-firme” na Amazônia Central. O Escalonamento Multidimensional Não-Métrico 20 

(NMDS) foi utilizado para ordenar as parcelas por suas dissimilaridades florísticas e regressões 21 

múltiplas foram usadas para identificar quais os melhores preditores da composição de espécies. 22 

Condições hídricas locais, representadas pela distância vertical à água, seja abaixo ou acima do solo 23 

foram melhores preditores da composição de espécies que as condições climáticas regionais. O 24 

somatório de bases trocáveis foi um preditor menos importante do que as condições hídricas locais. A 25 

maior parte do efeito da distância vertical à drenagem foi devido à inclusão de parcelas sazonalmente 26 

alagadas. Quando apenas parcelas que não alagam foram analisadas, a distância vertical à drenagem 27 

teve efeito fraco (dados quantitativos) ou não teve efeito detectável (dados qualitativos) na 28 

composição de espécie.  Diferentes grupos de plantas herbáceas respondem diferentemente ao 29 

gradiente hidrológico. Zingiberales foi o grupo que apresentou o padrão de associação mais forte com 30 

as condições hídricas. Como a condição hídrica local foi o melhor preditor das condições que afetam a 31 

ocupação das espécies, nossos resultados tem grande aplicabilidade. Particularmente, o preditor pode 32 

ser usado para testar através a eficiência das unidades de conservação atuais como refúgios para as 33 

ervas frente às mudanças climáticas. 34 

 35 

Palavras-chave: Gradientes ambientais, Zingiberales, Pteridófita, Fertilidade do solo, Distância 36 

vertical à drenagem mais próxima. 37 
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 38 

The importance of water conditions in distribution and conservation of understory herbs in 39 

Amazonian forests: one contribution in regional scale 40 

 41 

 42 

Abstract: Although it is know that water conditions are important determinants of species 43 

composition in tropical forests, the relationship between hydrology and vegetation is often assessed 44 

indirectly through other environmental predictors, such as topography. We investigated the 45 

relationship between understory herbs and local and regional hydrological conditions in eighty-eight 46 

250 x 2 m plots over a linear extent of approximately 600 km long in “terra-firme” forests in the 47 

Central Amazon. Nonmetric Multidimensional Scaling was used to order the plots by their floristic 48 

dissimilarities and multiple regressions were used to identify the best predictor of species composition. 49 

Local hydrological conditions represented by height above the water, either below or above 50 

ground, were better predictors of species composition than regional climatic conditions. Soil fertility 51 

was consistently low and was a less important predictor than local hydrological conditions. Most of 52 

the effect of height above water was due to the inclusion of seasonally flooding sites. When only non-53 

flooding sites were analyzed, the height above water had only a weak effect (quantitative data) or no 54 

effect (qualitative data) on species composition. Different taxonomic groups in the herb community 55 

respond differently to the hydrological gradient. The Zingiberales showed the strongest association 56 

with hydrological conditions. Because local hydrological conditions were the best predictor of  species 57 

composition in tropical forests, our results have broad applicability. In particular, this predictor can be 58 

used to test the efficacy of existing conservation units as refuges for herbs under climate changes. 59 

 60 

Keywords: Environmental gradients, Zingiberales, Pteridophyte, Soil fertility, Height above the 61 

nearest drainage. 62 

 63 

 64 

 65 

 66 

 67 

 68 

 69 

 70 

 71 

 72 

 73 

 74 
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 75 

Introdução 76 

 77 

Muitas pesquisas sobre padrões de distribuição de plantas herbáceas nas florestas tropicais têm 78 

focado na importância da fertilidade do solo como principal determinante desses padrões (Gentry & 79 

Emmons 1987, Vormisto et al. 2000, Tuomisto et al. 2002, Tuomisto et al. 2003, Costa et al. 2005, 80 

Ruokolainen et al. 2007). Embora a fertilidade seja um importante preditor da composição de espécies 81 

herbáceas ao longo de grandes regiões da bacia Amazônica, a importância dada à fertilidade tem 82 

deixado inexplorados os gradientes hídricos em larga escala sendo estes importantes para a 83 

compreensão da resposta das ervas diante de potenciais efeitos de mudanças climáticas. Apenas em 84 

mesoescala ou em escala local há indícios de que gradientes associados à disponibilidade hídrica 85 

sejam importantes para a distribuição de ervas, dada a relação entre composição de ervas e topografia, 86 

e considerando que topografia é um preditor das condições hídricas no solo (Clark et al. 1998, Sollins 87 

1998, Daws et al. 2002, Drucker et al. 2008 Balvanera et al. 2010). Neste trabalho, investigamos pela 88 

primeira vez padrões de distribuição de ervas ao longo de gradientes hidrológicos em escala regional 89 

(~600 km de extensão) na região central amazônica. 90 

Estudos hidrológicos em florestas tropicais assumiram grande destaque nos últimos anos 91 

devido às mudanças nos padrões de precipitação causadas pelo aumento de frequência de fenômenos 92 

de El Niño e atividades antropogênicas (Timmermann et al. 1999, Lewis et al. 2011, Marengo et al. 93 

2011, Davidson et al. 2012). A diminuição da precipitação provavelmente afetaria a vegetação 94 

principalmente durante a estação seca do ano, aumentando a mortalidade de plantas pela diminuição 95 

da disponibilidade hídrica no solo a níveis abaixo dos tolerados por muitas espécies. Elevadas taxas de 96 

mortalidade podem alterar a composição de espécies em longo prazo através de mudanças substanciais 97 

na dinâmica vegetal em florestas tropicais (Condit 1998, Laurance et al. 2001, Malhi et al. 2009). Por 98 

esse motivo, investigar como a vegetação responde a gradientes hidrológicos pode auxiliar na 99 

compreensão do impacto das alterações climáticas globais sobre as florestas tropicais. Muito dos 100 

estudos sobre os efeitos de mudanças climáticas sobre plantas na Amazônia investigam quase sempre 101 

plantas lenhosas e no caso de estudos de modelagem, estão restritos a dados de ocorrência de espécies. 102 

Dados de ocorrência podem mascarar a modelagem das respostas das espécies (Ferrier et al. 2002) às 103 

mudanças climáticas pois englobam localidades que são marginalmente ocupadas pelas espécies e não 104 

contribuem efetivamente para a manutenção da espécie. Plantas herbáceas raramente são investigadas 105 

no contexto de mudanças climáticas em florestas tropicais, mas podem ser fortemente afetadas por 106 

secas mais prolongadas, pois não possuem raízes profundas para acessar as camadas mais profundas e 107 

úmidas do solo nos períodos mais secos do ano.  108 

Inundações sazonais são conhecidos determinantes da composição florística de florestas 109 

alagáveis em florestas tropicais (Wittmann et al. 2006, Parolin et al. 2010). Nesses ambientes, as 110 

plantas estão adaptadas ao estresse hídrico causado pelo pulso de inundação de grandes rios através de 111 
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adaptações morfológicas e/ou fisiológicas que permitem suportar a anoxia do solo durante meses de 112 

alagamento consecutivos. Diferentemente de florestas alagáveis, os efeitos da dinâmica hídrica em 113 

florestas não alagáveis parecem estar mais associadas com a disponibilidade hídrica no solo em alguns 114 

meses do ano do que com o excesso de água disponível para as plantas. Em florestas tropicais na 115 

América Central, a distribuição e riqueza de espécies de plântulas de árvores, arbustos e lianas estão 116 

associadas ao tempo de duração da estação seca e à resistência das plantas ao ressecamento num 117 

gradiente de precipitação e disponibilidade hídrica no solo (Engelbrecht et al. 2003, Bunker & Carson 118 

2005, Balvanera et al. 2010). O tempo de duração da estação seca é importante por ter efeitos diretos 119 

sobre a vegetação, determinando nichos fundamentais (Silvertown et al. 1999) e interações biológicas 120 

entre espécies (Brenes-Arguedas et al. 2011). 121 

A topografia parece ser um bom preditor da composição de espécies (Tuomisto et al. 1994, 122 

Costa et al. 2005, Drucker et al., 2008, Costa et al. 2009), e muitos autores sugerem que esta relação 123 

reflete a resposta das plantas aos gradientes edáfico e hidrico locais. Entretanto, esta é uma abordagem 124 

indireta, que não permite analisar em conjunto áreas situadas em diferentes paisagens, pois as relações 125 

entre topografia, solo e hidrologia estão restritas à escala local. Recentemente, uma nova ferramenta 126 

de análise tornou possível inferir propriedades hidrológicas locais através do cálculo da distância 127 

vertical de qualquer ponto do terreno até a drenagem mais próxima (Rennó et al. 2008). Este novo 128 

atributo fornece uma medida direta, embora não completa, da condição hídrica local para as plantas, e 129 

pode ser utilizado como preditor da distribuição de espécies. Schietti et al. (2012) mostraram que a 130 

distância vertical à drenagem mais próxima tem grande potencial para prever a composição de 131 

espécies porque consegue traduzir variações topográficas em variações  hidrológicas. No entanto, em 132 

grandes extensões amazônicas as variações topográficas são pequenas e preditores hidrológicos podem 133 

ser menos efetivos na detecção de padrões de distribuição de espécies. 134 

Neste estudo, plantas herbáceas foram amostradas em uma área de ~ 600 km de extensão. As 135 

relações ecológicas de plantas herbáceas de sub-bosque são pouco conhecidas em florestas tropicais 136 

(Poulsen & Balslev 1991, Tuomisto et al. 1994, Costa 2004 e 2006, Costa et al. 2005, Zuquim et al. 137 

2009, Drucker et al. 2008, Cárdenas et al. 2008), mas esse grupo de plantas pode ser um grupo chave 138 

para o estudo de padrões de disponibilidade hídrica do solo por serem tão ou mais sensíveis do que 139 

outros grupos de plantas a variações hídricas locais e regionais (Gentry & Emmons 1987, Schleuning 140 

et al. 2008). Como plantas herbáceas possuem raízes pouco profundas e mecanismos de regulação 141 

homeostática diferentes de plantas com outros hábitos, testamos a hipótese de que a comunidade de 142 

ervas de sub-bosque é estruturada principalmente por um gradiente de disponibilidade hídrica, quando 143 

não há variações extremas na fertilidade do solo. A partir disso, os objetivos desse estudo foram (i) 144 

determinar o padrão de resposta da assembleia de ervas de sub-bosque em relação à disponibilidade 145 

hídrica, à fertilidade e textura do solo e à precipitação regional, (ii) testar o desempenho da distância 146 

vertical à drenagem como variável preditora da distribuição de espécies para grandes escalas e (iii) 147 

criar um modelo preditivo da distribuição de espécies de ervas de sub-bosque para avaliar o efeito de 148 
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potenciais mudanças climáticas sobre a conservação desse grupo, a partir dos padrões de resposta às 149 

condições hídricas locais e regionais. 150 

 151 

 152 

 153 

 154 

Figura 1. Localização dos módulos do PRONEX que fazem parte da rede do Programa de Pesquisa 155 

em Biodiversidade (PPBio) ao longo do interflúvio Purus-Madeira, com destaque para o delineamento 156 

amostral, no qual 10 parcelas estão sistematicamente organizadas em 2 trilhas paralelas em cada 157 

módulo de amostragem. Os módulos M04 e M05 não foram amostrados neste estudo. A imagem ao 158 

fundo apresenta a variação altimétrica estimada a partir dos dados da Shuttle Radar Topography 159 

Mission (SRTM). 160 

 161 

Métodos 162 

 163 

Área de estudo 164 

 165 

O estudo foi conduzido em uma área de aproximadamente 600 km de extensão ao longo da 166 

rodovia BR-319, que atravessa o interflúvio entre os rios Purus e Madeira, na Amazônia central 167 

(Figura 1). A vegetação dominante no entorno da BR-319 é Floresta Topical Densa e em menor grau, 168 

Florestas Abertas com predominância de palmeiras babaçu (Orbygnia martiana Barb.) e patauá 169 
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(Oenocarpus bataua Mart.), além de algumas manchas de savana e de Campos (Brasil 1978). A 170 

fisionomia de Floresta Tropical Densa compreende outras formações florestais como as Florestas 171 

Aluviais, que são ambientes sazonalmente inundados (Brasil 1978). Em toda a área de interflúvio com 172 

dominância de Floresta Tropical Densa ocorrem as herbáceas pertencentes às famílias Marantaceae, 173 

Heliconiaceae, Strelitziaceae e Zingiberaceae (Brasil 1978). 174 

O clima dominante é o equatorial quente e úmido com temperaturas médias do mês mais frio 175 

superiores a 18°C e regime pluviométrico com uma amplitude de variação entre 2.000 e 2.700 mm 176 

anuais (Brasil 1978). O número de meses considerados secos, com precipitação abaixo de 100 mm, 177 

varia entre um e cinco (Sombroek 2001). A geomorfologia da região é caracterizada por topografia 178 

plana com interflúvios tabulares e colinados, que se estendem pelo Planalto Rebaixado da Amazônia 179 

Ocidental (Brasil 1978). A parte Norte do Interflúvio encontra-se em uma páleo-várzea relativamente 180 

jovem depositada pelo Rio Madeira, com idade entre 7.000 e 27.000 anos (Rosseti et al. 2005). O solo 181 

é principalmente do tipo Laterita Hidromórfica (Plinthosols, segundo o IUSS Working Group WRB 182 

2006) e nos terraços e planícies aluviais ocorrem solos hidromórficos Gleizados e Aluviais Eutróficos 183 

ou Álicos (Fluvisols, segundo o IUSS Working Group WRB 2006) (Quesada et al. 2011). 184 

 185 

Delineamento amostral  186 

 187 

As plantas herbáceas foram amostrada em 88 parcelas distribuídas em 9 dos 11 módulos do 188 

PRONEX dispostos ao longo da BR-319. Cada módulo possui dez parcelas distribuídas em intervalos 189 

regulares de 1 km em duas trilhas paralelas de 5 km de extensão, distantes 1 km entre si, segundo o 190 

sistema RAPELD de amostragem (Magnusson et al. 2005). Cada parcela possui 250 m de 191 

comprimento e a linha central segue a curva de nível do terreno para minimizar variações de solo e 192 

altitude. Na Amazônia Central, propriedades de solo geralmente estão correlacionadas com topografia 193 

(Luizão et al. 2004). Portanto, variações nas propriedades químicas e físicas do solo tendem a ser 194 

mínimas dentro de parcelas orientadas ao longo da curva de nível do terreno. Para as ervas terrestres a 195 

parcela amostrada foi de 250 x 2 m. Duas parcelas não foram amostradas, sendo que uma delas, do 196 

M01, estava alagada na época do inventário florístico e a outra, do M06, não havia sido instalada até a 197 

data da amostragem.  198 

 199 

Amostragem da comunidade de herbáceas 200 

 201 

O trabalho de campo foi realizado entre agosto e dezembro de 2010, durante a estação seca na 202 

região central da Amazônia, quando é possível acessar as áreas que ficam alagadas durante a época de 203 

chuvas. Duas parcelas do M01 foram amostradas em março de 2011, já na época de chuvas. As 204 

assembleias de herbáceas amostradas nesse estudo foram compostas apenas pelas ervas de sub-bosque 205 

obrigatoriamente terrestres (Poulsen 1996), das ordens Zingiberales, Poales, Asparagales e 206 
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Pandanales, e Pteridófita. Epífitas caídas no solo e hemiepífitas não foram consideradas na 207 

amostragem. Todos os indivíduos maiores que 5 cm de altura enraizados dentro da parcela foram 208 

contados e identificados. Muitas espécies de ervas de sub-bosque possuem reprodução clonal, portanto 209 

foram considerados como indivíduos diferentes os grupos de caules ou folhas que estavam a uma 210 

distância superior a 20 cm do grupo adjacente. Para os gêneros Selaginella e Trichomanes cada haste 211 

foi considerada como indivíduo diferente, mesmo estando numa distância inferior a 20 cm um do 212 

outro. 213 

As identificações em campo foram baseadas no Guia de Marantáceas dos Sítios PPBio na 214 

Amazônia Ocidental Brasileira (Costa et al. 2011) e no Guia de Samambaias e Licófitas da REBIO 215 

Uatumã (Zuquim et al. 2008). Além disso, exemplares de cada espécie e morfotipo foram coletados 216 

para comparação com exsicatas do herbário do Instituto Nacional de Pesquisas da Amazônia (INPA), 217 

com monografias específicas (Hagberg 1990, Andersson 1977, Judziewicz et al. 1999, Prado 2005a,  218 

2005b) e para consulta a especialistas de cada grupo. Todo material fértil foi depositado no herbário 219 

do INPA. 220 

 221 

Variáveis ambientais 222 

 223 

Para construir uma representação das condições hídricas locais, as medidas de distância 224 

vertical à drenagem mais próxima foram combinadas com dados de profundidade do lençol freático e 225 

profundidade do alagamento acima do solo para cada parcela. Essas fontes de dados permitiram 226 

mensurar tanto a altura da coluna d’água acima do solo como o potencial de drenagem que está 227 

relacionado com a profundidade do lençol freático, criando um gradiente que vai de ambientes 228 

sazonalmente alagados até ambientes em que o lençol freático nunca chega à superfície. O 229 

procedimento para a construção deste gradiente de condições hídricas é descrito abaixo. 230 

  231 

Distância vertical à drenagem mais próxima 232 

 233 

As condições hídricas de um local são determinadas pela quantidade de água que chega ao 234 

solo (precipitação) e pelas condições de drenagem local, dadas pela topografia e tipo de solo. Grande 235 

parte da variação nas condições hídricas locais é determinada pela diferença de altura entre um ponto e 236 

o ponto mais baixo para onde a água pode escoar pela superfície, o que gera o potencial de drenagem. 237 

Embora em escala local a altitude medida sobre o nível do mar possa representar bem o potencial de 238 

drenagem de um ponto, isso geralmente não é verdadeiro na escala da paisagem. Isto acontece quando 239 

a altitude média varia ao longo da paisagem, o que faz com que pontos com diferentes altitudes 240 

tenham o mesmo potencial de drenagem. Desta forma, a altitude medida com relação ao nível do mar 241 

não é uma boa indicadora do potencial de drenagem para diferentes pontos sobre uma paisagem. Para 242 

representar melhor o potencial de drenagem de qualquer ponto numa paisagem, Rennó et al. (2008) 243 
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desenvolveram um algoritmo que calcula a distância vertical de qualquer ponto até a drenagem mais 244 

próxima.  245 

O algoritmo utiliza o modelo digital de elevação SRTM (Farr et al. 2007) para gerar uma rede 246 

de drenagem hidrologicamente consistente com a topografia local. A distância vertical de um ponto à 247 

drenagem representa a proximidade que a zona saturada está da superfície. Valores próximos a zero 248 

indicam áreas cujo lençol freático está próximo à superfície (áreas saturadas) e valores maiores 249 

indicam que o lençol freático é profundo (áreas bem drenadas). Rennó et al. (2008) apresentam esta 250 

relação mas, ressaltam que a distância vertical não pode ser traduzida como a profundidade local do 251 

lençol freático uma vez que a relação entre a topografia local e a profundidade do lençol freático pode 252 

ser bastante complexa (Haitjema & Mitchell-Bruker 2005). A rede de drenagem foi gerada 253 

automaticamente adotando-se um valor de limiar de área de contribuição igual a 50, o que indica que 254 

são necessárias pelo menos 50 pontos da grade para iniciar uma drenagem (ver detalhes em Rennó et 255 

al. 2008). 256 

Para estimar os valores da distância vertical à drenagem representativa de cada parcela, as 257 

coordenadas geográficas foram anotadas a cada 10 metros ao longo do comprimento da parcela com o 258 

uso de GPS Garmim 60X. As coordenadas geográficas ficaram restritas ao ponto inicial de duas 259 

parcelas do M01 e a cada 50 metros em uma terceira parcela do mesmo módulo. O valor da distância 260 

vertical à drenagem foi extraído para cada um desses pontos, calculando-se a média de valores dos 261 

pontos para cada parcela. Para Rennó et al. (2008), o algoritmo possibilita a identificação de 262 

ambientes hidrologicamente semelhantes através da definição de classes de valores de distância 263 

vertical à drenagem. Porém, nós utilizamos a variável distância vertical à drenagem com valores 264 

contínuos de 0 (áreas de afloramento do lençol freático) a 15 metros (lençol freático profundo) acima 265 

da drenagem mais próxima, considerando 15 como o valor relativo máximo da variável. Essa variável 266 

foi obtida com a utilização do programa implementado em IDL/ENVI (versão 4.7) disponível em 267 

http://www.dpi.inpe.br/~camilo/hand/hand_grid.sav. 268 

 269 

Medidas de alagamento e profundidade do lençol freático 270 

 271 

Para parcelas em ambientes suscetíveis a alagamentos, a altura máxima da coluna d’água 272 

traduz melhor as relações hidrológicas em escala local do que a distância vertical à drenagem, já que 273 

esta variável não é capaz de expressar a variação do nível da água acima ou abaixo do solo e não 274 

detecta alagamento por chuva empoçada em terrenos altos. Para medir a altura da coluna d´água acima 275 

do solo foram instalados level loggers (LT Levelogger Junior M10/F30 - Solinst) no fundo de 276 

piezômetros. Level loggers possibiltam mensurar a altura da coluna d’água através da pressão exercida 277 

pela coluna sobre o aparelho. As informações sobre altura da coluna d’água acima do solo registradas 278 

pelos level loggers foram coletadas entre Junho e Julho de 2011 e foram usadas para medir o 279 

alagamento das parcelas inventariadas. Em nove das parcelas que não possuem level loggers 280 

http://www.dpi.inpe.br/~camilo/hand/hand_grid.sav
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instalados, nós inferimos a altura da coluna d’água sobre o solo através da marca de alagamentos no 281 

tronco das árvores no ano anterior. Em quatro parcelas onde o alagamento é superficial e não foi 282 

possível visualizar a marca de alagamento nas árvores, nós utilizamos os dados de piezômetros 283 

instalados no início de cada parcela registrados quinzenalmente em dezembro de 2010 e março e julho 284 

de 2011. Em parcelas onde obtivemos mais de uma medida de alagamento nós consideramos o valor 285 

máximo da coluna d’água acima do solo para compor o gradiente hidrológico. Medidas de alagamento 286 

obtidas pelos piezômetros, level loggers e marca d’água nas árvores foram combinadas aos valores da 287 

distância vertical à drenagem mais próxima para obter o gradiente de condições hídricas locais. Os 288 

valores positivos desse gradiente representam a distância vertical à drenagem e os valores negativos 289 

representam a altura máxima de alagamento. 290 

 291 

Fertilidade e textura do solo 292 

 293 

Os dados de fertilidade e textura do solo foram obtidos de 75 das 88 parcelas amostradas. As 294 

amostras de solo foram coletadas a uma profundidade de 5 cm a cada 50 m ao longo das parcelas (6 295 

pontos). As amostras foram secas ao ar, passadas em peneira com malha de 2 mm e depois foram 296 

homogeneizadas a partir de um volume conhecido de solo seco para as amostras de cada um dos seis 297 

pontos criando uma única amostra composta por parcela. As análises de textura do solo incluíram a 298 

determinação dos teores relativos de argila, areia e silte, expressos em porcentagem. Os teores das 299 

partículas de menor granulometria (silte e argila) estavam altamente correlacionados com os teores de 300 

areia (r = -0,92, p = 0,0001) e nós consideramos apenas os teores de areia em nossas análises. A 301 

quantificação da fertilidade do solo pelo somatório de bases trocáveis. As bases trocáveis Ca ² e Mg   302 

foram extraídas por KCl 1M e K  foi extraído com solução extratora de Mehlich I. A quantidade de 303 

cada um dos nutrientes foi determinada por Espectrofotometria de Absorção Atômica. Na  não foi 304 

incluído na somatória de bases trocáveis por estar presente nas amostras em quantidades que não são 305 

detectadas pelo espectrofotômetro. Todas as análises foram realizadas no Laboratório Temático de 306 

Solos e Plantas do INPA. 307 

 308 

Precipitação nos meses mais secos 309 

 310 

Florestas tropicais com quantidades equivalentes de precipitação anual distinguem-se umas 311 

das outras pelo número de meses secos (com precipitação abaixo de 100 mm), o que indica a 312 

amplitude da sazonalidade pluvial e traduz padrões climáticos regionais (Sombroek 2001, Butt et al. 313 

2008). Leigh (2004) propõe como medida da sazonalidade de chuvas a média do total de chuva nos 314 

três meses mais secos do ano ao longo de uma série histórica. Esta variável climática, aqui 315 

denominada “precipitação nos meses mais secos” foi obtida para a área de estudo a partir do banco de 316 

dados Worldclim com resolução espacial de cerca de 1km (Hijmans et al. 2005).  317 
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 318 

Análises de dados 319 

 320 

As parcelas foram ordenadas pelas dissimilaridades na composição de espécies usando 321 

Escalonamento Multidimensional Não Métrico (NMDS) para reduzir a dimensionalidade e permitir a 322 

visualização do maior padrão que estrutura as assembleias de herbáceas. As ordenações foram feitas 323 

em uma e duas dimensões e a porcentagem de variação nas distâncias originais capturada entre as 324 

parcelas pela configuração produzida pelo NMDS em uma regressão linear foi utilizada como critério 325 

para escolher o número de dimensões a serem consideradas. Todo o conjunto de parcelas (n=88) foi 326 

ordenado para detectar padrões de composição de ervas ao longo do gradiente de condições hídricas 327 

locais, e separadamente ordenamos o conjunto de parcelas não alagáveis (n=71) para entender os 328 

padrões de composição nessa parte do gradiente. Duas parcelas do M01 e uma parcela do M06 foram 329 

retiradas da ordenação das parcelas não alagáveis. As duas parcelas do M01 foram perturbadas pela 330 

passagem de fogo e a parcela do M06 foi desmatada anteriormente, sendo atualmente uma capoeira. 331 

As ordenações foram feitas para dados quantitativos (abundância de indivíduos de cada 332 

espécie ou morfotipo) e para dados qualitativos (presença ou ausência de espécies ou morfotipos). 333 

Ordenações de dados quantitativos são usadas para captar o padrão das espécies mais abundantes, que 334 

são as que mais contribuem na diferenciação entre parcelas. Ordenações com dados qualitativos 335 

buscam captar padrões associados com espécies raras, pois essas espécies tendem a ocorrer em menos 336 

parcelas e, consequentemente, contribuem pouco na detecção de diferenças entre parcelas quando são 337 

usados dados quantitativos (Legendre & Legendre 1998). Dados quantitativos foram padronizados 338 

pelo número de indivíduos em cada unidade amostral. A padronização foi feita pela divisão da 339 

abundância de cada espécie ou morfotipo pelo somatório das abundâncias em cada parcela, 340 

transformando as abundâncias em abundâncias relativas.  341 

Tanto para as ordenações de dados qualitativos como para as ordenações de dados 342 

quantitativos usamos a distância Kulczynski. Para dados quantitativos essa distância é calculada por: 343 

           
 

 
 
 

 
 

 

 
 , onde W é a soma das abundâncias mínimas do conjunto das espécies e 344 

esse mínimo é definido pela abundância na parcela onde a espécie é menos abundante. A e B são a 345 

soma total das abundâncias das espécies em cada parcela (Legendre & Legendre 1998). Para dados de 346 

qualitativos:              
 

 
 

 

 
    , onde  x1 e x2 são as parcelas comparados; a é o número de 347 

espécies comuns às duas parcelas; b e c são o número de espécies presentes exclusivamente em cada 348 

uma das parcelas. As ordenações também foram feitas para subgrupos de herbáceas. Pteridófita foi 349 

selecionado para tornar esse estudo comparável com outros estudos com o mesmo grupo na Amazônia 350 

e por espécies desse grupo possuírem estratégias diferentes de regulação homeostática do que 351 

angiospermas (McAdam & Brodribb 2011). Zingiberales apresentam alta abundância de espécies e 352 

indivíduos em florestas tropicais, sendo um grupo potencial para estudo de padrões de composição em 353 
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grandes escalas, e também já avaliado em outros estudos na Amazônia Central. O terceiro grupo foi 354 

composto pelas demais espécies e morfotipos pertencentes às ordens Poales, Pandanales e Asparagales 355 

e referiremos a esse grupo como “demais espécies”. 356 

 Os eixos de ordenação que representam a composição de espécies foram utilizados como 357 

variáveis dependentes em regressões simples e em regressões múltiplas para avaliar o efeito da 358 

distância vertical à drenagem combinada ao nível do alagamento, da precipitação nos meses secos e da 359 

soma de bases trocáveis e teores de areia e argila no solo. Nas regressões simples usamos ordenações 360 

em apenas uma dimensão, enquanto que em regressões múltiplas usamos ordenações em duas 361 

dimensões. Nas regressões simples, quando a relação entre as ordenações e o gradiente hidrológico 362 

apresentou uma distribuição não linear nós adotamos as equações              ou      363 

 
  

    
, onde y representa a ordenação, x o gradiente hidrológico, e yo, a e b são parâmetros a serem 364 

estimados a partir das amostras. Nas regressões múltiplas, para obter a linearidade nas relações e para 365 

a obtenção dos coeficientes b padronizados das regressões múltiplas parciais, nós transformamos os 366 

valores das variáveis independentes segundo apresentado na Tabela 1. 367 

Todas as ordenações e análises estatísticas foram feitas utilizando o pacote estatístico R versão 2.13.0 368 

(R Development core Team 2010), com funções adicionais do pacote vegan (Oksanen et al. 2007).  369 

 370 

 371 

Tabela 1. Modelos utilizados em regressões múltiplas com as respectivas variáveis e transformações. 372 

E=eixo de ordenação de espécies, CHL=condição hídrica local, PMS=precipitação nos meses secos, 373 

SBT=somatório de bases trocáveis, TAre=teores de areia; Al=alagável, NAl=não alagável 374 

 375 

 376 

 377 

 378 

 379 

Equação Modelo múltiplo e Variáveis n Ambientes Transformação 

1                   88 Al e NAl 
           

 

2                   71 NAl  

 

3 
                                   75 Al e NAl 

Ln (6 + CHL) 

   SBT  

 

4                                    64 NAl 
Ln (SBT) 
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Modelo preditivo da composição de plantas herbáceas 380 

 381 

O modelo múltiplo preditivo para dados quantitativos, com base no primeiro eixo de 382 

ordenação por NMDS em duas dimensões, foi utilizado para espacializar os valores estimados da 383 

ordenação de ervas de sub-bosque para o Interflúvio Purus-Madeira. O modelo (Tabela 1, Equação 4) 384 

foi alimentado com os valores  padronizados do dado de distância vertical à drenagem (resolução 385 

espacial de ~90 m) e com os valores da média histórica do dado de precipitação no trimestre mais seco 386 

(resolução espacial de ~1km). Os pixels da variável precipitação no trimestre mais seco foram re-387 

amostrados usando um interpolador bilinear para que os dados ficassem compatíveis com o dado de 388 

distância vertical à drenagem mais próxima. O desvio padrão das estimativas do modelo de regressão 389 

múltipla foram também espacializados para avaliar a incerteza associada ao modelo preditivo das 390 

diferenças de composição de plantas herbáceas. 391 

 392 

Resultados  393 

 394 

As ervas de sub-bosque da BR-319 395 

 396 

Encontramos 149 espécies e morfotipos, pertencentes à Pteridófita e às ordens Zingiberales, 397 

Poales, Asparagales e Pandanales. Foram encontrados 31.362 indivíduos, dos quais 3.432 (10,9%) não 398 

foram incluídos nas análises por problemas de identificação e morfotipagem em campo. Dos 27.930 399 

indivíduos restantes, 22.959 (82,2%) foram identificados ao nível de espécie, resultando em 32 400 

espécies de Pteridófita, 32 da família Marantaceae, 5 de Heliconiaceae, 7 de Poaceae e 18 espécies de 401 

outras famílias. Trinta e oito espécies e morfotipos foram registrados uma única vez, representando 402 

25,5 % do total de entidades registradas. O número total de espécies e morfotipos registrados nas 403 

parcelas variou entre 3 e 31, sendo que o número mínimo foi registrado em uma parcela do módulo 404 

M03 e o máximo em uma parcela do módulo M10. Considerando os 9 módulos de amostragem, o 405 

módulo com menor número de espécies e morfotipos foi o M07 (37) e o maior foi o M10 (64). As 406 

espécies Ischnosiphon puberulus Loes., Heliconia acuminata A. Rich., Calathea altissima Horan. e 407 

Trichomanes pinnatum Hedw. foram as mais frequentes, tendo sido registradas em mais de 70% das 408 

parcelas amostradas. As variedades das espécies Lindsaea lancea (L.) Bedd. e Ischnosiphon puberulus 409 

Loes. não foram consideradas como entidades taxonômicas distintas por possíveis equívocos nas 410 

identificações em campo. 411 

 412 

Distribuição de ervas de sub-bosque e o gradiente hidrológico.  413 

 414 

A composição de espécies reduzida a uma dimensão (que capturou 31% de variação nas 415 

distâncias originais entre as parcelas para dados quantitativos e 74% para dados qualitativos) está 416 



25 
 

fortemente relacionada ao gradiente de condições hídricas locais. Este gradiente previu uma grande 417 

proporção das diferenças no padrão de composição das espécies (60%), para os dois tipos de dados 418 

utilizados. A relação entre composição e condições hídricas não foi linear para dados quantitativos ou 419 

para dados qualitativos, sendo o melhor ajuste uma função exponencial. (Figura 3A e 3B). A 420 

distribuição não linear dos pontos evidencia uma distinção abrupta da composição de parcelas 421 

suscetíveis a alagamentos e parcelas não alagáveis. A separação entre parcelas que alagam e parcelas 422 

não alagáveis ocorre no valor zero do gradiente hidrológico, que é o ponto de inflexão da curva de 423 

ajuste da regressão não-linear. 424 

Os gráficos sugerem que não há diferenças de composição entre as parcelas que não alagam, 425 

embora estas englobem uma grande faixa de variação da profundidade do lençol freático. A aparente 426 

ausência de diferenciação composicional é, entretanto, apenas uma consequência da extrema 427 

dominância de algumas espécies nas parcelas alagáveis. Essa característica biológica acentua as 428 

diferenças entre parcelas na matriz de dissimilaridades da ordenação por NMDS, ocultando diferenças 429 

mais sutis entre ela ao longo do gradiente hidrológico. As parcelas não alagáveis (n=71), quando 430 

analisadas separadamente, apresentam uma relação linear fraca (R² = 0,21) com as condições hídricas 431 

locais para dados quantitativos (Figura 3C), e nenhuma relação significativa para dados qualitativos 432 

(Figura 3D).  433 

 434 

A resposta de diferentes grupos taxonômicos às condições hídricas locais  435 

 436 

As respostas dos grupos de ervas de sub-bosque ao gradiente de condições hídricas locais 437 

foram diferentes entre si quando analisadas separadamente (Tabela 2). O padrão de distribuição de 438 

Pteridófita apresentou uma forte tendência não linear em relação ao gradiente para dados qualitativos e 439 

quantitativos (Figura 3A e 4B), da mesma forma que o comportamento observado para todo o 440 

conjunto de espécies. Zingiberales apresentou um padrão não linear para dados qualitativos (Figura 441 

3C), mas nenhum padrão óbvio para dados quantitativos. Entretanto, a composição das demais 442 

espécies teve uma relação fraca e não linear com o gradiente hidrológico para dados quantitativos e 443 

qualitativos. 444 

Como a diferença de composição entre parcelas alagáveis e não alagáveis impede que 445 

diferenças sutis entre os pontos ao longo de todo o gradiente possam ser reveladas, a análise foi 446 

repetida para o conjunto de parcelas não alagáveis. Pteridófita e as demais espécies não apresentaram 447 

qualquer padrão detectável em relação a essa parte do gradiente, enquanto que a composição de 448 

Zingiberales baseada nos dados quantitativos apresentou um padrão linear semelhante ao encontrado 449 

para toda as ervas (Figura 3D), indicando que a abundância relativa de espécies e morfotipos desse 450 

grupo pode ser a principal contribuinte para o padrão encontrado para todas as ervas nessa parte do 451 

gradiente. Foi possível prever 21% do padrão de variação na composição de Zingiberales apenas pelos 452 

dados de distância vertical à drenagem mais próxima. 453 
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 454 

 455 

Figura 2. Relações entre os eixos de ordenação de NMDS em uma dimensão e o gradiente de 456 

condições hídricas locais, para dados quantitativos (3A e 3C) e qualitativos (3B e 3D). Todo o 457 

gradiente de condições hídricas locais é considerado em A e B. Apenas a porção não alagável desse 458 

gradiente é considerada em C e D. As linhas tracejadas separam ambientes alagáveis de ambientes não 459 

alagáveis. 460 

 461 

A substituição das espécies ao longo do gradiente hidrológico.  462 

 463 

 Ao longo de todo o gradiente hidrológico há espécies cuja distribuição é restrita às áreas 464 

alagáveis, mas a maioria das espécies é mais abundante nas áreas não alagáveis. A substituição 465 

gradual de espécies é mais evidente ao longo da porção não alagável do gradiente, sugerindo uma 466 

estrutura de substituição de espécies hierárquica. A maioria das espécies, porém, está confinada a parte 467 

intermediária do gradiente e poucas espécies ocupam os extremos do mesmo (Figura 4). 468 

A substituição de espécies ao longo do gradiente hidrológico não é homogênea para os três 469 

grupos taxonômicos de ervas. A maioria das espécies de Pteridófita ocorre ao longo da porção não 470 

alagável do gradiente, com poucas espécies restritas aos extremos do gradiente. Para Zingiberales, 471 

muitas espécies ocupam a maior parte do gradiente e poucas ocupam os extremos. Não há substituição 472 

de espécies ao longo da parte não alagável do gradiente para as demais espécies. 473 

 474 

C D 

B A 
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 475 

 476 

Figura 3. Regressões simples entre composição e o gradiente de condições hídricas locais para os 477 

diferentes grupos taxonômicos de herbáceas. A e B Pteridófita, C e D Zingiberales. D mostra a relação 478 

da composição de Zingiberales com a parte não alagável do gradiente (considerando apenas a distância 479 

vertical à drenagem). Todas as outras relações são para o gradiente de condições hídricas locais 480 

completo.  As linhas tracejadas separam ambientes alagáveis de ambientes não alagáveis. 481 

 482 

Tabela 2. Valores de R² e b padronizados da relação entre a composição da assembleias de espécies de 483 

ervas de sub-bosque e o gradiente completo de condições hídricas locais e apenas com a parte não 484 

alagável do mesmo. As probabilidades associadas ao coeficiente são mostradas entre parênteses. *** P 485 

≤ 0.05 486 

 487 

   Gradiente completo  Parte não alagável  

Grupo de Herbáceas Tipo de dado b R² b R² 

Todas as ervas Quantitativo 0,35*** 0,60 0,05*** 0,21 

 Qualitativo 0,32*** 0,60 0,001 0,001 

Pteridófita Quantitativo 0,31*** 0,32 -0,005 -0,01 

 Qualitativo 0,28*** 0,32 -0,01 0,001 

Zingiberales Quantitativo 0,19*** 0,48 -0,07*** 0,24 

 Qualitativo 0,32*** 0,69 0,01 -0,01 

Demais espécies Quantitativo 0,50*** 0,14 -0,002 -0,01 

 Qualitativo 0,16*** 0,12 0,01 -0,01 

 488 

B A 

C D 
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 489 

  490 

 491 

Figura 4. Abundância relativa de espécies ordenadas ao longo do gradiente hidrológico em 88 492 

parcelas ao longo da BR-319, no interflúvio Purus-Madeira. O gráfico A é referente à Pteridófita, B à 493 

Zingiberales e C às demais espécies. As abundâncias relativas foram transformadas em raiz quadrada 494 

para melhor visualização gráfica. A linha tracejada nos gráficos separa as parcelas alagáveis das 495 

parcelas não-alagáveis. 496 

A 
B 

C 
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 497 

Qual o melhor preditor da distribuição de ervas de sub-bosque? 498 

 499 

As condições hídricas locais, representadas pelo conjunto da distância vertical à drenagem 500 

mais a altura do alagamento e a fertilidade do solo foram melhores preditores da distribuição das 501 

espécies herbáceas do que os teores de areia e a precipitação no trimestre mais seco do ano. Os 502 

parâmetros das regressões múltiplas (Tabela 3) mostram que, quando incluídos ambientes alagáveis e 503 

não alagáveis no mesmo modelo, a soma de bases trocáveis foi um preditor mais forte da composição 504 

quantitativa de espécies do que as condições hídricas locais. Para dados qualitativos a soma de bases 505 

trocáveis também foi a variável que melhor previu a composição de espécies, enquanto a precipitação 506 

no trimestre mais seco e as condições hídricas locais foram preditores mais fracos da composição 507 

florística de ervas.. (Tabela 3). 508 

A variação na soma de bases trocáveis foi de 0,084 a 2,648 cmol.kg-¹, sendo que as parcelas 509 

com solos relativamente mais férteis foram encontradas nas áreas de deposição sedimentar recente do 510 

Rio Madeira e sujeitas a alagamentos, chamadas de Paleovárzeas. Quando analisados apenas 511 

ambientes não alagáveis, inseridos nos terrenos de formação geológica mais antiga do que as 512 

paleovárzeas, os teores de somatório de bases trocáveis nas parcelas variaram entre 0,084 e 0,650 513 

cmol.kg-¹, o que diminuiu a amplitude do gradiente. Nessa situação, as condições hídricas locais 514 

foram melhores preditores da composição quantitativa de ervas (bstd = -0,428) do que as demais 515 

variáveis (Tabela 3). Na análise do conjunto de dados qualitativos para essa mesma parte do gradiente, 516 

a precipitação no trimestre mais seco aparece como melhor preditor da composição de herbáceas, 517 

enquanto que as condições hídricas locais estiveram associadas ao segundo eixo de ordenação de 518 

espécie.  519 

 520 

 521 

Tabela 3. Relações entre a composição de espécies herbáceas e os gradientes ambientais 522 

representados pela precipitação no trimestre mais seco, condições hídricas locais e somatório de bases 523 

trocáveis e teores de areia no solo. Os coeficientes de regressão padronizados (bstd) da relação entre 524 

cada eixo de ordenação e cada variável independente são mostrados com as respectivas 525 

probabilidades.  A estatística Pillai-Trace avalia o efeito dos preditores sobre o conjunto dos dois eixos 526 

de ordenação. ***P ≤ 0,05527 



30 
 
 528 

Todas as parcelas 

Tipo de dado Eixos n Condições hídricas locais Teor de Areia Somatório de bases trocáveis Precipitação no trimestre mais seco R² 

Quantitativo NMDS 1 75 0.242*** -0.167 -0.561*** 0.063 0.46 

 
NMDS 2 75 0.256 0.048 0.115 0.087 0.005 

 
Pillai-Trace 

 
0.418*** 0.008 0.240 *** 0.013 

 

Qualitativo NMDS 1 75 0.361*** 0.008 -0.436*** 0.178*** 0.49 

 
NMDS 2 75 -0.129 0.061 0.302*** 0.283*** 0.22 

 
Pillai-Trace 

 
0.597*** 0.005 0.322*** 0.092*** 

 

Parte não alagável do gradiente 

Tipo de dado Eixos n Condições hídricas locais Teor de Areia Somatório de bases trocáveis Precipitação no trimestre mais seco R² 

Quantitativo NMDS 1 64 -0.428*** 0.154 0.039 -0.017 0.13 

 
NMDS 2 64 0.069 0.097 0.037 -0.612*** 0.37 

 
Pillai-Trace 

 
0.17*** 0.168 *** 0.050 0.312*** 

 

Qualitativo NMDS 1 64 -0.042 0.045 0.051 0.649*** 0.39 

 
NMDS 2 64 -0.314*** 0.027 0.315*** 0.017 0.21 

 
Pillai-Trace 

 
0.197*** 0.076 0.229*** 0.363*** 
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Modelo preditivo da distribuição da comunidade de plantas herbáceas da BR-319  529 

 530 

A ordenação de dados para toda a comunidade capturou 46% da variação das distâncias 531 

originais quantitativas em duas dimensões e 83% da variação dos dados qualitativos. O primeiro eixo 532 

de ordenação foi relacionado à condição hídrica local, que foi capaz de prever 44 % do padrão de 533 

variação quantitativa e 46 % do padrão de variação qualitativa. Já o segundo eixo de ordenação esteve 534 

relacionado apenas à variável climática, que foi capaz de prever apenas 7% do padrão de variação 535 

quantitativa e 13 % do padrão de variação qualitativa (Tabela 4). Como o primeiro eixo de ordenação 536 

capta a maior parte das distâncias de composição, a relação entre o segundo eixo e clima indica que o 537 

efeito da variável climática sobre a composição de ervas de sub-bosque é bem menor do que o efeito 538 

local da distância vertical das parcelas à drenagem, tanto para dados qualitativos como para dados 539 

quantitativos (Tabela 4). 540 

Considerando apenas as parcelas de áreas não alagáveis, a ordenação dos dados quantitativos 541 

dessa parte da comunidade capturou 51% do padrão de variação das distâncias originais em duas 542 

dimensões. Os padrões foram os mesmos obtidos para o gradiente completo, com o primeiro eixo da 543 

ordenação relacionado com as condições hídricas locais e o segundo eixo com a variável climática 544 

(Tabela 4). A ordenação de dados qualitativos para parcelas não alagáveis capturou 57% do padrão 545 

variação das distâncias originais em duas dimensões. Ao contrário do resultado para dados 546 

quantitativos, o primeiro eixo de ordenação foi mais fortemente relacionado com a precipitação no 547 

trimestre mais seco e o segundo eixo de ordenação com as condições hídricas locais. Esses resultados 548 

indicam que o modelo pode prever a distribuição de plantas herbáceas mesmo para uma parte do 549 

gradiente, e que conjuntos de dados com diferentes medidas de abundância (abundância relativa e 550 

presença e ausência de espécies) apresentam relações mais fortes com as diferentes variáveis do 551 

modelo (Tabela 4). 552 

 553 

Espacialização das diferenças de composição de herbáceas para o Interflúvio Purus-Madeira. 554 

 555 

Com a espacialização dos dados para áreas não amostradas do Interflúvio Purus-Madeira, nós 556 

obtivemos o padrão de mudança das diferenças de composição de espécies em relação às condições 557 

hídricas locais e regionais (Figura 5). Há uma grande diferença de composição entre as áreas próximas 558 

aos grandes rios e as demais áreas. Próximo aos grandes rios as variações altimétricas são mais 559 

acentuadas e essa variação reflete em elevados valores de distância vertical à drenagem. Nós não 560 

amostramos áreas com essas características e por isso a composição de herbáceas dessas regiões é 561 

potencialmente diferente da composição amostrada nas áreas distantes dos grandes cursos d’água 562 

(Figura 5 A). A composição também diferiu entre as regiões Norte e Sul, mas conforme o mapa de 563 

incertezas do modelo (Figura 5 B), os valores do desvio padrão estimado para os pixels da parte Sul 564 

são maiores do que para as demais regiões, com exceção da porção Noroeste. 565 
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 566 

Tabela 4. Relações entre a composição de espécies herbáceas e os gradientes hidrológicos representados pelo clima e condições hídricas locais. Os 567 

coeficientes de regressão padronizados (bstd) da relação entre cada eixo de ordenação e cada variável independente são mostrados com as respectivas 568 

probabilidades. A estatística Pillai-trace avalia o efeito dos preditores sobre o conjunto dos eixos de ordenação. *** P ≤ 0,05 569 

 570 

Todas as parcelas 

Tipo de dado Eixos n Condições hídricas locais Precipitação no trimestre mais seco R² 

Quantitativo NMDS 1 88 0.645*** -0.193*** 0.44 

 
NMDS 2 88 0.177 0.245*** 0.07 

 
Pillai-Trace 

 
0.455*** 0.109*** 

 
Qualitativo NMDS 1 88 0.685*** -0.033 0.46 

 
NMDS 2 88 -0.195 0.328*** 0.13 

 
Pillai-Trace 

 
0.516*** 0.124*** 

 
Parte não alagável do gradiente 

Quantitativo NMDS 1 71 -0.346*** -0.150 0.13 

 
NMDS 2 71 -0.092 0.651*** 0.40 

 
Pillai-Trace 

 
0.305*** 0.384*** 

 
Qualitativo NMDS 1 71 0.177 -0.648*** 0.41 

 
NMDS 2 71 0.494*** 0.248*** 0.32 

 
Pillai-Trace 

 
0.280*** 0.530*** 
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 571 

 572 

Figura 5. Mudança da composição de ervas de sub-bosque ao longo do Interflúvio Purus-Madeira e a 573 

disposição das Unidades de Conservação Estaduais e Federais atuais (A). As variações de tonalidade 574 

de cores representam diferentes padrões de composição de ervas em relação às condições hídricas 575 

locais e regionais. A incerteza associada ao modelo preditivo da distribuição de herbáceas é mostrada 576 

em (B). 577 
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 578 

Discussão  579 

 580 

A distribuição de plantas herbáceas em relação ao gradiente hidrológico  581 

 582 

 O gradiente de condições hídricas do solo, representado pela altura acima da drenagem 583 

combinada com medidas de alagamento, foi capaz de prever uma grande parte da variação na 584 

composição de espécies herbáceas para o conjunto de dados quantitativos e qualitativos. Há indícios 585 

prévios de que a distribuição herbácea em escala local seria condicionada pelas condições hídricas, 586 

embora isto tenha geralmente sido concluído indiretamente, a partir da relação com a topografia 587 

(Tuomisto & Ruokolainen 1994, Costa et al. 2005, Drucker et al. 2008). A disponibilidade de dados 588 

de distância vertical à drenagem para toda a área do interflúvio permitiu mostrar que esta relação é 589 

geral e não fruto de condições específicas de cada localidade. 590 

A relação geral entre a composição da comunidade herbáceas e o gradiente de condições 591 

hídricas não foi linear, tanto para dados de ocorrência como de abundância de espécies. Esta relação 592 

tem uma forma assintótica, e a inflexão está exatamente no ponto que separa as áreas alagáveis e não 593 

alagáveis. Como esperado, áreas alagáveis selecionam uma comunidade muito distinta da encontrada 594 

em áreas não alagáveis, mesmo quando o nível d’água acima do solo em condições de alagamento é de 595 

apenas 0,3 m. Considerando apenas as áreas não alagáveis, encontramos uma relação linear mais fraca 596 

entre a composição de espécies e as condições hídricas para dados quantitativos, indicando que as 597 

espécies encontradas na comunidade possuem suas abundâncias associadas à distância vertical à 598 

drenagem. Esta relação só é visível quando os pontos extremos do gradiente de condições hídricas (os 599 

pontos alagados) são eliminados, pois estas áreas contém um conjunto florístico tão distinto que faz 600 

com que as outras áreas sejam consideradas menos distintas pelas medidas de dissimilaridade. 601 

Muitos autores apontam a fertilidade do solo como principal determinante da distribuição de 602 

espécies herbáceas na Amazônia. Entretanto, esta associação depende de quanta variação na fertilidade 603 

do solo está incluída na área de estudo, como mostrado por Pansonato (2012). Vastas áreas da 604 

Amazônia central apresentam pouca variação na fertilidade do solo, como é o caso Interflúvio Purus-605 

Madeira, onde o somatório de bases trocáveis varia de 0,084 a 2,648 cmol kg-¹ em uma extensão linear 606 

de 600 km. Isto representa apenas pouco mais de 1 % da variação encontrada na Amazônia ocidental 607 

nos gradientes estudados por Tuomisto et al. (2002), Tuomisto et al. (2003), Ruokolainen et al. 608 

(2007), que indicaram fertilidade como o maior preditor das distribuições de ervas. Na ausência desta 609 

variação, o gradiente de condições hídricas foi o mais importante preditor da composição de espécies. 610 

 611 

 612 

 613 
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O padrão de distribuição dos diferentes grupos de ervas de sub-bosque em relação às condições 614 

hídricas locais.  615 

 616 

Os diferentes grupos de plantas herbáceas apresentaram padrões próprios de ocorrência e 617 

abundância de espécies ao longo do gradiente hidrológico. Pteridófitas e Zingiberales apresentaram o 618 

mesmo padrão de distribuição não linear observado para a comunidade como um todo. As demais 619 

espécies não estiveram relacionadas ao gradiente de condições hídricas. A relação não linear para 620 

esses grupos mostra uma clara separação entre áreas não alagáveis e áreas alagáveis, assim como o 621 

encontrado para toda a comunidade, pois há uma grande substituição de espécies dentro de uma 622 

pequena faixa de valores do gradiente e menos substituição na maior faixa de valores do gradiente. 623 

Considerando a parte não alagável do gradiente, apenas dados quantitativos de Zingiberales 624 

apresentaram um padrão significativo e linear de resposta em relação ao gradiente, indicando que o 625 

padrão encontrado para toda a comunidade pode ser dado principalmente por esse grupo.  626 

A ausência de resposta das pteridófitas ao gradiente de condições hídricas restringido às áreas 627 

não alagáveis é inesperada, visto que muitos estudos anteriores mostraram padrões de associação deste 628 

grupo com a topografia, que se sugere representar as condições hídricas (Costa et al. 2005, Costa 629 

2006, Drucker et al. 2008, Zuquim et al. 2009). O gradiente estudado não inclui áreas muito secas, 630 

bastante distantes do lençol freático, mas isso não parece ser a causa deste resultado porque os padrões 631 

de distribuição observados em outras localidades mostram uma divisão de nichos bem estreita mesmo 632 

na parte menos seca do gradiente. Isso pode ser explicado pela limitação de luz, dada pelo denso sub-633 

bosque dominado por pequenas palmeiras (essencialmente Leptocaryum tenue Mart., conhecida 634 

popularmente como caranaí) ou por ervas de grande porte, deixando pouco espaço para as pteridófitas 635 

e isso seleciona as espécies generalistas. Somente 5 espécies estão presentes em grande abundância 636 

para influenciar a estrutura desta assembleia, e estas foram generalistas. Todas as outras 34 espécies e 637 

morfotipos foram pouco frequentes, de modo que não foi possível capturar seus padrões de 638 

distribuição.  639 

 640 

 641 

A condição hídrica local como preditor da distribuição de espécies para grandes escalas 642 

 643 

Nossos resultados mostraram que as condições hídricas locais são mais importantes para 644 

determinar a composição de espécies herbáceas do que a precipitação no trimestre mais seco, apesar 645 

do gradiente de precipitação ser relativamente amplo na área estudada, variando entre 2.000 a 2.700 646 

mm anuais. Estes resultados contrastam com os encontrados por Blach-Overgaard et al. (2010), que 647 

mostraram que, para grandes escalas, variáveis climáticas foram os mais importantes fatores 648 

determinantes da distribuição de palmeiras, enquanto que variáveis preditoras locais tiveram menor 649 

importância nos modelos. Porém, para esses mesmos autores, as condições hidrológicas locais foram 650 
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melhores preditores de espécies de palmeiras associadas a locais mais secos do que variáveis 651 

climáticas. A área de estudo deste trabalho não abrange locais muito secos, mas para plantas menores 652 

e com raízes mais superficiais como as ervas de sub-bosque, pequenas variações na disponibilidade 653 

hídrica local podem ser importantes preditores da distribuição dessas espécies. Para Pearson & 654 

Dawson (2003), variáveis climáticas apontam nichos fundamentais, enquanto que condições hídricas 655 

locais podem determinar o nicho realizado das espécies.  656 

A grande limitação dos modelos preditivos da distribuição de espécies ou comunidades em 657 

grandes escalas sempre foi a dificuldade de incluir preditores de condições ambientais locais, que 658 

reconhecidamente afetam a ocupação dos sítios (Ferrier et al. 2002, Pearson & Dawson 2003), pois 659 

geralmente não existem camadas completas destes preditores para as escalas requeridas. Preditores 660 

hidrológicos locais da distribuição de espécies que possam ser utilizados em escalas regionais como o 661 

desenvolvido por Rennó et al. (2008) são boas opções para detectar mudanças sutis de composição. A 662 

camada de dados de altura acima da drenagem mais próxima pode ser extraída para qualquer escala, 663 

através de técnicas de geoprocessamento, desde que uma validação em campo da posição da drenagem 664 

seja conduzida. Os resultados deste estudo ampliam as conclusões de Schietti et al. (submetido), que 665 

mostraram a boa performance deste preditor em mesoescala, para diferentes grupos de plantas. 666 

Mesmo sendo eficaz na detecção das condições hídricas locais, o algoritmo utilizado capta a 667 

distância vertical dos pontos à drenagem mais próxima, sendo que para áreas que alagam e que podem 668 

permanecer meses nessa condição, o algoritmo foi mais eficaz como preditor da composição de 669 

espécies quando combinado com a altura do alagamento acima do solo. Para melhorar o poder de 670 

predição de espécies em gradientes hidrológicos, os estudos que buscam incorporar medidas de 671 

alagamento a algoritmos como o de Rennó et al. (2008) podem aumentar o poder de detecção de 672 

condições hidrológicas locais, além de estender sua utilização a áreas compostas por formações 673 

florestais com diferentes relações hidrológicas. 674 

 675 

 676 

Implicações: mudanças climáticas e conservação de plantas herbáceas de sub-bosque. 677 

 678 

 Mudanças climáticas são um tópico complexo e ainda em desenvolvimento na literatura 679 

científica (Bellard et al. 2012), entretanto, muitos autores apontam uma tendência no aumento de secas 680 

prolongadas na bacia amazônica e mudanças na composição de espécies em curto prazo (Condit 1998, 681 

Malhi et al. 2009). Efeitos locais de secas prolongadas em florestas tropicais já foram registrados para 682 

arbustos (Condit et al. 1995), árvores e lianas (Nepstad et al. 2007) e plântulas (Bunker and Carson 683 

2005), mas nós não temos conhecimento de estudos que tenham avaliado a resposta de plantas 684 

herbáceas à secas severas. Porém, alguns autores registraram que em anos com estações secas mais 685 

longas populações inteiras podem morrer ou diminuir (Freiberg and Turton 2007, Schleuning et al. 686 

2008). Se o clima ficar mais seco e as estações secas mais longas e severas, a disponibilidade hídrica 687 
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no solo diminuirá. Para espécies que ocupam ambientes mais próximos ao lençol freático, como a 688 

maioria das espécies que encontramos, a diminuição na disponibilidade hídrica no solo pode elevar os 689 

custos de regulação metabólica em curto prazo, levando a uma perda rápida de água pelos estômatos. 690 

Embora essa seja um tendência geral, as respostas metabólicas dos diferentes grupos de herbáceas ao 691 

ressecamento podem diferir em tempo e intensidade (McAdam et al. 2011) dependendo da tolerância 692 

de cada espécie (Engelbrecht and Kursar 2003). Por esse motivo, estudos que levem em consideração 693 

as características fisiológicas das espécies em função de diminuição da disponibilidade hídrica a longo 694 

prazo devem ser fortemente incentivados. 695 

Como os cenários de mudanças climáticas não apontam tendências claras de diminuição da 696 

precipitação e aumento de secas prolongadas (Bellard et al 2012), torna-se complexo indicar quais são 697 

as áreas que serão mais atingidas por essas mudanças e devem ser, prioritariamente, protegidas. Nesse 698 

caso, modelos preditivos da composição e abundância de espécies em função da disponibilidade 699 

hídrica local para grandes escalas podem ser ferramentas eficientes no planejamento de políticas 700 

conservacionistas. Ao longo da área de estudo, o elevado número de Unidades de Conservação (5 701 

Estaduais e 6 Federais) abriga a maior parte da composição de espécies, mesmo com as Unidades 702 

concentradas na parte Centro-Sul do Interflúvio. A parte da composição de espécies não incluída em 703 

áreas protegidas, a Noroeste, está representada em uma Unidade de Conservação (não representada na 704 

figura) localizada na margem esquerda do rio Purus. Como as condições hídricas locais que suportam 705 

diferentes conjuntos de espécies não estão homogeneamente distribuídas na paisagem, a conservação 706 

de áreas com potencial para suportar a diversidade de plantas de sub-bosque caso as condições 707 

ambientais se tornem mais secas deve, então, incluir a representação de unidades fisiográficas com 708 

condições mais úmidas, para onde as espécies poderiam gradualmente se deslocar.  709 

 710 

 711 

Conclusão 712 

 713 

Esse estudo mostra que a composição de plantas herbáceas difere entre ambientes alagáveis e 714 

não alagáveis dentro do gradiente hidrológico. Como a diferença entre esses dois ambientes é bem 715 

conhecida, exploramos a relação entre a composição de espécies e condições hídricas em ambientes 716 

não alagáveis, onde se encontram a maioria dos nossos pontos de amostragem. A assembléia de 717 

plantas que ocupa a parte não alagável do gradiente responde às condições hídricas locais, mostrando 718 

que a capacidade de predição do modelo também é válida para essa parte do gradiente. A resposta da 719 

comunidade ao gradiente diferiu entre os grupos de plantas herbáceas, indicando que alguns grupos 720 

podem apresentar respostas mais associadas com outros fatores abióticos e com características 721 

autoecológicas do que com a hidrologia propriamente. A composição de espécies está mais associada 722 

com as condições hidrológicas locais (distância vertical à drenagem mais próxima) do que com as 723 

condições hidrológicas regionais (precipitação no trimestre mais seco do ano), revelando padrões 724 
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locais de distribuição que podem ser utilizados em modelos preditivos em grandes escalas. Embora a 725 

fertilidade do solo seja um conhecido preditor da composição de plantas herbáceas, as variações 726 

hídricas locais foram melhores preditores quando a fertilidade é pouco variável. Mudanças no regime 727 

de chuvas associadas a mudanças climáticas podem causar mudanças na composição de plantas 728 

herbáceas de sub-bosque pela alteração de condições hídricas locais, favorecendo espécies mais 729 

resistentes a períodos prolongados de secas. Por essa razão, investigações mais detalhadas de 730 

restrições fisiológicas de diferentes grupos de plantas herbáceas são necessárias para compreender as 731 

possíveis alterações que esse importante grupo estará sujeito em decorrência de alterações hídricas 732 

locais e globais. 733 
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Conclusões 

 

 

Esse estudo mostra que a composição de plantas herbáceas difere entre ambientes alagáveis e 

não alagáveis dentro do gradiente hidrológico. Como a diferença entre esses dois ambientes é bem 

conhecida, exploramos a relação entre a composição de espécies e condições hídricas em ambientes 

não alagáveis, onde se encontram a maioria dos nossos pontos de amostragem. A assembléia de 

plantas que ocupa a parte não alagável do gradiente responde às condições hídricas locais mostrando 

que a capacidade de predição do modelo também é válida para essa parte do gradiente. A resposta da 

assembléia ao gradiente diferiu entre os grupos de plantas herbáceas, indicando que alguns grupos 

podem apresentar respostas mais associadas com outros fatores abióticos e com características 

autoecológicas do que com a hidrologia propriamente. A composição de espécies está mais associada 

com a dinâmica hidrológica local (distância vertical à drenagem mais próxima) do que com a dinâmica 

hidrológica regional (precipitação nos três meses mais secos do ano), revelando padrões locais de 

distribuição que podem ser utilizados em modelos preditivos em grandes escalas. Embora a fertilidade 

do solo seja um conhecido preditor da composição de plantas herbáceas, as variações hídricas locais 

foram melhores preditores quando a fertilidade é pouco variável. Mudanças no regime de chuvas 

associadas a mudanças climáticas podem causar mudanças na composição de plantas herbáceas de 

sub-bosque pela alteração de condições hídricas locais, favorecendo espécies mais resistentes a 

períodos prolongados de secas. Por essa razão, investigações mais detalhadas de restrições fisiológicas 

de diferentes grupos de plantas herbáceas são necessárias para compreender as possíveis alterações 

que esse importante grupo estará sujeito em decorrência de alterações hídricas locais e globais. 
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Apêndices 

 

A - Lista de espécies e morfotipos identificados e as famílias botânicas a que pertencem e as 

respectivas abundâncias de indivíduos registradas para a área de estudo. 

 

Identificação Autor Família Abundâncias 

Adiantum cajennense Willd. Pteridaceae 33 

Adiantum humile Kunze Pteridaceae 6 

Adiantum obliquum Willd. Pteridaceae 3 

Adiantum paraense Hieron. Pteridaceae 14 

Adiantum sp m9  Pteridaceae 1 

Adiantum sp m10  Pteridaceae 1 

Adiantum sp m11  Pteridaceae 2 

Adiantum sp6  Pteridaceae 2 

Adiantum terminatum Kunze ex Miq. Pteridaceae 4 

Adiantum tetraphylum Humb. & Bonpl. ex Willd. Pteridaceae 16 

Adiantum tomentosum Klotzsch Pteridaceae 178 

Bromelia sp1  Bromeliaceae 57 

Bromelia sp2  Bromeliaceae 52 

Bromelia sp3  Bromeliaceae 2 

Bromelia sp4  Bromeliaceae 1 

Calathea altissima Horan. Marantaceae 1065 

Calathea canoides (Nicolson, Steyerm. & 

Sivad.) H. Kenn. 

Marantaceae 370 

Calathea sp m2  Marantaceae 1 

Calathea sp m3  Marantaceae 7 

Calathea sp m4  Marantaceae 11 

Calathea sp m5  Marantaceae 10 

Calathea sp m9  Marantaceae 1 

Calathea sp9  Marantaceae 52 

Calathea metallica Planch. & Linden Marantaceae 57 

Calathea micans (L. Mathieu) Körn. Marantaceae 135 

Calathea neblinensis H. Kenn. Marantaceae 810 

Calathea panamensis Rowlee ex Standl. Marantaceae 1 

Calathea sp1  Marantaceae 568 

Calathea sp4  Marantaceae 136 
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Calathea taeniosa Joriss. Marantaceae 69 

Calathea zingiberina Körn Marantaceae 308 

Calyptrocarya glomerulata (Brongn.) Urb. Cyperaceae 170 

Calyptrocarya poeppigiana Kunth Cyperaceae 23 

Calyptrocarya sp1  Cyperaceae 36 

Costus arabicus L. Costaceae 4 

Costus scaber Ruiz & Pav. Costaceae 7 

Costus sp1  Costaceae 1 

Costus sp2  Costaceae 1 

Ctenanthe ericae L. Andersson Marantaceae 334 

Cyathea lasiosora (Kuhn) Domin Cyatheaceae 21 

Cyathea microdonta (Desv.) Domin Cyatheaceae 12 

Cyclanthus bipartitus Poit. ex A. Rich. Cyclanthaceae 8 

Cyclanthus sp1  Cyclanthaceae 124 

Danea leprieuri (L.) Sm. Marattiaceae 1 

Danea trifoliata Reichenb. Marattiaceae 2 

Davalliopsis elegans (Rich.) Copel. Hymenophyllaceae 2 

Diplasia karataefolia Rich. ex Pers. Cyperaceae 53 

Guadua sp1  Poaceae 1 

Heliconia acuminata A. Rich. Heliconiaceae 602 

Heliconia hirsuta L. F. Heliconiaceae 44 

Heliconia psittacorum L. F. Heliconiaceae 2 

Heliconia tarumaensis Barreiros Heliconiaceae 37 

Heliconia velutina L. Andersson Heliconiaceae 52 

Hypolytrum cf longifolium  Cyperaceae 17 

Hypolytrum cf spongiosum  Cyperaceae 38 

Hypolytrum sp1  Cyperaceae 1 

Hypolytrum sp2  Cyperaceae 138 

Ichnanthus panicoides P. Beauv. Poaceae 61 

Ischnosiphon arouma (Aubl.) Körn Marantaceae 428 

Ischnosiphon hirsutus Petersen Marantaceae 41 

Ischnosiphon killipii J. F. Macbr. Marantaceae 112 

Ischnosiphon lasiocoleus K. Schum. ex Loes. Marantaceae 171 

Ischnosiphon leucophaeus (Poepp. & Endl.) Körn. 

ssp. leucophaeus 

Marantaceae 17 

    



48 
 

Ischnosiphon longiflorus K. Schum. ssp. 

angustifolius L. Andersson 

Marantaceae 176 

Ischnosiphon martianus Eichler ex Petersen Marantaceae 333 

Ischnosiphon obliquus (Rudge) Körn. Marantaceae 136 

Ischnosiphon paryrizinho L. Andersson Marantaceae 4 

Ischnosiphon puberulus Loes. Marantaceae 246 

Ischnosiphon sp5  Marantaceae 224 

Ischnosiphon sp6  Marantaceae 8 

Ischnosiphon surumuensis Loes. Marantaceae 73 

Lasiacis cf sorghoidea  Cyperaceae 34 

Lasiacis ligulata Hitchc. & Chase Cyperaceae 10 

Lindsaea divaricata Klotzsch Lindsaeaceae 91 

Lindsaea dubia Spreng. Lindsaeaceae 19 

Lindsaea guianensis (Aubl.) Dryand. Lindsaeaceae 9 

Lindsaea lancea (L.) Bedd. Lindsaeaceae 489 

Lygodium volubile Sw. Lygodiaceae 69 

Mapania  pycnostachia (Benth.) T. Koyama Cyperaceae 165 

Merostachys multiramea Hack. Cyperaceae 91 

Merostachys sp1  Poaceae 8 

Metaxya rostrata (Kunth) C. Presl. Metaxyaceae 487 

Monophyllanthe 

araracuarensis 

S. Suárez, Galeano & H. 

Kenn. 

Marantaceae 2355 

Monotagma angustissimum Loes. Marantaceae 49 

Monotagma brevispicatum  Marantaceae 365 

Monotagma densiflorum K. Schum Marantaceae 20 

Monotagma juruanum Loes. Marantaceae 50 

Monotagma laxum K. Schum Marantaceae 51 

Monotagma papilosum  Marantaceae 70 

Monotagma plurispicatum (Koern.) K. Schum Marantaceae 131 

Monotagma sp3  Marantaceae 13 

Monotagma spicatum (Aubl.) J. F. Macbr. Marantaceae 439 

Monotagma tomentosum K. Schum. ex Loes. Marantaceae 3366 

Monotagma ulei K. Schum. ex Loes. Marantaceae 141 

Monotagma vaginatum Hagberg Marantaceae 244 

Olyra loretensis Mez Poaceae 22 

Olyra latifolia L. Poaceae 12 
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Olyra sp1  Poaceae 1 

Panicum decumbens (Sw.) Roem. & Schult. Cyperaceae 7 

Panicum polygonatum Schrad. Cyperaceae 1 

Panicum sect. stolonifera  Cyperaceae 32 

Pariana radiciflora Sagot ex Döll Poaceae 323 

Pariana sp1  Poaceae 31 

Pariana sp2  Poaceae 15 

Pariana sp3  Poaceae 193 

Pariana sp4  Poaceae 202 

Pariana sp5  Poaceae 132 

Pariana sp6  Poaceae 4 

Pariana sp7  Poaceae 73 

Pariana sp8  Poaceae 1129 

Pariana sp9  Poaceae 20 

Pariana sp10  Poaceae 275 

Pariana sp11  Poaceae 128 

Phenakospermum 

guyannense 

(Rich.) Endl. Strelitziaceae 347 

Piresia goeldii Swallen Poaceae 2053 

Piresia leptophyla Soderstr. Poaceae 13 

Piresia sympodica (Döll) Swallen Poaceae 392 

Pteridium arachnoideum (Kaulf.) Maxon Dennstaedtiaceae 5 

Rapatea paludosa Aubl. Rapateaceae 17 

Rapatea ulei Pilg. Rapateaceae 3 

Renealmia floribunda K. Schum. Zingiberaceae 13 

Renealmia sp1  Zingiberaceae 68 

Rhynchospora amazonica Poepp. & Kunth Cyperaceae 322 

Rhynchospora sp1  Cyperaceae 63 

Salpichlaena volubilis J. Sm. Blechnaceae 2 

Saxofridericia aculeata Kornicke Rapateaceae 62 

Schizaea elegans (Vahl) Sw. Schizaeaceae 8 

Scleria secans (L.) Urb. Cyperaceae 3 

Scleria sp1  Cyperaceae 152 

Scleria sp2  Cyperaceae 50 

Scleria sp3  Cyperaceae 4 

Selaginella aspleura  Selaginellaceae 112 
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Selaginella palmiformis Alston ex Crabbe & Jermy Selaginellaceae 253 

Selaginella parkeri (Hook. & Grev.) Spring Selaginellaceae 1 

Selaginella pedata Klotzsch Selaginellaceae 780 

Selaginella sp1  Selaginellaceae 13 

Sobralia fragans Lindl. Orchidaceae 1 

Sobralia stenophyla Lindl. Orchidaceae 4 

Spathanthus unilateralis (Rudge) Desv. Rapateaceae 207 

Trichomanes 

hostmannianum 

(Klotzsch) Kunze Hymenophyllaceae 498 

Trichomanes martiusii C. Presl. Hymenophyllaceae 4 

Trichomanes pinnatum Hedw. Hymenophyllaceae 3305 

Trichomanes trolli Bergdolt Hymenophyllaceae 25 

Trichomanes vittaria DC. ex Poir. Hymenophyllaceae 1 

Triplophyllum 

dicksonioides 

(Fée) Holttum Tectariaceae 5 

Triplophyllum funestum (Kunze) Holttum Tectariaceae 42 

Triplophyllum sp1  Tectariaceae 1 

Triplophyllum sp2  Tectariaceae 1 
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Apêndice B – Ata da aula de Qualificação 
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Apêndice C – Parecer do Avaliador do Trabalho Escrito Bruce Nelson (INPA) 
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Apêndice D – Parecer do Avaliador do Trabalho Escrito Silvana Amaral (INPE) 
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Apêndice E – Parecer do Avaliador do Trabalho Escrito Thomas Kursar (Universidade 

de Utah) 
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Apêndice F – Ata da Defesa Presencial 

 
 

 


