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RESUMO

E motivo de intenso debate a identidade dos fatores que dirigem a diversidade
beta de florestas tropicais. O consenso nao foi atingido dada a obtencéo de resultados
gue corroboram as diferentes explicagfes sobre a mudanca na composicao floristica ao
longo do espaco geogréfico. Apesar dessa questdo ainda estar em aberto, as
fitofisionomias séo freqlientemente utilizadas como proxies de diversidade beta na
escolha de areas de conservacdo. O objetivo deste trabalho é avaliar a validade dessa
pratica, além de verificar como se altera a composicao floristica da fitofisionomia de
Floresta Ombréfila Densa de Terras Baixas (FTB) ao longo do espaco geografico e ao
longo dos gradientes ambientais de altitude, sazonalidade climética e fertilidade do solo.
A variacao na composicao floristica ao nivel de género para arvores grandes (> 31,2 cm
DAP) foi examinada dentro da FTB da Amazénia brasileira utilizando inventarios do
Projeto RADAM agrupados em 49 objetos, cada um com uma média de 260 arvores.
Apés a introducdo de objetos de uma fitofisionomia distinta (Floresta Aberta com
Palmeiras) e ordenamento por NMDS em dois eixos, 0s dois grupos ndo puderam ser
distintos por ANOVA. Isso indica que, ao menos ao nivel de género, essas
fitofisionomias ndo devem ser vistas como um bom proxy de diversidade beta. As
variaveis ambientais e geografica foram utilizadas em arvores de regressao aplicadas
aos objetos da FTB, que indicaram a existéncia de uma variacdo composicional no
sentido leste-oeste, além de grupos determinados por altitude e sazonalidade. As
contribuicbes da distncia geografica e ambiental foram examinadas por meio de
regressao entre matrizes, constituidas por pares de objetos. Dois conjuntos de objetos
foram examinados — um completo e outro sem 14 objetos que excederam o limite de
altitude e sazonalidade definido para FTB. Para a distancia floristica quantitativa e o
conjunto completo de objetos, o efeito simples da distancia ambiental (35%) foi maior
gue o efeito simples de distancia geografica (26%), mas houve grande sobreposi¢cdo dos
dois efeitos, que juntos explicaram 38% da variacdo total na composicdo. Para o
conjunto reduzido de objetos, os dois fatores juntos explicaram apenas 22% da
variacdo, sendo que a distancia geografica simples (10,5%) teve um efeito um pouco
maior que a ambiental (7,2%), com sobreposicdo muito reduzida (4%). Dados
gualitativos (presenca/auséncia) tiveram comportamento similar aos quantitativos, tanto
para o conjunto completo como para o grupo reduzido de objetos. O GDM (Generalized
Dissimilarity Modelling) € uma extensdo néo linear da regressao de matrizes, e forneceu
resultados muito diferentes dos obtidos com as técnicas anteriores. Isso poderia
evidenciar sua capacidade de isolar as correlacdes entre variaveis, entretanto, dadas as
limitacdes da funcdo disponibilizada, seus resultados devem ser interpretados com
cautela.
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ABSTRACT

The drivers of the tropical forest beta diversity are still a matter of intense debate.
No consensus has been reached; different studies have led to different conclusions.
Nonetheless, mapped forest types are frequently used by conservation planners to
represent change in floristic composition. The object of this work is to evaluate this
practice, and to verify how the composition of Dense Lowland Forest (FTB) changes
through geographic space and along environmental gradients of climate seasonality, soll
fertility and altitude. Floristic composition variation of FTB at the genus level for canopy
trees (> 31,2 cm DAP) was examined using the RADAMBRASIL Project’s inventory
plots, grouped into 49 objects with ~260 trees each. After the introduction of objects from
a different forest type (Open Forest with Palms), no significant compositional difference
between these two vegetation types was by ANOVA tested in a 2-dimensional NMDS
ordination space. For canopy trees at the genus level, these two forest types are
therefore poor proxies for beta diversity. The environmental and geographic variables
were then used in regression trees applied to FTB data only, that indicated the existence
of a compositional separation on the east-west axis, and groups determined by altitude
and seasonality. The contributions of geographical and environmental distances were
examined through regressions between matrices, that consisted of all objects pairs. Two
sets of points were examined — a complete one and another without 14 objects that
exceeded the limit of altitude and climate defined for FTB. For the quantitative floristic
distance and full set of points, environmental and geographical distances together
explained 38% of the total variation in composition. The simple effect of environment
distance (35%) was larger than that of geographic distance alone (26%). When the
number of objects was reduced, both distances explained together only 22% on the
variation, overlap was much less (4%) and the simple effect of geographic distance
exceeded the simple effect of environmental distance. Analyses with qualitative data
(presence/absence) led to similar results, for both the complete and the reduced sets of
objects. Generalized Dissimilarity Modelling (GDM), a non linear approach to matrix
regression, gave results very different from those obtained with linear techniques. This
could be a consequence of the GDM’s capacitity for isolating the correlations between
variables, but given the limitations of the model version presently available, the results
should be interpreted with caution.
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DIVERSIDADE BETA NA FLORESTA OMBROFILA DENSA
DA AMAZONIA BRASILEIRA

Ortega, J.S. & Nelson, B.W.

INTRODUCAO

Por muito tempo acreditou-se que a Floresta Amazonica permaneceu sob
condi¢cdes ambientais estaveis durante milhdes de anos, e que esta era a explicacao
para a diversidade de espécies encontrada na regido (Fisher, 1960). Entretanto,
estudos palinolégicos mostram que estabilidade ndo é a melhor palavra para definir
0 ecossistema amazoénico, uma vez que indicam a substituicdo de vegetacdo de
florestas fechadas por savanas abertas em periodos pretéritos (Absy & Van der
Hammen, 1976; Absy et al., 1989, de Freitas et al., 2001).

Na década de 80, foram feitos importantes levantamentos floristicos na
Floresta Amazbnica. Gentry (1988) tentou estabelecer um paralelo entre a
composicgao floristica e caracteristicas ambientais, e notou que nos locais com maior
precipitacdo da Amazonia Ocidental estavam as florestas com a maior diversidade
alfa mensurada até entdo. A nocdo de zonacdo altitudinal da vegetacdo foi
introduzida por Alexander von Humboldt, e ainda é essencial para compreender
variacOes floristicas da Floresta Amazénica (Ab Saber, 2002). Segundo Prance
(1978), a diversidade de espécies na Amazbnia pode ser atribuida, entre outros
fatores, a adaptacéo a nichos ecolégicos.

A diferenca na composicao floristica que pode ser observada em areas
distintas é reflexo da substituicdo de espécies entre essas &reas, ou seja, da
diversidade beta. Muitos estudos na Amazonia ocidental tém demonstrado que
sobre ela atuam fatores como heterogeneidade de habitats e capacidade de
disperséo, sendo este ultimo um efeito da variacdo geografica (Phillips et al., 1994,
Terborgh & Andersen, 1998; Tuomisto et al., 2003a; ter Steege et al., 2000).

A heterogeneidade de habitats é o centro da hipotese do determinismo
ambiental. No que diz respeito a morfologia e a sedimentacdo, as mudancas
ambientais que ocorreram ha 25 milhdes de anos atras durante o periodo Neogeno
podem ser, segundo Rossetti et al., (2005), responsaveis pela heterogeneidade

observada em grande parte da Bacia Amazoénica, cujas formacdes estdo distribuidas



em mosaico e remetem a diferentes periodos. Anteriormente, Rasanen et al., (1987)
afirmaram que o fato das florestas de terra firme crescerem sobre um mosaico
litologico pode ser a chave para o entendimento da sua composicao floristica. De
fato, diversos trabalhos mostram que, em grandes escalas, os gradientes edaficos
sao importantes para a distribuicdo de espécies de plantas (Ruokolainen et al., 1997;
Tuomisto & Ruokolainen, 1994;Phillips et al., 2003; Tuomisto et al., 2003a; ter
Steege et al., 2006).

Além da influéncia do tipo de solo, ter Steege et al., (2003) em trabalho amplo
realizado na Amazobnia e no Escudo da Guiana sugerem que a riqueza local de
plantas também pode ser determinada pela duracdo da estacdo seca. Em trabalho
mais recente (ter Steege et al.,, 2006) mostram que esse fator, em conjunto com a
fertilidade, apresentam relacdo com a diversidade beta. Assim, a variacdo das
caracteristicas ambientais explica as variagcbes observadas na composicdo da
comunidade, e as diferencas climéticas e edaficas entre as areas de estudo agem
sobre a substituicdo de espécies de plantas (Clark et al., 1999; Oliveira & Nelson,
2001; Tuomisto et al., 2003a), determinando sua distribuicdo heterogénea.

A Teoria Neutra (Hubbell, 1997), por sua vez, sugere que todos os individuos
podem ser considerados funcionalmente equivalentes. Esse modelo abre uma nova
possibilidade sobre a estruturagcdo das comunidades de plantas, baseada na
limitacdo da dispersao. A limitacdo da dispersdo pode ser exprimida por meio da
distancia geografica que, portanto, pode ser considerada como possivel
determinante da composicgéo floristica.

Alguns estudos mostram que areas proximas, mesmo diferentes nas
caracteristicas ambientais, podem ser mais similares (ao menos em nivel de género
e de familia) do que é&reas distantes com a mesma fitofisionomia (Terborgh &
Andresen, 1998; Oliveira & Nelson, 2001). Por outro lado, também podem existir
grandes diferencas composicionais entre areas separadas por uma pequena
distancia geografica (Tuomisto et al., 1995; Tuomisto & Ruokolainen, 1997).

Tuomisto & Ruokolainen (1997) observaram que &areas até entéo
consideradas similares possuem diferencas floristicas e sao heterogéneas
ecologicamente, sendo que, apenas para a Amazonia peruana, a partir de imagens
de Landsat, foram contabilizados mais de 100 biétopos (Tuomisto et al., 1995). A
existéncia de diferencas reais entre areas proximas torna perigosa a extrapolacao de

resultados sobre composicao floristica para locais onde ndo foram realizadas



amostragens (Tuomisto et al., 1995), o que faz com que o papel de reguladores do
padrdo de distribuicdo atribuido a certos fatores varie de acordo com o local dos
tropicos em que foi realizado o trabalho e com a escala utilizada (Poulsen et al.,
2006). Assim, certas associacdes entre espécies e habitats na Amazonia podem ser,
na verdade, resultado de amostragem em areas com dimensdes insuficientes para
gue seja evidenciada a maneira como realmente se comportam as diferentes regioes
(Pitman et al., 1999; Tuomisto, 1998; Ruokolainen et al., 1997).

A existéncia de tantas explicacfes sobre as causas da diversidade beta é
certamente causada pelo restrito volume de dados (Nelson et al., 1990; Pitman et
al., 1999, ter Steege et al., 2000), o que mostra a importancia da realizacdo de mais
estudos sobre esse tema, desde que realizados com uma vasta amostragem
padronizada e sobre ampla area. Essas requisicdes foram atendidas pelo Projeto
RADAMBRASIL, que realizou levantamentos floristicos ao longo da Amazénia Legal.

Dado que a fitofisionomia € utilizada como referéncia da diversidade na
auséncia de dados sobre a distribuicdo de espécies (Peres, 2005) e como um dos
parametros para decisdo do posicionamento geografico de reservas (Oliveira &
Nelson, 2001; Peres, 2005), o objetivo do trabalho foi testar a hipétese de que a
classificacao fitofisiondbmica Floresta Ombroéfila Densa de Terras Baixas ndo € um
bom indicador de diversidade beta uma vez que responde a fatores geograficos e
ambientais (sazonalidade do clima, fertilidade do solo e altitude) que alteram a
composicao floristica entre pontos de forma a impossibilitar generalizacées para
outras regifes nao estudadas por mais que sejam da mesma fitofisionomia. Também
foram realizadas analises a partir de matrizes de dissimilaridade dos dados
floristicos, ambientais e geogréficos, a fim de testar a hipotese de que a variagdo na
diversidade beta acompanha a variagcdo nas caracteristicas ambientais e na

distancia geografica entre pares de pontos.

MATERIAIS E METODOS

1) Banco de Dados Utilizado

Foram utilizados neste trabalho os pontos de inventario amostrados pelo
Projeto RADAM em areas de Floresta Ombréfila Densa de Terras Baixas (FTB). O
Projeto RADAM foi desenvolvido nas décadas de 70 e 80 e teve como objetivo o

levantamento integrado de recursos naturais. Os dados coletados permitiram a



elaboragcdo, por Veloso e Goées-Filho (1982), de uma nova classificagdo da
vegetacao brasileira sobre bases fisiondmico-ecologicas e a identificagdo de regides
fitoecologicas (IBAMA, 2006). De acordo com essa classificacdo, a Floresta
Ombrdfila Densa pode ser dividida em trés sub-formacdes: Floresta Ombrofila Densa
Aluvial, Floresta Ombrofila Densa de Terras Baixas e Floresta Ombrofila Densa
Submontana.

A Floresta Ombrdfila Densa de Terras Baixas possui estrutura bastante
uniforme e desenvolvida, composta por arvores altas e grossas, com grande niumero
de emergentes (Projeto RADAMBRASIL, 1982). De acordo com Veloso et al., (1991)
essa fitofisionomia é restrita aos sitios de terra firme com solos argilosos, situados
entre 5 e 100m sobre o nivel do mar.

A identificacdo das espécies de plantas foi feita em campo apenas com seu
nome popular, sob responsabilidade do técnico da equipe de botanica. Este fato,
associado a existéncia de varias equipes de campo, deixa a lista de espécies
envolta em incertezas quanto a sua precisdo. A classificacdo em géneros, por outro
lado, gera resultados mais seguros, diminuindo a probabilidade de equivoco (ter
Steege et al., 2006).

Devido aos bons resultados obtidos a partir da utilizacdo de classificacbes
supra-especificas para a correspondéncia fitofisionémica (Oliveira, 1997; Terborgh &
Andresen, 1998; Oliveira e Nelson, 2001; ter Steege et al., 2000) e devido a boa
correspondéncia com resultados obtidos ao nivel de espécie (Higgins &
Ruokolainen, 2004), as analises foram realizadas em nivel de género.

Os inventarios selecionados possuem area de 1 hectare, e os individuos
considerados possuem circunferéncia a altura do peito (CAP) minima de 100 cm
(~31,8 cm de DAP). Como foram consideradas apenas arvores de dossel, é possivel
que a variagdo composicional entre os pontos seja superestimada caso eles sejam
considerados individualmente. Para obter uma amostra mais completa, foram
formados grupos de quatro inventarios, separados por, no maximo, 150 km. Pontos
isolados foram desconsiderados e os interflivios foram respeitados, de forma que
nao existe grupo com pontos separados pelos grandes rios.

Os pontos de cada grupo foram ligados, formando um poligono. Cada
poligono teve seu centroide calculado, e as coordenadas geograficas dos centroides
foram utilizadas como coordenadas dos grupos, considerados como as unidades

amostrais (Figura 1A). Assim, o banco de dados foi constituido por 196 inventarios



(24 foram desconsiderados), divididos em 49 grupos (Figura 1B). Os grupos serao

chamados de "pontos" neste trabalho.

Figura 1 — A. Os pequenos pontos amarelos correspondem aos 220 pontos de inventario
gque ocorrem na Floresta Ombrdfila Densa de Terras Baixas (FTB). Cada quatro inventarios
foram agrupados formando 49 poligonos, indicados em preto. Os grandes pontos no centro
dos poligonos correspondem aos centroides. B. Os pontos amarelos correspondem a
unidade amostral, nomeados segundo sua localizacdo geografica: AC: Acre; AM:
Amazonas; AC_AM: divisa entre Acre e Amazonas; MA: Maranhdo; MaTp: interfavio
Madeira-Tapajés; PuMa: interflivio Purus-Madeira; CoPu: interflivio Coari-Purus; TfCo:
interflivio Tefé-Coari; JrTf: interflivio Jurua-Tefé; Jtdr: interflivio Jutai-Jurud; MI_EPu: Mini-
interflivio entre o rio Purus e seu afluente Cunid; RR: Roraima. Pontos sobre Mosaico da

Amazonia Legal (Landsat TM).

Uma alternativa para avaliar a variabilidade interna da FTB é examinar o valor
de fitofisionomias como proxies para a diversidade beta incluindo pontos
pertencentes a uma ou mais fitofisionomia(s) distinta(s). Se apo6s a inclusdo desses
pontos externos a FTB mostrar-se agrupada, o tipo fitofisionbmico podera ser
considerado como uma unidade. Por outro lado, se a inclusdo de pontos
pertencentes a outras fitofisionomias mesclarem com os pontos em estudo, fica
confirmada a heterogeneidade composicional da FTB e essa fitofisionomia passa a
ser guestionavel como preditor da composicdo ao nivel taxondmico de género.
Assim, a FTB também foi analisada em conjunto com outros 30 pontos da Floresta
Aberta com Palmeiras (Abp), também obtidos pelo projeto RADAMBRASIL.

2) Dados Ambientais



Os fatores ambientais considerados neste trabalho como possiveis
determinantes da composicéo floristica sdo intensidade e duracdo da estacao seca,
fertilidade do solo, altitude e posi¢do geogréfica.

A duracao e a intensidade da estacédo seca ao longo do ano foram reunidas
no Indice de Walsh (Walsh, 1996). Essa variavel sera chamada de sazonalidade
neste trabalho. Os dados utilizados na sua elaboracdo foram os de precipitacdo
mensal ao longo de 30 anos obtidas no site WorldClim (http://www.worldclim.org),
disponiveis na resolucéo espacial de 10 minutos de latitude-longitude. Os valores do
indice foram obtidos da seguinte maneira: as células em que o volume mensal de
chuva foi inferior a 50 mm foi dado o valor de -2, -1 para células com chuva entre 50
e 100 mm, +1 entre 100 e 200 mm e +2 quando excedeu 200 mm. Os doze valores
mensais foram somados para cada célula e foi acrescentado o valor de 0,5 para
cada més do ano com chuva de mais de 100 mm seguido por um més com menos
de 100 mm. Essa € uma corre¢do para 0 humero de vezes que a estacao seca se
inicia, ja que dois periodos secos sdo menos estressantes que uma unica estacao
seca. Para a Amazbnia Legal, os valores das células encontram-se entre -10,5, no
norte de Roraima, e +24, no oeste da Amazonia (Anexo 1).

A fertilidade do solo foi dividida em 6 niveis, de acordo com a classificacao de
Sombroek (2000) (Anexo 2). A disponibilidade de imagens de radar permitiu que
esse autor fizesse uma sintese esquematica e a descricdo dos tipos de solo
predominantes.

A altitude dos pontos foi obtida a partir de dados de SRTM (Shuttle Radar
Topography Mission). Este projeto é fruto de um convénio das agéncias norte-
americanas NASA e NGA, e obteve dados da superficie da Terra por sensoriamento
remoto a partir de um radar interferométrico acoplado a uma nave espacial,
fornecendo a altitude com resolucdo horizontal de aproximadamente 90 m no
equador (0,000833 graus) e preciséo vertical de 1m, um nivel de detalhamento sem
precedentes para uma area tdo vasta (CGIAR-CSI, 2008) (Anexo 3). O valor de
todas as variaveis ambientais dos grupos foi obtido pela média dos valores dos
quatro pontos que os compdem.

Para diminuir o erro no célculo das distancias geograficas devido a curvatura
planetéaria, foi utilizada a proje¢éo Sinusoidal, de forma que os valores de Latitude e
Longitude foram reprojetados. O trabalho com as bases de dados digitais foi feito



com o auxilio do programa ArcGis 9.1 (ESRI,2004), o que incluiu a geracdo de
figuras e execucao de interpolacoes.

3) Anélise dos Dados

A composicao floristica foi ordenada pela técnica de NMDS (Non-Metric
Multidimensional Scaling) apds padronizacdo pelo total das linhas com a utilizagéo
do indice de Bray-Curtis para os dados de abundancia. As analises de ordenacao
foram feitas com o software PCOrd (McCune & Mefford, 1999, verséo 4.25). Para a
andlise da variabilidade interna da FTB, foi feita uma ordenacao nesses moldes apo6s
a inclusao dos pontos da Abp.

A partir dos escores dos dois eixos de ordenacdo foram elaboradas duas
superficies geogréaficas de composicao floristica, interpoladas pela técnica de IDW
(Inverse Distance Weighting). A interpolacdo prediz valores para locais onde nao
foram realizadas amostras a partir dos que foram mensurados. Parte da premissa de
gue pontos mais proximos sdo mais semelhantes e sujeitos a uma influéncia local
que diminui com a distancia.

Os escores dos eixos de NMDS foram utilizados como variaveis dependentes
em regressfes multiplas com as variaveis ambientais sazonalidade (representada
pelo indice de Walsh), fertilidade e altitude. Também foram utilizadas variaveis
geograficas, representadas pelas coordenadas dos pontos em projecao sinusoidal.
As regressdes foram feitas pelo programa Systat 8.0 (Wilkinson, 1990), que também
gerou os graficos. A colinearidade das variaveis independentes foi avaliada por
correlacdes de Pearson e probabilidades de Bonferroni, mas a permanéncia de uma
variavel no modelo foi definida pela tolerancia, cujo valor deve ser superior a 3.

Um meétodo exploratorio bastante interessante € a construcdo de arvores de
regressdo. Por ser um método ndo paramétrico, é robusto para algumas
caracteristicas que por vezes prejudicam a performance de métodos paramétricos. A
variavel dependente — nesse caso os escores dos eixos do NMDS - é particionada
iterativamente e de maneira dicotbmica a partir de limiares das variaveis
independentes fornecidas em busca de sub-grupos mais homogéneos, ou seja, com
a menor soma dos quadrados possivel. As subdivisbes séo feitas até que seja
atingido o critério de parada, estabelecido como o nUmero minimo de 5 pontos por



ramo e 0,05 de propor¢do minima de reducéo de erro permitida em cada quebra. A
arvore foi construida com o programa Systat 8.0 (Wilkinson, 1990).

A relacdo entre variacdo composicional, distancia ambiental e distancia
geografica também foi testada em um segundo nivel de abstracdo (Tuomisto &
Ruokolainen, 2006) a partir de uma abordagem de matrizes de distancia, obtidas
pelo programa PCOrd (McCune & Mefford, 1999, versdo 4.25). Para os dados de
abundéancia (quantitativos) foi utilizado o indice de Bray-Curtis, e para os de
presenca/auséncia (qualitativos) o indice de Sgrensen. As matrizes de
dissimilaridade ambiental e geogréafica foram obtidas por distancia euclidiana e
atuaram como variaveis independentes em trés modelos de regresséo.

No Modelo Ambiental, foi testada apenas a influéncia da variacdo ambiental
sobre a variacdo na composicao floristica. Neste modelo de regressao multipla, as
variaveis independentes sdo as matrizes das trés variaveis ambientais. No entanto,
a variancia explicada por este modelo inclui uma parte do efeito geogréfico devido a
correlacdo entre as distancias ambientais e geograficas. Este € o efeito misto. No
Modelo Geogréfico, foi incluida apenas a distancia geografica como variavel
independente, o que também inclui o0 mesmo efeito misto. Por fim, no Modelo Total
foi testada a influéncia das varidveis ambientais e geogréafica em conjunto. A medida
utilizada para distancia geogréfica foi o quildmetro, e essa variavel foi transformada
em log para linearizar a relacdo com distancia floristica quando foram feitas analises
com todos os grupos da FTB.

Cada uma dessas regressdes produziu um coeficiente de determinacéo (r?),
que indica o quanto as variaveis independentes influem sobre a variavel dependente
em questdo. A partir desses coeficientes foi obtida a contribuicdo relativa das
variaveis, ou seja, a variancia explicada por elas. Essa é uma extensao da proposta
de Borcard et al., (1992) para regressao entre matrizes (Duivenvoorden et al., 2002;
Tuomisto et al.,, 2003a). Foi repartida a variancia entre as variaveis ambientais e
geograficas, com a obtencdo de efeitos puros para ambas, além do efeito da
combinacao entre eles (efeitos simultdneos, mistos).

A variancia explicada exclusivamente pelo ambiente (VEA) pode ser obtida
pela subtracdo entre os coeficientes de determinagédo do modelo total (r’;) e do
modelo geografico (r’s). De maneira similar, a variancia explicada exclusivamente
pela distancia geografica (VED) pode ser obtida pela subtragdo entre os coeficientes

de determinacdo do modelo total (r’r) e do modelo ambiental (r?x). A variancia



explicada pelo efeito simultdneo das variaveis (VS), por sua vez, pode ser obtida
pela subtragdo entre o coeficiente de determinagdo do modelo total e a soma dos
coeficientes de determinacdo dos modelos ambiental e geografico. A parte da
variancia que permanecer inexplicada (VI) corresponde ao complemento do
coeficiente de correlacdo do modelo total (r*7). A l6gica de reparticdo de variancia é
ilustrada pela figura e pelas equacdes no Anexo 1.

As possiveis correlagcbes entre as matrizes foram testadas pelo teste de
Mantel, com 10.000 permutacdes para a avaliacdo da significancia. Essa analise foi
feita pelo programa R (R Development Core Team, 2007), e permitiu a detec¢ao de
autocorrelacao, ou seja, a correlagéo entre uma matriz (composicional ou ambiental)
e a matriz de distancia geografica.

Uma extensdo ndo linear da regressdao de matrizes é chamada GDM
(Generalized Dissimilarity Modelling, Faith & Ferrier, 2002). Um dos tipos de néo-
linearidade frequientemente encontrado em dados ecoldgicos relaciona-se a taxa de
substituicdo de espécies ao longo dos gradientes ambientais. Os modelos de
regressao assumem que essa taxa € fixa ao longo de todo o gradiente, e a quebra
dessa premissa prejudica a percepcao e modelagem da relagcéo. O segundo tipo de
ndo linearidade é devido ao fato dos indices de dissimilaridade composicional
limitarem-se a valores entre 0 e 1. O aumento nas diferencas ambientais e
geograficas é refletido como aumento na dissimilaridade, até o ponto em que nao
haja mais compartilhamento algum. A partir desse ponto, por mais que continuem
aumentando as diferencas ambientais e geograficas, os pares de pontos
permanecerdao com dissimilaridade igual a 1. Dessa forma, a relacdo entre a
dissimilaridade composicional e ambiental (ou geogréfica) é, na verdade, curvilinea
(Ferrier et al., 2007). Essas duas nao-linearidades sdo acomodadas no modelo de
GDM que, primeiramente, modela a dissimilaridade composicional a partir dos
preditores ambientais e, em um segundo momento, transforma as variaveis a partir
do ajuste calculado inicialmente. Os valores transformados das varidveis ambientais
foram utilizados em regressdes multiplas de matrizes com o banco de dados
composicional e tiveram sua variancia particionada. Os dados de composi¢cao
floristica devem ser binarios (presenca/auséncia). As funcbes do GDM foram
disponibilizadas na internet pelos autores (http://www.biomaps.net.au/gdm) como um
pacote do programa R.
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RESULTADOS

1) Aspectos Gerais

Sera chamado de "ponto” o conjunto de quatro inventarios de um hectare. Foi
obtida uma média de 216 individuos por ponto amostral, e esse valor nao
apresentou grandes variacdes entre os pontos (desvio padréo = 36).

Ao todo foram identificados 10811 individuos, distribuidos em 218 géneros e
51 familias. Desses géneros, trés sdo os mais comuns por abundancia: Pouteria
(7,6%), Eschweilera (6,5%) e Licania (4,6%). Vinte e um dos géneros (9,6%)
ocorrem apenas uma vez em toda a amostra. Cinqlienta e trés géneros (24,3%)
foram encontrados em mais da metade dos pontos, distribuidos de forma ampla
sobre toda a regiao.

As familias mais abundantes foram Fabaceae sensu lato, com 20,7% dos
individuos, Sapotaceae (12,6%) e Lecythidaceae (11,9%). A quarta familia mais
abundante é Chrysobalanaceae, mas sua expressao é bastante inferior em relacéo
as anteriores (6,5%).

Curiosamente, a principal familia (Fabaceae) possui Tachigali como género
mais abundante, mas este género representa apenas 1,6% dos individuos. Isso
indica que a dominancia das Fabaceae se da pelo grande numero de géneros
pertencentes a essa familia, e ndo pela expressdo de poucos. De fato, existem no
banco de dados 53 géneros pertencentes as Fabaceae, enquanto Lecythidaceae,
Sapotaceae e Chrysobalanaceae possuem 8, 6 e 4 géneros, respectivamente.

Quando a dimenséo das comunidades foi reduzida a dois eixos por NMDS,
78,2% da variacdo total na composicdo da Floresta Ombroéfila Densa de Terras
Baixas pbde ser explicada. Esses dois eixos apresentam 99,8% de ortogonalidade.

O NMDS busca preservar a ordem das distancias entre os pares de pontos (e
nao os valores dessas distancias). Pela Figura 2, nota-se que a maioria dos pontos

esta posicionada de maneira semelhante ao real posicionamento geografico.
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Figura 2 — Eixos 1 e 2 resultantes da ordenacdo por NMDS, em que observa-se uma
relativa preservagdo do real posicionamento geogréfico dos pontos. Circulados estdo os

pontos MA1 e PuMa4, que apresentaram um grande deslocamento.

A composicao floristica do ponto do Maranhdo (MAl) e do ponto PuMa4
apresentaram incrongruéncias com sua posi¢ao geografica. O ponto PuMa4 é o que
reline com maior nimero os individuos do género Jacaranda (Bignoniaceae): possui
16 individuos, enquanto o segundo ponto com maior ocorréncia possui apenas seis.
O género Bellucia (Melastomataceae), que aparece em apenas dois pontos
amostrais com 1 individuo em cada local, esta presente em PuMa4. Por outro lado, é
0 ponto com a menor quantidade de Pouteria (Sapotaceae), o0 género mais
abundante. Na base de dados utilizada neste trabalho, o interflivio Purus-Madeira é
representado por 5 pontos que, com excecdo de PuMa4, permanecem proximos no
grafico de ordenagdo. Como explicacbes para este fato, temos que ou existe uma
composicédo floristica peculiar localizada nas proximidades dos quatro inventarios
gue geraram este ponto, ou ocorreu um equivoco na classificagcéo fitofisionémica do
Projeto RADAM. Essa ultima possibilidade fica reforcada pelo fato de ser o unico
ponto a ter 10 individuos do género Piranhea (Euphorbiaceae), provavelmente
correspondente a espécie P. trifoliolata, cujo nome popular é "piranheira”, restrita a

area de varzea.
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A interpolacao espacial dos escores dos dois eixos de ordenagéo resulta nos

mapas abaixo, em que 0s circulos representam o0s pontos amostrais e 0 tamanho

atribuido corresponde ao escore da ordenacéao (Figura 3).

Figura 3 — A. Interpolacéo do eixo 1 de ordenacdo. B. Interpolagédo do eixo 2 de ordenacéo.
Em ambas, os tamanhos dos circulos correspondem ao valor do escore do eixo: quanto

maior o valor do escore, maior o tamanho do circulo.

2) Variabilidade interna da FTB

Pela ordenacdo em conjunto dos pontos da FTB e Abp observa-se a
ocorréncia de sobreposi¢do entre os pontos das duas fitofisionomias (Figura 4). Os
pontos de Abp localizados na regido do Acre, por exemplo, mesclam com os pontos
de FTB desta mesma regiéo.

Em azul estdo destacados pontos de Abp na regido do alto Rio Solimdes, que
mudaram de posicdo no grafico de ordenagcdo, mas permaneceram cOmO um

subgrupo. O mesmo ocorreu com o subgrupo destacado em verde (Figuras 4 e 5).
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Figura 4 - Grafico de dispersédo dos dois eixos do NMDS apo6s a inclusdo dos 30 pontos de

Floresta Aberta com Palmeiras (Abp). Os pontos circulados sdo os mesmos da figura 5.

Inset —Grafico de dispersdo dos eixos de NMDS sem as legendas para melhor visualizagéo

da distribuicdo dos pontos. As cruzes verdes representam os pontos da FTB, e os circulos

azuis, os da Abp.
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Figura 5 - Localizacdo geogréfica dos pontos da FTB (em amarelo) e da Abp (em vermelho,
com as respectivas legendas). Em verde e azul estdo indicados dois grupos que se

mantiveram conspicuos no gréfico de ordenacéo.

E interessante notar que o grafico de ordenacdo indica um gradiente de
fertilidade no sentido sudoeste-nordeste, ou seja, da regidao mais fértil do Acre para a
regido de solo mais pobre das proximidades das areas de florestas abertas proximas
ao Rio Solimdes (Sombroek, 1983), o que também pode ser notado pela
interpolacao do eixo 2 (Figura 3B).

Os graficos de ordenacdo obtidos para cada fitofisionomia separadamente
pouco se alteram ap0s o ordenamento em conjunto, e a analise de variancia
(MANOVA) confirma que ndo possuem composicao significativamente diferente
(Pillai Trace = 0,118).

A diversidade beta pode ser medida em half-changes, ou seja, a quantidade
de mudanga composicional que resulta em 50% de similaridade (McCune & Grace,
2002). A FTB possui 1,29 half-change. Se considerados também os pontos da Abp,
esse valor sofre um pequeno aumento e passa para 1,31, reforcando a sobreposicéo
composicional entre essas duas fitofisionomias consideradas ao nivel de género e

na escala em questao.
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3) Relagbes entre Variaveis Independentes

As varidveis ambientais sazonalidade, altitude e fertilidade possuem uma das
extremidades de seus gradientes no sudoeste da Amazonia, na regido do Acre. Os
pontos situados nessa area possuem 0S maiores valores de altitude e fertilidade,
além de estarem submetidos & maiores periodos de seca (menores valores do
indice de Walsh significam sazonalidade mais intensa) (Figura 6A). Existem duas
areas em que a fertilidade € maior. Uma delas corresponde a regidao do Acre,
conforme ja mencionado, devido ao recebimento de depdsitos férteis provenientes
dos Andes (Sombroek, 1983). Locais com sazonalidade intermediéria apresentam
fertilidade variada, mas hd um novo aumento nos locais de maior precipitacdo e
menor intensidade da estacdo seca localizados no noroeste da Amazonia (Figura

6B). A Unica correlacao significativa é entre altitude e fertilidade (Tabela 1).
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Figura 4 — A. Diagrama de dispersao entre as variaveis ambientais. O eixo y representa as
variaveis sazonalidade e fertilidade, indicadas conforme as cores da legenda. Observa-se
gue nas grandes altitudes ocorrem também os valores no extremo das escalas de fertilidade
e sazonalidade. B. Diagrama de disperséo entre fertilidade e sazonalidade, indicando que a

variagdo dessas duas variaveis nao € linear. As retas foram tracadas com LOWESS.

A altitude possui altos valores de correlacdo com as variaveis geograficas de
latitude e longitude. A sazonalidade, por sua vez, possui 0 maior valor de correlacéao
com latitude. A fertilidade ndo apresentou correlacdo com as variaveis geograficas

quando considerada a escala de toda a area de estudo (Tabela 1).
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Tabela 1 — CorrelagcBes entre varidveis independentes ambientais e geogréaficas. Sazon =

sazonalidade; Fert = fertilidade; Alt = altitude; Lat = latitude; Long = longitude. Nas células

estdo indicados os valores da correlacéo (r) e a significancia (p).

Sazon Fert Alt
r p r p r p
Sazon - - - - - -
Fert | 0,086 | 1,000 - - - -
Alt -0,311 | 0,294 | 0,457 | 0,01 - -
Lat | 0,564 | <0,001 |-0,388| 0,058 |-0,733 | < 0,001
Long |-0,299 | 0,372 |-0,483| 0,004 | -0,708 | < 0,001

4) Modelos de Regressao

Pelos graficos de dispersdo entre os eixos da ordenacdo e as variaveis

ambientais identificam-se alguns pontos isolados, afastados do conjunto principal

(Figura 7). Esses pontos estéo localizados no sudoeste da Amazonia, onde estdo as

maiores altitudes (Figura 7A). Parte deles também possui um baixo valor do indice

de Walsh, o que indica que estdo localizados em uma area mais sazonal (Figura

7B). Os valores de fertilidade e a posicdo geografica desses pontos estdo

destacadas nas Figuras 7C e 7D.

Duas regressdes multiplas com os escores do eixo 1 do NMDS como variavel

dependente mostram que tanto as trés variaveis ambientais quanto as variaveis

geograficas ndo apresentam relacdo significativa com a composicdo floristica

sintetizada pelo eixo 1 (r* = 0,085, p = 0,257 e r* = 0,07, p = 0,189, respectivamente).

O mesmo ocorre quando utilizadas todas as cinco variaveis (r = 0,071, p = 0,182).
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Figura 5 — Gréfico de dispersdo do Eixo 1 do NMDS com as variaveis ambientais Altitude
(A), Fertilidade (B) e Sazonalidade (representada pelo indice de Walsh) (C). Foram
nomeados 0s pontos com maior valor altitudinal. (D) Localiza¢do de todos os pontos da FTB
sobre o gradiente altitudinal, com destaque aos pontos identificados nos gréficos. A paleta

de cores de B aplica-se a C.

Metade dos pontos destacados na figura anterior também foi identificada nos
graficos de dispersdo com o eixo 2 do NMDS (Figura 8). Esses pontos estdo na
porcdo mais seca do indice de Walsh, onde a precipitacdo oscila entre 50 e 100 mm
em ?/3 dos meses. Possuem valores extremos ndo sé no valor desse indice, mas
também no valor do eixo de ordenacdo. Estdo também em terreno alto e feértil
(Figuras 8B e C), mas nota-se a existéncia de outros pontos com 0 mesmo valor de
altitude e fertilidade. Isso indica que 0 eixo 2 esta captando a influéncia da
sazonalidade sobre a composicao floristica, importante mesmo dentro de uma Unica
fitofisionomia (Figura 8A e D). O ponto do Maranhdo (MA1l) foi destacado por
também estar em area de intensa sazonalidade.
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Os escores do eixo 2 apresentaram boa relacdo com as variaveis ambientais
e geograficas (r* = 0,623, p< 0,001 e r* = 0,68, p < 0,001, respectivamente. Apenas
fertilidade apresentou p > 0,05). Se a altitude for utilizada em uma regresséo simples
com o eixo 2, o resultado é semelhante ao obtido com a utilizacdo das 3 variaveis
ambientais (r*= 0,575, p < 0,001), 0 que mostra a importancia dessa variavel sobre a
composicao floristica sintetizada pelo eixo 2.

Quando todas as cinco variaveis séo utilizadas em um modelo de regressao
multipla com os valores do eixo 2, obtém-se um bom coeficiente de determinacao
(R = 0,712, p < 0,001), mas apenas aliitude e latitude apresentam-se

estatisticamente significativas (ou seja, com p < 0,05).

Figura 6 — Gréfico de dispersdo do Eixo 2 do NMDS com as varidveis ambientais
sazonalidade (A) (representada pelo indice de Walsh), altitude (B) e fertilidade (C). Foram
rotulados os pontos mais sazonais da FTB. Com excecdo de MA1, esses pontos possuem
0s maiores escores do eixo 2. D. Localizacdo de todos pontos da FTB sobre o mapa de
sazonalidade, com destaque aos pontos identificados nos gréficos A, B e C. A paleta de

cores de B aplica-se a C.
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5) Arvores de Regresséo

Quando sao incluidas todas as variaveis ambientais e o eixo 1 do NMDS, a
primeira divisdo de grupos se da pelo limiar de sazonalidade, que individualiza os 5
pontos localizados na area em que a precipitacdo € mais intensa (triangulos, Figura
9A e B). A segunda quebra é associada a um limiar altitudinal, que separa os 5
pontos mais baixos (quadrados, Figura 9A e B).

Se a arvore for refeita apenas com as variaveis geograficas (Figura 9C e D),
nota-se a separacdo dos pontos em 4 quadrantes, determinados inicialmente pela
longitude e em seguida pela latitude. Essa mesma arvore é obtida quando utilizadas
as variaveis ambientais e geogréficas juntas. Isso pode sugerir que os fatores
geograficos sdo mais importantes que os ambientais, ou que a maior extensao do

gradiente geografico sobre o ambiental pode estar influenciando esse resultado.

NMDS1 NMDS1

A C

| [
WALSH‘<20.250 X<—7003‘60.812 ‘

ALT<45.250 v<—;‘565.438 Y<-306124.656
- | |
=
indice de Walsh
Value 2
P tian 24 - £
w gy T
i Low 105 -‘... 4 I =

Figura 7 — A. Arvore de regressdo em que os escores do eixo 1 do NMDS foram separados
em grupos com a menor soma dos quadrados a partir das varidveis ambientais de
sazonalidade, altitude e fertilidade. B. Localizagdo geografica dos pontos agrupados pela
arvore de regressao. Os simbolos no canto superior esquerdo de cada agrupamento em A
correspondem aos simbolos no mapa, que estéo sobre o gradiente do indice de Walsh. C.
Arvore de regressdo apenas com as duas variaveis geograficas, idéntica a obtida com todas
as cinco variaveis. D. Localizacdo geografica dos grupos formados, que seguem a

simbologia indicada no canto superior esquerdo de cada grupo individualizado em C.
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Dada a correlagdo entre sazonalidade e latitude, tem-se que os triangulos da
figura 9D correspondem aos da figura 9B, que foram agrupados pela sazonalidade.
Se a latitude for retirada do modelo, mantendo-se as outras quatro variaveis, a
quebra latitudinal € substituida pela sazonal, exatamente como a determinada pelos
triangulos na figura 9B. Isso indica que essa divisdo latitudinal representa uma
divisdo sazonal. Quando consideradas as cinco variaveis independentes, o fator
sazonalidade € sobrepujado pela latitude devido a maior extensdo do gradiente
dessa ultima, que aparece como divisora de ramos.

Se os pontos da figura 9D forem dispostos sobre a figura resultante da
interpolagdo dos valores do eixo 1 do NMDS, observa-se uma grande
correspondéncia de padrbes (Figura 10), com destaque a divisdo longitudinal. O
padrdo de cores na regido noroeste mostra a correspondéncia entre o0 grupo
representado por tridngulos e os altos valores de sazonalidade nessa area,
reforcando que a divisao latitudinal que define esse grupo representa, na verdade,

uma divisao sazonal.

Figura 8 — Pontos da FTB sobre interpolacdo do eixo 1 do NMDS. A simbologia segue a
Figura 9C e D.

A congruéncia observada entre a interpolacdo dos valores do eixo 1 de
NMDS e os grupos formados pelas arvores de regressdo com todas as cinco
variaveis indica que a longitude € o principal os fator determinante da composicéo
floristica captada pelo eixo 1, seguido pela sazonalidade.

O processo foi repetido para o eixo 2 do NMDS. Quando fornecidas apenas
as varidveis ambientais, a primeira divisdo dicotbmica separa um grupo de pontos

altos no sudoeste amazénico (circulos, Figura 11A). A altitude define um segundo
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grupo, separando os pontos representados por triangulos que possuem uma grande
variacao interna de sazonalidade. No ultimo ramo, definem-se os agrupamentos ao
norte (losangos) e na Amazoénia Central (quadrados).

Como ja4 mencionado anteriormente, a ordenacdo apos a introducdo de
pontos da floresta aberta (Figura 5) indica um gradiente de fertilidade, em que a
regido norte posiciona-se na porcao de menor fertilidade. Os pontos representados
por losangos localizam-se em area de baixa fertilidade, mas esse fator ndo apareceu
como divisor de grupos em nenhuma das arvores. O mapa de fertilidade (Anexo 3)
mostra solos muito pobres sobre o Escudo Brasileiro, onde conhecidamente existem
solos de grande fertilidade. Assim, esse mapa parece possuir uma acuracia inferior a

necessaria para que a fertilidade apareca como determinante de agrupamentos.

NMDS2 A NMDS2 C

ALT<1‘46.250

Y<-2074}34.312
WALSH-15.625 0

Figura 9— A. Arvore de regressé@o com o eixo 2 do NMDS e as 3 varidveis ambientais. B.
Localizacdo geogréfica dos pontos com a simbologia do grupo a que pertencem, conforme
indicado no canto superior esquerdo em A, sobre o gradiente altitudinal. C. Arvore de
regressdo com todas as 5 variaveis independentes. D. Localizagcdo geografica dos pontos
com a coloragéo do grupo a que pertencem, conforme indicado no canto superior esquerdo

em C.

Se forem utilizadas as cinco variaveis, a arvore apresenta apenas duas
quebras, a primeira determinada pelo mesmo valor altitudinal e a segunda por
latitude (Figura 11C e D). Diferente do encontrado para o eixo 1, a composicao
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floristica captada pelo eixo 2 ndo é determinada pela sazonalidade nem pela
longitude, de forma que um grande numero de pontos com grandes diferencas
nessas variaveis permanece como uma unidade (triangulos). Nas duas arvores
formadas, os pontos altos (circulos nas Figuras 11B e D) foram separados no
primeiro ramo da arvore, e 0s pontos do extremo norte foram novamente agrupados

(losangos).

A sobreposicdo dos grupos com a interpolacdo dos valores do eixo 2 também
apresenta bastante congruéncia. Os pontos mais altos, como pode ser observado
pela coloracdo da interpolacéo, também foram destacados (Figura 12). Similarmente
ao obtido para o eixo 1, houve um agrupamento no extremo norte (losangos),

determinado pela latitude.

N
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0 120240 480
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Figura 10- Interpolacéo dos escores do eixo 2 do NMDS, e sobre ela os pontos da FTB
com a simbologia que receberam apds a divisdo em grupos pela arvore de regressao da
figura 11C.

Pode ser observado um gradiente no sentido sudoeste-nordeste, assim
como obtido por ter Steege et al., (2006). Isso reforca a possibilidade da existéncia
de uma influéncia de fertilidade, mas essa variavel ndo se destacou como divisora
de grupos.

Dessa forma, as variaveis altitude e latitude sdo as que melhor se
relacionam com a composi¢ao floristica captada pelo eixo 2 da ordenacdo. Como
mostrado anteriormente, S4o as variaveis que permanecem nas regressdes quando

todas as cinco sao utilizadas.
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A partir dos resultados obtidos para ambos os eixos, pode-se dizer os
principais fatores determinantes da composicdo séo longitude, sazonalidade e
altitude. A FTB pode ser divida em regides de maior homogeneidade composicional
a partir de um limiar longitudinal. Os outros fatores aparecem com menor
importancia. Apos a divisdo longitudinal, a latitude define um grupo ao norte, que
pode refletir a menor fertilidade do solo, e no noroeste, onde representa a divisao
determinada pelos altos valores do indice de Walsh. Além disso, é delimitado um
grupo na regido sudoeste devido a grande altitude dessa area (Figura 13).

A composicéo floristica, portanto, ndo possui uma variagcao linear no espaco
geografico, mas se altera sob a influéncia de diferentes determinantes dependendo

da localizacdo dos pontos amostrais.

0120240 48
m = = Kiometers

Figura 11 — Subdivisbes composicionais da FTB, indicando que a diversidade beta ndo
possui uma variacao linear. A principal divisdo € longitudinal, indicando uma variagcdo no
sentido leste-oeste. No sudoeste, um agrupamento determinado pelas grandes altitudes. No
noroeste, a latitude corresponde a sazonalidade e determina um agrupamento no local com
0os maiores valores do indice de Walsh. A quarta divisio é ao norte, possivelmente

agrupando as menores fertilidades.
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5) Regressdes entre Matrizes de Distancias — Dados Quantitativos

A abordagem de distancias permite compreender como varia a composi¢cao
entre pares de pontos, sujeitos a diferencas nas caracteristicas ambientais e na
distancia geogréfica. Por essa abordagem seré analisada a variacdo na diversidade
beta.

As distancias ambientais ndo estdo correlacionadas entre si. A distancia
altitudinal apresentou correlacdo com distancia geografica (r = 0,52, p = 0,0001). A
distancia composicional, por sua vez, correlaciona-se de forma semelhante com as
distancias geogréfica e altitudinal (r = 0,48, p = 0,0001 e r = 0,46, p = 0,0001,
respectivamente).

De acordo com a matriz de distancia composicional, o par com maior
dissimilaridade € AC2 e PuMa4, seguido por AC1 e MA1 (dissimilaridades de 0,836
e 0,823, respectivamente). O ponto PuMa4, com composi¢ao peculiar, localiza-se
em altitude de 67,75 m e o indice de Walsh para esse ponto tem valor de 12,5. Seu
melhor complementar (AC2) é um ponto sazonal (indice de Walsh = 4,5) e alto
(227,5 m). Os pontos AC1 e MAL, por outro lado, encontram-se na mesma faixa de
sazonalidade (7,5 e 6,25, respectivamente). Os diferencia os valores de fertilidade
(5,25 e 3) e altitude (319,25 m e 54,25 m), além de estarem posicionados
geograficamente em extremos opostos.

A dissimilaridade composicional apresenta um aumento mais rapido até a
distancia de ~1000 km, e a partir de entdo 0 aumento ndo € mais evidente (Figura
14A). Existem apenas 9 pares de pontos em distancia inferior a 100 km. Para os
menores valores de distancia geogréafica, os valores de distancia composicional
apresentam residuos por volta de 0,2 (Figura 14A, inset). Para uma melhor
adequacdo aos modelos de regressao, a distancia geogréfica foi transformada em
log (Figura 14B).

Em geral, os pares de pontos com maiores diferencas sazonais possuem
grande dissimilaridade floristica (Fig. 14A e B, simbolos grandes), o que ocorre de
forma mais evidente nas distancias geogréaficas em torno de 1000 km. Entre 1000 e
1500 km, aproximadamente, também se observa a influéncia dos pontos altos, que
geram grandes valores de distancia altitudinal (Fig. 14A e B, cores em tons de verde
e vermelho). Os pontos azuis a direita da reta tracada nos graficos possuem baixa
diferenca altitudinal e grande distancia geografica, resultado de representarem pares

gue tém o ponto do Maranhdo como um dos componentes.
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Figura 12 — A. Grafico de dispersdo entre as distancias composicional (DGENS) e
geografica (DGEO). As cores indicam a distancia altitudinal (DALT) dos pares
representados, e o tamanho dos simbolos indica a diferenca de sazonalidade a que estdo
submetidos (DWALSH). Os pontos azuis a direita da reta pontilhada representam pares de
pontos em que um dos componentes € MAL1. Devido as suas caracteristicas ambientais,
estd muito distante geograficamente e sazonalmente dos outros pontos, mas por estar
dentro da altitude média, a diferenca altitudinal é pequena. Inset: Destaque para as menores
distancias. Podem ser observados residuos ~0,2 para cada valor de distancia geografica. A
reta foi tracada por LOWESS. B. Idem A com a distancia geografica transformada em log,
base 10 (r*= 0,26, p < 0,001). A legenda de DWALSH e DALT se aplicam a A.

A influéncia dos poucos pontos altos pode ser notada com mais clareza no
grafico de disperséo entre as distancias altitudinal e composicional (Figura 15A). Os
pares nas maiores distancias altitudinais invariavelmente possuem o ponto AC1
como um dos membros, ja que este é o ponto de maior altitude (319,25 m, enquanto
a média € de 91,18 m). Grandes distancias altitudinais correspondem a grandes
diferencas composicionais. E interessante ressaltar que todos os pares cuja
distancia altitudinal € superior a 74 m sdo compostos por um ponto localizado em
area com altitude maior que 110 m.

Como os pontos mais altos estéo localizados na regido do Acre, o grafico de
disperséo entre as distancias geografica e altitudinal (Figura 15B) possui uma nuvem
de pontos destacada, correspondente a pares em que um dos componentes &

sempre AC1. Esse grafico mostra, ainda, o efeito da grande lacuna amostral entre o
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interflivio Madeira-Tapajos e o Maranhdo, cujo isolamento causa um vazio no
grafico (& esquerda da linha pontilhada) devido a auséncia de pontos que
preencham essas distancias.

Os pontos nas grandes diferencas altitudinais possuem também grande

diferenca de fertilidade (Figura 15A).
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Figura 13 — A. Gréfico de disperséo entre distancia composicional (DGENS) e distancia
altitudinal (DALT), com destaque aos pares compostos por pontos altos, sazonais e férteis.
O tamanho dos simbolos corresponde a distancia de sazonalidade (DWALSH) e a cor, a
distancia de fertilidade (DFERT). Os pares de pontos com maior dissimilaridade floristica
possuem grande diferenca tanto na sua altitude quanto na sazonalidade. A linha pontilhada
separa a direita alguns dos pares que possuem AC1 como um dos componentes. B. Gréfico
de dispersao entre distancia altitudinal (DALT) e distancia geogréafica (DGEO). Em destaque,
nuvem de pontos em que AC1 é um dos componentes do par. O tracejado separa a direita
os pontos em que MA1 compde o par. Apesar da distancia geografica ter sido transformada
em log para as analises de regressao, este grafico a mostra sem transformacao para
evidenciar as caracteristicas de sua relagdo com a distancia altitudinal mencionadas no

texto.

No Modelo Ambiental, a matriz de distancia composicional é utilizada como
variavel dependente em uma regressdao multipla com as matrizes de distancia
altitudinal, de fertilidade e de sazonalidade. Esse modelo mostrou-se significativo
(R?=0,347, p<0,001), sendo que a distancia altitudinal por si s6 é a variavel que
melhor explica a distancia composicional (> = 0,218, p < 0,001).

No Modelo Geogréfico € efetuada uma regressdo entre a distancia

composicional e a matriz de distancia geogréfica transformada em log. Esse modelo
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também foi significativo, mas apresentou ajuste inferior ao do Modelo Ambiental (r? =
0,239, p < 0,001).

Conforme exposto, a distancia composicional esta correlacionada de forma
semelhante com as distancias altitudinal e geogréafica, o que indica que exercem
efeitos muito parecidos sobre a variacdo composicional, e torna-se dificil a
separacao dos efeitos de cada uma.

O Modelo Total é composto pelas trés matrizes de distancia ambiental e pela
matriz de distancia geografica. As tolerancias foram altas e por isso todas as
variaveis foram mantidas. Esse foi 0 modelo com maior coeficiente de determinacéo,
mas nao muito superior ao do Modelo Ambiental. Isso poderia indicar que muito
pouco estad sendo acrescentado com a inclusdo da distancia geografica, de forma
que bastariam as variaveis ambientais para explicar a variacdo composicional.
Entretanto, pela impossibilidade de separacdo dos efeitos geograficos dos
altitudinais, o modelo ambiental pode, na verdade, estar refletindo pela altitude a

variacao geografica. Os resultados das regressoes estdo sintetizados na Tabela 2.

Tabela 2 — Resultados das Regressdes Mlltiplas de Matrizes para os modelos Ambiental,
Geogréafico e Total. Para o primeiro foram fornecidas as trés matrizes de distancia ambiental
e para o segundo a matriz de distancia geografica. O terceiro engloba todas essas variaveis
independentes. Sdo indicados os valores dos interceptos (a), dos coeficientes (inclinacédo da
reta = coef) e da significaAncia (p) das distancias de sazonalidade (DSazon), de altitude
(DAIt), de fertilidade (DFert) e geografica transformada em log (log DGeo). Na coluna da

direita, o coeficiente de determinacdo (R? e a significancia (P) dos modelos.

a DSazon DAIt DFert | logDGeo | R P

Modelo 0.491 coef 0,009 0,001 0,011 - 0,347
Ambiental | p <0,001 | <0,001 | <0,001 - < 0,001

Modelo coef - - - 0,068 0,26

~ 1-0,323

Geografico p - - - < 0,001 < 0,001

Modelo 0.101 coef 0,008 0 0,007 0,031 0,379
Total ’ p <0,001 | <0,001 0,018 < 0,001 <0,001

Um dos critérios para classificagcdo fitofisionbmica € a altitude dos pontos

amostrais, de forma que pontos de Floresta Densa acima de 100 m pertencem a

categoria Submontana, e ndo de Terras Baixas (Veloso et al., 1991). Entretanto, de
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acordo com informacdes do IBGE (comunicacéo pessoal), por vezes a classificagao
foi feita & medida em que a equipe de campo percebia mudancas vegetacionais,
sem considerar a informacéo altitudinal. Devido a este fato, alguns dos pontos da
FTB estdo em areas com grande elevacdo, sendo que o0 ponto mais alto esta no
Acre e possui altitude de 319,25 m. Além do critério altitudinal, também foi estipulado
um critério climatico de "alta precipitacdo bem distribuida durante o ano, o que
determina uma situacdo de quase auséncia de periodo seco" (Veloso et al., 1991).

De acordo com os graficos de dispersdo entre altitude e os eixos do NMDS
(Figuras 7A e 8A) , parece existir um grupo de pontos até a altitude de 110 m. Se
esse valor altitudinal for estipulado como valor de corte e se for obedecido o critério
climatico, sao retirados 14 pontos. Entre eles estdo os 8 pontos altos e sazonais do
Acre e o ponto do Maranhao identificados anteriormente nos graficos de dispersao.
Além disso, foi retirado o ponto PuMa4, devido a possibilidade deste ser um ponto
de varzea. Retirados esses 15 pontos, a sazonalidade dos pontos restantes passou
a ter forte correlacdo com a longitude (r = -0,832), e as distancias entre os pares de
pontos para essas duas variaveis também possuem correlacéo de 0,66, p = 0,0001.

Se seguida a classificacdo mais restritiva de Veloso et al., (1991) e repetido o
grafico da figura 15, deixa de existir uma relacéo clara entre as distancias ambientais
e composicional (Figura 16). As maiores distancias ambientais distribuem-se de
forma mais homogénea pelo grafico, com correspondentes em diversos valores de
distancia composicional. Isso indica que, considerado esse novo conjunto de pontos,
a variacdo nas variaveis ambientais influi pouco sobre a variacdo da composicao
entre pares de pontos.

De fato, o Modelo Ambiental para os pontos selecionados possui R?= 0,108, p
< 0,001. Em regressdes simples, as variaveis ambientais possuem coeficiente de
determinacdo muito baixo, sendo que o0 mais elevado foi o de Distancia de
Fertilidade (r?= 0,06, p < 0,001).
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Figura 14 - Grafico de dispersdo entre distancia composicional (DGENS) e distancia
altitudinal (DALT) apos selecdo de pontos segundo o critério de Veloso et al., (1991) para
definicho da FTB. O tamanho dos simbolos corresponde a distancia de sazonalidade
(DWALSH) e a cor, a distancia de fertilidade (DFERT). A retirada de pontos reduz o valor
maximo das distancias ambientais, e estas se distribuem de forma mais homogénea pelo

gréafico, indicando uma menor influéncia sobre a variavel dependente.

Com a retirada dos pontos altos, diminui a autocorrelacdo da distancia
altitudinal (r = 0,46, p = 0,0001), enquanto a distéancia de sazonalidade passa a
correlacionar-se com a variacdo geografica de forma mais intensa (r = 0,66, p =
0,0001), (Figura 17A e B).
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Figura 15 — A. Gréfico de dispersdo entre as distancias ambientais de sazonalidade
(DWALSH) e fertilidade (DFERT) e distancia geogréafica (DGEO). B. Grafico de disperséo
entre distancias altitudinal (DALT) e geografica (DGEO), que apresentaram correlacao

reduzida apos a retirada de pontos. As retas dos graficos foram tracadas por LOWESS.



30

As distancias composicional e geografica permaneceram com fraca
correlacdo (r = 0,31, p = 0,001) apls a retirada de pontos, indicando que nao
necessariamente os pares com grande dissimilaridade floristica estardo separados
por grandes distancias geograficas. A influéncia da distancia geografica € mais
pronunciada até ~600 km, e partir de entdo a distancia composicional passa a ser
inexpressiva (Figura 18A). Para melhor adequagcdo a um modelo de regressao
linear, a distancia geografica foi transformada em log. Ap6s a transformacao, a
mudanca de inclinacéo da reta a partir de 600 km (ou 5.7 na escala em log), se torna
muito sutil (Figura 18B). A utilizacdo dessa variavel no Modelo Geografico também

resultou em uma regressao com ajuste reduzido (r*= 0,102, p < 0,001).
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Figura 16 — A. Gréfico de dispersao entre distancias composicional (DGENS) e geogréfica
(DGEO) apbs a retirada dos pontos que ndo corresponderam ao critério de Veloso et al.,
(1991). B. Idem A, com a distancia geogréfica transformada em log (LOG10_DGEO). As

retas dos gréficos foram tracadas por LOWESS.

O Modelo Total apds a retirada de pontos foi o melhor entre os trés modelos
(R? = 0,213, p < 0,001), mas teve ajuste inferior ao obtido com todos os pontos.
Apesar da correlagdo entre as variaveis, as tolerancias foram altas, permitindo a
permanéncia de todas. A distancia de sazonalidade, entretanto, ndo foi significativa
(p = 0,943). A tabela 3 mostra o resultado dos modelos quando considerados todos
0S pontos e apos a retirada dos que estao fora dos critérios de Veloso et al., (1991)

para os dados quantitativos.
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Tabela 3 — Coeficiente de determinacdo (R? e variaveis significativas dos modelos
desenvolvidos com todos os pontos e apls a retirada dos que ndo se encaixaram Nnos
critérios mais restritivos de Veloso et al., (1991) para FTB, com dados quantitativos. DW =
Distéancia de Sazonalidade, DF= Distancia de Fertilidade, DA = Distancia Altitudinal,
log(DGeo) = Distancia Geografica transformada em log. Todos os modelos apresentaram P
< 0,001.

QUANTI Pontos Considerados | R? | Variaveis significativas
_ Todos os pontos 0,347 DW, DF, DA
Modelo Ambiental __
Critérios 0,108 DW, DF, DA
. Todos os pontos 0,260 log(DGe0)
Modelo Geografico I
Critérios 0,141 log(DGeo)
Todos os pontos 0,379 DW, DF, log(DGeo)
Modelo Total _
Critérios 0,213 DA , DF, log(DGeo)

Os maiores valores de dissimilaridade foram de 0,727 para o par RR5 e
MaTp2 e de 0,718 para MaTp2l e AM16. O primeiro par possui caracteristicas
ambientais semelhantes, e a maior distancia que apresentam € a altitudinal, de
apenas 7,75 m. Essa também é a maior distancia para o segundo par, com valor de
23,25 m.

Seguidos os critérios mencionados, permaneceram 34 pontos no banco de
dados. Na elaboracdo da matriz de dissimilaridade, sdo efetuadas combinacdes
entre todos os pontos, de forma que cada um deles faz 33 ligacBes possiveis. Se
analisados 10% dos pares mais dissimilares (o correspondente a apenas 4,8% do
banco de dados), os pontos RR5 e AM16 aparecem 12 e 9 vezes, respectivamente,
0 que indica que representam areas com composi¢ao bastante diferenciada.

O ponto AM16 é o0 que mais possui individuos do género Virola
(Myristicaceae). Possui 16 individuos do género Erisma (Vochysiaceae), sendo que
a segunda parcela mais abundante nesse género possui apenas quatro. Da mesma
maneira, possui 12 individuos do género Ocotea (Lauraceae), e a segunda parcela
mais abundante nesse género possui 7. Foram identificados 8 Pterocarpus
(Fabaceae), sendo que a média de ocorréncia desse género é de 0,68 individuos
por ponto. Por outro lado, ndo foi amostrado o género Protium (Burseraceae), o que

se repete em apenas outros 7 pontos.
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O ponto RR5, por sua vez, € 0 mais abundante no género Simarouba
(Simaroubaceae). Depois de RR6, seu ponto vizinho, € o que mais possui individuos
do género Schefflera (Araliaceae). As Cassia (Fabaceae) sao representadas por 27
individuos, e existem apenas outros 9 distribuidos entre os pontos restantes. O
género Croton (Euphorbiaceae) é representado por 12 individuos, e foi amostrado
em apenas outros 3 pontos. O género Licania (Chrysobalanaceae) ocorre com uma
meédia de 11 individuos por ponto, mas em RR5 foi amostrado apenas 1 individuo.
N&o foram encontrados representantes dos géneros Nectandra (Lauraceae) e
Tachigalis (Fabaceae), sendo que a auséncia desses géneros foi compartilhada por
apenas outros 3 pontos. Alguns desses géneros sao de arvores pioneiras, e levam a
crer que essa pode ser uma floresta perturbada por incéndios rasteiros no passado.
Em 1998 houve penetracao de incéndios nas florestas em muitos locais de Roraima,
que também devem ter ocorrido no passado e favorecido esses taxons (Nascimento
et al., 2000).

6) Abordagem de Matrizes — Dados Qualitativos
Quando a distancia composicional obtida a partr de dados de
presenca/auséncia foi plotada contra a distancia geogréfica transformada em log,

observou-se uma relacéo linear e crescente entre as variaveis (Figura 19B).
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Figura 17 — Grafico de dispersdo entre distancia composicional com dados qualitativos
(DGENS_PA) e: A. distancia geografica nos valores originais (DGEO) e B. distancia
geogréfica transformada em log, base 10 (LOG10_DGEO). As retas foram tracadas por
LOWESS.
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Assim como para os dados quantitativos, a distancia composicional com
dados qualitativos apresentou os maiores valores de correlagdo com as distancias
altitudinal e geografica (r = 0,52 e 0,53, respectivamente; p = 0,0001), e esteve
relacionada com essas variaveis nos modelos desenvolvidos com coeficientes de
determinacao superiores aos obtidos para os dados de abundéancia. Apesar disso, 0
modelo ambiental permaneceu com melhor ajuste que o geogréfico, assim como
obtido para os dados quantitativos (Tabela 4).

Apos a retirada dos pontos que ndo se adequaram ao critério mencionado, o
modelo geografico apresentou melhor ajuste que o ambiental, repetindo o que foi
observado para os dados quantitativos. Entretanto, a variagdo nao explicada foi

maior (Tabela 4).

Tabela 4 — Coeficiente de determinacdo (R? e variaveis significativas para os modelos
propostos com todos os pontos e apos a retirada dos que ndo se encaixaram nos critérios
de Veloso et al., (1991) para FTB, com dados qualitativos. DW = Distancia de Sazonalidade,
DF= Distancia de Fertilidade, DA = Distancia Altitudinal, log(DGeo) = Distancia Geografica

transformada em log. Todos os modelos apresentaram P < 0,001.

Pontos ) Variaveis
QUALI . R o
Considerados Significativas
Modelo Todos os pontos | 0,404 DA, DW
Ambiental Critérios 0,115 DF, DW
Modelo Todos os pontos | 0,307 log(DGeo)
Geogréfico Critérios 0,172 log(DGe0)
Todos os pontos | 0,445 DW, DA, log(DGeo)
Modelo Total _
Critérios 0,208 DW, DA, log(DGeo)

7) Particdo de Variancias

Quando foram considerados todos os pontos e os dados quantitativos, a
porcentagem de variagdo composicional determinada pela matriz de distancia
ambiental (34,7%) foi maior que a geografica (26%). O modelo total explicou 37,9%
da variancia floristica. Desta, 11,9% corresponde a variacdo exclusivamente
ambiental (VEA) e 22,8% a variacdo simultanea (VS), em que os efeitos ambientais
e geograficos ndo puderam ser individualizados (Figura 21A).
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Obedecidos os critérios de Veloso et al., (1991), tanto a variacdo geografica
quanto a variacdo ambiental passam a explicar uma menor variacdo floristica.
Consequentemente, aumenta o valor da variancia nao explicada (VI). Embora haja
pouca sobreposicdo entre os efeitos geografico e ambiental, o modelo total explica
apenas 21,3% da variagcdo total na composicdo (Figura 21B). Nesse caso, a
geografia desempenha um papel mais importante que o ambiente: dos 14,1%
explicados pelo efeito geografico, 10,5% correspondem a variacdo exclusivamente
geografica (VEG). Devido a grande reducédo do efeito simultaneo (VS), a variacao
gue néo pbde ser explicada (VI) tornou-se maior (Figura 21B).

Para os dados qualitativos, a particdo de variancias resulta em um grafico
semelhante ao obtido com dados quantitativos, mas com uma menor variacao
inexplicada, resultado dos modelos com presenca/auséncia terem coeficiente de
determinacdo um pouco mais alto (Figura 21C). A soma VEG + VS = 30,7%, menor
que a soma VEA + VS, de 40,4%, indica que a variacdo da diversidade beta é mais
influenciada pela variagdo ambiental.

Quando seguidos os critérios mencionados, os dados de presenca/auséncia
foram semelhantes aos obtidos para os dados de abundancia classificados da forma
mais restritiva. Também nesse caso, a geografia supera o0 ambiente na porcentagem
de explicacdo fornecida (VEG + VS = 17,2% e VEA + VS = 11,5%). Este foi o

modelo com a maior porcentagem de VS (Figura 20D).
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Parti¢ao de Variancias A Particdao de Variancias - Critérios B
11.90% 7.2%
3.9% 10.5%
M VEA M VEA
3.6%
H VEG M VEG
22.8% wvs M VS
78.7%
Particdo de Variancias - c Parti¢do de Variancias - D
Pres/Aus Pres/Aus - Critérios
13.8% 3.6% 9.3%
4.1% M VEA 7.9% HVEA
M VEG H VEG
55.5% M VS MVS
26.6%
VI VI
79.2%

Figura 18 — ParticAo de variancias entre os modelos Ambiental, Geografico e Total. A.
Particdo de variancia quando todos os pontos da FTB foram considerados, dados
guantitativos. B. Particdo de variancias apos a exclusdo de pontos que estiveram fora da
definicdo de FTB estabelecida por Veloso et al.,(1991), dados quantitativos. C. Particdo de
variancias de todos os pontos da FTB, dados qualitativos. D. Particdo de variancias dos
pontos que seguiram o0s critérios mencionados, dados qualitativos. As variancias estédo
indicadas nos gréficos, em porcentagem: VEA = Variancia Exclusivamente Ambiental; VEG
= Variancia Exclusivamente Geogréfica; VS = Variancia Simultanea; VI = Variancia

Inexplicada.

8) GDM - Generalized Dissimilarity Modelling

A partir dos valores das variaveis ambientais e geograficas transformados
pelo GDM, foram calculadas matrizes de distancia, utilizadas em modelos de
regressdo de matrizes Ambiental, Geografica e Total, assim como feito
anteriormente. A funcdo FIT fornece a porcentagem de explicacdo do modelo.
Quando considerados todos os pontos, o modelo total explicou 53,3% da variancia
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quando considerados todos os pontos da FTB e 20,86% ap0s a selecao pelo critério
utilizado.

O GDM fornece graficos (Figura 21A a D) que ilustram a funcdo ajustada a
cada variavel independente do modelo. A altura maxima da funcdo é uma indicacao
da quantidade total de diversidade beta associada ao gradiente em questéo,
mantidas constantes as outras variaveis. A inclinacdo da funcdo indica a taxa de
substituicdo da composicdo e a maneira como ela varia ao longo do gradiente
(Ferrier et al., 2007).
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Figura 19 — Graficos fornecidos pelo GDM para avaliacdo da resposta da comunidade
as variaveis independentes consideradas. ALT=Distancia Altitudinal; FERT=Distancia de
Fertilidade; WALSH=Distancia de Sazonalidade; Geographic=Distancia Geografica em

metros.
A funcdo que atingiu a maior altura foi a de sazonalidade (Walsh), o que
indica que esta é a variavel que mais influiu sobre a variacdo composicional. E

seguida pela distancia geogréfica, que apresentou maior inclinacdo no inicio do
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gradiente, até o valor de 520 km, ou seja esse fator determinou uma taxa de
substituicdo composicional mais intensa até essa distancia.

A funcéo de altitude é crescente, e se torna mais expressiva no fim do seu
gradiente (grandes altitudes), em que atinge valor semelhante ao da distancia
geografica. A fertilidade seguiu a mesma tendéncia de altitude, mas influiu sobre a
substituicdo de espécies com menor intensidade.

O modelo ambiental a partir dos dados transformados por GDM foi o que
apresentou o melhor ajuste, superando a regressdo multipla realizada sobre os
dados originais de presenca/auséncia nao transformados por GDM. O modelo
geografico, no entanto, teve coeficiente de determinacdo muito baixo (Tabela 5,
Todos os Pontos).

Por outro lado, a variacao floristica do conjunto de pontos que esta de acordo
com os critérios de Veloso et al., (1991) é muito pouco explicada pelos modelos de
GDM (Tabela 5, Critérios).

Tabela 5 — Coeficiente de determinacdo (R?), significancia do modelo (P) e variaveis que
foram significativas nos 3 modelos propostos para a FTB (Todos 0s pontos) e apos a
retirada dos pontos segundo critério mencionado (Critérios). DW = Distancia de

Sazonalidade, DF= Distancia de Fertilidade, DA = Distancia Altitudinal, DGeo = Distancia

Geografica.
Pontos 5 Variaveis
Modelo _ R P e
Considerados Significativas
Modelo Todos os Pontos 0,47 | <0,001 DA, DW
Ambiental Critérios 0,019 0,005 DW
Modelo Todos os Pontos 0,131 | <0,001 DGeo
Geografico Critérios 0,011 | 0,015 DGeo
Todos os Pontos 0,508 | <0,001 DA, DF, DW, DGeo
Modelo Total _
Critérios 0,024 0,004 nenhuma

A particdo de variancias dos modelos para a FTB resulta em uma grande
explicacéo por parte exclusiva do ambiente (VEA), um valor proximo ao obtido para
a variacdo ambiental dos dados de presenca/auséncia (VEA + VS = 40,4%).
Adicionalmente, a redugcédo da variagdo simultdnea indica que grande parte dos

efeitos pode ser isolada, sendo creditada a variagdo ambiental. A porcentagem
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inexplicada permaneceu similar, dada a forte reducdo da explicacdo fornecida
exclusivamente pela distancia geogréfica (Figura 22A).
Quando foi utilizada apenas a parte dos dados definida pelo critério mais

restritivo, a variancia explicada por qualquer um dos modelos € irrisoria (Figura 22B).

Parti¢do de Variancias - GDM A Particdo de Variancias - GDM-Sele¢io B

1.4%

1.8%
0.4%

 VEA M VEA
H VEG H VEG
MVS MVS
HVI M VI

97.2%

Figura 20 — A. Particdo de variancias apos transformacdo pelo GDM para a FTB. B.
Particdo de variancias apos transformacao pelo GDM para 0s pontos que atendem o critério
de Veloso et al., (1991).

DISCUSSAO

Uma importante consideracdo a ser feita € sobre a disposicdo dos pontos
amostrais. A localizacdo dos inventarios do Projeto RADAM foi definida de acordo
com o potencial madeireiro da area, depois de considerada a acessibilidade. Em
geral, foram evitadas as areas de dificil acesso. Com isso, a maioria dos inventarios
localiza-se nas proximidades de rios ou estradas, e ndo de forma a contemplar todo
0 gradiente de variagdo das variaveis. Como esse cuidado era irrelevante para o
Projeto RADAM, néo foi obedecido o desenho amostral mais adequado para que
sejam respondidas perguntas sobre a maneira como as variaveis ambientais (e sua
variacdo) determinam a composicao floristica (e a diversidade beta).

Entretanto, ndo podem ser invalidados os resultados obtidos pelo RADAM,
que fazem desse projeto uma referéncia ainda hoje. Reconhecidas as limitagfes, a
utilizacdo do banco de dados pode gerar informacdes de grande relevancia,
principalmente pelo pequeno numero de trabalhos em larga escala que contribuam,
ao menos em parte, com o entendimento da variagdo composicional ao longo dos

gradientes ambientais e geogréficos.
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Parte dos dados do Projeto RADAM foi recentemente utilizada por ter Steege
et al., (2006), cujo trabalho englobou sete dos nove paises que possuem territorio na
Bacia Amazonica e Escudo das Guianas. Esses autores utilizaram a técnica de
ordenacdo de DCA, e obtiveram 24% da variacdo composicional da comunidade
explicada em dois eixos. Se os dados do presente trabalho forem submetidos a
mesma técnica, 63,1% da variagdo composicional pode ser explicada por dois eixos.
Alguns fatores podem determinar essa diferenca. Inicialmente, é importante enfatizar
gue esses autores utilizaram, para a area localizada no Brasil, uma area amostral
para cada objeto de 4°x6° (ou 296.000 km?), 23 vezes maior que a deste trabalho
(area maxima de 12.788 km?). Além disso, a amostra do trabalho citado englobou
individuos dos diversos tipos florestais que ocorrem nas areas de 4°x6°, o que
resultou em um namero médio de 9.895 arvores por ponto amostral, enquanto no
presente estudo este numero é de 261. Dessa forma, a menor explicacdo obtida
pelos autores pode ser resultado ndo de uma menor variagdo composicional, mas da
influéncia da inclusdo de géneros pertencentes aos varios tipos fitofisiondémicos de
variadas condicBes ambientais, diminuindo a diferenca composicional entre as
amostras. Parte da influéncia da distancia geogréafica também foi ocultada por estes
objetos grandes, que medem 444 x 666 km cada um. No presente estudo, as
distancias acima de 600 km tiveram pouca influéncia sobre dissimilaridade floristica.

A grande sobreposicado floristica apresentada no grafico de ordenacdo com
duas fitofisionomias supostamente distintas (Floresta Ombrofila Densa de Terras
Baixas e Floresta Aberta com Palmeiras) mostra a existéncia de uma grande
variabilidade intra-fitofisionbmica. Se a partir da classificacao fitofisiondmica nao é
possivel distinguir os dois grupos em questdo, fica evidenciada que essas
fitofisionomias ndo sdo bons proxies de diversidade beta ao nivel de género, e
devem ser complementadas para definicdes de areas prioritarias para conservagao.
De acordo com Higgins & Ruokolainen (2004) em trabalho realizado em florestas de
terra firme no Peru, existe uma alta congruéncia entre a composi¢cado de parcelas de
arvores tratadas ao nivel de espécies e de género. Assim, uma vez que 0s géneros
podem ser utilizados para estimativas de variabilidade esperada ao nivel de espécie,
pode-se dizer que as fitofisionomias analisadas ndo sao bons proxies de diversidade
beta também ao nivel de espécie.

Foi observada uma tendéncia de aumento do valor do escore do eixo 2 do

NMDS na regidao do Acre e da Bolivia. Esse resultado segue o que também foi
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observado por ter Steege et al., (2006), que atribuem a tendéncia a maior fertilidade
dessa area. Phillips et al.,, (2004) também mencionam a grande fertilidade das
florestas do oeste amazobnico. Entretanto, para este estudo, 0 mesmo nao pode ser
afirmado. Fertilidade nao foi uma variavel de grande poder explicativo em nenhuma
das andlises realizadas.

De acordo com Mahecha & Schmidtlein (2008), os dados de solo possuem
padrées inerentes bastante complexos. Dados de clima, por outro lado, possuem
padrées mais simples e com menor individualidade regional. A area de estudo deste
trabalho distribui-se por 4 unidades geomorfoldgicas, cada uma apresentando uma
composicdo mineraldgica distinta. Se escalas grosseiras de amostragem sao
incapazes de explicar os dados de solo (Mahecha & Schmidtlein, 2008) por nao
conseguir captar todo o gradiente edafico (Tuomisto et al., 2003b), o pequeno poder
explanatério de fertilidade em relacdo a sazonalidade e altitude pode ter sido
consequéncia da precisdo com que foram obtidos os dados.

As arvores de regressao sao capazes de identificar relacdes com significado
ecologico que dificiimente seriam captadas por um método estatistico linear
(McCune & Grace, 2002). A 6tima sobreposicdo que tiveram com as interpolacdes
geograficas dos escores da ordenacao fortalecem as relacdes entre eixos e
variaveis que elas sugerem. Assim, a diversidade beta exibe, em um primeiro
momento, uma variacdo longitudinal. A existéncia de uma mudanca composicional
no sentido leste-oeste ja foi documentada por outros autores em trabalhos com
plantas de terra firme (Gentry, 1988; ter Steege et al., 2000; Phillips et al., 2004), de
varzea (Wittman et al., 2006) e mesmo em trabalhos com animais (mamiferos:
Soares Filho et al., 2006; anfibios: Azevedo-Ramos & Galatti, 2002). Oliveira & Daly
(1999) sugerem que o limite da distribuicdo de espécies da Amazdbnia oriental e
ocidental é a regido de Manaus, que concentra espécies pertencentes a flora de
ambas regides. A arvore de regressdo para o eixo 1 do NMDS é parcialmente
condizente com esta observacéo. A zona de contato entre floras distintas a oeste e a
leste ocorre entre 60 e 63 graus de longitude, logo a oeste de Manaus.

A oeste existem subdivisdes determinadas por fatores ambientais. Na regiao
noroeste, a interpolacdo do eixo 1 do NMDS corrobora a divisdo sazonal
(representada pela quebra latitudinal), em que a grande precipitacéo e estacao seca
praticamente ausente compdem um alto valor do indice de Walsh, responsavel pelo

agrupamento dos pontos nessa area. A sudoeste, a subdivisdo do eixo 2 do NMDS é
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definida pela altitude dos pontos. De acordo com o critério de Veloso et al., (1991),
esses pontos altos pertencem a categoria Sub-montana, e ndo de Terras Baixas.

Ao norte agrupam-se 0s pontos proximos ao estado de Roraima. A flora
singular dessa area ja foi destaca por Ab’Saber (2002): as maiores diversificacdes
ecossistémicas das florestas amazonicas séo encontradas, sobretudo, em diferentes
guadrantes do estado de Roraima. De acordo com a classificacdo da equipe de
solos do RADAM, a regido onde estdo localizados os pontos amostrais desse estado
€ constituida por material de textura arenosa, de baixa fertilidade (Projeto
RADAMBRASIL, 1975). A isso se soma o fato de que os pontos de Roraima ficaram
proximos dos grupos de Abp (floresta aberta com palmeiras) localizados sobre solo
pouco fértil (destacados no grafico de ordenacdo), reforcando que a divisdo
longitudinal responsavel por esse agrupamento pode significar uma divisdo por
fertilidade.

Dessa forma, o0 "mapa"” de diversidade beta para a FTB n&o tem um aspecto
linear, que varia em apenas um sentido. Para a FTB, ao nivel de género e quando
considerados individuos de grande porte, a diversidade beta é influenciada pela
geografia (variacdo no sentido leste-oeste) e por caracteristicas ambientais (altitude,
sazonalidade e, possivelmente, fertilidade).

A abordagem de matrizes, por sua vez, permite uma andlise sobre a
comunidade de uma forma global. A variavel dependente ndo € um eixo de
ordenacdo (que representa 0 maior padrdo captado), mas a matriz de
dissimilaridade composicional (que abrange todas as caracteristicas da comunidade
simultaneamente).

A maior dissimilaridade entre pares de pontos foi de 83,6% para toda a FTB e
72,7% apos a retirada dos pontos que ndo atendem os critério de Veloso et al.,
(1991). Como foram amostrados apenas individuos grandes (pelo menos 100 cm de
CAP) identificados em nivel de género, comparagcdes com outros trabalhos devem
ser cautelosas.

Além disso, dada a escala considerada, as distancias geogréaficas sdo muito
diferentes das utilizadas pela maioria dos trabalhos. A distancia de 100 km, por
exemplo, corresponde apenas aos valores iniciais, cujo maximo € 3.043 km. Apenas
9 pares de pontos estdo a uma distancia inferior a 100 km. Dessa forma, foi
observado um aumento mais pronunciado de dissimilaridade até 1.000 km de
distancia, e nao entre 3 e 5 km como observou Condit et al., (2002) em florestas do
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Panama e da Amazénia Peruana e Equatoriana. Naquele estudo, a similaridade das
florestas sul americanas pouco mudou entre 5 e 100 km, com permanéncia de 30 a
40% de compartilhamento de espécies.

Dentro de uma distancia geografica definida, € esperado que a substituicdo
Nno espaco seja maior para espécies do que para géneros, de forma que a
similaridade entre areas serd maior quando o nivel taxondmico considerado for o
segundo. De fato, entre 52 e 100 km, o compartilhamento de géneros (similaridade
floristica) neste trabalho encontra-se entre 49,8 e 62,7%, um valor maior que o
encontrado por Condit et al., (2002) mesmo com um menor hamero de arvores nos
pontos do presente estudo (0o que tenderia a diminuir a similaridade aparente). O
valor de 40% foi atingido apenas na distancia de 268,2 km.

A particdo de variancias tanto dos dados qualitativos quanto dos quantitativos
da suporte a hip6tese do Determinismo Ambiental, uma vez que, em ambos 0s
casos, a variancia explicada exclusivamente pelo ambiente € mais de trés vezes
maior que a explicada exclusivamente pela geografia.

Para quantificar a importancia relativa de fatores ambientais e espaciais,
Duivenvoorden et al., (2002) reanalisaram os dados de Condit et al., (2002) para o
Panama. Esta contida nesses dados uma grande heterogeneidade ambiental, com
tipo florestal, tipo de solo e precipitacdo bastante variados. Ao contrario do
esperado, a particdo de variancias mostrou que o efeito puro da geografia forneceu
a maior porcentagem de explicacdo (10%, contra 7% explicado exclusivamente pelo
ambiente). A forte correlacéo entre o gradiente de chuva e o espaco causou a uma
variacdo simultanea de 24%, pouco superior a obtida por este trabalho (22,8%). Se a
distancia geografica for transformada em log, a variacdo explicada por essa variavel
sobe de 10 para 22%, enfatizando a importancia do espa¢o sobre a composicéo
floristica, mesmo em uma area com caracteristicas ambientais t&o variadas como o
Panama. A FTB nao possui tamanha variacdo ambiental, e sua distribuicdo
geografica € mais ampla. Mesmo assim, a variagdo ambiental mostrou-se mais
importante do que a geogréfica, o que reforca a maior influéncia ambiental e indica
gue areas ambientalmente similares possuirdo composicao floristica similar por mais
gue nédo estejam tao préoximas.

O oposto ocorreu com o conjunto de pontos resultante da selecdo conforme
Veloso et al., (1991), em que o efeito da variacdo espacial foi superior ao efeito

ambiental. A retirada dos pontos de grande altitude e sazonalidade reduziu a



43

extensdo do gradiente ambiental, de maneira que a variacdo no ambiente ja nao
exerce tanta influéncia sobre a variagdo composicional como a variacdo geogréfica.
A variacdo inexplicada de 78,7% indica que, quando considerado o conjunto
reduzido de pontos, os gradientes ambiental e geografico ndo sdo tdo extensos a
ponto de determinar uma grande substituicdo de espécies, tornando a fitofisionomia
sensu strictu um bom preditor de diversidade.

A resposta dos dados qualitativos seguiu o padrao dos quantitativos para 0s
dois conjuntos de pontos analisados, com a diferenca de que os modelos com
presenca/auséncia apresentaram uma menor porcentagem de variacdo nao
explicada devido ao melhor ajuste dos modelos. Quando utilizados dados
qualitativos, os géneros raros passam a ter peso igual aos abundantes. Dada a
maior dificuldade de identificacdo dos taxons raros e a existéncia de diferentes
equipes de campo no Projeto RADAM que trabalharam em regifes distintas da
Amazobnia, os dados de presenca/auséncia podem aumentar a substituicdo de
géneros no espaco, o que se reflete como maior relacdo entre variacao
composicional e geografica. Como resultado, ocorreu um aumento no efeito
simultdneo no conjunto total de pontos e no conjunto reduzido, além de um leve
aumento no efeito geografico puro para o primeiro conjunto.

A dissimilaridade composicional com dados binarios apresentou aumento
linear com a distancia geogréfica transformada em log, assim como observado por
Condit et al., 2002 e Chust et al., 2006. Esse resultado esta de acordo com o
neutralismo, que assume a equivaléncia de todos os individuos, com a distribuicao
limitada pela capacidade de dispersdo. Entretanto, a existéncia de taxons
oligarquicos neste e em outros trabalhos (Pitman et al., 1999; Pitman et al., 2001)
depdem contra essa teoria, uma vez que mostram o grande alcance geogréfico das
espécies mais abundantes. Dado que os individuos de sub-bosque apresentam uma
maior limitagcdo na dispersdo que os de grande porte (Hubbell, 1997), o resultado
obtido poderia ser atribuido ao fato do banco de dados utilizado ser composto por
individuos de dossel. Essa possibilidade é reduzida quando observados trabalhos
gue consideraram a identificacdo em nivel de espécie, plantas de sub-bosque e
grandes escalas geograficas (Chust et al., 2006; Tuomisto et al., 2003a; Condit et
al., 2002) que também forneceram suporte a Teoria Neutra.

A principal diferenca entre os gréficos de dissimilaridade composicional e

distancia geografica nao transformada em log (Figuras 14A e 19A) é que, para o0s
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dados quantitativos, o valor minimo de dissimilaridade composicional (~ 0,4) é
superior ao observado para os qualitativos (~ 0,3). Isso indica que com dados de
presenca/auséncia as parcelas localizadas mais proximas geograficamente sdo mais
semelhantes do que seriam se utilizados dados de abundancia. Considerando que o
indice de similaridade qualitativo & sensivel ao comportamento dos taxons raros e
que estes possuem uma area de ocorréncia mais restrita que os tdxons abundantes,
o indice qualitativo indica menor dissimilaridade entre locais proximos do que o
quantitativo.

Quando a particao de variancias foi feita apds a transformacao das variaveis
independentes pelo GDM, o modelo ambiental passou a explicar uma grande
porcentagem da variancia da FTB. A importancia da VEA foi tdo grande que mesmo
com a reducdo de VEG e VS, ndo houve aumento no valor de VI. Para os dados
selecionados pelo critério mais restritivo do conceito de FTB, por outro lado, a
explicacdo dada pelo ambiente, pelo espaco ou por ambos foi irriséria, sugerindo
qgue a variacdo composicional observada ndo pode ser explicada por nenhum dos
fatores considerados. Esses resultados foram bastante diferentes do observado
pelas arvores de regressdo e pelas regressdes de matrizes. Apesar do GDM,
conforme enunciado por Ferrier (2007) ser um método poderoso para analisar e
prever padrbes espaciais de diversidade beta, a forma como foi disponibilizado
possui limitagdes que podem prejudicar seu desempenho e produzir resultados com
confiabilidade questionavel. O nimero de splines, por exemplo, €é fixado em trés por
preditor, 0 que pode gerar um ajuste pouco satisfatorio para os dados cuja variacao
possui uma distribuicdo complexa.

Por mais que existam na amostra géneros com ampla distribuicdo, é inegavel
o efeito do ambiente e do espago na determinacao de diferencas composicionais.
Esses determinantes também foram ressaltados no trabalho de Tuomisto et al.,
(2003a), para as espécies de Melastomataceae e Pteridéfitas na Amazbnia
ocidental, em que a heterogeneidade ambiental foi responsavel por distribuir as
espécies de maneira retalhada enquanto a limitacdo na dispersdo causou uma
substituicdo gradual na composicéo de espécies entre areas distantes.

A particdo de variancias obtida por outros trabalhos realizados com arvores,
palmeiras ou ervas mostram que ndo ha consenso. Por vezes a variagdo
composicional foi melhor relacionada com as caracteristicas ambientais em

diferentes escalas (Gentry, 1988; Costa et al., 2005; Poulsen, 2006; ter Steege et al.,
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2006), o que presume preferéncias ambientais e culmina em um padréo de
distribuicdo associado as condicfes ambientais. Outros estudos chamam atencéo
para a limitagdo na dispersdo (Hubbell, 2001; Condit et al., 2002; Chave, 2004,
Normand, 2006) e, nesse caso, a distribuicdo seria independente das condicdes
ambientais uma vez que nao ocorrem consistentes diferencas de nicho (Gotelli &
McGill, 2006). Essa diferenca nos resultados pode ser devido a variedade de formas
de vida utilizadas (Chust, 2006) e a metodologia de amostragem (Phillips et al.,
2003), bem como a intensidade de coleta. Além disso, deve ser considerada a
escala de estudo (Condit et al., 2002; Tuomisto et al., 2003a; Normand et al., 2006).

Grande parte da variacdo composicional ainda permanece inexplicada.
Duivenvoorden et al., (2002) chamam atencdo para esse aspecto, mas dado o
pequeno numero de variaveis ambientais utilizadas como preditoras e o erro de
amostragem embutido, as porcentagens explicadas séo satisfatorias. Além disso, a
porcdo inexplicada ndo pode ser discriminada em potencialmente explicavel e
realmente estocéstica (Borcard et al., 1992).

Uma vez que processos que causam a diversidade biolégica o fazem em
diferentes taxas e ao longo de diferentes escalas de tempo e espac¢o, muitas teorias
e paradigmas sao provavelmente mais complementares do que conflitantes (Blondel,
1987). Assim, o desafio esta na integracao das teorias de nicho e neutra, resultando
em uma teoria unificada. O caminho € adicionar mais processos nas teorias neutras

e mais estocasticidade nas de nicho (Chave, 2004).

CONCLUSAO

Como o mapeamento da distribuicdo das espécies, géneros e familias tanto
de plantas quanto de animais depende de trabalho de campo, o atual estado desse
conhecimento ainda € incompleto e mal distribuido. Para a determinacdo de
prioridades, a conservacdo lanca mao de proxies, ou seja, variaveis que devem
representar a distribuicdo do taxon de interesse. Entretanto, se essas variaveis
substitutas forem mapeadas de forma grosseira e se sua propria variacao for pouco
conhecida, é&reas prioritarias podem receber menos atencdo do que merecem
(Ferrier, 2002), ou podem ser tomadas decisdes enviesadas devido a artefatos de

coleta que criam falsos padrdes de distribuicdo (Nelson et al., 1990).
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Um dos proxies freqientemente utilizados € a fitofisionomia. De acordo com
Peres (2005), este € o melhor indicador para as decisbes sobre localizagdo
geografica de reservas na auséncia de dados sobre a distribuicdo de espécies
animais. Uma importante ressalva a essa pratica foi feita por Tuomisto et al., (1995)
para as florestas peruanas, onde os inventarios mais amplos amostraram apenas
uma pequena parte dos mais de 100 biétopos detectados pelos autores.

Este trabalho reforca a importancia de ter em mente essas consideracdes ao
atribuir valores de complementaridade a partir de fitofisionomias a éareas para
conservagao.

A diversidade beta € central para a definicdo dos fatores controladores da
diversidade nas comunidades ecoldgicas (Condit et al., 2002), uma vez que é um
reflexo dos processos que atuam sobre a composicao floristica. Considerando os
géneros dos individuos de grande porte da Floresta Ombrofila Densa de Terras
Baixas da Amazobnia brasileira, tem-se que tanto a diversidade beta quanto sua
variacdo sao influenciadas por fatores ambientais e geograficos. Reforca-se a
existéncia de um gradiente de diversidade no sentido leste-oeste e a importancia da
variacao altitudinal e sazonal para a variagdo da composicao.

Quando considerado o conjunto reduzido de pontos, a fitofisionomia pode
representar a diversidade de forma mais satisfatéria, dado que as variacdes
ambientais e geogréficas explicam apenas 21,3% de toda a variacdo para dados
guantitativos e 20,8% para qualitativos. O fato da distancia geografica ser superior a
distancia ambiental na explicacdo da variancia mostra a importancia de que seja

considerada a localizacéo geografica dos pontos destinados a conservacao.
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APENDICE

Anexo 1 — Pontos da FTB sobre gradiente de sazonalidade climatica, representada

pelo indice de Walsh. Recorte da Amazénia Legal.
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Anexo 2 — Pontos da FTB sobre gradiente de fertilidade do solo, conforme definido
por Sombroek (2000). Recorte das porcdes classificadas por esse autor na

Amazobnia Legal.
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Anexo 3 — Pontos da FTB sobre gradiente altitudinal, representado pelos dados de

SRTM. Recorte da Amazonia Legal.
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Anexo 4 - Particdo de variancia da distancia floristica entre todos os pares de

pontos. VT = variancia explicada pelo modelo total; VI = variancia inexplicada; VA =

variancia do modelo ambiental; VG = variancia do modelo geogréafico; VEG

variancia exclusivamente geografica; VEA = variancia exclusivamente ambiental; VS

= variancia simultanea.
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Modelo Ambiental (fornece r?y):

Distancia Floristica = constante + Distancia de Sazonalidade Climética + Distancia
de Fertilidade do Solo + Distancia Altitudinal + erro

Modelo Geogréafico (fornece r?g):

Distancia Floristica = constante + Distancia Geogréfica + erro

Modelo Total (fornece r’):

Distancia Floristica = constante + Distancia Geografica + Distancia de Sazonalidade

Climéatica + Distancia de Fertilidade do Solo + Distancia Altitudinal + erro

VEA = r’7- s
VEG = r’1- 1
VS = (Pa + Pg) - 1y

VIi=1-r%



