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RESUMO 

PEREIRA, Islandia Silva. Universidade do Estado de Mato Grosso, Fevereiro de 
2019. Variações filogenéticas em comunidades arbóreas ao longo da 
Transição Cerrado Amazônia. Orientador: Pedro V. Eisenlohr. Coorientador: 
João Augusto Alves Meira-Neto. 

 

A compreensão dos fatores que moldam a distribuição das espécies no espaço e 

no tempo é extremamente importante para subsidiar medidas de conservação. 

Nesse sentido, a teoria de montagem de comunidades vem se apoiando em 

métodos de análises filogenéticas de comunidades, que possuem subsídios 

suficientes para abordar as comunidades em escalas regionais e locais. 

Objetivamos testar a existência de estrutura filogenética nas comunidades 

arbóreas da Transição entre o Cerrado e Amazônia, bem como as relações entre 

padrões filogenéticos e variáveis ambientais e os tipos de vegetação dessa 

região. Além disso, investigamos se o componente filogenético poderia exercer 

um papel mais forte nos padrões de variação florística da Transição Cerrado-

Amazônia do que o exercido pelos componentes ambiental e espacial. Utilizamos 

87 sítios e 2.475 espécies arbóreas pertencentes a Transição entre os dois 

maiores domínios  fitogeográficos da América do Sul, a Amazônia e o Cerrado. 

Obtivemos métricas filogenéticas por meio de uma árvore filogenética 

temporalmente calibrada, Modelos Lineares Generalizados e um novo método de 

partição de variância, que engloba preditores filogenéticos extraídos por meio de 

PCPS, preditores espaciais extraídos por MEMs e preditores ambientais extraídos 

por agrupamento hierárquico de variáveis. Nossos resultados demonstram que a 

flora arbórea da Transição possui papel fundamental para a conservação da flora 

regional tanto em termos de estrutura quanto de diversidade filogenética, mas as 

áreas que são protegidas nessa região abrigam apenas parte dessa elevada 

diversidade. Somado a isso, nossos resultados apontam que as variações na 

composição de espécies em comunidades arbóreas são fortemente influenciadas 

pela filogenia. Essas evidências constituem elementos para recomendar que a 

região tenha elevada prioridade para conservação. Estudos neste sentido são 

importantes, pois a região em questão possui um agravante à conservação, 

devido ao fato de ter um povoamento consolidado, que, por sua vez, configura 

elevadas taxas de mudanças no uso da terra. Considerando que medidas 
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tomadas com o objetivo de conservar a diversidade biológica devem considerar a 

proteção de habitats ameaçados e espécies com possibilidade de manter a 

história evolutiva das espécies, este trabalho pode contribuir para o 

estabelecimento de estratégias conservacionistas. 

Palavras-chave: diversidade biológica, ecótono, evolução, métricas filogenéticas, 

PCPS 
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ABSTRACT 

PEREIRA, Islandia Silva. Universidade do Estado de Mato Grosso, February 
2019. Phylogenetic variations in tree communities along the Cerrado-
Amazon Transition. Advisor: Pedro V. Eisenlohr. Co-advisor: João Augusto Alves 
Meira-Neto. 

 

Understanding the factors that shape the species distribution in space and time is 

extremely important to support conservation measures. In this sense, community 

assembly theory has been based on methods of phylogenetic analysis of 

communities that have sufficient subsidies to address communities at regional and 

local scales. We aim to test the existence of phylogenetic structure in the tree 

communities of the Transition between the Cerrado and Amazon, as well as the 

relationships between phylogenetic patterns and environmental variables and the 

vegetation types of this region. In addition, we investigated whether the 

phylogenetic component could play a stronger role in the floristic variation patterns 

of the Cerrado-Amazon Transition than that exerted by the environmental and 

spatial components. We used 87 sites and 2,475 tree species belonging to 

Transition between the two major phytogeographic domains of South America. We 

obtained phylogenetic metrics through a temporally calibrated phylogenetic tree, 

Generalized Linear Models and a new variance partitioning method, which 

includes phylogenetic predictors extracted using PCPS, spatial predictors 

extracted by MEMs and environmental predictors extracted by hierarchical 

clustering of variables. Our results demonstrate that the Transition tree flora plays 

a fundamental role in the conservation of the regional flora both in terms of 

structure and phylogenetic diversity, but the areas that are protected in this region 

harbor only part of this high diversity. In addition, our results indicate that 

variations in species composition in tree communities are strongly influenced by 

phylogeny. These are elements to recommend that the region receives high 

priority for conservation. Studies in this sense are important because this region 

has an aggravating effect on conservation, due to the fact that it has a 

consolidated settlement, which, in turn, creates high rates of land use change. 

Considering that measures taken with the objective of conserving biological 

diversity should consider the protection of threatened habitats and species with the 
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possibility of maintaining the evolutionary history of the species, this work can 

contribute to the establishment of conservation strategies. 

Keywords: biological diversity, ecotone, evolution, phylogenetic metrics, PCPS 
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1. INTRODUÇÃO GERAL  

A filogenética de comunidades tornou-se uma importante abordagem 

que estabelece ligações com eventos ecológicos do presente e vem se 

mostrando útil, trazendo um suporte mais robusto para as predições dos 

principais fatores que estruturam comunidades ecológicas (WEBB, 2000; 

WEBB et al., 2002; ACKERLY, 2003; CORNWELL et al., 2006) como, por 

exemplo, filtros ambientais, interações ou mesmo o acaso. A teoria de 

montagem de comunidades tem sido constantemente discutida na ecologia, 

evidenciando que existem vários processos agindo sinergicamente na 

estruturação das comunidades naturais (WEBB, 2000; WEBB et al., 2002; 

CAVENDER-BARES et al., 2004; ACKERLY, 2003; CORNWELL et al., 2006). 

Contudo, a maioria das inferências teóricas estão baseadas em duas teorias 

conflitantes: a teoria de nicho, com processos de competição e filtros abióticos, 

e a teoria neutra (CAVENDER-BARES et al., 2009). Vários estudos também 

ressaltam que é mais interessante saber quando, onde e por que alguns 

processos prevalecem frente a outros do que simplesmente apontar um único 

processo como solução definitiva para montagem das comunidades (PICKETT 

et al., 2007). Nesse sentido, a teoria de montagem de comunidades vem se 

apoiando em métodos de análises de diversidade e estrutura filogenética, que 

em geral possuem subsídios suficientes para abordar a comunidade em 

escalas regionais e locais e, ainda, conciliam diversas áreas de estudo como a 

ecologia, evolução e biogeografia (CAVENDER-BARES et al., 2009).  

 A estrutura das comunidades vegetais, de modo geral, pode ser 

definida pela ocupação e coexistência de espécies no espaço e no tempo 

(Götzenberger et al., 2012). Os principais processos de montagem de 

comunidades têm influência na possibilidade de resposta das plantas ao 

ambiente e com interações com outros organismos vivos; esses processos são 

conhecidos como filtros ecológicos, que podem ser de caráter biótico ou 

abiótico (Götzenberger et al., 2012). Por outro lado, os padrões de coexistência 

de espécies podem estar relacionados com diversos fatores de interação 

biótica, como, por exemplo, facilitação (Brooker et al., 2008), mutualismo e 
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simbiose, processos de interação abiótica e, também, processos aleatórios 

(Kraft et al., 2007). 

A estrutura filogenética de uma comunidade ecológica pode ser 

agrupada, sobredispersa ou aleatória (Webb et al., 2002). No primeiro caso, as 

espécies que coocorrem resultam de pressões de filtros ambientais 

impulsionados pelas condições abióticas que selecionam espécies mais 

similares e adaptadas a esses filtros (Kraft et al., 2010; Webb et al., 2002). 

Assim, variações filogenéticas podem ocorrer em resposta a atributos 

ambientais como, por exemplo, o clima (Wiens e Donoghue, 2004), o solo e a 

topografia (Slik et al., 2009). Já quando encontramos uma estrutura filogenética 

sobredispersa, é possível que esse efeito se deva à exclusão competitiva mais 

intensa entre parentes mais próximos, quando predomina o conservantismo de 

nicho dentro das linhagens filogenéticas (Webb, 2000; Webb et al., 2002). 

Alternativamente, uma comunidade aleatória (e.g., Hubbell, 2001) deve ser 

resultante de comunidades sem estrutura filogenética (Webb et al., 2002; 

Kembel e Hubbell, 2006; Hardy, 2008). 

Focamos nossas análises em um extenso ecótono entre domínios 

constituídos pela maior floresta tropical do mundo (a Floresta Amazônica) e 

pela savana mais ameaçada e biodiversa do mundo (o Cerrado). O Domínio 

Amazônico compreende uma grande área de floresta de terra firme e diversas 

fitofisionomias florestais e não florestais, possuindo um padrão florístico 

variado, com grande diversidade de espécies da fauna e flora (LEITÃO-FILHO, 

1987; FEARNSIDE, 2015). O Cerrado contém a savana mais diversa do 

mundo, sendo o segundo maior domínio fitogeográfico do Brasil, menor apenas 

que a Amazônia (KLINK E MACHADO, 2005). É conhecido pela sua alta 

heterogeneidade ambiental, com fisionomias abertas como campos, incluindo 

também matas secas e matas ciliares, influenciados tanto pelo clima, como 

também por fatores edáficos, topografia, fogo e pelos fatores antrópicos 

(RIBEIRO E WALTER, 2001). 

A área de estudo é conhecida como transição Amazônia-Cerrado, sendo 

considerada uma grande zona de tensão ecológica na América do Sul, formada 
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por um mosaico de savanas e florestas, e que coincide espacialmente com o 

“arco do desmatamento”, que se inicia no Maranhão e circunda os limites 

sudeste, sul e sudoeste da Bacia Amazônica. Devido à expansão da fronteira 

agrícola nesta área, a vegetação nativa tem passado por um processo de 

conversão causando mudanças ambientais em escalas maiores, aumentando a 

emissão de gases de efeito estufa, que em consequência causa a prolongação 

da estação seca (MACIEL et al., 2016; MARIMON et al., 2006), o que, de fato, 

justifica estudos ecológicos e conservacionistas na região. 

Nesse contexto, nosso trabalho teve como principal objetivo investigar a 

variação na estrutura filogenética das comunidades arbóreas da transição 

Cerrado-Amazônia e compreender qual processo é o maior responsável pela 

estruturação dessas comunidades, além de entender o papel da história 

evolutiva das espécies em função da variação florística dessa região. Ao longo 

desta Dissertação fomos guiados pelas seguintes perguntas: i) Como estão 

estruturadas filogeneticamente as comunidades da transição Cerrado-

Amazônia: de forma agrupada, sobredispersa ou aleatória? ii) A diversidade e 

estrutura filogenéticas podem ser modeladas pela variação fitofisionômica, 

distância da borda (limites físicos) dos domínios adjacentes e filtros ambientais 

dessa transição? iii) A diversidade filogenética se apresenta mais elevada no 

interior das Áreas Protegidas (APs) da transição Cerrado-Amazônia? iv) Qual é 

a intensidade do papel do componente filogenético sobre os padrões de 

variação na composição de espécies arbóreas em uma grande zona de 

transição biogeográfica no Neotrópico? v) O componente filogenético poderia 

representar um papel mais forte nesses padrões do que o exercido pelos 

componentes ambiental e espacial? vi)  Hábitats florestais e savânicos 

apresentam respostas similares frente essas questões? 

 No primeiro capítulo testamos as seguintes hipóteses: H¹: as 

comunidades arbóreas da Transição estavam predominantemente 

sobredispersas, pois essa transição apresenta linhagens exclusivas apesar da 

similaridade com a flora dos domínios do Cerrado e da Amazônia (Souza e 

Eisenlohr, submetido), sugerindo adaptações no decorrer do tempo (Kunz et 
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al., 2009), favorecendo a exclusão de parentes próximos. H²: a diversidade 

filogenética seria menor nas fitofisionomias savânicas, pois é esperado que 

essas fitofisionomias apresentem o padrão de agrupamento como resultado da 

evolução in situ em apenas alguns grupos de plantas, que por meio de 

mudanças adaptativas recentes e frequentes que permitiram às espécies 

resistir ao fogo (Simon et al. 2009), e que os sítios localizados mais próximos 

às bordas da transição possuam menor diversidade filogenética do que os 

sítios que se encontram mais próximos ao centro da transição. H³: não 

encontrar relação entre alocação de APs e diversidade filogenética, pois apesar 

de a filogenia comunitária estar em ascensão em estudos ecológicos, ainda se 

trata de uma abordagem bastante recente e as APs já estabelecidas são, em 

geral, baseadas em outras questões e não levam em consideração as relações 

de parentescos entre as espécies. 

No segundo capítulo, testamos as hipóteses a seguir: H4: o componente 

filogenético (ou seja, a história evolutiva em comum) possuiria grande poder 

preditivo sobre a variação florística das comunidades arbóreas da Transição 

Cerrado-Amazônia, uma vez que a filogenia transmite informações indiretas 

sobre a origem e as adaptações compartilhadas, bem como do potencial de 

competição entre espécies (Webb et al. 2002). H5: a filogenia exerceria um 

papel sobre a variação florística semelhante ao ambiente e mais forte do que o 

componente espacial. H6: o papel da filogenia seria superior em florestas em 

relação a savanas, pois as fitofisionomias florestais dessa transição possuem 

maior diversidade filogenética do que as fitofisionomias savânicas. 

Ambos os capítulos são permeados pela busca por informações que 

subsidiem estratégias e prioridades de áreas para a conservação da 

biodiversidade na transição entre os dois maiores domínios fitogeográficos da 

América do Sul. 
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Resumo 

Estudos que forneçam subsídios para a conservação de transições entre regiões 

biogeográficas devem ser encorajados, tendo em vista as particularidades ecológicas e 

evolutivas desses ambientes. Investigações sobre a história evolutiva podem, por 

exemplo, influenciar na priorização de áreas para conservação biológica, pois 

possibilitam um melhor entendimento dos processos que moldam as comunidades no 

espaço e no tempo. Utilizamos os dados de ocorrência de espécies arbóreas disponíveis 

para 87 sítios da Transição Cerrado-Amazônia do banco de dados NeoTropTree, 

juntamente com 73 variáveis ambientais, e investigamos a estrutura e a diversidade 

filogenéticas nessa região. Avaliamos a relação entre as métricas filogenéticas e as 

variáveis ambientais, utilizando modelos de quadrados mínimos generalizados. Nossos 

resultados demonstraram um padrão predominante de sobredispersão filogenética, além 

de processos evolutivos recentes, sendo as métricas filogenéticas fortemente 

influenciadas por variáveis bioclimáticas. Nosso trabalho demonstra que a flora da 

Transição possui um papel fundamental para a conservação da flora regional tanto em 

termos de estrutura quanto de diversidade filogenética, mas as áreas que são protegidas 

nessa região abrigam apenas parte dessa elevada diversidade. Esses resultados não 

apenas confirmam que ambientes transicionais são zonas de novidades evolutivas, mas, 

de forma inédita, essa constatação ocorre a partir de análises filogenéticas de 

comunidades e para uma região biogeográfica tão amplamente distribuída e tão 

altamente impactada por ações antrópicas. Isso aponta para a necessidade urgente de se 

levar em consideração variadas dimensões da biodiversidade no estabelecimento de 

novas áreas de proteção. 

 

Palavras-chave: Diversidade e estrutura filogenética; Comunidades arbóreas; Ecótono; 

Divergência evolutiva; NeoTropTree 
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1. Introdução 

Definir padrões e entender processos ecológicos são passos importantes para o 

entendimento da organização e manutenção da diversidade biológica de uma região 

(Kraft et al., 2007). Padrões podem ser definidos como algo que se repete com certa 

previsibilidade na natureza e os processos são os mecanismos que moldam esses 

padrões (Vellend, 2010). O conservadorismo de nicho configura  um padrão de 

similaridade ecológica ao longo do tempo, mas que pode ser visto como um processo, 

se esse padrão de similaridade ecológica ajudar a criar outros padrões (e.g., 

conservadorismo de nicho climático levando à extinção local como mudanças 

climáticas) (Wiens et al., 2010). Tais padrões podem influenciar diferentes descritores 

da vegetação, como, por exemplo, a sua diversidade, a habilidade das espécies de 

modificar sua área de ocorrência e, consequentemente, a resiliência das formações 

vegetais (Giehl e Jarenkow, 2012). Conservadorismo de nicho pode ser definido como a 

tendência das espécies e clados de manterem seus nichos e características ecológicas 

relacionadas dos atributos ecológicos ao longo do tempo (Harvey e Pagel, 1991). Às 

vezes, esses atributos relacionados a nichos evoluem rapidamente (Schluter, 2000). 

Entretanto, algumas vezes, esses traços parecem mudar muito lentamente (Peterson et 

al., 1999; Wiens e Graham, 2005). Essas observações podem ser testadas por meio da 

estrutura filogenética das comunidades vegetais e pelas taxas de mudança de nichos e de 

diversificação em diferentes linhagens (Giehl e Jarenkow, 2015). Adicionalmente, 

quando traços funcionais estão conservados nas linhagens filogenéticas, investigações 

sobre a estrutura filogenética  também podem esclarecer mecanismos de montagem de 

comunidade por meio de interações ecológicas quando parentes mais próximos tendem 

a possuir nichos mais sobrepostos e competição mais intensa, o que pode causar 

sobredispersão filogenética (Ackerly, 2003). Além disso, de forma complementar, 

estudos sobre a diversidade e a estrutura filogenéticas possibilitam investigar as regras 

de montagem das comunidades influenciadas por filtros ambientais, como, por exemplo, 

quando atributos funcionais de relevância ecológica são conservados dentro de 

linhagens filogenéticas, pois são associados a determinados ambientes, o que pode levar 

a um agrupamento filogenético (Gastauer e Meira-Neto, 2015). Isso se torna importante 

para a elucidação de fatores históricos e contemporâneos que moldam essas 

comunidades (Gastauer e Meira-Neto, 2015).  
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Neste sentido, tanto a diversidade quanto a estrutura filogenética podem contribuir para 

o entendimento de comunidades ecológicas ao longo de gradientes ambientais. Esses 

gradientes são cenários ideais para avaliar como espécies interagem e respondem às 

alterações nas características ambientais. A teoria de nicho postula que gradientes 

ambientais afetam a distribuição das espécies e até mesmo de linhagens evolutivas, pois 

à medida que se alternam as condições ambientais, diferentes espécies podem encontrar 

as condições adequadas para a sua manutenção, crescimento e reprodução. Assim, 

havendo conservação filogenética de nicho, linhagens de espécies tendem a ser restritas 

às manchas de habitat adequado. Ambientes transicionais configuram gradientes 

ecológicos importantes para essas observações. Essas regiões apresentam 

particularidades notáveis, tais como transições entre regiões biogeográficas, as quais são 

consideradas zonas de novidades evolutivas (Smith et al., 1997). Transições nessa 

escala são, via de regra, áreas com elevada diversidade de espécies, pois contemplam 

espécies de regiões biogeográficas distintas, além de conter espécies peculiares (Smith 

et al., 2001; Haidar et al., 2013). Além de possuir elevada riqueza de espécies (Marimon 

et al., 2006), a zona de transição entre os domínios do Cerrado (no qual predominam 

savanas) e da Amazônia (no qual predominam florestas pluviais) é uma região 

altamente ameaçada e vulnerável devido à intensa antropização (Becker, 2005), 

coincidindo amplamente com o “Arco do Desmatamento”. A transição Cerrado-

Amazônia é caracterizada por vários tipos de vegetação, tanto florestais quanto 

savânicas, e se destaca no Brasil por se apresentar como uma área de flora única e de 

grande importância para a conservação da biodiversidade (Marimon et al., 2006; Maciel 

et al., 2016). Até o presente momento, nenhum estudo investigou a estrutura 

filogenética de ambientes transicionais, embora haja estudos florísticos e ecológicos 

com foco em transições entre florestas e savanas (Hirota et al., 2011; Staver et al., 2011; 

Oliveras e Malhi, 2016; Xu et al., 2016; Langan et al., 2017). 

Considerando a importância de se conservar regiões de transição biogeográfica, 

ferramentas de análises filogenéticas podem fornecer importantes contribuições para a 

conservação da diversidade biológica. Investigações sobre o componente filogenético 

podem, por exemplo, influenciar na priorização de áreas para conservação (Gastauer e 

Meira-Neto, 2014). Essa ideia se fundamenta no fato de que o papel da conservação não 

pode ser, simplesmente, a proteção de um maior número de espécies possíveis 
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(diversidade de espécies), mas deve também proteger um conjunto de espécies que 

apresentem processos evolutivos diversos (diversidade evolutiva) e que, na soma de 

variadas métricas, configurem a maior diversidade biológica possível (Debastiani, 

2015), garantindo assim que as prioridades sejam biologicamente abrangentes (Brum et 

al., 2017; Nakamura et al., 2018). 

Aqui, focamos em análises filogenéticas de comunidades arbóreas da transição entre as 

maiores regiões biogeográficas da região neotropical (Cerrado e Amazônia). A escolha 

do componente arbóreo parte de algumas características desejáveis desse componente, 

como, por exemplo, ser considerado aquele que possui maior volume e melhor 

qualidade de informações disponíveis para a América do Sul (Eisenlohr e Oliveira-

Filho, 2015).  

Nessa perspectiva, estamos interessados em responder às seguintes perguntas e testar as 

seguintes hipóteses: 

i) Como estão estruturadas filogeneticamente as comunidades da transição Cerrado-

Amazônia: de forma agrupada ou sobredispersa? Nossa hipótese é que as comunidades 

estejam predominantemente sobredispersas (H1, quadro 1), pois essa transição 

apresenta táxons exclusivos apesar da similaridade com a flora dos domínios do 

Cerrado e da Amazônia, sugerindo adaptações no decorrer do tempo (Kunz et al., 2009) 

que favoreceriam a exclusão de parentes próximos. Desse modo, interações negativas, 

como a competição, seriam um dos principais processos estruturantes das variações 

filogenéticas (Helmus et al., 2007). Caso as comunidades se apresentem 

predominantemente agrupadas, então poderemos inferir que o processo responsável pela 

estruturação filogenética dessas comunidades seja a filtragem ambiental (MacArthur e 

Levins, 1967, Cornwell e Ackerley, 2009; Baraloto et al., 2012). Nesse caso, indícios 

relacionados à ocorrência de fogo, elevadas temperaturas e variações edáficas 

configurariam os possíveis filtros da região. 

ii) A diversidade e estrutura filogenéticas podem ser moldadas pela variação nos tipos 

de vegetação, distância da borda (limites físicos) dos domínios adjacentes e filtros 

ambientais dessa transição? Esperamos encontrar maior diversidade filogenética nas 

savanas (H2, quadro 1), pois é esperado que as plantas desse ambiente apresentem 

sobredispersão como resultado da evolução in situ por meio de mudanças adaptativas 

recentes e frequentes que permitiram às espécies resistir ao fogo (Simon et al. 2009). 
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Nesse caso, a coexistência das espécies seria resultado de exclusão competitiva, tendo 

em vista que a competição tende a ser maior entre as espécies que compartilham 

características similares (por exemplo, que toleram o fogo) e possuem, 

consequentemente, nichos semelhantes (Hutchinson, 1959). 

 Ainda, esperamos que os sítios localizados mais próximos às bordas da transição 

possuam menor diversidade filogenética do que os sítios que se encontram mais 

próximos ao centro da transição (H2, quadro 1). Esse resultado poderia ser explicado 

pelo fato de que as transições são fontes de novidades evolutivas (Smith et al., 1997); 

dessa forma, à medida que nos distanciamos da borda da transição, esperamos encontrar 

maior diversidade filogenética. Esperamos que haja influência das variáveis ambientais 

sobre a diversidade e estrutura filogenéticas (H2, quadro 1) e, nesse caso, que 

temperatura e precipitação sejam determinantes dessa variação, uma vez que é bem 

aceito que essas variáveis são as que mais exercem influência na distribuição geográfica 

de espécies e, consequentemente, nas variações geográficas da estrutura filogenética 

(Algar et al., 2009; Quina et al., 2013). 

iii) A diversidade filogenética se apresenta mais elevada no interior das Áreas 

Protegidas (APs) da transição Cerrado-Amazônia? Esperamos não encontrar relação 

entre alocação de APs e diversidade filogenética (H3, quadro 1), pois apesar de a 

filogenia comunitária estar em ascensão em estudos ecológicos, ainda se trata de uma 

abordagem bastante recente e as APs já estabelecidas são, em geral, baseadas na 

distribuição de espécies, endemismo e vulnerabilidade (Faith e Walker, 2002; Bonn e 

Gaston, 2005), além de outros fatores que impulsionam a criação de APs, como, por 

exemplo, questões políticas (Baldi et al., 2017), o que pode não representar a história 

evolutiva das espécies (Brum et al., 2017). 
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2. Materiais e Métodos 

2.1 Área de estudo 

A área de transição aqui investigada (daqui em diante, Transição) encontra-se localizada 

entre os maiores domínios fitogeográficos da Região Neotropical, o Cerrado e a 

Amazônia (sensu Ab’Sáber, 2003). A Transição possui cerca de 560.000 km² e é 

formada por um mosaico de savanas e florestas, circundando os limites sudeste, sul e 

sudoeste da Bacia Amazônica. 

O clima da Transição pode variar entre tropical de savana (Aw) e tropical quente e 

úmido (Am), segundo a classificação de Köppen. Nas localidades onde o regime 

climático é Aw, predomina maior estacionalidade e menor precipitação (Peel et al., 

2007). O período chuvoso geralmente se inicia em setembro/outubro e se prolonga até 

abril, com a precipitação variando entre 1.800 mm até 2.000 mm ao longo do ano. As 

temperaturas anuais variam de 15°C a 37°C, com média de 23-26°C. A região tem 

relevo plano ou levemente ondulado e os solos variam entre Latossolos Vermelho-

Amarelos (Araújo et al., 2009), Neossolos, Argilosolos Vermelhos Distróficos, 

Cambissolos, Arenossolos e Plintossolos (Haidar et al., 2013), com ocorrências 

eventuais de afloramentos rochosos. 

 

2.2 Banco de dados 

Obtivemos registros de ocorrência de espécies arbóreas para a Transição e seus 

domínios adjacentes extraídos do banco de dados NeoTropTree (Oliveira-Filho, 2017), 

o qual é constituído por listas de espécies de árvores coletadas da literatura com 

registros de ocorrências e de espécimes depositados em herbário. O NeoTropTree 

considera espécies arbóreas aquelas cujos indivíduos possuem caules com mais de três 

metros de altura e não se apoiam em outras plantas (Eisenlohr e Oliveira-Filho, 2015; 

Oliveira-Filho 2017). Cada sítio do NeoTropTree possui 5 km de raio e um tipo de 

vegetação definido conforme o sistema de classificação de Oliveira-Filho (2015). 

Detalhes sobre como cada sítio é implementado no banco de dados podem ser obtidos 

em Oliveira-Filho (2017). 
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Utilizamos os dados disponíveis para os 87 sítios da Transição (111 famílias, 825 

gêneros e 2.475 espécies em 17.240 registros de ocorrência), para os 835 sítios do 

domínio da Amazônia (127 famílias, 819 gêneros e 5.482 espécies em 181.994 registros 

de ocorrência) e para os 1.115 sítios do domínio do Cerrado (116 famílias, 605 gêneros 

e 2.650 espécies em 139.421 registros de ocorrência). Verificamos as sinonímias e 

corrigimos as grafias das espécies consultando os bancos mundiais Trópicos 

(http://www.tropicos.org/) e Plantminer (www.plantminer.com/). A classificação em 

famílias seguiu APG IV (Chase et al., 2016). 

 

2.3 Variáveis ambientais 

Obtivemos os dados ambientais por meio da compilação de 73 variáveis obtidas de 

diferentes fontes: i) os tipos de vegetação da Transição; ii) as distâncias dos pontos em 

relação às bordas de cada domínio em linha reta a partir do ponto das coordenadas 

geográficas centrais de cada sítio; iii) 70 filtros ambientais, constituídos por: a) 19 

camadas bioclimáticas de temperatura e precipitação do banco de dados CHELSA 

(Karger et al., 2017); b) seis variáveis de umidade relativa do ar do CLIMOND (Kriticos 

et al., 2012); c) três variáveis de radiação solar, três variáveis de pressão de vapor de 

água e três variáveis de velocidade do vento do WorldClim 2.0 (Fick e Hijmans, 2017); 

d) três variáveis de cobertura de nuvens do CRU-TS v3.10.01 Historic Climate 

Database for GIS (http://www.cgiar-csi.org/data/uea-cru-ts-v3-10-01-historic-climate-

database); e) seis variáveis de relevo e topografia, sendo o índice de umidade 

topográfica obtido do ENVIREM - ENVIronmental Rasters for Ecological Modeling 

(Title e Bemmels, 2018); o modelo de relevo global obtido do UNEP/GEODATA 

(http://geodata.grid.unep.ch/results.php), a altitude obtida do CGIAR-CSI (2006), a 

orientação de vertente e a inclinação do terreno obtidas por meio do pacote ‘raster’ 

(Hijmans e van Etten, 2014) do R; f) sete variáveis de evapotranspiração, seis das quais 

evapotranspiração potencial, obtidas do Global Aridity and PET Database (Trabucco e 

Zomer, 2009) e do ENVIREM, e uma, evapotranspiração real (obtida do Global High-

Resolution Soil-Water Balance; Trabucco e Zomer, 2010); e g) índice de aridez, obtida 

do Global Aridity and PET Database; e h) 13 variáveis de solos, sendo 10 (densidade 

aparente, argila, partículas grossas, areia, silte, profundidade até o horizonte R, 

probabilidade de ocorrência do horizonte R, conteúdo de carbono, pH em água e 

http://www.tropicos.org/
http://www.plantminer.com/
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capacidade de troca catiônica) do SoilGrids (Hengl et al., 2014) e as demais (estresse 

hídrico do solo máximo, médio e mínimo), do Global High-Resolution Soil-Water 

Balance. Obtivemos todas as variáveis com 10 km de resolução. Essa resolução foi 

utilizada por ser congruente com a precisão do NeoTropTree, uma vez que, além da 

resolução dos sítios desse banco de dados ser de 10 km, os dados de registros de 

ocorrência de organismos, particularmente aqueles obtidos de plataformas online, não 

são habitualmente tão precisos quanto ~1 km. O Material Suplementar 1 detalha cada 

uma dessas variáveis. 

  

2.4 Análises de Estrutura e Diversidade Filogenéticas 

Analisamos a estrutura e a diversidade filogenéticas das comunidades arbóreas da 

Transição em diferentes escalas: entre sítios, entre tipos de vegetação e entre os 

domínios adjacentes à Transição. Aqui, nenhuma métrica levou em consideração as 

abundâncias das espécies, pois nossa matriz de comunidades apresentava apenas os 

registros de ocorrências (presença/ausência).  

Submetemos a lista taxonômica das espécies da Transição ao módulo Phylomatic, 

utilizando o software Phylocom 4.2 (Webb et al., 2008), usando como referência a 

mega-árvore das angiospermas R20160415.new de Gastauer e Meira-Neto (2017), 

seguindo APG IV (2016). Então, geramos uma filogenia ultramétrica utilizando o 

algoritmo bladj, que ajusta o comprimento dos ramos evolutivos segundo as idades dos 

clados, em milhões de anos, com base nas idades informadas no arquivo ages revisado 

por Gastauer e Meira-Neto (2017).  

Calculamos métricas de estrutura e diversidade filogenéticas utilizando os pacotes 

“picante”, “ape”, “phytools” e “geiger” no R v. 3.4.4 (R Development Core Team, 

2016), incluindo distâncias médias de pares - MPD (Mean Pairwise Distance); distância 

filogenética entre os vizinhos mais próximos - MNTD (Mean Nearest Taxon Distance); 

standardized effect size (ses) das métricas MPD e MNTD, que são equivalentes ao 

inverso dos índices NRI e NTI de Webb (2000); e PD (Phylogenetic Diversity), que 

mede o comprimento dos ramos da árvore filogenética da comunidade (Faith, 1992). 

Também estimamos a taxa de linhagens (sensu Honório-Coronado et al., 2015) 

eliminando a influência da riqueza de espécies na estimativa de PD, utilizando o 

standardized effect size (ses) proposto por Swenson (2014). Para todas as métricas 
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utilizamos o modelo nulo sem restrições, que mantém a riqueza de espécies de cada 

comunidade, mas randomiza suas identidades (Kembell e Hubbell, 2006), de modo que 

todas as espécies ocorrentes nas unidades amostrais (aqui, os sítios do NeoTropTree) 

tivessem igual probabilidade de serem incluídas nas comunidades randomizadas (Webb 

et al., 2011). 

A significância das métricas de agrupamento e sobredispersão foi testada utilizando o 

teste t para uma amostra. Valores únicos de NTI e NRI por sítios foram considerados 

significativamente diferentes de zero quando apresentaram valores maiores que 1,96 ou 

menores que -1,96 (Gotelli e Entsminger, 2003). Comparamos a significância das 

médias das métricas filogenéticas para os Domínios da Amazônia e do Cerrado e para a 

área de Transição por meio de uma ANOVA. Verificamos a normalidade dos dados por 

meio do teste Shapiro-Wilk, e quando necessário transformação log para atender às 

premissas da estatística inferencial (erros normalmente distribuídos). A diferença entre 

esses locais pelo teste a posteriori de Tukey para amostras com tamanhos desiguais. 

Embora o foco central desse estudo seja a estrutura e diversidade filogenéticas, aqui 

analisamos a riqueza de espécies (SR) para cada unidade amostral, pois a 

representatividade da amostra (número de espécies) pode influenciar o poder das 

análises de estrutura da comunidade (Kraft et al., 2007). 

 

2.5 Robustez da árvore filogenética datada 

Resolvemos as politomias pela função multi2di do pacote "ape" do R, transformando-as 

numa série de dicotomias, e datamos novamente a árvore filogenética com o algoritmo 

bladj no Phylocom (Gastauer e Meira-Neto, 2017). A datação novamente é necessária 

pois o procedimento promove a inserção de nós com comprimento de ramo igual a 0 e 

não altera as distâncias filogenéticas entre as espécies. Após a datação, calculamos 

novamente as métricas de estrutura e diversidade filogenéticas e plotamos uma 

regressão das métricas (MPD, MNTD, NRI, NTI e PD) obtidas da árvore resolvida 

contra as da árvore não resolvida (Swenson, 2009). Uma correlação perfeita é esperada 

quando a inclinação da reta (slope) e o coeficiente r² são iguais a 1, o que mostra que a 

árvore resolvida é predita com eficiência pela não-resolvida (Swenson, 2009), ou seja, 

os resultados das análises de diversidade e estrutura filogenéticas não são afetados por 

falta de resolução filogenética. No entanto, se o slope das regressões for maior que 1 
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pode ocorrer um viés com relação a padrões filogenéticos não aleatórios (agrupamento e 

sobredispersão) e se o slope for menor que 1 pode haver um viés com relação ao padrão 

filogenético aleatório (Swenson, 2009). Assim, valores de slope menores que 0.95 ou 

maiores que 1 podem influenciar os resultados, causando superestimação (erro tipo I) ou 

subestimação (erro tipo II) das métricas filogenéticas. Desse modo, os resultados podem 

ser considerados robustos se o coeficiente for maior que 0.95 e menor que 1 (Swenson, 

2009). O Material Suplementar 2 detalha os coeficientes de cada métrica. 

 

2.6 Predição das variações filogenéticas por fatores ambientais 

Construímos Modelos de Quadrados Mínimos Generalizados (GLSs) utilizando os 

pacotes “ade4”, “recluster”, “ClustOfVar”, “packfor”, “adespatial”, “vegan”, 

“spacemakeR” e “spdep” do R para testar a relação entre as métricas filogenéticas e o 

nosso conjunto de variáveis preditoras. Construímos seis GLSs, usando como variáveis 

resposta NRI, NTI, MPD, MNTD, PD e sesPD. Os tipos de vegetação (variável 

categórica), as distâncias de cada sítio em relação à borda do Cerrado e da Amazônia 

(variáveis contínuas) e as 70 variáveis bioclimáticas, de topografia e de solos descritas 

acima (variáveis contínuas) compuseram as 73 variáveis preditoras candidatas. 

Para cada modelo, seguimos esses passos (ver fluxograma da figura 2): i) eliminamos as 

multicolinearidades entre as 73 variáveis ambientais por meio de uma análise de 

agrupamento hierárquico (Chavent al., 2012), que agrupa as variáveis fortemente 

relacionadas entre si e, portanto, trazem a mesma informação - nessa etapa, usamos a 

função “stability” do pacote ClustOfVar (curva bootstrap; Efron, 1979) para definir o 

número de grupos estáveis no dendrograma; iii) submetemos cada um desses grupos a 

uma análise de componentes principais (PCA) e retivemos o primeiro componente para 

ser utilizado como variável sintética das variáveis do grupo (Chavent et al., 2012) - 

essas variáveis sintéticas serão chamadas, daqui em diante, de clusters (Figura 3); iv) 

certificamo-nos de que os clusters resultantes apresentavam fator de inflação da 

variância (Borcard  et al., 2011) inferior a 10 (VIF>10) por meio da função “vifcor”. 

Embora a PCA produza eixos não colineares entre si, note que esse último passo foi 

necessário devido ao fato de que cada cluster resultou de uma PCA independente; v) 

testamos a significância de cada modelo GLS completo contra o modelo nulo 

correspondente; vi) para os modelos completos significativos, selecionamos os clusters 
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a partir do critério de Akaike (AIC) pelo pacote MuMIn; viii) consideramos a 

autocorrelação espacial mediante a adição de várias estruturas espaciais alternativas nos 

modelos, checando qual delas produziria o melhor modelo (menor AIC). 

 

3. Resultados 

3.1 Diversidade e  Estrutura Filogenéticas na Transição Cerrado-Amazônia 

 

Em geral, a Transição apresentou mais sítios sobredispersos do que o esperado ao acaso, 

indicando sobredispersão significativa nas comunidades (Tabela 1). O padrão mais 

evidente de sobredispersão foi observado na Floresta Estacional, onde valores tanto de 

MPD quanto de MNTD foram significativos. Encontramos um número maior de sítios com 

sobredispersão significativa em relação a distribuição significativamente agrupada (Tabela 

1). Embora as estimativas de MPD e MNTD para cada sítio fossem significativamente 

agrupadas, quando observada a média, ou seja, quando buscamos por padrões mais gerais, 

poucos tipos de vegetação apresentaram agrupamentos significativos (Tabela 2). 

Os resultados da diversidade filogenética (PD) e seu correspondente standardized size 

effect (ses.PD) para a Transição mostraram uma média de valores negativos 

significativamente diferente do acaso (p<0.05). Esse resultado sugere que a diversidade 

filogenética seja composta predominantemente por espécies mais distantes 

filogeneticamente do que o esperado ao acaso (maior diversidade de linhagens). 

Ao analisarmos a riqueza de espécies (RS) para a Transição, a Floresta Pluvial 

apresentou a maior RS, com uma média de 313 espécies por sítio (Figura 4) e, 

consequentemente, a maior PD (24.241,21 Myrs). De fato, esse padrão é o esperado, 

uma vez que a PD é influenciada pela RS. Além disso, os sítios pertencentes a esse tipo 

de vegetação (Floresta Pluvial) encontram-se, em geral, mais próximos geograficamente 

do domínio Amazônico do que em relação ao domínio do Cerrado. Por sua vez, a média 

mais baixa de RS (138) - e, consequentemente a menor PD (4.269,18 Myrs) - foi 

encontrada nos Cerradões, sendo que todos os sítios pertencentes a esse tipo de 

vegetação encontram-se, em geral, mais próximos geograficamente do domínio do 

Cerrado. Já quando consideramos a diversidade de linhagens - ses.PD (sensu Honorio-

Coronado et al., 2015), que é a taxa de diversidade filogenética sem a influência da RS - 

essa estimativa foi maior (268,44) em comunidades de Florestas Rupícolas, as quais 



 

20 
 

 

possuem uma RS média mais baixa (152). Já para as comunidades de Floresta 

Estacional, encontramos a menor estimativa (-3,16) para a ses.PD e, em média, uma RS 

alta (400) em comparação com os demais tipos de vegetação. 

Para as comunidades de Cerrado, Cerradão, Floresta Inundável e Nanofloresta, o padrão 

filogenético encontrado foi o de sobredispersão, ou seja, valores de NRI e NTI foram 

significativamente positivos e menores que os randomizados de MPD e MNTD. No 

entanto, para a Floresta Estacional o padrão de sobredispersão foi encontrado somente 

para NTI, enquanto na Floresta Ripícola encontramos sobredispersão somente para NRI. 

 

3.2 Diversidade e Estrutura Filogenéticas entre regiões biogeográficas 

As médias dos parâmetros filogenéticos (Tabela 3) para a Transição em relação às 

regiões biogeográficas adjacentes Cerrado e Amazônia foram diferentes entre si, sendo 

que o MPD foi menor (226,73 Myrs) para o Cerrado, intermediário para a região 

amazônica (232,43 Myrs) e maior para a Transição (273,41 Myrs). Além disso, o MNTD 

mostrou um resultado semelhante ao encontrado para MPD, sendo o valor mais alto 

(97,63 Myrs) encontrado para as comunidades da Transição, seguidos pelos valores do 

domínio Amazônico (77,00 Myrs) e do Cerrado (66,86 Myrs). Já a diversidade de 

linhagens (ses.PD) e a diversidade filogenética (PD) não apresentaram variações 

significativas entre a Transição e as regiões biogeográficas adjacentes (Figura 5). Os 

valores médios de NTI e NRI da Transição e das regiões biogeográficas adjacentes 

foram diferentes entre si. Encontramos valores positivos de NTI e NRI tanto para a 

região Amazônica quanto para o Cerrado, o que indica um agrupamento filogenético, ou 

seja, a distância filogenética entre as espécies que compõem as comunidades é menor do 

que a esperada ao acaso. Por outro lado, encontramos valores negativos de NTI e NRI 

para a Transição, que são indicativos de dispersão filogenética, ou seja, maior distância 

filogenética entre as espécies coocorrentes do que a esperada pelo acaso. 

 

3.3 Variáveis ambientais e filogenéticas  

Com relação aos modelos utilizando variáveis ambientais para predizer as variações 

filogenéticas, o consenso entre cinco métodos diferentes mostra que as variáveis 

climáticas (representada de forma sintética pelos clusters 3, 4, 5, 6; Figura 3) são as que 

mais se correlacionaram com as métricas filogenéticas, tanto para estrutura quanto para 
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diversidade filogenéticas, específicamente para as métricas NTI e MNTD. Para NRI, 

além das variáveis climáticas, as variáveis de solos e a distância em relação à borda 

(cluster 4, Tabela 4) também foram selecionadas. 

 

3.4 Diversidade filogenética e as Áreas Protegidas da Transição 

 A área com a maior diversidade filogenética - PD (Floresta Pluvial) encontra-se 

situada no interior de Áreas Protegidas - APs (Figura 6). Por outro lado, ao observarmos  

a diversidade de linhagens - ses.PD encontramos áreas baixa taxas (Floresta Estacional) 

também sobrepostas a APs (Figura 6). As Florestas Ripícolas, que apresentaram as 

maiores taxas de diversidade de linhagens, geralmente não se encontram em APs 

(Figura 6). 

 

4. Discussão 

4.1 Como estão estruturadas filogeneticamente as comunidades transicionais: de forma 

agrupada ou sobredispersa? 

Nossos resultados revelam predomínio de sobredispersão filogenética na Transição, 

padrão que pode resultar de interações negativas, como, por exemplo, exclusão 

competitiva e efeitos dependentes de densidade (Vamosi et al., 2009), o que, de fato, 

suporta nossa hipótese. Entretanto, nossos resultados revelam padrões filogenéticos 

distintos nas diferentes escalas espaciais (Chave, 2013; Storch, 2016) e filogenéticas 

(Swenson, 2006; Graham et al., 2018), sugerindo variados mecanismos ecológicos e 

evolutivos na região, convergindo com estudos anteriores (e.g., Levin, 1992; 

Rosenzweig, 1995; Wiens, 1989; Willis e Whittaker, 2002; Gerhold et al., 2015). 

Independentemente dos mecanismos mais prováveis, nossos resultados possibilitam 

uma melhor compreensão dos processos que moldam a diversidade da região. 

Em ambientes de transição floresta-savana, a competição parece promover uma partição 

de nicho quanto à limitação de recursos como água ou nutrientes (Oliveras e Malhi, 

2016). Nesse sentido, a coexistência de espécies é, em grande parte, instável devido à 

dinâmica intrínseca desses ambientes (Barlow e Peres, 2008; Malhi et al., 2009). Assim, 

em escalas local e regional, ainda que em menor grau, os fatores bióticos locais, como 

as interações de espécies, podem se sobrepor a fatores ambientais maiores (Ratnam et 

https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/j.1466-8238.2010.00634.x#b56
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al., 2011). Dessa forma, acreditamos que são esses os processos que possivelmente 

explicam a dissimilaridade florística observada entre as áreas de vegetação da Transição 

e as áreas cores dos domínios adjacentes (Kunz et al., 2009; Souza e Eisenlohr, 

submetido), bem como as altas taxas de especiação evidenciadas em nossos resultados. 

Por outro lado, estudos recentes em ambientes transicionais entre florestas e savanas 

sugerem que os filtros ambientais (isto é, fogo, seca e baixa fertilidade do solo) 

selecionam espécies vegetais com características e estratégias ecológicas distintas (por 

exemplo: altura da planta, espessura da folha, nitrogênio foliar e teor de magnésio) 

(Maracahipes et al., 2018), o que também pode levar uma comunidade à sobredispersão 

filogenética. Assim, táxons não relacionados são capazes de ocupar o mesmo espaço por  

dividirem  habitats (Gaud et al., 2014; Garcia et al., 2016). Nesse caso, podemos sugerir 

que clados distantes evoluíram adaptando-se a pressões seletivas do ambiente. No 

entanto, o uso do termo “filtragem ambiental” requer cuidado, pois, em muitos casos, as 

evidências usadas para avaliar a filtragem ambiental não são suficientes para distingui-

las do resultado das interações bióticas (Gerhold et al., 2015; Kraft et al., 2015). 

Sugestões acerca de processos ecológicos complexos e de difícil mensuração como a 

competição devem ser cautelosas, visto a diversidade de fatores (e.g., parentesco, 

heterogeneidade ambiental, plasticidade de traços de habilidade competitiva e 

conservantismo de traços e nichos) que podem levar indivíduos a competirem. 

Além de filtros ambientais e competição, outros processos ecológicos e evolutivos 

podem influenciar a estrutura filogenética das comunidades, como, por exemplo, 

especiação simpátrica causando agrupamento e especiação alopátrica causando 

sobredispersão, se assumirmos que simpatria é filogeneticamente agrupado e, no 

segundo caso, que não ocorra contato secundário (Johnson e Stinchcombe, 2007; Silva-

Júnior et al., 2018). Ainda, dependendo da intensidade com que atuam, processos 

neutros (Hubbell, 2006) como a dispersão (Vamosi et al, 2008), dinâmicas temporais de 

nichos (Kelly et al., 2008), interações plantas-polinizadores e facilitação (Sargent e 

Ackerly, 2008) também podem moldar padrões filogenéticos. Desse modo, estudos que 

investiguem sistematicamente os processos do presente (ecológicos) e os processos 

históricos (evolutivos) têm mostrado resultados robustos, os quais permitem melhor 

entender os padrões de coexistência das espécies no espaço e no tempo (Kembel, 2009). 
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Apesar de nossas análises estarem centradas na Transição, ao compararmos os 

resultados de estrutura filogenética com os domínios adjacentes, verificamos que em 

ambos os casos, tanto para a Amazônia quanto para o Cerrado, encontramos padrão de 

agrupamento filogenético, sugerindo que as espécies coocorrentes desses ambientes são 

mais filogeneticamente próximas do que o esperado pelo acaso (Swenson, 2014). 

Assim, ressaltamos a importância de se proteger e/ou conservar espaços da Transição, 

uma vez que esses ambientes são essenciais para salvaguardar a diversidade derivada 

das áreas de contato entre regiões biogeográficas adjacentes (Brum et al, 2017) e são 

geralmente negligenciados em termos de priorização de áreas para a conservação 

biológica (Smith et al., 2001). 

O padrão de agrupamento filogenético encontrado para as regiões adjacentes da 

Transição tem sido frequentemente relacionado aos fatores ambientais (Ricklefs, 1987; 

Webb et al., 2002). Entretanto, em florestas tropicais, esse padrão agregado tem sido 

associado à hipótese de conservadorismo de nicho, principalmente, associado ao aspecto  

climático do nicho (Ackerly, 2003), ou seja, a tendência universal das espécies 

descendentes manterem o nicho fundamental de seus ancestrais (Webb et al., 2002). Já 

no caso do Cerrado, especificamente em áreas mais hostis às plantas, o padrão agregado 

é resultante de filtros ambientais intensos e vêm sendo relacionado à hipótese de 

dominância do estresse (Swenson e Enquist, 2007; Weiher e Keddy, 1995). Essa 

hipótese postula que, quando a severidade ambiental é forte, a pressão seletiva exercida 

pelos filtros ambientais pode resultar em espécies que apresentam deslocamentos de 

caractere (adaptações divergentes), os quais permitiriam a tais espécies condições de 

persistirem nesses ambientes (Ricklefs, 1987; Webb et al., 2002; Cavender-Bares et al., 

2004). 

Nosso trabalho demonstra que a flora da Transição possui um papel fundamental para a 

conservação da flora regional tanto em termos de estrutura quanto de diversidade 

filogenéticas, e converge com as conclusões de estudos anteriores (Marimon et al., 

2006; Ivanauskas et al., 2008; Marimon et al., 2014). Ainda, a proposta de que 

transições ecológicas possuem história evolutiva única e diversa (Kunz et al., 2009; 

Smith et al., 2001; Araújo, 2002) é reforçada pelos nossos resultados, que mostram 

maiores estimativas tanto para MPD quanto para MNTD em relação às regiões 

biogeográficas adjacentes, evidenciando taxas excepcionalmente altas de especiação, 



 

24 
 

 

convergindo com vários achados (Smith et al., 1997; Smith et al., 2001; Moritz, 2001; 

Araújo, 2002). Ambientes com alta especiação, como os de transições ecológicas, são 

comumente abordados na literatura como “berços” de diversidade biológica (Stenseth, 

1984; Chown e Gaston, 2000; Rangel et al., 2018) por apresentarem ambientes  

sobretudo férteis para a formação de novas espécies (Smith et al., 2001), além de 

atenderem às exigências ecológicas (Hutchinson, 1957; Brown, 1984; Lawton, 1995) de 

espécies pertencentes a ecossistemas diferentes. Dessa forma, há maior probabilidade de 

as populações adaptarem-se às mudanças climáticas previstas, uma vez que esses 

ambientes configuram propriedades que os ecossistemas adjacentes não possuem 

(Naiman e Décamps, 1990), reforçando, então, a importância de se conservar as 

transições. 

 

4.2 A diversidade e estrutura filogenéticas variam em resposta aos filtros ambientais 

dessa transição? 

Nossos resultados demonstram variação na diversidade e na estrutura filogenética entre 

os diferentes tipos de vegetação da Transição. Ao contrário da nossa hipótese, o tipo de 

vegetação que apresentou a maior diversidade filogenética foi a Floresta Pluvial e o que 

apresentou a menor diversidade filogenética, o Cerradão.  

Esse padrão de elevada diversidade filogenética na Floresta Pluvial é explicado pela 

forte correlação entre diversidade filogenética e riqueza de espécies (Honorio-coronado 

et al., 2015), uma vez que as florestas pluviais se apresentam com um número maior de 

espécies (Wright et al., 1997). Além disso, as florestas pluviais, durante os longos 

períodos de seca na expansão glacial, ficaram repetidas vezes restritas aos pequenos e 

isolados refúgios de diferentes vegetações e clima, influenciando o surgimento de novas 

espécies, bem como diferentes processos evolutivos (Fiaschi e Pirani, 2009). A baixa 

PD encontrada nas comunidades de Cerradão pode estar relacionada com o fato de o 

Cerradão ser uma vegetação primária do Cerrado que, em decorrência da ação do fogo, 

a transformaram em uma vegetação mais aberta (savânica) (Coutinho, 2006). Assim, 

uma hipótese adicional à mencionada acima é que as condições ambientais 

estabeleceram barreiras ecofisiológicas às espécies arbóreas, de modo que poucas 

linhagens conseguiram superá-las (Anacker e Harrison, 2012; Miller et al., 2013). Em 
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comunidades arbóreas da Amazônia com barreiras ecofisiológicas (ambientes mais 

estressantes) a diversidade filogenética também foi menor (Qian et al., 2013). 

Em relação ao padrão de sobredispersão encontrado no tipo de vegetação de Cerrado, 

sugerimos que, neste caso, o padrão observado pode ser resultado da filtragem 

ambiental, pois clados distantes evoluíram adaptando-se à pressão do ambiente (Weiher 

e Keddy, 1995). Entretanto, estudos realizados em áreas de Cerrado que evidenciam 

sobredispersão filogenética (Silva e Batalha, 2008) sugerem que esse padrão resulte de 

exclusão competitiva, ataques de herbívoros ou agentes patógenos. Uma hipótese para 

essa incongruência entre os possíveis determinantes de sobredispersão em comunidades 

de Cerrado pode estar relacionado às diferentes escalas. Nossos resultados corroboram 

em parte com a proposta de que, em escala espacial local, a superdispersão filogenética 

seja mais evidente e, em escalas intermediárias, predomine o padrão aleatório. Já nas 

escalas espaciais maiores, as comunidades são tipicamente agrupadas filogeneticamente 

(Cavender-Bares et al., 2006; Swenson, 2006; Kraft et al., 2007), uma vez que 

encontramos sobredispersão filogenética para os sítios (escala local), estrutura 

sobredispersa para os tipos de vegetação (escala intermediária) do Cerrado e 

agrupamento para o domínio do Cerrado (escala maior). 

Para as Florestas Inundáveis nossos resultados indicam agrupamento filogenético, 

sugerindo a ação de filtros ambientais. Esse padrão pode ser explicado pelo fato de as 

Florestas Inundáveis possuírem características florísticas distintas entre seus tipos de 

habitat (Ter Steege et al., 2013), principalmente em função das características da 

inundação, como tipo (Ferreira et al., 2000), tempo (Parolin et al., 2004; Parolin, 2009) 

e tolerância da planta (Junk, 1989; Wordes et al., 1992). No caso da Floresta Estacional, 

sugerimos que o processo de especiação seja mais evidente, uma vez que encontramos 

baixa diversidade de linhagens e alta diversidade de espécies, ainda que múltiplos 

mecanismos possam explicar o processo de especiação. Por outro lado, as maiores taxas 

de diversidade de linhagens encontrada nas Florestas Ripícolas podem ter relação com o 

fato de as primeiras plantas terem surgido na água e as Florestas Ripícolas seriam os 

primeiros ambientes a serem ocupados por essas plantas e, consequentemente, 

abrigariam espécies mais antigas. Uma hipótese alternativa para isso seria o fato de as 

Florestas Ripícolas, de modo geral, estarem associadas aos cursos de água e, 

teoricamente, protegidas por lei. 
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Sabemos que as histórias evolutivas e afinidades taxonômicas de diferentes grupos 

ecológicos podem ser resultado de convergência na forma e função (Cavender-Bares et 

al., 2004). Assim, se considerarmos o conservantismo de nicho nas linhagens evolutivas 

(Kraft et al., 2007), podemos sugerir que o ambiente seleciona espécies com caracteres 

específicos que permitem o sucesso nesses ambientes (MacArthur e Levins, 1967; 

Simberloff, 1970; Van Der Valk, 1981; Weiher e Keddy, 1995; Gastauer e Meira-Neto, 

2015). 

Evidenciamos diferenças na diversidade e na estrutura filogenéticas entre os tipos de 

vegetação mais próximos da borda dos domínios em relação ao interior da Transição, 

reforçando a proposta que ambientes transicionais são reguladores de fluxos de 

espécies, matéria e energia (Malanson, 1997) e constituem “filtros” ou “barreiras” para 

materiais e espécies entre comunidades contíguas (Wiens et al., 1985; Magura et al., 

2017). Aliado a todos esses fatores e ao fato de a Transição ser uma região de 

povoamento consolidado e que se configura com elevadas taxas de mudanças no uso da 

terra (Marimon et al., 2014), mais uma vez ressaltamos a importância de se estabelecer 

novas áreas protegidas na região da Transição. 

O fato de as métricas estarem correlacionadas com as variáveis climáticas pode ser 

explicado pelo impacto potencial do clima sobre a distribuição de espécies (Pearson e 

Dawson, 2003). De fato, a temperatura e a precipitação estão entre as variáveis 

ambientais mais importantes que impulsionam os padrões de riqueza de espécies e, 

consequentemente, de estrutura filogenética (Algar et al., 2009; Quina et al. 2013, 2014, 

2015). Seria oportuno, então, nos questionarmos se as espécies ocorrentes na Transição 

seriam as que têm maiores chances de se adaptar frente às mudanças ambientais 

previstas para ocorrer ao longo deste século. Note que a compreensão dos mecanismos 

por trás dos processos ecológicos e evolutivos da Transição ainda é limitada. Assim, 

recomendamos investigações sobre atributos funcionais e funcionamento de 

ecossistemas para previsões mais robustas. 

 

4.3 A diversidade filogenética se apresenta mais elevada em áreas protegidas da 

transição Cerrado-Amazônia? 

Podemos afirmar que as áreas protegidas pertencentes a Transição estão parcialmente  

protegendo a biodiversidade, por duas razões. A primeira é que a elevada diversidade 
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filogenética encontrada em comunidades protegidas de Floresta Pluvial pode ser 

consequência da maior riqueza de espécies devido ao processo de especiação alopátrica, 

conforme preconizado pela Teoria de Refúgios (Haffer, 1969; Haffer e Prance, 2001; 

Carnaval e Moritz, 2008). No entanto, há trabalhos que sugerem que a riqueza local de 

comunidades ecológicas possa ser maior quando vários clados ocorrem em simpatria 

por longos períodos de tempo (MacArthur e Wilson, 1963; Vane-Wright et al, 1991; 

Faith, 1992; Bowen et al., 2013). Por outro lado, as áreas protegidas da Transição são 

predominantemente compostas por Florestas Estacionais, que apresentaram estimativas 

de diversidade de linhagem baixas, embora apresentassem elevada riqueza de espécies. 

Em segundo lugar, nossos resultados mostram que as comunidades de Florestas 

Ripícolas são as detentoras de maior biodiversidade, pois possuem elevada diversidade 

com o efeito da riqueza corrigido, e não estão sendo legalmente protegidas na 

Transição. Infelizmente, esse padrão não é encontrado somente na Transição. Com 

efeito, o conhecimento sobre a biodiversidade na maioria das áreas protegidas 

brasileiras ainda é escasso (Oliveira et al., 2017). 

 Hoje são encontradas ao todo 74 APs na Transição Cerrado-Amazônia, das quais, 16 

são unidades de conservação de proteção integral e 21 de uso sustentável e 37 terras 

indígenas, as quais também são áreas protegidas por lei (Brasil, 2014). Apesar da maior 

diversidade filogenética ao longo da Transição estar localizada em comunidades de 

Floresta Pluvial e se encontrar em áreas protegidas, torna-se importante a ampliação 

dessas áreas, principalmente para abrigar as comunidades que apresentam maior 

diversidade de linhagens, como, por exemplo, comunidades de Florestas Ripícolas. 

Além disso, essa região tem grande apelo ambiental, pois coincide amplamente com o 

“Arco do Desmatamento” (Fearnside, 2005; Nogueira et al., 2008). Isso exige a 

designação de novas áreas protegidas para neutralizar o impacto potencial da expansão 

agrícola sobre a biodiversidade dessa região (Overbeck et al., 2015). Assim, destacamos 

a necessidade de uma abordagem integrativa entre diferentes dimensões da 

biodiversidade, bem como diferentes contextos sociais, econômicos e políticos nos 

futuros esforços de planejamento da conservação dessa área.   

 

5. Conclusões 
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Nossos resultados podem auxiliar no direcionamento de locais prioritários para o 

estabelecimento de novas áreas protegidas na Transição, por duas razões: ampliar o 

número de estudos filogenéticos é fundamental para o avanço do uso de linhagens 

evolutivas no planejamento da conservação (Diniz-Filho et al., 2013) e englobar as 

relações filogenéticas das espécies em estabelecimento de áreas prioritárias agora é 

reconhecida como uma prioridade diante das mudanças climáticas globais (Forest et al., 

2007; Brum et al., 2017). Reconhecemos a Transição como um ambiente distinto, que 

se destaca entre os dois maiores domínios fitogeográficos neotropicais por deter altas 

taxas de especiação, sugerindo processos de evolução recentes, os quais podem, por sua 

vez, remeter a adaptações frente às mudanças ambientais globais. 
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Tabelas 

 

Tabela 1: Número de sítios com agrupamentos e sobredispersão filogenética 

significativa (N) para os diferentes grupos fitofisionômicos (G.F.) de acordo com as 

distâncias filogenéticas entre as espécies coocorrentes nos sítios calculadas pela 

distância média de pares (MPD) e distância média entre os vizinhos mais próximos 

(MNTD). Valores em negrito indicam valores significativos. 

 

G.F. 

                      MPD                                          MNTD     

    Agrupamento         Sobredispersão               Agrupamento         Sobredispersão                                   

 N Binomial P      N Binomial P N  Binomial P N Binomial 

P 

F. inundável 4 0.4665 6 0.0002 4   0.0734 7 0.0002 

F. pluvial 4 0.3902 4 0.0852 3   0.0702 3 0.0335 

F. estacional 13 0.7002 12 0.0302 7   0.0802 4 0.0301 

Cerradão 3 0.6802 3 0.0402 4   0.3302 2 0.0300 

Cerrado 5 0.5002 2 0.0604 8   0.3902 8 0.0603 

F. ripícola 5 0.0802 10 0.0022 5   0.0602 7 0.0402 

C. rupícola 1 0.0412 1 0.7003 1   0.0076 1 0.0808 

N. ripícola 2 0.0902 2 0.0602 2   0.0802 2 0.0702 

Nanofloresta 2 0.0602 3 0.0302 4   0.0732 4 0.0204 

*Sítios foram considerados significativamente sobredispersos ou agrupados 

filogeneticamente caso o MPD ou o MNTD observado ocorresse no intervalo maior ou 

menor de 2,5% da distribuição das 10.000 aleatorizações (α = 0,05). O teste unilateral 

binomial (Binomial P) foi usado para avaliar se o número de sítios com sobredispersão 

ou agrupamento significativo diferiu do acaso. 
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Tabela 2: Valores médios de NTI (Net Relatedness Index) e NRI (Nearest Taxon Index) 

com seus respectivos desvios padrão (SD) para os grupos fitofisionômicos da Transição. 

Valores p significativos indicam que a estrutura filogenética diferente de zero de acordo 

com o teste t de uma amostra.  

Grupo                        NTI  NRI  
Fitofisionômico Média   SD    P   Média   SD     P 

F. inundável -1,221 0,815 <0,001   -2,200 1,375 <0,001 

F. pluvial -0,777 1,328   0,326   1,258 1,892   0,275 

F. estacional -0,090 1,041   0,020   0,625 1,626   0,111 

Cerradão -1,180 1,174   0,05   -1,171 0,788   0,008 

Cerrado -0,807 -0,815   0,022   -2,218 0,477 <0,001 

Nanofloresta -0,630 0,836   0,041   -3,043 2,808   0,007 

F. ripícola -0,210 -0,765   0,321    0,638 1,135   0,055 

C. rupícola -0,262 -0,668   0,677   -1,171 0,788   0,282 

N. ripícola -0,252 -0,978   0,777   -2,274 0,897   0,173 

* Valores em negrito indicam valores significativos (p<0,05) 

  

 

 

Tabela 3: Média das métricas de diversidade filogenética para os Domínios da 

Amazônia e do Cerrado e para a área de Transição. Valores de P aparecem em negrito 

quando significativos pela ANOVA. Diferentes letras nas mesmas linhas indicam 

diferenças significativas das métricas filogenéticas pelo teste a posteriori de Tukey para 

amostras com tamanhos desiguais. 

Métricas Domínio da 

Amazônia 

Transição Domínio do 

Cerrado 

P 

MPD 2321,91 a 237,50 b 226,74 c < 0,001 

MNTD 57,84 a 97,16 b 66,86 c < 0,001 

PD 9096,74 a 11077,05 b 11813,56 b < 0,05 

sesPD         -0,71 a    -0,82 b c -0,48 b < 0,05 

NRI 0,83 a -0,74 b 1,26 c < 0,001 

NTI 1,07 a        - 0,65 b 0,83 c < 0,001 
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Tabela 4: Significância da relação entre diferentes medidas de diversidade e estrutura 

filogenéticas e variáveis ambientais sumarizadas em clusters para a transição Cerrado-

Amazônia, obtida a partir de Modelos de Quadrados Mínimos Generalizados– GLSs. 

Modelos significativos (P<0,05) em negrito. O conjunto de variáveis que compõem 

cada cluster encontra-se disponível na figura 2. 

 Métrica 

Filogenética 

*Clusters selecionados T P 

   

NRI  cluster 4 e cluster 5 77,13 0,002 

NTI cluster 3 78,40 <0,001 

MPD cluster 3  14,16 0,002 

MNTD cluster 3  78,41 <0,001 

PD cluster 3 e cluster 4 19,22 <0,001 

ses.PD cluster 3 14,13    0,033 
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Quadro 1: Principais hipóteses sobre a diversidade e estrutura filogenética entre as 

regiões  biogeográficas do Cerrado e da Amazônia. 

Hipóteses Explicação Referências 

 

H1: Sobredispersão 

As comunidades arbóreas são 

predominantemente 

sobredispersas. 

 

 

 

1. A transição apresenta táxons 

exclusivos apesar da similaridade 

com a flora dos domínios do 

Cerrado e da Amazônia 

 

2. Adaptações podem ocorrer no 

decorrer do tempo, favorecendo a 

exclusão de parentes próximos. 

 

3. Interações negativas, como a 

competição, seriam um dos 

principais processos estruturantes 

das variações filogenéticas 

 

 

Souza e Eisenlohr, 

submetido 

 

 

 

Kunz et al., 2009 

 

 

 

Helmus et al., 

2007 

H2: Diversidade filogenética, 

distância da borda e filtros 

ambientais 

A diversidade filogenética 

seria menor nas savanas. Sítios 

localizados mais próximos às 

bordas da transição possuam 

menor diversidade filogenética 

do que os sítios que se 

encontram mais próximos ao 

centro da transição e as 

variáveis de temperatura e 

precipitação são as principais 

determinantes na variação 

filogenética. 

 

 

1.As savanas teriam menor 

diversidade filogenética, pois é 

esperado que essas 

fitofisionomias apresentem o 

padrão de agrupamento como 

resultado da evolução in situ em 

apenas alguns grupos de plantas. 

 

2. A coexistência das espécies seria 

resultado de exclusão competitiva, 

tendo em vista que a competição 

tende a ser maior entre as espécies 

que compartilham características 

similares e possuem, 

consequentemente, nichos 

semelhantes. 

 

3. Ambientes de transições são 

fontes de novidades evolutivas. 

 

Simon et al., 2009 

 

 

 

 

 

 

 

Hutchinson, 1959 

 

 

 

 

 

 

 

 

Smith et al., 1997 

 

H3: Diversidade filogenética 

e áreas protegidas 

Esperamos não encontrar 

relação entre alocação de APs 

e diversidade filogenética. 

1. As Áreas protegidas já 

estabelecidas são, em geral, 

baseadas na distribuição de 

espécies, endemismo e 

vulnerabilidade. 

2. Questões políticas 

 impulsionam a criação de APs. 

 

Faith e Walker, 

2002; Bonn e 

Gaston, 2005 

 

 

Baldi et al., 2017 
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Figuras 

 

 
 

Figura 1: Domínios fitogeográficos do Brasil. Em hachura, a área de  Transição 

adotada neste estudo, localizada entre as Regiões Biogeográficas do Cerrado e da 

Amazônia. 
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Figura 2: Fluxograma da construção dos modelos de quadrados mínimos generalizados 

(GLS) entre as métricas filogenéticas e as variáveis preditoras. 
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Figura 3: Clusters das 73 variáveis ambientais extraídas para os sítios pertencentes à 

Transição Cerrado-Amazônia e obtidas pelo método de agrupamento hierárquico de 

variáveis. 
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Figura 4: Diferenças nas medianas de diversidade e estrutura filogenéticas das 

comunidade arbóreas entre os diferentes tipos de vegetação da Transição Cerrado-

Amazônia. CR = Cerrado Rupícola; CD = Cerradão, FE = Floresta Estacional; FI = 

Floresta Inundável; FP = Floresta Pluvial; FRI = Floresta Ripícola; NF = Nanofloresta; 

Cer = Cerrado; NFR = Nanofloresta Ripícola. PD é diversidade filogenética como 

definida por Faith (1992), ses.PD é o tamanho do efeito padronizado para diversidade 

filogenética, MPD significa distância média em pares, MNTD é a distância média de 

táxon mais próximo, NRI é índice de parentesco líquido e NTI é o índice de táxon mais 

próximo. 
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Figura 5: Variações nas medianas de diversidade e estrutura filogenéticas das 

comunidade arbóreas entre Regiões Biogeográficas da Amazônia, do Cerrado e a 

Transição entre eles. PD é a diversidade filogenética como definida por Faith (1992), 

ses.PD é o tamanho do efeito padronizado para a diversidade filogenética, MPD 

significa distância média em pares, MNTD é a distância média de táxon mais próximo, 

NRI é o índice de parentesco líquido e NTI é o índice de táxon mais próximo. 
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Figura 6: Diversidade filogenética nos grupos fitofisionômicos em sobreposição com 

as áreas protegidas pertencentes à Transição. 
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MATERIAL SUPLEMENTAR  

Tabela S1: Variáveis ambientais extraídas para os sítios pertencentes à Transição 

Cerrado-Amazônia. 

VARIÁVEIS AMBIENTAIS  FONTE 

1. Temperatura média anual CHELSA (KARGER et al., 2017) 

2. Amplitude térmica diurna média CHELSA (KARGER et al., 2017) 

3. Isotermalidade CHELSA (KARGER et al., 2017) 

4. Sazonalidade de temperatura CHELSA (KARGER et al., 2017) 

5. Temperatura máxima do mês mais quente CHELSA (KARGER et al., 2017) 

6. Temperatura mínima do mês mais frio CHELSA (KARGER et al., 2017) 

7. Faixa anual de temperatura CHELSA (KARGER et al., 2017) 

8. Temperatura Média do Trimestre Mais Molhado CHELSA (KARGER et al., 2017) 

9. Temperatura Média do Trecho Seco CHELSA (KARGER et al., 2017) 

10. Temperatura Média do Trimestre Mais Quente CHELSA (KARGER et al., 2017) 

11. Temperatura Média do Trimestre Mais Frio CHELSA (KARGER et al., 2017) 

12. Precipitação anual CHELSA (KARGER et al., 2017) 

13. Precipitação do mês mais úmido  CHELSA (KARGER et al., 2017) 

14. Precipitação do mês mais seco CHELSA (KARGER et al., 2017)  

15. Sazonalidade precipitação CHELSA (KARGER et al., 2017) 

16. Precipitação do trimestre mais chuvoso CHELSA (KARGER et al., 2017) 

17. Precipitação do bairro mais seco CHELSA (KARGER et al., 2017) 

18. Precipitação do trimestre mais quente CHELSA (KARGER et al., 2017) 

19. Precipitação do trimestre mais frio CHELSA (KARGER et al., 2017) 

20. Umidade relativa às 9h (média) CLIMOND (KRITICOS et al., 2012) 

21. Umidade relativa às 9h (mínima) CLIMOND (KRITICOS et al., 2012) 

22. Umidade relativa às 9h (máxima) CLIMOND (KRITICOS et al., 2012) 

23. Umidade relativa às 15h (média) CLIMOND (KRITICOS et al., 2012) 

24. Umidade relativa às 15h (mínima) CLIMOND (KRITICOS et al., 2012) 

25. Umidade relativa às 15h (máxima) CLIMOND (KRITICOS et al., 2012) 

26. Pressão de vapor de água (mínima) WORLDCLIM 2.0 (FICK & HIJMANS, 2017) 

27. Pressão de vapor de água (máxima) WORLDCLIM 2.0 (FICK & HIJMANS, 2017) 

28. Pressão de vapor de água (média) WORLDCLIM 2.0 (FICK & HIJMANS, 2017) 

29. Velocidade do vento (mínima) WORLDCLIM 2.0 (FICK & HIJMANS, 2017) 

30. Velocidade do vento (máxima) WORLDCLIM 2.0 (FICK & HIJMANS, 2017) 

31. Velocidade do vento (média) WORLDCLIM 2.0 (FICK & HIJMANS, 2017) 

32. Radiação Solar (minima) WORLDCLIM 2.0 (FICK & HIJMANS, 2017) 

33. Radiação Solar (média) WORLDCLIM 2.0 (FICK & HIJMANS, 2017) 

34. Radiação Solar (máxima) WORLDCLIM 2.0 (FICK & HIJMANS, 2017) 

35. Cobertura de nuvens (minima) Historic Climate Database for GIS (CGIAR-CSI, 

2017) 

36. Cobertura de nuvens (média) Historic Climate Database for GIS (CGIAR-CSI, 

2017) 

37. Cobertura de nuvens (maxima) Historic Climate Database for GIS (CGIAR-CSI, 

2017) 

38. Altitude NASA Shuttle Radar Topographic Mission; 

CGIAR, 2006ª) 

39. Orientação de vertente Pacote ‘raster’ (HIJMANS et al., 2017) 

40. Inclinação do terreno Pacote ‘raster’ (HIJMANS et al., 2017) 

41. Índice de umidade topográfica ENVIREM (BEMMELS et al., 2018) 

42. Modelo de relevo global United Nations Environment Programme (UNEP, 

2017) 

43. Índice de Aridez Anual Global Aridity and Pet Database (CGIAR 2006b) 

44. Evapotranspiração potencial média anual Global Aridity and Pet Database (CGIAR 2006b) 

45. Evapotranspiração potencial do trimestre mais frio Global Aridity and Pet Database (CGIAR 2006b) 

46. Evapotranspiração potencial do trimestre mais 

quente 

Global Aridity and Pet Database (CGIAR 2006b) 

47. Evapotranspiração potencial do trimestre mais 

úmido 

Global Aridity and Pet Database (CGIAR 2006b) 

48. Evapotranspiração potencial do trimestre mais seco Global Aridity and Pet Database (CGIAR 2006b) 

49. Sazonalidade da evapotranspiração potencial  Global Aridity and Pet Database (CGIAR 2006b) 
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50. Evapotranspiração real média anual Global High-Resolution Soil-Water Balance 

(CGIAR, 2006) 

51. Índice de rochosidade do terreno ENVIREM (TITLE & BEMMELS, 2017) 

52. Estresse hídrico do solo (média anual) SOIL GRIDS (HENGL et al., 2014) 

53. Estresse hídrico do solo (máximo) SOIL GRIDS (HENGL et al., 2014) 

54. Estresse hídrico do solo (mínimo) SOIL GRIDS (HENGL et al., 2014) 

55. Densidade Aparente de Solo SOIL GRIDS (HENGL et al., 2014) 

56. Conteúdo de Argila SOIL GRIDS (HENGL et al., 2014) 

57. Conteúdo de Areia SOIL GRIDS (HENGL et al., 2014) 

58. Conteúdo de Silte SOIL GRIDS (HENGL et al., 2014) 

59. Profundidade de rocha (até 200m) SOIL GRIDS (HENGL et al., 2014) 

60. Fragmentos grosseiros volumétricos em% SOIL GRIDS (HENGL et al., 2014) 
61. Probabilidade prevista de ocorrência (0–100%) do 

horizonte R 

SOIL GRIDS (HENGL et al., 2014) 

62. Teor de carbono orgânico no solo (fração de terra 

fina) em g por kg 

SOIL GRIDS (HENGL et al., 2014) 

63. pH do solo x 10 em H2O SOIL GRIDS (HENGL et al., 2014) 
64. Capacidade de troca de cátions do solo em cmolc / 

kg 

SOIL GRIDS (HENGL et al., 2014) 

65. Coeficiente de variação do EVI EarthEnv (Tuanmu & Jetz., 2015) 

66. Amplitude do EVI EarthEnv (Tuanmu & Jetz., 2015) 

67. Desvio padrão do EVI EarthEnv (Tuanmu & Jetz., 2015) 

68. Cobertura Florestal GAEZ 2008 (Fischer et al., 2008) 

69. Cobertura não Florestal GAEZ 2008 (Fischer et al., 2008) 

70. Cobertura de corpos d’agua GAEZ 2008 (Fischer et al., 2008) 
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4.  ARTIGO CIENTÍFICO 2 

 

4.1      INSERINDO A FILOGENIA COMO COMPONENTE PREDITIVO DE 

PADRÕES DE COMUNIDADES: LIÇÕES FORNECIDAS POR UMA 

GRANDE ZONA DE TRANSIÇÃO BIOGEOGRÁFICA NEOTROPICAL 2 

  

                                                           
2Artigo a ser submetido ao periódico “Plant Ecology” 
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RESUMO 

 

As relações de parentesco das espécies são um indicador sintético que pode estar 

correlacionado com os processos ecológicos responsáveis pela organização de uma 

comunidade, bem como com os padrões de variação florística. A compreensão da 

estrutura filogenética de uma comunidade fornece evidências sobre a importância dos 

diferentes processos que moldam a comunidade. Avaliamos a importância relativa dos 

componentes filogenéticos, ambientais e espaciais na explicação da variação florística 

da transição entre os maiores domínios fitogeográficos neotropicais, Cerrado e 

Amazônia. Construímos uma árvore filogenética ultramétrica para 2.475 espécies 

arbóreas e, através de uma matriz contendo composição de espécies ponderadas por 

filogenia, obtivemos autovetores para cada sítio da Transição por meio do método PCPS 

(Coordenadas Principais de Estrutura Filogenética). Utilizamos o particionamento de 

variância a partir de modelos canônicos, prevendo que o componente filogenético 

explicaria melhor a variação florística em diferentes escalas ao longo dessa Transição. 

Além disso, nossa expectativa era de que a filogenia exercesse um papel maior na 

variação florística dos habitats florestais em relação aos savânicos. Nossos resultados 

confirmaram essas hipóteses, evidenciando que as variações na composição de espécies 

em comunidades arbóreas são fortemente influenciadas pela filogenia. Essa abordagem 

é inédita para comunidades tropicais e pode trazer contribuições promissoras não 

somente para a compreensão sobre os padrões de variação florística em comunidades de 

arbóreas em transições biogeográficas, mas para os mais variados grupos ecológicos. 

 

Palavras-chave: História evolutiva; Ambiente e Espaço; Savanas; Florestas; Partição 

de variância. 
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Introdução 

 

Entender as causas que influenciam os padrões de variação na composição de 

espécies em comunidade vem sendo uma questão central da ecologia (Ricklefs 2004), e 

há muitas controvérsias quando se trata de entender as causas que moldam esses 

padrões (Tello et al. 2015). Trabalhos que buscam entender as forças que impulsionam a 

variação na composição de espécies vêm se baseando em variáveis ambientais, como, 

por exemplo, solo, temperatura e precipitação (Cottenie 2005; López-Martínez et al. 

2013), para explicar processos determinísticos atuais, e variáveis espaciais (latitude e 

longitude e variáveis derivadas dessas (Diniz-Filho et al. 2012; Dray et al. 2012), para 

explicar limitações na dispersão dos organismos. No entanto, a diversidade de espécies 

é resultado de múltiplos processos ecológicos que interagem com variados processos 

evolutivos (Donoghue 2004; Oommen e Shanker 2005; Wiens et al. 2007; McCain 

2009). De fato, essa ideia vem sendo progressivamente adotada (Swenson et al. 2011), 

de modo que modelos que possibilitem melhor elucidar a estrutura de comunidades de 

modo mais amplo são requeridos (Webb et al. 2002), o que justifica integrar o 

componente filogenético nos estudos de comunidades ecológicas. 

O componente filogenético da diversidade biológica é um elemento valioso, pois 

leva em consideração as diferenças evolutivas entre as espécies coexistentes (Kfraft et 

al. 2007). Além disso, permeia o entendimento sobre a estrutura das comunidades 

biológicas (Ackerly 2003; Cavender-Bares et al. 2004; Cornwell et al. 2006) e contribui 

para a compreensão dos fatores que moldam os padrões de distribuição espacial das 

espécies (Cianciaruso et al. 2009). A filogenia de comunidades tornou-se uma 

importante abordagem, pois estabelece ligações entre eventos evolutivos e eventos 

ecológicos do presente e vem se mostrando útil, fornecendo um suporte mais robusto 

para as predições dos principais fatores que conduzem a montagem de comunidades e, 

consequentemente, a composição de espécies (Webb et al. 2002; Ackerly 2003). 

Nesse sentido, a filogenia também deve ser considerada um fator explicativo 

para se compreender variações em comunidades ecológicas. Embora seja óbvio que 

variações na composição de espécies tenham correlação com variações filogenéticas, a 

intensidade de tal correlação pode ser bastante variável. Dois ou mais sítios quaisquer 

que diferem em composição de espécies podem, por exemplo, apresentar correlação alta 

e positiva entre essa composição e a filogenia quando houver grande distância evolutiva 
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entre as espécies constituintes de cada sítio. Por outro lado, se a distância evolutiva 

entre as espécies constituintes de cada sítio for baixa, a correlação mencionada acima 

será, evidentemente, menor. Assim, variações filogenéticas poderiam levar a 

modificações em atributos bióticos (Huang et al. 2014), de modo que espécies mais 

aparentadas ocupariam nichos mais similares e, ao longo do tempo, desenvolveriam 

adaptações semelhantes, resultando em diferentes proporções de processos ligados ao 

ambiente e à filogenia (Harvey e Pagel 1991). Por outro lado, também seria esperado 

que espécies estreitamente aparentadas competissem fortemente dentro da mesma 

comunidade, e o que tem sido verificado é que tais espécies apresentam tanto 

convergência quanto divergência em suas distribuições ecológicas (Ricklefs 2008). 

Embora os atributos bióticos usualmente correlacionados com variações 

filogenéticas sejam os traços funcionais, dados de ocorrência de espécies também 

podem ser utilizados em investigações desse tipo, pois a distribuição geográfica de 

diferentes táxons depende, entre outros, de fatores evolutivos (Cavender-Bares et al. 

2009). Se compararmos a similaridade de espécies entre comunidades ecológicas, 

poderemos encontrar autocorrelação filogenética entre as mesmas, ou seja, a chance de 

a similaridade na composição de espécies entre essas comunidades estar correlacionada 

com a maior semelhança evolutiva entre as comunidades seria maior (autocorrelação 

filogenética positiva) ou menor (autocorrelação filogenética negativa) do que o esperado 

ao acaso. Em outras palavras, a autocorrelação filogenética positiva é a auto-

similaridade das observações adjacentes causadas pela descendência filogenética, 

enquanto a autocorrelação filogenética negativa é a alternância não aleatória de 

observações entre os táxons irmãos que podem ser causadas pela evolução convergente 

(Abouheif 1999). 

Objetivamos responder às seguintes perguntas: i) Qual é a intensidade do papel 

do componente filogenético sobre os padrões de variação na composição de espécies 

arbóreas em uma grande zona de transição biogeográfica no Neotrópico? ii) O 

componente filogenético poderia representar um papel mais forte nesses padrões do que 

o exercido pelos componentes ambiental e espacial? iii) Hábitats florestais e savânicos 

apresentam respostas similares frente às questões acima? Nossa hipótese era que i) o 

componente filogenético (ou seja, a história evolutiva em comum) possuiria grande 

poder preditivo sobre a variação florística das comunidades arbóreas da Transição 

Cerrado-Amazônia, pois a filogenia transmite informações indiretas sobre a origem e as 
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adaptações compartilhadas, bem como sobre o potencial de competição entre espécies 

(Webb et al. 2002). Em particular, ambientes transicionais possuem história evolutiva 

única e diversa e são considerados fontes de novidades evolutivas (Smith et al. 2001). 

Se espécies relacionadas tendem a ser adaptadas a habitats similares porque 

compartilham características similares (isto é, conservadorismo de nicho; Lord et al. 

1995; Ackerly 2004), podemos inferir que não somente o ambiente, mas também a 

filogenia poderia explicar largamente a variação na composição de espécies em 

comunidades naturais. Se de fato isso ocorrer, estaremos diante de comunidades cuja 

similaridade florística apresentaria autocorrelação filogenética. Assim, ii) nossa hipótese 

era que filogenia exerceria um papel sobre a variação florística semelhante ao ambiente 

e mais forte do que o componente espacial. Investigamos as questões acima para toda a 

região de transição entre Cerrado e Amazônia, os dois maiores domínios fitogeográficos 

da região neotropical, e, individualmente, para diferentes hábitats dessa região. Neste 

caso, iii) nossa hipótese era que o papel da filogenia fosse superior em hábitats florestais 

em relação a hábitats savânicos, pois as florestas dessa transição possuem maior 

diversidade filogenética do que as savanas (Pereira et al. dados não publicados3). 

 

Material e Métodos 

Área de estudo 

A zona de transição aqui investigada (daqui em diante, Transição) encontra-se 

localizada entre os maiores domínios fitogeográficos da região neotropical, o Cerrado e 

a Amazônia (sensu Ab’Sáber 1977), configurando um extenso ecótono (sensu lato 

Risser 1995) de aproximadamente 560.000 km² que circunda os limites sudeste, sul e 

sudoeste da Bacia Amazônica. A classificação de Ab’Sáber (1977) para as paisagens da 

América do Sul permite que variados fatores biogeográficos sejam considerados, tais 

como clima, relevo, vegetação e hidrologia. Além disso, ao contrário de outras 

propostas, como o sistema oficial da vegetação brasileira (IBGE 2012), essa inclui áreas 

de transição entre domínios fitogeográficos. 

 

                                                           
3 Primeiro capítulo desta Dissertação. 
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Dados bióticos 

Utilizamos 2.475 espécies arbóreas em 17.240 registros de ocorrência 

disponíveis nos 87 sítios pertencentes à Transição. Esses registros de ocorrência foram  

extraídos do banco de dados NeoTropTree (Oliveira-Filho 2017). Detalhes sobre o 

banco de dados podem ser obtidos em Eisenlohr e Oliveira-Filho (2015). 

 

Dados filogenéticos, espaciais e ambientais 

Dados filogenéticos 

Obtivemos inicialmente uma filogenia calibrada usando o software Phylocom 

4.2 (Webb et al. 2008). Para isso, submetemos a lista taxonômica das espécies 

encontradas ao módulo Phylomatic usando o esqueleto da mega-árvore das 

angiospermas R20160415.new de Gastauer e Meira-Neto (2017), seguindo a 

classificação de famílias indicada pelo APG IV (Chase et al. 2016). Datamos a árvore 

filogenética local utilizando o algoritmo bladj, que ajusta o comprimento dos ramos 

evolutivos segundo as idades dos clados, em milhões de anos, idades essas que são 

informadas no arquivo ages de Gastauer e Meira-Neto (2017). 

A partir da árvore datada, acessamos a autocorrelação filogenética ao longo da 

Transição. A autocorrelação filogenética pode ser analisada usando uma abordagem 

baseada em autovetores, a qual, em geral, é mais sensível em relação aos padrões de 

variação quando comparada às abordagens baseadas em matrizes (por exemplo, teste de 

Mantel) e similares (Diniz-Filho et al. 1998; Desdevises et al. 2003; Diniz-Filho et al. 

2012). Tais autovetores são distâncias aproximadas e ortogonais entre unidades 

amostrais em diferentes escalas filogenéticas e podem ser empregados em 

particionamento de variância (Desdevises et al. 2003; Dray et al. 2006; Peres-Neto et al. 

2006). Obtivemos os autovetores filogenéticos através do método PCPS (Principal 

Coordinates of Phylogenetic Structure - em português, Coordenadas Principais de 

Estrutura Filogenética; Duarte 2011) no pacote PCPS (Debastiani 2018) do R 3.4.4 (R 

Development Core Team 2016). Esse método gera as coordenadas principais da 

estrutura filogenética por meio de uma matriz contendo composição de espécies 

ponderadas por filogenia (matrix.p) (Duarte 2011). A ideia aqui é que, quanto maior 

fosse a diferença entre os valores de PCPS entre diferentes sítios, maior seria a distância 

filogenética entre as espécies que compõem tais sítios. 
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Dados espaciais 

Utilizamos como ponto de partida as coordenadas geográficas (latitude e 

longitude) obtidas do centro de cada sítio. Aplicamos então o método de Mapas de 

Autovetores de Moran (MEM), que consiste na geração de autovetores que maximizam 

a autocorrelação espacial quantificada pelo índice I de Moran a partir da diagonalização 

de uma matriz espacial ponderada (SWM - Spatial Weighting Matrix) (Dray et al. 2006; 

Bauman et al. 2018). Os MEMs são capazes de capturar a estrutura espacial de dados 

ecológicos em diferentes escalas e intensidades, podendo ser utilizados como 

covariáveis em modelos de regressão ou modelos canônicos, por exemplo (Dray et al. 

2006), constituindo uma técnica eficiente para controlar e quantificar a estrutura 

espacial em tais modelos (Peres-Neto e Legendre 2010). Geramos autovetores espaciais 

a partir de 21 diferentes tipos de SWM (Bauman et al. 2008) utilizando a função 

listw.candidates do pacote adespatial (Dray et al. 2018). 

 

Dados ambientais 

Para cada sítio obtivemos 70 variáveis ambientais por meio da compilação de: a) 

19 camadas bioclimáticas de temperatura e precipitação do banco de dados CHELSA 

(Karger et al. 2017); b) seis variáveis de umidade relativa do ar do CLIMOND (Kriticos 

et al. 2012); c) três variáveis de radiação solar, três variáveis de pressão de vapor de 

água e três variáveis de velocidade do vento do WorldClim 2.0 (Fick e Hijmans 2017); 

d) três variáveis de cobertura de nuvens do CRU-TS v3.10.01 Historic Climate 

Database for GIS (http://www.cgiar-csi.org/data/uea-cru-ts-v3-10-01-historic-climate-

database); e) seis variáveis de relevo e topografia, sendo o índice de umidade 

topográfica obtido do ENVIREM - ENVIronmental Rasters for Ecological Modeling 

(Title e Bemmels 2018); o modelo de relevo global obtido do UNEP/GEODATA 

(http://geodata.grid.unep.ch/results.php), a altitude obtida do CGIAR-CSI (2006), a 

orientação de vertente e a inclinação do terreno obtidas por meio do pacote ‘raster’ 

(Hijmans e van Etten 2014) do R; f) sete variáveis de evapotranspiração, seis das quais 

evapotranspiração potencial, obtidas do Global Aridity and PET Database (Trabucco e 

Zomer 2009) e do ENVIREM, e uma, evapotranspiração real (obtida do Global High-

Resolution Soil-Water Balance; Trabucco e Zomer 2010); e g) índice de aridez, obtida 

do Global Aridity and PET Database; e h) 13 variáveis de solos, sendo 10 (densidade 

aparente, argila, partículas grossas, areia, silte, profundidade até o horizonte R, 
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probabilidade de ocorrência do horizonte R, conteúdo de carbono, pH em água e 

capacidade de troca catiônica) do SoilGrids (Hengl et al. 2014) e as demais (estresse 

hídrico do solo máximo, médio e mínimo), do Global High-Resolution Soil-Water 

Balance. 

Para todas essas variáveis utilizamos 10 km de resolução. Essa resolução foi 

utilizada por ser congruente com a precisão do NeoTropTree, uma vez que os dados de 

registros de ocorrência de organismos utilizados nesta base de dados, particularmente 

aqueles obtidos de plataformas online, não são habitualmente tão precisos quanto ~1km. 

De posse dessas variáveis, obtivemos os autovetores ambientais aplicando o 

método de Agrupamento Hierárquico de Variáveis no pacote ClustOfVar (Chavent et al. 

2017). Esse método agrupa as variáveis fortemente relacionadas entre si e, portanto, 

trazem a mesma informação (Chavent et al. 2012). Nessa etapa, definimos o número de 

grupos estatisticamente consistentes no dendrograma usando a função “stability” do 

pacote ClustOfVar (curva bootstrap; Efron 1979). Esse número foi definido como 10 

(Figura 1). 

Em seguida, submetemos cada um desses grupos a uma análise de componentes 

principais (PCA) e retivemos o primeiro componente para ser utilizado como variável 

sintética das variáveis do respectivo grupo (Chavent et al. 2012). Como cada cluster 

resultou de uma PCA independente certificamo-nos de que os clusters resultantes não se 

mostravam colineares entre si, ou seja, que apresentavam fator de inflação da variância 

(VIF) inferior a 10 (Borcard et al. 2011). Isso foi possível quando a função “vifcor” do 

pacote usdm (Naimi 2017) sugeriu a retirada do Cluster 1 do modelo. Essa função 

analisa par a par as correlações entre variáveis e, quando necessário, exclui aquela que 

possui o maior VIF. 

 

Modelando a influência dos preditores filogenéticos, espaciais e ambientais sobre a 

variação florística 

Construímos modelos independentes para os preditores filogenéticos (X), 

espaciais (W) e ambientais (Z), todos com base na Análise de Redundância Canônica 

baseada em transformação (tb-RDA) do pacote vegan (Oksanen et al. 2018). Para a tb-

RDA, a matriz Y (ocorrência registrada de espécies por sítio) foi previamente submetida 

à transformação de Hellinger (Legendre e Gallagher 2001). Cada componente (X, W e 

Z) foi submetido à seleção progressiva conforme proposto por Blanchet et al. (2008). 
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No caso das variáveis espaciais, como diferentes matrizes espaciais (SWM; ver acima) 

podem ser utilizadas e a escolha da SWM para cada conjunto de dados é uma etapa 

crítica na modelagem ecológica (e.g., Griffith 2017), otimizamos a seleção da matriz 

conforme proposto por Bauman et al. (2018). Aqui, escolhemos o SWM que selecionou 

progressivamente o conjunto de variáveis mais ajustado a Y. Bauman et al. (2018) 

testaram e compararam os métodos mais comuns de seleção de autovetores e 

concluíram que a abordagem com seleção progressiva (com critério de dupla parada de 

Blanchet et al. 2008 após testar a significância do modelo global) é a mais adequada 

quando se deseja descrever padrões com a maior precisão possível. Assim, cada SWM 

foi inicialmente submetido a um teste global de análise de variância - ANOVA (i.e., 

contendo todas as variáveis candidatas), corrigindo os valores p de acordo com o 

número de SWMs testados (correção de Sidak). Um teste global de ANOVA também 

foi aplicado às variáveis ambientais e filogenéticas. Caso o teste global não fosse 

significativo, a seleção progressiva não seria realizada (ver também Blanchet et al. 

2008). 

De posse dos modelos selecionados, efetuamos a partição da variância resultante 

da explicação de cada um (R² ajustado) sobre a matriz de ocorrência de espécies (Y). 

Para isso, utilizamos a Randomização Espectral de Moran (MSR) proposta por Clappe 

et al. (2018) no pacote adespatial. Embora inicialmente a MSR tenha sido desenvolvida 

para variáveis espaciais, é possível ampliá-la para lidar com dados estruturados 

filogeneticamente (Braga et al. 2018). Essa nova abordagem de randomização fornece 

controle mais efetivo sobre as taxas de erro do tipo I e deve ser usada em estudos que 

abordam autocorrelações espaciais e filogenéticas (Braga et al. 2018). Neste método, as 

permutações padrão são substituídas por randomizações restritas, de modo que a 

distribuição da estatística sob a hipótese nula é construída com restrições adicionais para 

preservar as estruturas filogenéticas e espaciais dos dados observados. O algoritmo 

MSR decompõe a variância de uma variável espacial em n - 1 autovetores de uma 

matriz de pesos espaciais, sendo n o número de locais, todos usados para reproduzir a 

estrutura subjacente dos dados (Wagner e Dray 2015). Para a execução da MSR, 

geramos um objeto da classe orthobasis, o qual  é necessário para criar repetições MSR 

apresentando estruturas filogenéticas e espaciais semelhantes. Assim, o método MSR 

gera características aleatórias que preservam a estrutura de autocorrelação filogenética 

original, sendo independente da distribuição das espécies (Clappe et al. 2018). A rotina 
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para partição de variância com três componentes explicatórios simultâneos acoplado ao 

método MSR é inédita e está disponível no Material Suplementar 1. 

Efetuamos as análises acima para toda a região de estudo e, individualmente, 

para cada tipo de vegetação discriminado na Tabela 2. Esses tipos de vegetação foram 

considerados proxies dos diferentes habitats ocorrentes ao longo da transição (Passos et 

al. 2018). Em todos os testes aplicados neste trabalho, adotamos o nível de significância 

de 5%. 

 

Resultados 

O modelo contendo as variáveis filogenéticas, espaciais e ambientais  

selecionadas (modelo retido) explicou 20.83% da variação florística ao longo da 

transição Cerrado-Amazônia. Contudo, ao ser retirado o componente filogenético, a 

explicação do modelo retido caiu para 9.82%. O modelo retido foi composto por 22 dos 

86 filtros que sumarizam as variáveis filogenéticas, por nove dos 86 filtros que 

sumarizam as variáveis espaciais e por seis dos 10 filtros que sumarizam as variáveis 

ambientais. 

Quando considerados os habitats individualmente, os modelos contendo as 

variáveis filogenéticas, espaciais e ambientais selecionadas explicaram 27.1%, 19.8% e 

16.4% da variação na composição de espécies (daqui em diante, variação florística) para  

Floresta Pluvial, Floresta Estacional e Floresta Ripícola, respectivamente (Figura 2). Já 

para os hábitats savânicas, os modelos contendo os três componentes citados acima  

apresentaram uma menor explicação da variação florística em relação às florestas, sendo 

11.4% para o Cerrado e 10.3% para o Cerrado Rupícola (Figura 2). Ao ser retirado o 

componente filogenético, a explicação dos modelos retidos caiu substancialmente em 

todos os hábitats analisados, independentemente de serem florestais ou savânicos. 

Assim, sem o componente filogenético os modelos citados acima explicaram 11.3%, 

9.58%, 10.38% da variação florística para Floresta Pluvial, Floresta Estacional e 

Floresta Ripícola, respectivamente. Para as savanas, os modelos sem o componente 

filogenético explicaram 9.35% para o Cerrado e 6.95% para o Cerrado Rupicola. 

Quando considerados os habitats individualmente, a partição de variância 

apontou maior contribuição das variáveis filogenéticas em todos os casos (Figura 2). A 

Floresta  Pluvial (13.8%) teve a maior contribuição filogenética e o Cerrado Rupicola, a 

menor contribuição (5.68%). Ao analisar essa contribuição em conjunto, a filogenia 
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apresentou maior contribuição nos hábitats florestais (~21%) em relação aos savânicos 

(~11%) (Figura 3, b e c). 

Por outro lado, a proporção da fração compartilhada entre o conjunto total de 

preditores (filogenia, espaço e ambiente) foi maior nas savanas (10%) em relação às 

florestas (3%) (Figura 3). Já a fração compartilhada entre filogenia e espaço não diferiu 

entre os hábitats florestais e savânicos. No entanto, o componente espacial teve uma 

maior explicação para as savanas (2.48% para o Cerrado e 4.21% para o Cerrado 

Ripícola) em relação às florestas (2.37% para a Floresta Pluvial, 1.70% para a Floresta 

Estacional e 1.06% para a Floresta Ripícola). O compartilhamento entre os 

componentes espacial e ambiental teve contribuição semelhante (ambos, 3%) entre 

hábitats florestais e savânicos. O componente ambiental explicou apenas 1% da 

variação na composição de espécies tanto para a Transição como um todo como para os 

hábitats florestais e savânicos. No entanto, em todas as análises a maior fração foi 

atribuída à fração não explicada (resíduos). 

 

Discussão 

Nossos resultados apontam que a filogenia exerce um papel fundamental sobre 

os padrões de variação na composição de espécies arbóreas da Transição entre os 

maiores domínios fitogeográficos neotropicais, Cerrado e Amazônia. Tendo em vista 

essa influência, acreditamos que a magnitude da diferença na composição de espécies 

entre os sítios é, em boa medida, afetada por processos evolutivos, havendo, portanto, 

autocorrelação filogenética superior ao esperado por processos aleatórios. Assim, a 

filogenia influencia a sobreposição de nicho e, consequentemente, a capacidade de 

coexistência das espécies. Embora a relação entre divergência e distância filogenética 

seja obscurecida quando as taxas evolutivas entre as espécies são rápidas (Diniz-Filho et 

al. 2012), a compreensão das relações filogenéticas entre os organismos proporciona um 

novo paradigma para o entendimento da ecologia evolutiva de características funcionais 

(Diniz-Filho et al. 2012), de espécies (Losos 2008) e de comunidades (Tedersoo et al. 

2013). Ainda que diferentes composições de comunidades sejam influenciadas por 

diferentes conjuntos de variáveis (Cottenie 2005, Beisner et al. 2006, Nabout et al. 

2009), nossos resultados revelam o predomínio da explicação filogenética. Em outras 

palavras, podemos afirmar que a interpretação dos padrões de variação na composição 
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de espécies de comunidades não é possível sem considerar as relações evolutivas das 

espécies constituintes. 

Nossos resultados fornecem evidências de que o componente filogenético possui 

grande poder preditivo sobre a variação florística das comunidades arbóreas da 

Transição Cerrado-Amazônia como um todo e em seus variados habitats, sejam eles 

savânicos ou florestais, sobre solo profundo ou raso e sob influência ou não de cursos 

de água. Embora houvesse variações nas porcentagens de explicação desse componente 

nas diferentes escalas analisadas, a filogenia foi um componente de elevada capacidade 

preditiva dos padrões de variação florística em todas as nossas análises, sem exceção, o 

que, de fato, sustenta a nossa primeira hipótese. Nossos resultados revelam que muitos 

padrões podem ser explicados com base nas linhagens evolutivas da comunidade e, de 

certa forma, esses achados superam a limitação dos estudos em ecologia de 

comunidades, que, em geral, se baseiam na interpretação de processos com base apenas 

em mecanismos contemporâneos (Cottenie 2005; López-Martínez et al. 2013). Assim, 

nossa abordagem possui previsões e ferramentas adicionais que possibilitam melhorar 

nossa compreensão sobre os processos que moldam as comunidades ecológicas. 

A forte influência da filogenia na variação da composição de espécies pode estar 

relacionada ao compartilhamento de espécies entre domínios fitogeográficos, o que 

tornaria a Transição um ecossistema ainda mais singular em termos ecológicos e 

evolutivos. Em ambientes transicionais, como a região de contato Cerrado-Amazônia, o 

compartilhamento de espécies entre domínios fitogeográficos produz elevada 

diversidade beta (Françoso et al. 2016). Essa hipótese é congruente com os achados de 

Huang et al. (2014), que encontraram forte correlação entre a história evolutiva das 

espécies e diversidade beta, embora a investigação desses autores tivesse ocorrido 

apenas em ambientes florestais. Dessa forma, ressaltamos a importância de se 

considerar a distância filogenética com um proxy para a magnitude das diferenças  

evolutivas esperadas entre quaisquer duas espécies que compõem uma comunidade 

(Cavender-Bares et al. 2009). Apesar da inclusão do componente filogenético neste 

estudo e o fato de muitos estudos demonstrarem relações entre a composição de 

espécies e variáveis espaciais e/ou ambientais, somente esses fatores não explicam todas 

as variações observadas na composição de espécies. Disso decorre que a maior fração 

dessas variações foi atribuída aos resíduos (fração não explicada). A grande proporção 

de variação inexplicada é comumente observada (por exemplo, Legendre et al. 2009) e 
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pode estar relacionada a eventos não mensurados e/ou processos envolvendo variáveis 

ambientais que não foram analisadas. 

Nossos resultados mostram que a filogenia e o ambiente não exercem papel  

semelhantes sobre os padrões de variação florística. No entanto, exercem um papel mais 

forte que o componente espacial, sendo, em parte, contrários à nossa segunda hipótese. 

A baixa explicação do ambiente pode estar relacionada à escala espacial de nosso 

estudo, tendo em vista que a comunidade é influenciada por processos que atuam em 

diversas escalas espaço-temporais (Chesson 2000). Nesse sentido, estudos relatam que o 

efeito do ambiente tende a ser mais forte em escalas espaciais maiores (Wiens e 

Donoghue 2004). Já em menores escalas, o conjunto de espécies, em geral, pertence a 

um pool de espécies regionais que tende a ser limitado por processos históricos, dentre 

os quais aqueles de natureza evolutiva (Emerson e Gillepsie 2000, Pavoine e Bonsall 

2011). Uma hipótese alternativa à mencionada acima seria a falta de relação entre 

severidade ambiental e estrutura filogenética das comunidades, pois somente é razoável 

esperar forte ação do ambiente na composição de espécies quando os filtros abióticos 

são evidentes (HilleRisLambers et al. 2012). 

 Em relação ao fato de o componente filogenético representar a maior fração de 

explicação das variações florísticas em relação às variáveis ambientais e espaciais, 

nossos resultados demonstram que os habitats florestais e savânicos apresentam 

respostas similares. Entretanto, a filogenia explica em maior intensidade os padrões 

florísticos nos hábitats florestais em relação aos savânicos. Este resultado pode ser 

explicado pelo fato de que as fitofisionomias florestais apresentam maior diversidade 

filogenética quando comparadas às fitofisionomias savânicas (Pereira et al. dados não 

publicados), o que suporta nossa terceira hipótese. Além disso, diversos estudos 

apontam para o fato dos habitats florestais (especificamente, nas florestas tropicais) 

apresentarem estruturas filogenéticas agrupadas; esse padrão agregado tem sido 

associado à Teoria de Conservadorismo de Nicho, no qual as espécies tendem a se 

manter na proximidade de sua origem (Webb et al. 2002). Conforme predito por essa 

Teoria, a história evolutiva das espécies pode ser determinante para a compreensão da 

formação de assembleias vegetais (Gastauer e Meira-Neto 2014). Note que essa 

previsão não leva em consideração que as formações savânicas se caracterizam por uma 

camada herbácea com predominância de gramíneas e por uma camada lenhosa que varia 

de 3-5m de altura, com cobertura arbórea de 10 a 60% (Staver et al. 2011). 
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Considerando que o nosso estudo não incluiu o componente herbáceo, qualquer 

conclusão sobre as fitofisionomias savânicas requer cautela. O fato de o componente 

espacial mostrar uma explicação maior na variação florística para os hábitats savânicos 

pode estar associado ao fato desse subtipo vegetacional apresentar composição florística 

distinta dos outros tipos de habitats do Cerrado, possuindo flora típica e com particular 

endemismo (Harley 1995). 

A principal contribuição do nosso estudo foi mostrar a importância de incorporar 

a história evolutiva das espécies em investigações sobre comunidades transicionais, uma 

vez que a magnitude das relações de parentesco das espécies parece influenciar 

expressivamente a composição das comunidades. Nesse sentido,  o  presente estudo 

representa uma nova contribuição para a compreensão dos principais padrões 

responsáveis por determinar a variação na composição de espécies arbóreas em 

transições biogeográficas. Além disso, nossos achados evidenciam que a filogenia foi o 

principal componente modulador da variação na composição da flora arbórea da 

Transição, fato que lança luz sobre previsões mais robustas acerca do entendimento das 

comunidades ecológicas e ressalta a importância de se incorporar as relações 

filogenéticas das espécies nos estudos ecológicos. Essa abordagem é a primeira 

realizada para ambientes transicionais e pode trazer contribuições inéditas não somente 

para a compreensão sobre os padrões de variação florística em comunidades arbóreas, 

mas também para a formulação de hipóteses sobre a biologia evolutiva dos mais 

diversos grupos biológicos, levando a uma maior compreensão e melhor interpretação 

de quais fatores estão mais ou melhor relacionados às variações na composição de 

espécies em comunidades naturais. 
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Tabelas 

Tabela 1: Número de sítios e espécies para os diferentes hábitats encontrados ao longo 

da transição Cerrado-Amazônia. 

Hábitats  Tipo de Habitat Nº de sítios Nº de espécies 

Floresta Pluvial Floresta              04 515 

Floresta Estacional Floresta  26 692 

Floresta Ripícola Floresta  17 389 

Cerrado Savana  25 535  

Cerrado Rupícola Savana  15 344 

Total -   87 2475 
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Figuras 

 

Figura 1: Clusters obtidos pelo método de Agrupamento Hierárquico de Variáveis 

aplicado a 70 variáveis ambientais em 87 sítios da transição Cerrado-Amazônia. 

Variáveis em negrito: bioclimáticas; em itálico: cobertura de vegetação; sublinhadas: 

solos; em itálico e sublinhadas: relevo e topografia. 

 

 

 

Figura 2: Diagrama esquemático representando o procedimento realizado para 

obtenção das matrizes X (filogenia), W (espaço) e Z (ambiente) para 87 sítios da 

transição Cerrado-Amazônia. PCPS: Coordenadas Principais de Estrutura Filogenética; 

MEM: Mapas de Autovetores de Moran; ClustOfVar: Agrupamento Hierárquico de 

Variáveis. 
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Figura 3. Partição de variância obtida por meio de Análise de Redundância Canônica 

baseada em transformação (tb-RDA) em diferentes hábitats da Transição Cerrado-

Amazônia, usando como matriz resposta (Y) a ocorrência registrada de espécies por 

sítio submetida à transformação de Hellinger e, como preditores, o conjunto selecionado 

de variáveis filogenéticas, espaciais e ambientais. 
 

 

 

Figura 4: Porcentagem explicada (R² ajustado) de variação na composição de espécies 

arbóreas pelos preditores filogenético (X), espacial (W) e ambiental (Z) para a toda a 

Transição Cerrado-Amazônia (a) e, separadamente, para os hábitats florestais (b) e 

savânicos (c). Diagramas cujo valor somado não totalizam 100% devem-se a 

arredondamentos nas casas decimais. 
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 CONCLUSÕES GERAIS 

Há ainda muitas questões sobre os principais fatores que determinam a 

diversidade e a estrutura filogenética de comunidades arbóreas distribuídas por 

distintos tipos de vegetação ao longo da Transição Cerrado-Amazônia, bem 

como também há uma escassez de estudos acerca da variação florística dessa 

região. Neste estudo nós fizemos a primeira tentativa de analisar a estrutura e 

a diversidade filogenéticas e entender os processos responsáveis por esta 

estruturação. Além disso, nosso trabalho fornece uma nova abordagem que 

possibilita um melhor entendimento dos padrões de variação florística da 

região. Ainda, fornecemos subsídios para implementação de novas áreas de 

proteção na região, tendo em vista que seria aconselhável adotar estratégias 

de conservação que privilegiassem reservas contendo o maior valor de 

diversidade filogenética ou a maior diversidade biológica possivel. Seguindo 

esse raciocínio, embora haja avanços em relação às áreas de proteção, o 

cenário atual reflete falhas na proteção de áreas importantes para a 

conservação da diversidade biológica. 

O nosso estudo pode fornecer suporte para futuras discussões de 

implicações para políticas de conservação da biodiversidade na transição 

Cerrado-Amazônia, tendo em vista o crescente uso de analises filogenéticas de 

comunidades como ferramenta para a elaboração de estratégias que visem 

minimizar a perda da história evolutiva. Os padrões gerais encontrados ao 

longo da Transição e nos diferentes tipos de vegetação refletem a influência da 

filogenia na variação da composição de espécies e traz contribuições 

promissoras não somente para a compreensão sobre os padrões de variação 

florística em comunidades de arbóreas da Transição Cerrado-Amazônia, mas 

para melhor compreensão dos padrões de variação de qualquer comunidade 

ecológica. 


