
Resumo 
O clima e as condições edáficas são importantes preditores dos padrões espaciais e da diversidade alfa de espécies 
vegetais. A distribuição espacial das populações vegetais fornece informações sobre processos ecológicos que 
regem as comunidades. Nesse estudo investigamos a riqueza e os padrões espaciais intra e interespecíficos de 
espécies de samambaias em uma Floresta Estacional Perenifólia na transição Amazônia-Cerrado. Descrevemos 
os padrões espaciais através da função O’ring univariada e bivariada. Registramos quatro espécies de samambaias 
(Trichomanes pinnatum, Lindsaea pallida, Adiantum incertum e Campyloneurum phyllitidis). Todas as espécies 
exibiram o padrão espacial intraespecífico agregado. O padrão interespecífico positivo foi observado entre as 
espécies T. pinnatum e A. incertum, e L. pallida e A. incertum, porém, não observamos relações espaciais entre T. 
pinnatum e L. pallida. A forte sazonalidade climática aliada à homogeneidade topográfica pode estar influenciando 
na baixa riqueza de espécies. A agregação observada para essas espécies é um indicativo de que a limitação de 
dispersão e a estruturação do habitat estão determinando suas distribuições espaciais. As associações espaciais 
positivas das espécies podem estar sendo potencializadas pelo estresse ambiental durante o período de seca. A 
ausência de relações espaciais pode ser um indício de que a neutralidade pode explicar parcialmente a distribuição 
de samambaias na floresta estudada.
Palavras-chave: associações espaciais interespecíficas, associações espaciais intraespecíficas, distribuição 
espacial, riqueza de espécies.

Abstract 
The climate and soil conditions are important predictors of spatial patterns and alpha diversity of plant populations. 
The spatial distribution of plant populations provides information about ecological processes that control the 
communities. In this study we investigated the richness and intra and interspecific spatial patterns of ferns in an 
Evergreen Seasonal Forest in the Amazonia-Cerrado transition. We described the spatial patterns by the univariate 
and bivariate O’ring function. We recorded four species of ferns samambaias (Trichomanes pinnatum, Lindsaea 
pallida, Adiantum incertum e Campyloneurum phyllitidis). All species exhibited the intraspecific spatial pattern 
aggregated. A positive interspecific pattern was observed between T. pinnatum and A. incertum, and L. pallida 
and A. incertum, however, we did not observe spatial relations between T. pinnatum and L. pallida. The strong 
climatic seasonality combined with a topographic homogeneity may be influencing the low species richness. The 
aggregation of these species is indicative that the dispersion limitation and the habitat structuration are determining 
their distribution. The species positive spatial associations may be reinforced by the environmental stress during 
the dry season. The absence of spatial relationships may be an indication that neutrality may partially explain 
the distribution of ferns in the studied forest.
Key words: interspecific spatial associations, intraspecific spatial associations, spatial distribution, species richness.
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Introdução
O grupo das samambaias representa menos 

de 4% das espécies da flora vascular mundial, 
ainda assim, essas espécies ocupam quase todos os 
tipos de habitats de regiões tropicais, subtropicais, 
temperadas, boreais e austrais (Sharpe et al. 2010). 
Essa ampla distribuição geográfica é resultante 
das adaptações morfoecológicas adquiridas pelas 
samambaias durante seu longo período evolutivo 
e devido a sua elevada capacidade de dispersão 
(Moran & Smith 2001). De modo geral, em 
escala global, o principal fator determinante da 
distribuição das samambaias é o limite de dispersão 
inerente a cada espécie (Tuomisto et al. 2003).

Variações edáficas e topográficas ao longo 
do hábitat também são importantes preditores da 
distribuição espacial das samambaias em diferentes 
escalas (Tuomisto & Poulsen 1996, 2000; Tuomisto 
et al. 2003), bem como as relações interespecíficas 
de coexistência e competição (Poulsen & Balslev 
1991). Por exemplo, a especialização de hábitats 
(e.g., edáfica e topográfica) reduz os níveis de 
competição interespecífica de espécies herbáceas 
e garante a coexistência de um maior número de 
espécies em escala local, porém a competição 
intraespecífica também pode interferir no padrão 
de distribuição de espécies e na densidade 
local de indivíduos (Poulsen & Balslev 1991; 
Rechenmacher et al. 2007; Chacón-Labella et al. 
2014). Nesse caso, tal como previsto pela hipótese 
de Janzen-Connell, a agregação provocada pela 
limitação de dispersão dos propágulos é reduzida 
devido a exclusão de indivíduos por processos 
de mortalidade denso-dependentes, os quais 
promovem a distribuição aleatória ou regular nos 
indivíduos adultos (Janzen 1970; Connell 1971).

A formação de adensamentos populacionais é 
outro fator relevante em determinar a distribuição 
de samambaias devido ao aumento na capacidade 
de monopolizar os recursos do hábitat, tais como 
luz, nutrientes e água, e influenciar nas relações 
intra e interespecíficas (Slocum et al. 2004, 2006; 
Walker & Sharpe 2010). Esses adensamentos 
podem ser formados por meio da dispersão limitada 
dos esporos e pela reprodução vegetativa (e.g., 
apogamia, produção de gemas e ramificação de 
rizomas seguida da desintegração da conexão) 
(Richard et al. 2000; Sharpe et al. 2010). Embora 
as samambaias apresentem eficiência na dispersão, 
grande parte dos esporos não levada pelo vento, 
cai próxima ao indivíduo dispersor, configurando 
o limite de dispersão em pequenas escalas e 
conduzindo ao adensamento da população (Peck 

et al. 1990). Contudo, a estruturação espacial 
dos recursos em microescala também pode gerar 
o adensamento das samambaias ao induzir o 
crescimento massivo de indivíduos, e resultar em 
um padrão espacial agregado, o tipo mais comum de 
distribuição espacial das samambaias (Karst et al. 
2005; Schmitt & Windisch 2007; Rechenmacher et 
al. 2007; Jones et al. 2007; Mallmann et al. 2013). 
Desse modo, espécies de samambaias que formam 
adensamentos podem apresentar dissociação 
espacial entre si, embora essas informações sejam 
insuficientes para espécies de florestas tropicais 
devido à escassez de estudos (Richard et al. 2000).

A maior riqueza e diversidade de samambaias 
estão concentradas nas regiões de florestas tropicais 
úmidas, pincipalmente em florestas montanas, onde 
a elevada heterogeneidade ambiental favorece o 
estabelecimento de diversas formas biológicas 
(Tryon 1972, 1986). As florestas da borda sul-
Amazônica adquirem aspecto xeromórfico e menor 
porte arbóreo à medida que se aproximam do clima 
estacional do Cerrado, por isso, são denominadas 
de florestas secas, estacionais ou semideciduais 
(Soares 1953; Ivanauskas et al. 2004; Marimon et 
al. 2014). Dentre estas, destacam-se as florestas 
estacionais perenifólias, caracterizadas pela 
dominância de espécies perenes ou sempre verdes 
e de maior porte arbóreo em comparação com 
as demais fitofisionomias florestais da transição 
Amazônia-Cerrado, como o cerradão e as florestas 
estacionais semideciduais (Ivanauskas et al. 2008).

O único estudo sobre samambaias realizado 
em florestas estacionais na transição Amazônia-
Cerrado relata baixa riqueza de espécies (Forsthofer 
et al. 2013). Neste caso, a elevada sazonalidade 
climática na região (Alvares et al. 2013) e a 
homogeneidade do hábitat, principalmente na 
topografia (Ivanauskas et al. 2004), podem 
explicar em parte a baixa riqueza e diversidade 
de espécies de samambaias nessas florestas. Em 
geral, a diversidade de espécies de samambaias 
é positivamente relacionada com o clima e com a 
heterogeneidade de hábitats (Zuquim et al. 2012), 
isto porque a distribuição do esporófito é ligada às 
restrições e exigências ambientais do gametófito 
- fase de vida das samambaias em que ocorre a 
reprodução sexuada, sendo altamente dependente 
de umidade (Sharpe et al. 2010).

Nosso estudo é o primeiro a descrever 
os padrões espaciais intra e interespecíficos 
de espécies de samambaias em uma Floresta 
Estacional Perenifólia na transição Amazônia-
Cerrado. Testamos as hipóteses de que: 1) as 
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espécies estudadas se distribuem de forma agregada 
no espaço devido à forte especialização de hábitat 
e a limitação de dispersão dos esporos (Karst et 
al. 2005; Jones et al. 2007; Schimit & Windisch 
2007), que favorecem a agregação intraespecífica 
em detrimento dos outros tipos de distribuição, e 2) 
as espécies estudadas encontram-se negativamente 
associadas no espaço, uma vez que os adensamentos 
populacionais de samambaias inibem o crescimento 
de outras espécies nas proximidades devido 
a competição por recursos (e.g., água, luz e 
nutrientes) (George & Bazzaz 1999; Lyon & Sharpe 
1966; Walker & Sharpe 2010).

Material e Métodos
Área de estudo
O estudo foi realizado em uma Floresta 

Estacional Perenifólia (10o57’29,62” S, 52o10’23,7” 
W; 291 m de altitude) na transição entre os Biomas 
Amazônia e Cerrado, no município de Porto Alegre 
do Norte-MT. O clima da região é do tipo Aw de 
Köppen, com um período seco de abril a setembro 
e outro chuvoso de outubro a março (Alvares et 
al. 2013). A precipitação e temperatura médias 
anuais são de 1.774 mm e 26 oC, respectivamente 
(Hijmans et al. 2005). O relevo varia de plano a 
suave-ondulado e o solo predominante na região é 
do tipo Latossolo Vermelho-Amarelo, geralmente 
profundo, distrófico, álico e com baixa capacidade 
de troca catiônica (Ivanauskas et al. 2004, 2008)

Coleta de dados
Realizamos a amostragem das samambaias 

no período chuvoso, em dezembro de 2015, em 
25 parcelas de 20 × 20 m. Essas parcelas foram 
instaladas e vêm sendo monitoradas pela equipe do 
Laboratório de Ecologia Vegetal da Universidade do 
estado de Mato Grosso, por meio do PELD - Projeto 
Ecológico de Longa Duração (CNPq, Sítio TRAN) 
e pela RAINFOR - Rede Amazônica de Inventários 
Florestais. Em cada parcela, contabilizamos todos 
os indivíduos de samambaias que apresentavam 
porção vegetativa aparente e mensuramos as suas 
coordenadas métricas (X; Y) (Fig. 1). A contagem 
dos indivíduos nos adensamentos seguiu o método 
proposto por Zuquim et al. (2012).

A identificação foi realizada in loco e 
posteriormente confirmada através de comparações 
com o acervo do Herbário NX (Nova Xavantina-
MT) e do Herbário do Instituto de Estudos Costeiros 
da Universidade Federal do Pará (Bragança-PA), 
onde o material testemunho encontra-se depositado.

Análise de dados
Descrevemos os padrões de distribuição 

espacial intra e interespecíficos das espécies 
estudadas através da Função O’ring univariada 
- O11 (r) e bivariada - O12 (r), respectivamente, 
utilizando o software Programita (Wiegand & 
Moloney 2014). Essa análise calcula a densidade 
média de indivíduos para diferentes classes de 
distâncias através de círculos com largura (r) ao 
redor de cada ponto (X; Y). A função calcula a 
probabilidade de os pontos vizinhos dispersos no 
espaço serem abrangidos pela largura do anel, que 
neste caso foi de 1 m. O modelo nulo utilizado foi o 
de completa aleatoriedade espacial (CSR), testado 
através de envelopes de confiança construídos a 
partir dos três maiores e menores valores obtidos 
por 999 simulações de Monte Carlo (Wiegand et al. 
2013; Wiegand & Moloney 2014). Portanto, para 
a avaliação da distribuição espacial das espécies 
utilizamos valores positivos e negativos de O11 
(r), que indicam os padrões agregado e regular, 
respectivamente, e valores observados entre os 
limites do envelope de confiança, que predizem o 
padrão aleatório (Wiegand & Moloney 2014). Para 
avaliação das relações interespecíficas utilizamos 
os valores de O12 (r), os quais predizem relação 

Figura 1 – Mapa da distribuição espacial de três espécies 
(Adiantum incertum, Lindsaea pallida e Trichomanes 
pinnatum) de samambaias em uma Floresta Estacional 
Perenifólia da transição Amazônia-Cerrado.
Figure 1 – Map of the spatial distribution of three fern species 
(Adiantum incertum, Lindsaea pallida and Trichomanes 
pinnatum) in an Evergreen Seasonal Forest in the Amazonia-
Cerrado transition.
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positiva ou negativa, enquanto os valores entre os 
limites do envelope de confiança indicam a falta de 
relação espacial (Wiegand & Moloney 2014). Para 
evitar a inflação do erro do tipo I e testar o ajuste 
do modelo (envelope de confiança) em predizer a 
distribuição dos indivíduos em diferentes escalas 
espaciais, utilizamos o teste Goodness-of-Fit (GoF) 
a 5% de significância (Loosmore & Ford 2006).

Resultados
A densidade total de samambaias na área 

estudada foi de 92 indivíduos distribuídos entre quatro 
espécies e quatro famílias, Trichomanes pinnatum 
Hedw. - Hymenophyllaceae (56 indivíduos), 
Lindsaea pallida Klotzsch - Lindsaeaceae (22), 
Adiantum incertum Lindm. - Pteridaceae (12) 
e Campyloneurum phyllitidis (L.) C.Presl - 
Polypodiaceae (1). O padrão de distribuição espacial 
intraespecífico predominante entre as espécies foi o 
agregado (r = 1000; p = 0,001) (Fig. 2). Entretanto, 
T. pinnatum exibiu oscilações de regularidade entre 
as distâncias 31 a 47 m (Fig. 2).

Quanto aos padrões espaciais interespecíficas 
verificamos que Trichomanes pinnatum e Adiantum 
incertum estiveram positivamente associadas no 
espaço, assim como Lindsaea pallida e A. incertum 
(r = 898; p < 0,05) (Fig. 3). T. pinnatum esteve 
negativamente relacionada com L. pallida em 
algumas distâncias (12, 31–34, 36–40, 42 e 49 m) 
(Fig. 3), porém, essas interações pontuais não foram 
suficientemente fortes para estabelecer associação 
espacial significativa entre elas (r = 898; p = 0,10; 
Fig. 3).

Discussão
Riqueza e densidade
A baixa riqueza de espécies de samambaias 

observada pode ser um indicativo de que as 
características ambientais das florestas da transição 
Amazônia-Cerrado, tais como a homogeneidade 
topográfica e a acentuada sazonalidade climática 
(ca. de seis meses de seca) (Ackerly et al. 1989; 
Ivanauskas et al. 2004) podem influenciar na 
diversidade de espécies do grupo na floresta avaliada. 
A importância da sazonalidade climática e das 
variações no solo/topografia sobre a distribuição de 
espécies de samambaiais também foi observada por 
Zuquim et al. (2012) em florestas das regiões norte 
e central da Amazônia. Devido às características 
evolutivas da maioria dos representantes do grupo, 
tais como folhas sensíveis (umidade e temperatura) e 
ineficiência no controle de perda e transporte de água 

(Page 2002), as samambaias não suportam longos 
períodos de seca. Por isso, os maiores valores de 
riqueza de espécies de samambaias são geralmente 
descritos para ambientes com elevada umidade (e.g., 
fundos de vales) e heterogeneidade topográfica 
(Tuomisto & Poulsen 2000) ou com variações 

Figura 2 – Padrão de distribuição espacial intraespecífico 
descrito pela função O’ring univariada (O11) em 
diferentes escalas espaciais para três espécies de 
samambaias em uma Floresta Estacional Perenifólia 
da transição Amazônia-Cerrado.
Figure 2 – Intraspecific spatial distribution pattern described by 
the univariate O’ring function (O11) at different spatial scales 
for three fern species in an Evergreen Seasonal Forest in the 
Amazonia-Cerrado transition.
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de luminosidade (Zuquim et al. 2009). Padrões 
semelhantes são encontrados para a vegetação 
arbórea em florestas da transição Amazônia-Cerrado, 
que exibe menor biomassa, riqueza e diversidade de 
espécies em comparação com as florestas das áreas 
centrais da Amazônia (Marimon et al. 2014).

A dominância de Trichomanes pinnatum no 
presente estudo demonstra a eficiência da espécie 
em utilizar os recursos da área, bem como sua 
resistência frente aos filtros ambientais locais. Essa 
espécie apresenta elevada plasticidade ecológica, 
podendo ser encontrada em diferentes tipos de 
florestas (Paciência & Prado 2004), solos (e.g., 
distróficos a eutróficos; Tuomisto & Poulsen 1996) 
e níveis de luminosidade (Zuquim et al. 2009). 
Resultados semelhantes também foram encontrados 
para esta espécie em florestas centrais e no oeste 
da Amazônia (Tuomisto & Poulsen 2000; Zuquim 
et al. 2014).

Padrão espacial intraespecífico
A agregação intraespecífica apresentada pelas 

três espécies estudadas confirma a nossa hipótese 
inicial. Este tipo de distribuição é uma tendência 
comum observada para espécies de samambaias 
em diversas florestas tropicais e subtropicais 
(Rodrigues et al. 2004; Franz & Schmitt 2005; 
Lehn & Resende 2008; Blume et al. 2010; Chacón-
Labella et al. 2014). A agregação intraespecífica 
pode ser relacionada a diferentes processos, como 
a limitação de dispersão dos esporos, que aumenta 
as chances de estabelecimento próximo à planta-
mãe e determina a estrutura espacial dos indivíduos 
(Peck et al. 1990; Jones et al. 2007), sendo um 
dos mais importantes preditores da distribuição 
de samambaias em escala local (Zuquim et al. 
2012). Por outro lado, a estruturação espacial dos 
recursos (e.g., água) também promove a agregação 
intraespecífica, uma vez que as samambaias tendem 
a ocupar locais mais úmidos devido à sensibilidade 
ao estresse hídrico e a necessidade de água para a 
reprodução na fase gametofítica (Holttum 1938; 
Karst et al. 2005; Barrington 2007).

Outro fator relevante e que pode estar 
determinando a agregação intraespecífica dessas 
espécies é a formação de adensamentos (Richard 
et al. 2000). Este padrão foi observado para 
Trichomanes pinnatum e Adiantum incertum, que 
possuem raque prolífera e rizoma longo-reptante, 
respectivamente. Estas características favorecem o 
estabelecimento de clones próximos uns dos outros 
e conduzem à agregação intraespecífica (Windisch 
1996; Sharpe et al. 2010). Esta característica 
permite utilizar melhor os recursos espacialmente 
estruturados, confere vantagem competitiva frente 
às outras espécies e geralmente responde pela 
elevada densidade de samambaias no interior de 
florestas (Windisch 1996; Pietrobom & Barros 
2002). A reprodução vegetativa desempenha 

Figura 3 – Relações espaciais interespecíficas descritas 
pela função O’ring bivariada (O12) em diferentes 
escalas espaciais para três espécies de samambaias 
em uma Floresta Estacional Perenifólia da transição 
Amazônia-Cerrado.
Figure 3 – Interspecific spatial relations described by the 
bivariate O’ring function (O12) at different spatial scales 
for three fern species in an Evergreen Seasonal Forest in the 
Amazon-Cerrado transition.
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importante função nos padrões espaciais de plantas, 
determinando a distribuição agregada em escala 
local (Arévalo & Fernández-Palacios 2003).

Por outro lado, as oscilações regulares na 
distribuição espacial de Trichomanes pinnatum 
podem refletir a história de vida da população e 
variações no tamanho dos adensamentos em função 
da competição durante todo o período de vida dos 
indivíduos (Citadine-Zanette 1964), especialmente 
em períodos de restrição hídrica (Page 2002). 
Resultados semelhantes foram observado por 
Chacón-Labella et al. (2014) para Cyathea 
caracasana em florestas no sul do Equador. Os 
referidos autores apontam que essas oscilações 
estão relacionadas com os processos denso-
dependentes que reduzem a densidade e aumentam 
a regularidade intraespecífica das espécies com o 
avanço ontogenético.

Padrões espaciais interespecíficos
A associação espacial positiva entre Lindsaea 

pallida e Adiantum incertum, e entre Trichomanes 
pinnatum e A. incertum, refuta a nossa hipótese 
inicial, e pode ser um indicativo de que os 
adensamentos de indivíduos dessas espécies não 
possuem capacidade de monopolizar os recursos do 
hábitat e impedir o estabelecimento umas das outras. 
Desse modo, é possível supor que essas espécies 
apresentam exigências ambientais comuns que 
facilitam a coexistência em microescala (Richard et 
al. 2000). Por outro lado, este resultado pode estar 
relacionado com o estresse ambiental vivenciado 
pelas espécies no período de seca que favorece as 
associações espaciais positivas (Callaway et al. 
2002). Dessa forma, a redução da disponibilidade 
hídrica no solo pode estar agregando as espécies 
em locais mais úmidos e aumentando a congruência 
espacial entre elas (Greer et al. 1997). Contudo, as 
associações negativas em algumas distâncias para 
T. pinnatum e L. pallida demonstram a ocorrência 
de algum nível de competição entre elas, o que 
pode estar relacionado com características inerentes 
a cada uma das espécies ou a história de vida 
dessas populações na área de estudo. Resultados 
semelhantes foram observados por Higuchi et 
al. (2011) para algumas espécies de Miconia no 
sub-bosque de uma floresta plantada. Segundo os 
referidos autores, essas oscilações negativas são 
resultantes da competição por recursos durante o 
desenvolvimento e sobrevivência dessas espécies e 
demonstra a importância dos padrões espaciais em 
prever a dinâmica de populações vegetais. Por outro 
lado, as associações positivas observadas entre L. 

pallida e A. incertum, mesmo que em alguns pontos 
específicos no espaço, evidenciam a similaridade 
ecológica entre as mesmas (Karst et al. 2005).

A ausênc ia  de  r e l ações  e spac ia i s 
interespecíficas entre Trichomanes pinnatum 
e Lindsaea pallida é um indicativo de que a 
distribuição dessas espécies é espacialmente 
independente e refuta a nossa hipótese inicial. 
Neste caso, a ausência de associações espaciais 
reflete a não interferência biótica ou abiótica 
entre as distribuições dessas espécies (Arévalo 
& Fernández-Palacios 2003) e é coerente com a 
expectativa de neutralidade (Hubbell 2001). Este 
padrão não é comum para as samambaias devido a 
forte especialização de hábitats do grupo (Tuomisto 
et al. 2003; Karst et al. 2005), embora modelos 
neutros tenham sido utilizados para explicar a 
distribuição de espécies tolerantes a intensas 
variações em um gradiente ambiental (Karst et 
al. 2005). Por outro lado, as variações estruturais 
entre essas espécies (Kramer 1995; Windisch 
1996) podem contribuir para que elas ocorram em 
diferentes micro-hábitats na floresta estudada, o 
que também explicaria a independência espacial 
observada.

Nosso estudo encontrou baixa riqueza de 
espécies de samambaias em uma Floresta Estacional 
Perenifólia da transição Amazônia-Cerrado, o que 
pode estar relacionado com as características 
climáticas (sazonalidade) e com a homogeneidade 
topográfica (plano) da região. As espécies de 
samambaias analisadas mostraram padrão espacial 
intraespecífico agregado, demonstrando a forte 
influência do limite de dispersão e da estruturação 
espacial do ambiente sobre a distribuição do grupo. 
Diferentes padrões espaciais interespecíficos 
foram observados, o que indica que as relações 
entre as espécies são extremamente complexas em 
microescala e podem estar relacionadas ao hábitat 
ou à neutralidade.
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