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RESUMO 

 

A investigação do papel nicho na distribuição dos fungos micorrízicos 

arbusculares pode revelar a assembleia de fatores dirigindo os padrões de 

colonização em grande escala, e apoiar inferências sobre as respostas da 

comunidade de FMA às mudanças ambientais. Este trabalho foi desenvolvido 

com base em dados morfológicos, moleculares e dados publicados das 

espécies de FMA, amostrados ao longo de um gradiente latitudinal cobrindo a 

região semiárida brasileira. Topo e bases de Inselbergs foram amostrados e a 

diversidade de FMA nesses afloramentos se apoiou em características 

morfológicas das espécies. Também procurou-se entender a importância do 

tipo de habitat dos FMA (solo e raízes), no padrão distribuição desses 

simbiontes com os dados moleculares. Por último, com meta dados e 

resultados obtidos nesta, buscou-se identificar preditores isolados da 

distribuição dos FMA na região semiárida. A interpretação dos dados foi 

baseada em resultados gerados por modelos estatísticos e modelos 

preditivos os quais consideraram, distribuição, diversidade e estrutura da 

comunidade fúngica. Nossos resultados revelam os fatores climáticos e do solo 

dirigindo a distribuição dos FMA em escala regional e o papel do tipo de habitat 

do fungo (solo e raízes), em diferenciar os padrões de diversidade. Esses 

resultados mostram bases para entender o papel funcional dos FMA em 

ecossistemas semiáridos e suportam futuros estudos em ecologia de FMA. 

 

Palavras-chave: Arbuscular. Distribuição. Ecologia de comunidade. 

Modelagem. Semiárido.  

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

 

 

ABSTRACT 

 

The investigation of niche role on distribution of arbuscular mycorrhizal fungi 

can reveal the factors driving patterns of large-scale colonization, and support 

inferences about FMA community responses to environmental changes. This 

thesis was developed based on morphological, molecular and published data of 

FMA, sampled along a latitudinal gradient covering the Brazilian semi-arid 

region. Top and surrounding area of the Inselbergs were sampled and the 

diversity of AMF on these outcrops FMA was based in morphological 

characteristics of species. Also tried to understand the importance of the type of 

habitat of the FMA (soil and roots), in the distribution pattern of these symbionts, 

based on the molecular data. Finally, with meta data and previous results 

obtained in this thesis, we sought to identify predictors of insulated distribution 

of FMA in the semi-arid region. The interpretation of the data was based on 

results generated by statistical models and predictive models which considered, 

distribution, diversity, and the fungal community structure Our results reveal 

climatic and soil factors driving the distribution of AMF on a regional scale and 

the role of habitat type of fungi (soil and roots), in differentiating diversity 

patterns of AMF. These results show the basis for understanding the functional 

role of the FMA in semi-arid ecosystems and to support future studies of AMF 

ecology. 

 

Key-words: Arbuscular. Community ecology. Distribution. Modelling. Semiarid.  
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1 INTRODUÇÃO  

 

 O sub-filo Glomeromycotina congrega os fungos micorrízicos 

arbusculares (FMA), organismos biotróficos obrigatórios que se associam com 

mais de 80% das plantas vasculares. Dentre as associações micorrízicas a do 

tipo arbuscular é a mais importante e mais ancestral. Há registros que datam 

de 600 milhões de anos, os quais indicam que a presença desses fungos foi 

um dos determinantes para a conquista do ambiente terrestre pelas plantas 

(REDECKER et al. 2000). No entanto, a origem da simbiose micorrízica não é 

conhecida, sabendo-se apenas que evoluiu de ambientes úmidos a partir da 

relação entre fungos e cianobactérias (BRUNDRETT 2002).  

 Os FMA possuem ampla distribuição geográfica, colonizando todos os 

ambientes terrestres com maior diversidade nos ecossistemas tropicais (READ 

1991). Diferenças de ocorrência para os diversos grupos de FMA podem ser 

explicadas por fatores edáficos do solo, hospedeiro, clima e por características 

intrínsecas da espécies; no entanto, informações sobre a extensão da 

influência desses fatores sobre a comunidade de fungos micorrízicos ainda são 

escassas. Por outro lado, alguns autores defendem a ideia de que a distribuição 

dos FMA acompanha a distribuição da comunidade de plantas nos diferentes 

biomas (KIVLIN et al. 2011; ÖPIK et al. 2010) e que fatores responsáveis por 

influenciar a comunidade vegetal, estariam indiretamente ligados a 

comunidades dos seus simbiontes. 

A partir dessas questões, busca-se entender os mecanismos 

responsáveis pelo surgimento, distribuição e manutenção da diversidade de 

microrganismos, tais como especiação, extinção, dispersão e interação entre 

as espécies (MARTINY et al. 2006). Estudos de biogeografia têm sido 

recentemente aplicados a microrganismos, grupo pouco estudado nesse 

aspecto, devido às limitações de cultivo e detecção (MARCO-JÚNIOR; 

SIQUEIRA 2009). Esses estudos contribuem para o entendimento dos padrões 

responsáveis pelo surgimento e manutenção da distribuição dos diversos 

grupos, comparando se são semelhantes aos dos organismos maiores. 

Atualmente o questionamento levantado é se a teoria da biogeografia se aplica 

a microrganismos, os quais apresentariam padrões que explicam sua 
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distribuição sobre a terra. A proposta de teórica de biogeografia de Baas-

Becking estabelece que os microrganismos estão amplamente distribuídos, 

mas o ambiente é responsável pela seleção de espécies (QUISPEL 1998).  

Os FMA são organismos chave para a estabilidade e manutenção dos 

ecossistemas, devido à capacidade de afetar múltiplas funções e processos do 

ambiente como ciclagem de nutrientes (C, N e P), produtividade, diversidade e 

competição entre plantas (DRIGO et al. 2010; VAN DER HEIJDEN et al. 2003; 

O ’CONNOR et al. 2002). Justificam-se, portanto, os esforços em aumentar o 

conhecimento sobre a biogeografia desses microrganismos, sendo necessário 

conhecer os padrões e processos que determinam o sucesso da conquista dos 

FMA em novos habitats. Nesse sentido, o objetivo geral deste trabalho foi 

determinar os processos e os padrões que explicam a distribuição dos FMA em 

escala de paisagem na região semiárida do Brasil. É importante entender como 

os diferentes grupos de Glomeromycotina se distribuem ao longo do tempo e 

do espaço, e quais os principais fatores para o surgimento e adaptação das 

espécies aos nichos específicos. Nesse contexto foram testas as hipóteses de 

que os FMA são mais dirigidos por fatores ambientais, e dentro das variáveis 

preditivas determinísticas, as características do solo têm papel chave na 

distribuição desses fungos ao longo dos ambientes semiáridos. Assim, espera-

se contribuir para entendimento do processo evolutivo desses microrganismos 

com base nas ferramentas disponíveis e aplicáveis, gerando informações para 

a construção de políticas de conservação. 

 

1.1 OBJETIVOS 

 

Este trabalho consiste na primeira caracterização de FMA em Inselbergs 

do Brasil, e na primeira tentativa de elucidar os possíveis efeitos do isolamento 

desses afloramentos nas comunidades do simbiontes micorrízicos. Além disso, 

busca-se entender como o habitat do fungo (ex. colonização do solo e raízes), 

e os fatores dos ambientes semiáridos dirigem a distribuição dos FMA, gerando 

assim conhecimento sobre a ecologia desses fungos em ambientes similares, 

e informações base para outros estudos. 

 



16 
 

 

 

2 FUNDAMENTAÇÃO TEÓRICA 

 

2.1 FLORESTA TROPICAL SECA 

 

 A floresta tropical seca é o tipo vegetacional mais extenso dentre as 

formações florestais, abrangendo cerca de 40% da cobertura da floresta 

tropical mundial (MURPHY; LUGO 1986). Classificada como o bioma mais 

ameaçado do planeta, tem menos de 1% da região inseridos em áreas de 

conservação e apenas 2% da vegetação intacta (JANZEN 1988). Esse tipo 

florestal está distribuído de acordo com precipitação e temperatura 

(WHITTAKER 1975), caracterizados por intenso e prolongado período de seca, 

com faixa de precipitação anual de 400 mm – 1700 mm e temperatura acima 

de 17 oC. Durante o período de seca o percentual de evapotranspiração é 

mínimo, permitindo a formação de uma floresta ao invés de vegetação aberta 

e rasteira como acontece em áreas de savanas (HAYDEN; GREENE 2009). As 

plantas são adaptadas a esse período de pouca disponibilidade hídrica com 

maior produtividade durante a estação chuvosa; dessa forma, a floresta se 

apresenta com alta diversidade e pronunciado endemismo. 

 Estima-se que aproximadamente 40% do total da floresta tropical seca 

na América do Sul, seja constituído por remanescentes (HAYDEN; GREENE 

2009). No Brasil, esse tipo florestal encontra-se na região semiárida, ocupando 

70% do nordeste brasileiro e caracteriza a Caatinga, floresta muito diversificada 

devido ao clima e a condições edáficas, topográficas e antrópicas (ALVES 

2007). A vegetação também é denominada caatinga, termo que significa 

floresta branca, devido à aparência durante a estação seca, onde a maioria das 

plantas perde as folhas e fica esbranquiçada. A Caatinga ocupa 13% do 

território brasileiro e é caracterizada por alta biodiversidade, heterogeneidade 

e endemismo, (ALVES 2007). O clima varia de semiárido a subsumido seco 

com precipitação de até 900 mm e faixa de temperatura entre 26° C e 29° C 

(IBGE). 

 A vegetação da Caatinga apresenta fitofisionomias, predominando uma 

vegetação herbácea a arbórea com diferenças na composição florística e 
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incluindo considerável número de espécies endêmicas (RODAL; SAMPAIO 

2002). Apesar da alta diversidade florística, o conhecimento sobre os 

mecanismos responsáveis pela distribuição e adaptação das plantas e seus 

padrões fenológicos ainda é escasso. Esse entendimento seria extremamente 

importante no desenvolvimento de estratégias conservacionistas, pois a 

Caatinga ocupa uma das mais extensas áreas de terra no mundo e possui 

pouca disponibilidade de recursos hídricos (MILES et al., 2006). Além disso, o 

alto grau de perturbação antrópica dessa floresta eleva os riscos potenciais das 

mudanças climáticas, ocasionando desequilíbrio ecológico e colocando em 

risco a capacidade regenerativa desse ambiente (LEAL et al. 2003). 

Além dos fatores clima e vegetação que caracterizam o bioma Caatinga, 

o solo desempenha papel chave no desenvolvimento e manutenção da 

biodiversidade local. Os solos da Caatinga são cristalinos, praticamente 

impermeáveis, e sedimentares, com razoável reserva subterrânea (ALVES 

2007). As características variadas dos solos dão origem à geomorfologia e à 

condição vegetacional da Caatinga, e o conjunto solo e clima caracteriza os 

diferentes afloramentos rochosos nessa área (PRADO 2003), que atuam 

ecologicamente como meios desérticos e constituem locais onde predominam 

plantas suculentas. 

 

2.2 AFLORAMENTOS ROCHOSOS: INSELBERGS 

 

Os ambientes áridos surgiram na era mesozoica superior, no Cretáceo, 

há 135 milhões de anos, período em que houve a separação do Gondwana 

(direção norte-sul), ocasionando a formação do Oceano Atlântico (SALGADO-

LABOURIAU 1994). Esse fenômeno desencadeou mudanças climáticas 

responsáveis pelo aumento das temperaturas, erupções vulcânicas, escassez 

hídrica, levando a modificações na natureza local e caracterizando a aridez no 

nordeste brasileiro (SALGADO-LABOURIAU 1994). Essas grandes variações 

no clima da região semiárida são responsáveis pela gênese do relevo existente, 

tais como os Inselbergs, afloramentos rochosos caracterizados como 

ecossistemas de montanhas com as seguintes características físicas e bióticas: 

elevação e inclinação de terreno, climas diversos, alta composição relativa de 
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espécies nativas e endêmicas, diferentes graus de fragilidade e isolamento 

(MARTINELLI 2007).  

O termo Inselberg tem origem do Alemão e significa em tradução literal 

“ilha de montanha”. Inselbergs ocorrem em todas as zonas climáticas do globo, 

e apresentam geografia e geologia variada, fator considerado essencial para a 

alta diversidade existente (MARTINELLI 2007). Classificados como rochas 

solitárias, monolíticas, ou grupos de montanhas rochosas de granito ou 

gnaisse, se elevam abruptamente na paisagem plana, em regiões de climas 

semiáridos e úmidos (POREMBSKI; FISCHER; BIEDINGER, 1997). Os topos 

isolados formam ecossistemas únicos, caracterizados por micro habitats secos 

com alta incidência luminosa e espécies adaptadas a tais condições. Essas 

rochas são geologicamente estáveis, constituindo velhos elementos da 

paisagem por terem resistido a oscilações climáticas drásticas, resultando em 

alterações na vegetação circundante (POREMBSKI; BARTHLOTT, 2000). 

Dessa maneira, os Inselbergs podem fornecer informações de eventos 

climáticos passados e possíveis eventos futuros, como por exemplo, a ameaça 

de espécies invasoras.  

Os afloramentos rochosos possuem um vasto espectro de superfícies, 

de pequenas áreas a quilômetros quadrados de cobertura e alturas que variam 

de poucos a centenas de metros. Em Inselbergs tropicais a temperatura 

também varia (PHILLIPS 1982), criando condições microclimáticas diferentes, 

fazendo-o diferir em termos físicos e bióticos da matriz circundante. Esses 

ambientes rochosos também podem ser caracterizados como ecótonos, por 

apresentarem grande variedade de habitats (PIRES et al. 2014). A quantidade 

reduzida de solo contribui para a fragilidade ambiental dos afloramentos. Por 

exemplo, a disponibilidade de nutrientes no solo, principalmente fósforo e 

nitrogênio são limitadas (DOERRSTOCK; POREMBSKI; BARTHLOTT, 1996), 

bem como o conteúdo de húmus em litossolos (BREMER; SANDER 2000).  

Os Inselbergs são comparados às ilhas oceânicas, devido à 

descontinuidade geográfica natural e à relativa forma estrutural, abrigando 

diversas formas de vida, adaptadas às condições ambientais locais 

estressantes. No Brasil, em termos de riqueza e diversidade os Inselbergs da 

região sudeste constituem hotspots (POREMBSKI, 2007) e são considerados 



19 
 

 

 

em estudos evolucionários e biogeográficos comparados com outras partes de 

homólogos oceânicos como as ilhas (MACARTHUR; WILSON 1967).  Estudos 

revelam consideráveis variações em taxas de extinções locais e imigração 

entre Inselbergs de diversidades variadas, mostrando que mudanças no clima, 

como um simples período de intensa umidade do solo agem como fator 

significante nas taxas de mudança de habitats específicos (BARTHLOTT; 

POREMBSKI 2000). Outros trabalhos apontam as relações entre a diversidade 

local e regional, demonstrando que a riqueza de espécies em afloramentos 

rochosos com a mesma matriz circundante é positivamente influenciada pela 

diversidade regional, como ocorre em meta-comunidades da Floresta Atlântica 

no Brasil (CALEY; SCHLUTER 1997).  

O estabelecimento da comunidade de plantas nos Inselbergs pode estar 

atrelada a eventos estocásticos (POREMBSKI et al., 1998) e, devido à falta de 

nutrientes e baixa umidade, a vegetação se apresenta geralmente rasteira. As 

severas condições ambientais caracterizaram a vegetação dos Inselbergs de 

acordo com a matriz circundante (POREMBSKI 2007), apesar de fortes 

diferenças terem sido relatadas (GOMES; ALVES 2009; SPEZIALE; EZCURRA 

2012). Os organismos predominantes nos afloramentos são os líquens e alguns 

grupos de plantas vasculares, geralmente das famílias Bromeliaceae, 

Orquidaceae, Cyperaceae, e outras. Algumas são do tipo suculentas, outras 

vasculares, conhecidas como xerófitas e tolerantes à seca. Nos Inselbergs da 

Caatinga há grupos de monocotiledôneas dominantes das famílias 

Velloziaceae, Bromeliaceae, Orchidaceae, Asteraceae e Poaceae 

(CONCEIÇÃO et al. 2007), além de Leguminosae e Euphorbiaceae (FRANÇA 

1997).  

Os Inselbergs são pouco abordados do ponto de vista das comunidades 

microbiológicas, cuja diversidade é classificada de acordo com os grupos que 

colonizam as superfícies. Os fungos são constituintes importantes dos 

Inselbergs e algumas superfícies negras das pedras são formadas pelo 

crescimento meristemático de micro colônias (BÜDEL et al. 2000). Esses seres 

também estão envolvidos no processo de restabelecimento de outros 

organismos, pois conseguem resistir a altas temperaturas e crescer em baixas 

concentrações de nutrientes, bem como absorver substâncias voláteis da 
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atmosfera, conferindo ambiente favorável ao crescimento de outras 

comunidades biológicas (BÜDEL et al. 2000). Até o momento não existem 

registros da caracterização dos simbiontes micorrízicos em Inselbergs do 

Brasil. Estudos nesse sentido, contribuiria com informações tanto em aspectos 

micológicos, como evolução, especiação, biogeografia, quanto com as 

características que compõem o processo de estabelecimento e sobrevivências 

das plantas nesses ambientes. 

Apesar dos Inselbergs estarem amplamente distribuídos em florestas 

tropicais secas e nas Savanas, têm sido pouco considerados quanto à 

capacidade para elucidar questões relacionadas a processos ecossistêmicos. 

Por apresentarem ampla variação de tamanho, alturas e isolamento, esses 

afloramentos permitem testar algumas hipóteses e teorias ecológicas, sendo 

um tipo potencial para estudos que hoje são preocupações globais para 

conservação biológica (BARTHLOTT; POREMBSKI 2000). Alguns estudos 

envolvendo características bióticas e físicas têm revelado aspectos estruturais 

e funcionais de comunidades de plantas em Inselbergs nos USA e Austrália 

(WYATT; ALLISON 2000), contribuindo para ampliação do conhecimento sobre 

a biodiversidade, manejo de conservação de habitats e relações com as 

mudanças no clima. 

Para realçar a importância dos ecossistemas de montanha e reduzir a 

perda de biodiversidade local e global a Convenção Biológica de Biodiversidade 

propôs o Mountain Work Programe em 2002. Muitas das áreas referidas pelo 

Ministério do Meio Ambiente para conservação no Brasil, contemplam as 

montanhas, pois estas apresentam, dentre outras características, relativa 

beleza cênica. Os programas de conservação no Brasil necessitam de estudos 

de padrões de riqueza e diversidade para a criação e gestão das áreas 

protegidas; no entanto, estudos nesse sentido ainda são escassos em diversas 

áreas de afloramentos rochosos.   

No Brasil, as áreas de montanhas inseridas nos domínios de Floresta 

Atlântica e Caatinga apresentam-se ameaçadas, possuindo certo grau de 

perturbação por estarem inseridos em regiões com intenso nível de ocupação 

humana. As principais ameaças que esses ecossistemas e outros habitats de 

montanhas enfrentam, nos neotrópicos, são devidas à sensibilidade dos solos 
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a atividades antropogênicas (MARTINELLI 2007). Essas perturbações 

provocam erosão e instabilidade nos Inselbergs, pois a remoção intensa da 

flora local endêmica e da vegetação de amortecimento das áreas circundantes 

facilita a invasão de espécies oportunistas, induzindo menos competitividade 

das espécies locais. 

 

2.3 FUNGOS MICORRÍZICOS ARBUSCULARES (ASPECTOS GERAIS E 

DISTRIBUIÇÃO) 

 

2.3.1 Origem, evolução e classificação 

 

Os fungos micorrízicos arbusculares (FMA) são organismos biotróficos 

obrigatórios formadores de associação simbiótica com a maioria das plantas 

vasculares. Agrupados no sub-filo Glomeromycotina, (SPATAFORA et al., 

2016), segundo análises filogenéticas moleculares e registros fósseis, os FMA 

têm origem datada em cerca de 600 milhões de anos, antes mesmo do 

surgimento das primeiras plantas terrestres (REDECKER et al. 2000). Esse 

evento ressalta o papel ecológico dos FMA, que teriam auxiliado as plantas no 

sucesso da colonização dos ambientes terrestres, pois  evidências de 

estabelecimento da relação simbiótica foram registradas no período 

Ordoviciano, há 450 milhões de anos (REDECKER et al. 2000). Os 

mecanismos que contribuíram para a origem e a evolução da simbiose 

micorrízica ainda são pouco compreendidos, mas existem evidências da 

relação entre fungos e cianobactérias, demonstrando que a simbiose 

micorrízica arbuscular provavelmente evoluiu a partir de ambientes úmidos 

(BRUNDRETT 2002).  

A filogenia dos Glomeromycotina é baseada inteiramente em análises 

dos genes da subunidade menor do rRNA (KRÜGER et al. 2012; REDECKER; 

RAAB 2006; SIMON et al. 1993), agrupando esses fungos em um grupo 

monofilético, dividido em três classes: Glomeromycetes, Paraglomeromycetes 

e Archaeosporomycetes, cinco ordens (Glomerales, Gigasporales, 

Diversisporales, Archaeosporales e Paraglomerales), com cerca de 16 famílias 

e 38 gêneros, apresentando mais de 280 espécies descritas  (OEHL et al. 2011; 
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SIEVERDING et al. 2015). Os FMA apresentam diferentes estruturas que 

caracterizam a simbiose micorrízica arbuscular: os arbúsculos, que deram 

origem ao nome típico da simbiose e constituem sítios de troca entre os fungos 

e as raízes das plantas; as vesículas intrarradiculares, que armazenam material 

de reserva; as hifas, que conectam planta e solo, translocando substâncias e 

captando nutrientes do solo; os glomerosporos (GOTO; MAIA 2006) que 

representam as unidades de propagação e resistência desses fungos. 

 Ainda não existem evidências que assegurem a reprodução sexuada 

em Glomeromycotina, que aparentemente multiplicam-se segundo o tipo 

clonal.  No entanto, foi demonstrada a recombinação genética em FMA (DE LA 

PROVIDENCIA et al. 2005), sendo necessários mais estudos para elucidar o 

processo evolutivo e adaptativo desses fungos. Os glomerosporos são centrais 

na identificação e taxonomia do grupo que tradicionalmente é baseada em 

caracteres morfológicos dos esporos multinucleados. Nesse processo, as 

características consideradas são: organização das paredes dos esporos, cor, 

tamanho, ornamentação, presença de estruturas especializadas de 

germinação, células esporogênicas, sáculos esporíferos e hifas de 

sustentação, além de análises moleculares. 

No entanto, como em todo processo taxonômico, o método morfológico 

de identificação apresenta limitações, pois a produção de esporos pelos FMA 

depende de fatores intrínsecos do fungo, como a fisiologia, e extrínsecos, como 

características do ambiente em que os esporos são produzidos. Diante disso, 

tem-se exigido o uso de ferramentas moleculares de identificação para garantir 

o suporte às descrições morfológicas das espécies. Pesquisas têm 

demonstrado que a diversidade de FMA colonizando as raízes, quando 

acessada por métodos morfológicos, difere daquela diversidade detectada por 

métodos moleculares (ÖPIK et al. 2014). Primers específicos para PCR têm 

sido desenvolvidos (KRÜGER et al. 2009; SIMON et al. 1993), com o intuito 

não só de auxiliar na taxonomia e filogenia dos FMA, mas para dar suporte ao 

entendimento da estrutura espaço-temporal da comunidade em ecossistemas 

naturais. 

Sequencias de DNA são usadas para identificação de organismos, se 

existir variação suficiente na região alvo do gene (ÖPIK et al. 2014). Variação 

interespecífica é geralmente maior do que a variação intraespecífica para 
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identificação ao nível de espécie (KRÜGER et al. 2009). Para identificação ao 

nível de espécies, devem existir variações únicas na sequencia marcada, ou 

seja, ‘barcode gap’ suficiente para distinção de indivíduos (MEYER; PAULAY 

2005). As regiões alvo do DNA mais usadas em estudos de metagenômica dos 

FMA são SSU, em relação às regiões ITS e   LSU (ÖPIK et al. 2014). Pesquisas 

têm indicado a subunidade maior do DNA como a região que abriga maior 

variação interespecífica (LA PROVIDENCIA, DE et al. 2013), sendo usada para 

identificar e quantificar FMA em amostras ambientais (KIERS et al.2011; 

KRÜGER et al. 2009). Essa região, LSU-DNA foi utilizada como  alvo no estudo 

de metagenômica desta tese, e os resultados são descritos na segunda sessão 

dos resultados.  

Com base em características morfológicas, a primeira classificação 

proposta para os FMA (GERDEMANN; TRAPPE 1974) agrupou esses fungos 

na ordem Endogonales, do Filo Zygomycota, com apenas dois gêneros: 

Endogone e Sclerocystis. Posteriormente, ainda apoiados na morfologia dos 

esporos e utilizando critérios cladísticos, os FMA foram agrupados na nova 

ordem Glomales, em Zygomycota, criada para acolher os fungos formadores 

de micorriza arbuscular que então compreendiam seis gêneros: Glomus, 

Sclerocystis, Acaulospora, Entrophospora, Gigaspora e Scutellospora 

(MORTON; BENNY 1990).  Em seguida, a classe Glomeromycetes foi criada 

para acomodar os FMA ainda no Filo Zygomycota (CAVALIER-SMITH 2007). 

Posteriormente, análises filogenéticas da região SSU do DNA ribossomal, 

mostraram evidências monofiléticas para o grupo dos FMA (SIMON et al. 1993). 

Com base nos mesmos critérios filogenéticos foi criado o Filo Glomeromycota, 

agrupando todos os FMA, os quais formam um grupo monofilético, 

compartilhando o mesmo ancestral dos Basidiomycota e Ascomycota, e mais 

distantes dos Zygomycota (SCHÜΒLER et al. 2001). Recentemente, em revisão 

na classificação filogenética dos fungos Zygomycetes, baseada em escala 

genômica (genes e proteínas), a condição monofilética dos fungos do filo 

Zygomycota foi rejeitada, sendo então classificado como um clado parafilético, 

agora Mucoromycota, o qual inclui 6 sub-filos, dentre eles o Glomeromycotina, 

que agrupa os FMA (SPATAFORA et al. 2016). 

 



24 
 

 

 

2.3.2 Os benefícios da simbiose micorrízica arbuscular 

 

Os FMA estão envolvidos em diversas funções dos ecossistemas, pela 

participação em ciclos biogeoquímicos, e decorrentes dos benefícios 

nutricionais e não nutricionais prestados através da simbiose. Durante a 

associação micorrízica ocorre transferência de nutrientes minerais para as 

plantas, em troca de carbono proveniente da fotossíntese (SMITH et al. 2009). 

Esses fungos aumentam a capacidade das plantas explorarem os recursos do 

solo, como água e nutrientes essenciais (AUGÉ 2001), auxiliando no 

crescimento e a superar condições extremas do ambiente. 

Os FMA são capazes de captar nutrientes vitais para o crescimento da 

planta, sobretudo os de baixa mobilidade no solo. Dentre esses destaca-se o 

fósforo (P), nutriente estrutural de diversas moléculas, responsável pelas 

sinalizações químicas e regulação de atividades vegetais (BERBARA et al. 

2006). As micorrizas assumem papel determinante na sobrevivência das 

plantas, pois o P é um macronutriente presente no solo em baixas 

concentrações e pouco móvel em solos intemperizados, como os tropicais. 

Assim, plantas que fazem associação com os FMA conseguem incrementos na 

absorção desse nutriente em até 90% (SMITH et al. 2011). Outro nutriente 

também envolvido na simbiose, embora em menor proporção, é o nitrogênio 

(N); a simbiose micorrízica arbuscular é responsável por até 20% dos 

incrementos desse nutriente, porque a assimilação depende de outros fatores 

do solo como o conteúdo de água, o pH e o tipo de solo (MÄDER et al. 2000); 

mesmo assim, os FMA têm capacidade de imobilizar grandes quantidades do 

conteúdo de nitrogênio no micélio (HODGE; FITTER 2010). Entretanto, a 

habilidade dos FMA em reduzir a perda de nutrientes no solo, tem sido pouco 

estudada. Esses  microrganismos reduzem as perdas do N e P por lixiviação 

ou desnitrificação (ASGHARI; CAVAGNARO 2012), promovendo assim a 

sustentabilidade dos solos e garantindo a ciclagem de nutrientes nos 

ecossistemas. 

Dentre os outros benefícios que os FMA provém às plantas estão a 

proteção contra metais pesados e patógenos (NEWSHAM et al., 1995) e o 
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aumento da tolerância contra períodos de seca (ABBASPOUR et al., 2012), que 

acontece por meio do melhoramento do sistema osmótico. Através da 

regulação desse sistema, a simbiose micorrízica arbuscular consegue 

aumentar a eficiência da captação de CO2 pelas plantas (WU; ZOU; HE, 2010), 

alocando de 10 a 20% do produto da fotossíntese para os FMA (JOHNSON et 

al., 2002), e propiciando aumentos no potencial de produtividade primária e 

dreno de C da atmosfera (SMITH; READ 2008). Estimativas globais ressaltam 

que os FMA são responsáveis pelo dreno anual de até cinco bilhões de 

toneladas (5 Gt) de C para os solos (BAGO 2000), sendo assim referidos como 

organismos chave na regulação de processos ecossistêmicos por conectar os 

sistemas solo-planta-atmosfera.  

Os benefícios proporcionados ao ambiente edáfico pelos FMA são 

produzidos pela rede de hifas que auxilia a agregação dos solos (RILLIG; 

MUMMEY 2006), processo ecossistêmico chave que resulta na formação e 

estruturação, alterando o ambiente das raízes e gerando cenário básico para 

as micorrizas operarem, assim como outras interações entre organismos 

(RILLIG et al. 2015). Esse processo complexo envolve fatores bióticos (raízes 

das plantas, etc.) e abióticos (textura do solo), mas ainda não está claro como 

os traços das raízes e fungos micorrízicos contribuem para a agregação das 

partículas. Isso porque a fisiologia e a arquitetura dos organismos no solo vem 

sendo analisadas isoladamente, ou no sentido mais amplo, em relação às 

práticas de manejo e fatores físico-químicos. No entanto, sugere-se que os 

traços fisiológicos que deveriam ser considerados incluem: qualidade e 

quantidade dos exsudatos, agregação da partícula do solo, mediação da 

compressão e movimento das partículas do solo; em relação à arquitetura e 

morfologia do solo os fatores mencionados seriam: comprimento específico das 

raízes ou hifa do fungo, habilidade de extensão e crescimento relativo (RILLIG 

et al. 2015). 

Essa abordagem mais completa ajudaria a elucidar diversas questões, 

entre as quais como plantas e comunidades de fungos micorrízicos podem 

melhorar a agregação do solo, que resulta de múltiplas conexões entre 

processos de componentes, tais como formação e estabilização de agregados. 

Além disso, ajudaria a compreender se a agregação do solo é um “driver” 
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intermediário dos processos estabelecidos entre as comunidades de plantas e 

de fungos micorrízicos. Essas informações permitiriam prever quais 

ecossistemas estão em maior risco de deterioração e também orientariam no 

sentido de medidas para combater o processo e inovar no manejo dos sistemas 

agrícolas e na restauração ambiental. 

 Mais detalhadamente, a contribuição dos FMA nos ambientes deve ser 

analisada numa perspectiva multifuncional da ecologia desses fungos, pois 

esse é o tipo de simbiose mais abundante nas plantas vasculares. Os FMA 

desempenham papel central nos ecossistemas, influenciando processos 

ecossistêmicos. Os efeitos diretos da participação dos FMA, estão ligados à 

ciclagem do carbono, através da produtividade (0-80%) e decomposição (0-

10%) de plantas; ao ciclo do nitrogênio, por meio da aquisição de nitrogênio 

pelas plantas, denitrificação e impedimento da perda de N pelo solo (VAN DER 

HEIJDEN et al. 2015); ao ciclo do fósforo, assim como à agregação do solo e à 

sobrevivência de plantas (VAN DER HEIJDEN; HORTON 2009).  

Os efeitos indiretos dos FMA nos processos ecossistêmicos envolvem  a 

influencia na diversidade da comunidade vegetal. Os FMA podem extender o 

nicho de ocorrência e influenciar a coexistência das plantas (KLIRONOMOS et 

al., 2000; VAN DER HEIJDEN et al. 2008), resultando em diferenças em 

interações competitivas entre plantas (WAGG et al. 2011),  e na estabilidade 

temporal das comunidades (YANG et al. 2014). Esses benefícios dependem da 

presença e da composição da comunidade de FMA (VAN DER HEIJDEN et al. 

1998), os quais, dessa forma, podem influenciar a multifuncionalidade dos 

ecossistemas. 

  

2.3.3 Os ‘drivers’ da distribuição dos fungos micorrízicos arbusculares  

  

 A simbiose micorrízica arbuscular representa uma via dupla de 

atividades envolvidas em processos do ambiente, em que tanto os benefícios 

decorrentes da associação micorrízica influenciam diferentes funções do 

ecossistema, quanto a distribuição e a estruturação da comunidade dos FMA 

são dependentes de fatores externos. Dessa forma, fatores como a dominância 
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do tipo de vegetação, especificamente, a comunidade da planta hospedeira e 

interações interespecíficas, além de fatores abióticos como clima e 

propriedades edáficas, e propriedades intrínsecas das espécies de FMA, tais 

como a capacidade de dispersão dos glomerosporos e taxas de extinção 

(CARUSO, A. T. et al. 2012; FITZSIMONS et al. 2008) são responsáveis pela 

estrutura da comunidade e distribuição dos FMA em múltiplas escalas 

(ABBOTT; ROBSON 1991). Recentemente, pesquisas têm avaliado os fatores 

responsáveis pela diversidade global dos FMA com foco na biogeografia, 

ressaltando a escassez de dados, particularmente em ecossistemas 

semiáridos (ÖPIK et al. 2010), o que mostra a necessidade de incluir dados de 

diversidade de FMA e descobrir os fatores dirigentes da diversidade nesses 

ambientes. 

 Fatores do clima, como temperatura e precipitação, também são 

mencionados como responsáveis pela distribuição de espécies de FMA. A 

precipitação, por exemplo, pode alterar os conteúdos de textura do solo, taxas 

de evapotranspiração e produtividade de plantas, os quais geram 

consequências nas comunidades de FMA (CHAUDHARY. et al. 2008). Por 

outro lado, a temperatura influencia diretamente a distribuição dos FMA devido 

os efeitos no solo e no hospedeiro, selecionando certas espécies de FMA termo 

tolerantes no solo (TOMMERUP 1983). Além disso, o período sazonal ou a 

temperatura diurna e regimes de precipitação podem influenciar a distribuição 

desses fungos, devido a influencias na esporulação sazonal, o que também 

afeta a abundância das espécies de FMA (GIOVANNETTI 1985). 

 Assim como o clima, as características edáficas levam à diferenciação 

na distribuição das espécies de FMA na maioria dos habitats. Fatores como 

estrutura e textura do solo, conteúdos de matéria orgânica, pH, teores de 

macronutriente e micronutriente, estruturam as comunidades de FMA em 

ambientes naturais (CHAUDHARY et al. 2014). A textura dos solos afeta 

propriedades como a porosidade, a capacidade de retenção de água e de 

trocas catiônicas no solo (LEKBERG; KOIDE 2008). Isso pode alterar o habitat 

preferencial de ocorrência de algumas espécies de FMA, como observado para 

o gênero Gigaspora, que tende a ocorrer em ambientes onde o conteúdo de 

areia é maior, revelando a funcionalidade dos FMA no ambiente e, nesse caso, 
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provavelmente indicando que as espécies de Gisgaspora contribuem para 

estruturação do solo (LEKBERG; KOIDE 2008), através da produção extensa 

de hifas. A matéria orgânica dos solos também é responsável pela 

diferenciação na comunidade de FMA; no entanto, os mecanismos 

responsáveis ainda são pouco compreendidos. O pH influencia a distribuição 

dos FMA devido aos efeitos na disponibilidade de nutrientes do solo, e na 

funcionalidade de plantas, interagindo indiretamente com a comunidade de 

FMA (CHAUDHARY et al. 2008). O pH também influencia diretamente no 

desenvolvimento dos FMA. Atividades humanas também desempenham papel 

crucial na distribuição desses simbiontes, pois as alterações de habitats e os 

diferentes tipos de manejo agrícola estão relacionados com as modificações na 

qualidade do solo. 

 Devido à condição obrigatória da simbiose para os FMA, sua distribuição 

também está relacionada à composição das espécies vegetais, de modo que 

as interações intraespecíficas e interespecíficas entre as plantas influenciam 

indiretamente a estrutura das comunidades de FMA (CHAUDHARY et al. 2008). 

Por meio da seletividade de simbiontes específicos as plantas podem 

determinar a composição de espécies FMA. Por exemplo, em nível individual, 

estudos mostram que plantas podem detectar o melhor parceiro simbiótico, 

provendo mais carboidratos (BEVER et al. 2009; KIERS et al. 2011). Do mesmo 

modo, em nível de comunidade as plantas desenvolvem especificidade com 

determinadas espécies de FMA (PENDERGAST et al. 2013), mudando assim 

a composição da comunidade (RILLIG; MUMMEY 2006), e favorecendo a 

presença de grupos funcionais. Além disso, há registros da supressão de 

algumas espécies de FMA, ou a sobreposição de determinadas espécies sobre 

as outras, em função da presença de espécies de plantas invasoras (WILSON 

et al. 2012), ocasionando distúrbios nas funções dos ecossistemas. 

 Outro fator que influencia a distribuição dos FMA é a distância ou barreira 

geográfica. As similaridades nas comunidades de microrganismos tendem a 

diminuir com o aumento da distância geográfica, padrão também interpretado 

como correlação autoespacial ou alta beta-diversidade (MAGURRAN 1988; 

NEKOLA; WHITE 1999). Os mecanismos que relacionam a distância 

geográfica com as comunidades de FMA ainda permanecem pouco 
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compreendidos. No entanto, trabalhos demonstram que a variação na estrutura 

da comunidade de FMA é explicada em maior parte pelo filtro do habitat e 

limitações na dispersão dos táxons, e em menor parte pela distância 

geográfica, fatores do solo e comunidades de plantas (KIVLIN et al. 2011). Do 

mesmo modo, a biogeografia de microrganismos em regiões semiáridas é 

determinada mais especificamente por fatores ambientais do que por distância 

geográfica e padrão de distribuição espacial (PASTERNAK et al. 2013). 

Pesquisas que visem determinar os fatores que dirigem os FMA em diferentes 

escalas poderiam elucidar as questões sobre a biogeografia desses 

microrganismos. 

 Alguns estudos em escala global demonstram que os FMA exibem baixo 

endemismo, sendo a distribuição biogeográfica fortemente determinada pelas 

condições ambientais locais (DAVISON et al. 2015). Como confirma o que 

trabalhos anteriores, na mesma perspectiva de escala, evidenciaram: a 

variação da diversidade das comunidades de FMA é influenciada pelas 

mudanças no ambiente, e o sucesso das espécies é relacionado à capacidade 

de dispersão (FITTER et al. 2004).  Os fatores ambientais locais, em escala de 

paisagem, também dirigem a distribuição das comunidades de FMA, 

corroborando a teoria de biogeografia de microrganismos de Baas-Becking: 

“tudo em todo lugar” (HAZARD et al. 2013) e indicando que as características 

do nicho são determinantes para a distribuição das espécies de FMA, em 

qualquer escala geográfica. Alguns autores afirmam que os processos de nicho 

são mais importantes para mediar a ocorrência de grupos de FMA em grande 

escala do que em escala local (VERESOGLOU et al. 2013). 

 De maneira geral, os fatores relacionados à distribuição dos FMA agem 

em conjunto; dessa forma a limitação na dispersão dos esporos, o filtro 

ambiental e as interações entre táxons de FMA contribuem para a biogeografia 

do grupo (DUMBRELL; NELSON; HELGASON; DYTHAM; FITTER, ALASTAIR 

H. 2010; LEKBERG et al. 2007), dependendo do ambiente. Por exemplo, em 

lugares que apresentam similaridades ambientais a estrutura das comunidades 

de FMA é impreditível através das características do ambiente, apresentando 

padrões consistentes com modelos neutros, onde as diferentes espécies 

possuem as mesmas chances de ocorrer, ou exibindo maior estocasticidade do 
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que filtro ambiental (POWELL; BENNETT 2015).  Assim, a heterogeneidade 

ambiental pode dirigir a comunidade micorrízica em escala local, pela 

variabilidade espaço-temporal. Isso sugere a importância da diferenciação de 

nicho e do filtro ambiental para manutenção da diversidade das comunidades 

fúngicas (BAHRAM et al. 2013). 

 Apesar do ambiente determinar em maior grau a ocorrência dos FMA do 

que a influência de forças neutras (característica intrínseca das espécies), 

diferentes famílias de FMA possuem habitats preferenciais de ocorrência. Isso 

porque essas famílias apresentam diferentes estratégias de colonização, o que 

está relacionado às condições do ambiente, e mostra que os FMA possuem 

habilidades para colonizar novos habitats a partir de diferentes tipos de 

propágulos (VARELA-CERVERO et al. 2016). Por exemplo, a distribuição de 

Glomeraceae prevalece em solos com alto teor de nutrientes, enquanto 

Gigasporaceae é mais comum em solos com baixa concentração mineral 

(TRESEDER 2004). Essa diversificação no predomínio das famílias está 

relacionada com à capacidade de espécies de Gigasporaceae produzirem 

biomassa de hifa extrarradical, enquanto membros de Glomeraceae colonizam 

extensivamente as raízes (HART; READER 2002a), refletindo o papel 

multifuncional desses fungos. 

Nesse sentido, a diferenciação de habitats, atrelado às características 

das espécies (estratégias de colonização), são essenciais para determinar a 

distribuição dos FMA nos ecossistemas, em diferentes escalas. O 

entendimento desses mecanismos é essencial para o desenvolvimento de 

estratégias que garantam a manutenção dos processos ecossistêmicos. Além 

disso, o conhecimento bem suportado das características do nicho de 

ocorrência das espécies de FMA pode aumentar as chances de descobrir 

novos táxons e facilitar o planejamento de estudos com alto realismo ecológico. 

 

2.4 FUNGOS MICORRÍZICOS ARBUSCULARES EM AMBIENTES 

SEMIÁRIDOS 
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 A maioria dos estudos da diversidade de FMA na região semiárida do 

Brasil tem feito a caracterização das espécies com foco no registro de 

ocorrência (GOTO et al. 2010; DA SILVA et al. 2005; SILVA et al. 2007; SOUZA 

et al. 2003; TEIXEIRA-RIOS et al. 2013) e na determinação de novos táxons 

(GOTO et al. 2012; MARINHO 2014; DE MELLO et al. 2013). No entanto, 

trabalhos que demonstram como os FMA então distribuídos nos solos e os 

fatores que determinam a distribuição nesses ambientes ainda são escassos 

(PAGANO et al. 2011). Estudos nesse sentido ajudariam no entendimento da 

biogeografia desses fungos, e no desenvolvimento de estratégias para 

recuperação de áreas degradadas, dado o papel ecológico desses 

microrganismos em áreas semiáridas (CARNEIRO et al. 2012; SOUSA et al. 

2014). Além disso, os FMA têm papel multifuncional nos processos dos 

ecossistemas semiáridos, devido aos benefícios gerados por meio da simbiose, 

o que justifica estudos para a descoberta de novos taxóns nessa região do 

Brasil. 

Os FMA constituem elemento chave para estabelecimento e 

sobrevivência de plantas em regiões semiáridas, influenciando a produtividade 

primária vegetal (LI et al., 2015), e a sua distribuição e diversidade, nesses 

ambientes, é afetada pela heterogeneidade espacial e sazonal do solo 

(CAMARGO-RICALDE; ESPERÓN-RODRÍGUEZ 2005). Uma abordagem 

conservacionista em ambientes semiáridos ressalta a importância das 

comunidades nativas de FMA para suportar o crescimento e o status nutricional 

de plantas, demonstrando o positivo efeito do ambiente microbiano para a 

ciclagem de nutrientes e a resiliência das plantas em ambientes estressantes 

(MANAUT et al. 2014). 

A reunião de dados de cerca de 21 estudos sobre a ocorrência de 

espécies de FMA no semiárido do Brasil, incluindo trabalhos publicados em 

forma de artigos, dissertações e teses, mostra que na região se registrou a 

ocorrência de 12 famílias de Glomeromycotina, as quais agrupam cerca de 28 

gêneros e mais de 150 espécies. Isso demonstra a representatividade desses 

fungos nas áreas de Caatinga, sugerindo a alta diversidade existente nessa 

porção do bioma floresta tropical seca no Brasil. Todas essa diversidade 

encontrada na região semiárida brasileira, soma mais da metade das espécies 
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de FMA descritas globalmente. Essa diversidade está distribuída, na maior 

parte, em agroecossistemas, dado que pequena parcela do bioma encontra-se 

em áreas de conservação, ressaltando assim a fragilidade dos solos do 

semiárido brasileiro. A compilação desses dados, atrelados à identificação dos 

fatores responsáveis pela ocorrência e distribuição dos FMA, pode constituir 

importante subsídio para direcionar políticas públicas visando a criação de 

áreas protegidas e auxiliar o desenvolvimento de estratégias para manejo 

adequado dos solos de modo a garantir a manutenção dos serviços 

ecossistêmicos prestados pelos FMA no semiárido. Os resultados desse 

levantamento constituem parte da terceira sessão de resultados desta tese. 

Mudanças na comunidade de FMA podem ser produzidas pela fenologia 

do hospedeiro (LIU et al. 2009), assim como pela presença de espécies 

arbustivas que podem gerar ilhas de fertilidade, diferindo em conteúdo de 

nutrientes, suportando as comunidades de FMA e aumentando a diversidade 

em nível de paisagem (KLABI et al. 2015; MARTÍNEZ-GARCÍA et al. 2011). 

Esse autores ressaltam que os FMA são primariamente afetados pelas 

espécies de plantas e, consequentemente, pela heterogeneidade do habitat. 

Além disso, estudos em regiões semiáridas têm mostrado que plantas 

invasoras afetam a composição das comunidades de FMA e a rede micorrízica 

no solo, o que influencia a disponibilidade de recursos dos fungos para as 

plantas nativas (HAWKES et al. 2006). 

  Em outras regiões semiáridas do mundo, foi sugerido que a composição 

das comunidades de FMA está relacionada com o habitat e restrições à 

dispersão de propágulos (TORRECILLAS et al. 2013). Fatores climáticos e 

edáficos também influenciam a abundância de espécies de FMA. Esses 

microrganismos são responsáveis por estocar carbono no solo e distúrbios na 

estrutura das comunidades podem contribuir para o aquecimento global (HU et 

al. 2013). Em região semiárida sob interferência humana, os fatores abióticos 

e o padrão de cultivo mostram-se mais importantes do que os bióticos para 

determinar a composição de espécies de FMA (MOHAMMAD et al. 2003). Isso 

corrobora outros estudos no semiárido, os quais mostram que a diversidade e 

a distribuição dos FMA são afetadas por modificações naturais da paisagem 

(DANDAN; ZHIWEI 2007). Além disso, estudos da diversidade de FMA em 
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ecossistemas semiáridos mostram que tanto em áreas naturais quanto  

manejadas, os fatores do solo e do clima dirigem a distribuição desses fungos, 

sobrepondo-se a fatores como a capacidade de dispersão dos hospedeiros e 

ao filtro do hospedeiro (CHAUDHARY et al. 2014; HU et al. 2013; LEKBERG et 

al. 2007; LI et al. 2015; PAGANO et al. 2011, 2013; RODRÍGUEZ-

ECHEVERRÍA et al. 2017; SOUSA et al. 2017; XU et al. 2016).  Nesse sentido, 

mais estudos sobre os ‘drivers’ que influenciam a diversidade dos FMA em 

regiões semiáridas poderiam gerar subsídios para definição de estratégias de 

manejo sustentável.  

 

2.5 FUNGOS MICORRÍZICOS ARBUSCULARES EM AFLORAMENTOS 

ROCHOSOS 

 

Uma das formas de entender como os processos ecossistêmicos levam 

a flutuações de comunidades biológicas é investigar a diversidade de FMA. Em 

ambientes semiáridos a diversidade desses simbiontes tem sido razoavelmente 

bem investigada (GOTO et al., 2010; SILVA et al., 2005, 2007; SOUZA et al., 

2003; TEIXEIRA-RIOS et al., 2013); no entanto, a abordagem dos fatores 

responsáveis pela ocorrência e distribuição ainda é pouco explorada.  

Em relação aos afloramentos rochosos, ou Inselbergs,  no Brasil não se 

encontra nenhuma caracterização da diversidade de FMA, interação desses 

simbiontes com a flora existente, ou mesmo como a descontinuidade de habitat 

influencia os processos ecológicos que dirigem a distribuição e estrutura das 

comunidades de fungos micorrízicos nesses ambientes, no semiárido 

brasileiro. Estudos nesse sentido podem ajudar a elucidar parte do processo 

de colonização das plantas em Inselbergs, pois os FMA conferem condições 

adaptativas aos vegetais, auxiliando-os a superar o ambiente adverso.  

Os maciços residuais abrigam diversos microrganismos ainda não 

investigados e alguns novos registros de FMA têm sido referidos em outros 

ecossistemas no mundo, como as montanhas rochosas da Espanha  

(PALENZUELA et al. 2013, 2014). Áreas na Argentina, com montanhas de 

afloramentos rochosos e cânions, apresentam alta diversidade de FMA, com 

registro de 32 morfotipos, sendo observado influência da perturbação ambiental 
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na estrutura das comunidades e resistência de algumas espécies a condições 

ambientais diferentes (SOTERAS et al. 2014). Isso indica que no processo de 

sucessão ecológica, as espécies de FMA resistentes a distúrbios no solo 

podem levar ao restabelecimento de outras e garantir a colonização de plantas 

no processo de recuperação do ambiente. Estudos desenvolvidos ao longo de 

20 anos no Colorado, USA, demonstraram que as mudanças climáticas, 

decorrentes do aumento de temperatura, têm alterado a composição de 

espécies vegetais graminóides em montanhas rochosas e sua associação com 

os FMA, mostrando que a colonização de espécies de Cyperaceae por esses 

fungos aumentou ao longo do período estudado (RUDGERS et al. 2014). Isso 

representa uma das mudanças da condição de ajuste das plantas para o 

melhoramento da performance hídrica, decorrente do aumento da temperatura, 

e evidencia como as micorrizas arbusculares participam do processo que 

envolve mudanças globais nos ecossistemas. Outro trabalho em montanhas 

rochosas no Colorado utilizou os FMA para avaliar a efetividade de programas 

de controle de espécies invasoras (PRITEKEL et al. 2006), mostrando o papel 

dos micro-organismos na conservação de habitats. 

Nas montanhas da Grécia, pesquisadores investigaram a diversidade de 

FMA em afloramentos rochosos e como esses fungos podem contribuir para o 

aumento do crescimento de plantas aromáticas, como o orégano 

(KARAGIANNIDIS et al. 2011), mostrando como os FMA melhoram a produção 

de óleo mineral e reduzem o ‘input’ de fertilizantes químicos. Estudos em 

montanhas na Europa mostraram que a colonização por FMA tende a diminuir 

com o aumento da altitude, porém o mesmo não é referido para montanhas 

mais secas (Himalaya, Hindu Kush, Andes), onde os recursos do solo são 

limitantes para as plantas, e a simbiose torna-se necessária (SCHMIDT et al. 

2008). Esses padrões serão analisados e comparados com os Inselbergs do 

nordeste do Brasil com o intuito de verificar o padrão ecológico dos FMA em 

ecossistemas rochosos em diferentes biomas do mundo.  
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3 MATERIAL E MÉTODOS 

 

3.1 ÁREAS DE ESTUDO 

 

O trabalho foi desenvolvido na região semiárida do Brasil, que se estende pelo 

Nordeste e norte de Minas Gerais (Figura 1). A vegetação predominante nas 

áreas de coleta é a caatinga, caracterizada como xerofítica, pois apresenta 

feições morfológicas adaptativas, que garantem a colonização e a 

sobrevivência em ambientes de clima seco. A fitofisionomia varia de acordo 

com o regime de chuvas e o tipo de solo, com caatinga-arbustiva predominando 

em afloramentos rochosos. As  famílias de plantas mais abundantes nos locais 

estudados são Fabaceae, Euphorbiaceae, Burseraceae, Anacardiaceae, 

Bignoniaceae, Cactaceae, Bromeliaceae, Malvaceae, Portulaceae e Poaceae 

(ANDRADE-LIMA, 1981).  

Figura 1 – Mapa mostrando a região semiárida do Brasil e os sítios de coletas 

de amostragem de solo e raízes. 

 

Fonte: O Autor (2018). 
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novas espécies. Além disso, procurou-se estudos publicados em repositórios 

de bibliotecas em universidades brasileiras que caracterizaram a diversidade 

de FMA em áreas semiáridas, dada a falta de artigos publicados com este foco 

em ecossistemas secos no Brasil. Para cada artigo, registrou-se: localização, 

estado de conservação da área, táxon e, quando disponível, o esforço amostral. 

Os dados apresentam a caracterização da diversidade de FMA com base na 

morfologia dos esporos, desde que até o momento, não existem estudos a esse 

respeito, na floresta tropical seca brasileira, baseados em análises moleculares. 

Para considerar possíveis tendências geradas pela classificação morfológica 

dos esporos de FMA, nós modelamos uma matriz contendo dados de ausência 

e presença fundamentado em níveis taxonômicos mais elevados como famílias 

e ordens, assim como referido na maioria dos estudos coletados (Figura 2). 

 

Figura 2 – Mapa da Floresta tropical seca do Brazil mostrando os sítios dos 
estudos coletados incluídos nas análises de metadados 
 

 
Fonte: O Autor (2018). 
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3.2.2 Variáveis Bioclimáticas e Edáficas 

 

Com base nos sítios de estudo georreferenciados obtidos nos trabalhos 

publicados, extraiu-se informações relativas às propriedades de clima e solo 

dos bancos de dados on-line ‘WorldClim - Global climate data’ e do ISRIC – 

‘World soil information’ (worldclim.org; isric.org). Dados climáticos, edáficos e 

fatores de fertilidade do solo são importantes na determinação do nicho 

preferencial de ocorrência dos FMA (DAVISON et al., 2015; DUMBRELL et al., 

2010b), e assim representam unidades de distribuição desses 

microorganismos em biomas. As variáveis bioclimáticas consideradas foram: 

‘mean annual temperature’ (MAT) e a ‘mean annual precipitation’ (APP), que 

descrevem a característica anual do bioma de floresta tropical seca. As 

variáveis edáficas selecionadas foram: pH, capacidade de troca catiônica 

(C.E.C), silte, areia, argila, e outras relacionadas à fertilidade do solo como 

carbono orgânico (Corg), nitrogênio total (N) e relação de C:N. Todos os 

preditores foram incluídas nos modelos como variáveis contínuas. 
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Tabela 1 – Localização, dados ambientais amostrados nos afloramentos rochosos e dados bióticos citados pela literatura nas áreas 

de coleta no semiárido do Brasil 

Pontos de 
Coleta 

Local Famílias dominantes 
Pluviosidade 
anual média 

(mm) 

Temperatura anual 
média (º C) 

Latitude Longitude Altitude (m) 

CE 1 Quixadá – CE1 Cactaceae,  Bromeliaceae. 732,8 26 4º 59’ 06.42’’ 39º 04’ 14.55’’ 212 

CE 2 Aracoiaba – CE 
Olacaceae, Swartzieceae 

Rubiaceae. 
300 25 4º 27’ 11.9’’ 38º 46’ 55.02’’ 975 

PB 1 
Cabaceiras – 

PB 
- 350 27 7º 22’ 42.98’’ 36º 17’ 39.26’’ 473 

PB 2 Patos – PB 3 

Fabaceae, 
Euphorbiaceae, 
Convolvulaceae, 

Malvaceae, 
Poaceae. 

700 27 7º 04’ 07.35’’ 37º 14’ 57.22’’ 265 

PB 3 Fagundes - 430 22 7º 21’18’’ 35º 46’ 30’’ 387 

PE 1* Buíque – PE 
Fabaceae, 
Malvaceae. 

400 23 8º 33’ 49.67’’ 37º 14’’ 40.69 798 

PE 2 Venturosa – PE6 

Fabaceae,Euphorbiaceae, 
Convolvulaceae, 

Cyperaceae, 
Apocynaceae, 

Cactaceae, 
Bromeliaceae. 

670 27 8º 34’ 14.88’’ 36º 49’ 30.24’’ 568 

BA1* Paulo Afonso - 600 27 9 º  25’ 07’’ 38 º  11’ 54’’  208 

BA 2 Itatim – BA2 

Euphorbiaceae, 
Bromeliaceae, Fabaceae, 

Malghiaceae, 
Rubiaceae, 

Bignoniaceae, 
Cactaceae, 

Caesalpinaceae, 
Solanaceae. 

500 23 12º 43’ 31.63’’ 39º 51’ 14.80’’ 271 

BA 3 Milagres – BA - 500 22 12º 52’ 10.63’’ 39º 51’ 14.80’’ 408 
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¹Araújo et al., (2008); 2França et al. (1998); 3Silva (2014); 6Gomes et al., (2011).  As referências informam sobre as famílias de 

plantas encontradas no local em estudos prévios. * Áreas de Caatinga. Fonte: O Autor (2018).

BA4* 
Canindé do São 
Francisco – SE9 

Fabaceae 
Bromeliaceae 

600 27 9º 25’ 58.75’’ 38º 08’ 24.78’’ 155 

MG 1 
Pedra Azul – 

MG 
Euphorbiaceae, 

Fabaceae. 
900 23 16º 01’ 06.78’’ 41º 16.46’ 88’’ 706 

MG 2 Medina – MG Euphorbiaceae 800 23 16º 12’ 26.78’’ 41º 24’ 51.37’’ 641 
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3.3 EXTRAÇÃO DE GLOMEROSPOROS E IDENTIFICAÇÃO DAS ESPÉCIES 

 

Glomerosporos foram extraídos de 50g de solo de cada amostra (recém 

coletadas) por decantação e peneiramento úmido (GERDEMANN; NICOLSON 

1963) seguido por centrifugação em água e sacarose (JENKINS 1964). Após a 

extração, foram quantificados com auxílio de estereomicroscópio (40x), 

montados em lâminas para microscopia com PVLG (álcool-polivinílico e 

lactoglicerol) e PVLG + reagente de Melzer e submetidos a estudo taxonômico 

com base nas características morfológicas. A identificação das espécies foi 

realizada com auxílio de bibliografia específica (SCHENCK; PERÉZ 1990), 

publicações com descrições de novas espécies e consulta aos bancos de dados 

de FMA (http://invam.caf.wvu.edu;  

http://www.agro.ar.szczecin.pl/~jblaszkowski/). 

 

3.4 PREPARAÇÃO DAS AMOSTRAS PARA SEQUENCIAMENTO 

 

Analisou-se as comunidades locais de FMA na raiz e solo circundante das 

plantas das famílias mencionadas na tabela 1. O solo e raízes foram trazidos do 

campo para o laboratório em saco plástico, acondicionados em caixa com gelo, 

em seguida foram refrigerados a -20 ºC. Os fragmentos de raízes foram 

separadas de parte de solo, lavadas e macerados em um Eppendorf de 1,5 mL 

contendo nitrogênio líquido (N2) antes da extração de DNA. Usou-se 300 mg do 

solo e raízes lavadas, separadamente, para extrair o DNA com o Kit de 

isolamento de DNA de powersoil (MoBio Laboratories Inc., Carlsbad, CA, EUA) 

seguindo as instruções do manual do fabricante. Volumes de 1 a 5 µ l de cada 

extrato de DNA foram usados como ‘template’ PCR para criar a biblioteca de 

Metabarcoding para o sequenciamento de última geração Illumina-Miseq. O 

DNA foi amplificado por uma nested PCR usando primeiro a mistura de 

iniciadores específicos para FMA (KRÜGER et al. 2012) que cobre a extensão 

SSU e LSU rDNA, englobando três PCRs de 30 ciclo cada, seguindo o protocolo 

em informações suplementares. Posteriormente, realizou-se a terceira PCR para 

amplificar a região D1-D2 LSU DNA usando os primers LR3 (5'-
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CCGTGTTTCAAGACGGG-3') + LR2rev (5'-GAAAAGAACTTTGAAAA-

3')  (http://sites.biology.duke.edu/fungi/mycolab/primers.htm). Usou-se a 

correcção KAPA-Hifi DNA polimerase, que reduz ainda mais os erros da PCR. A 

concentração final da mistura reação continha 0.02 polymerase de KapaHifi U µ 

l− 1 , 5 × KapaHifi Buffer, 200 µ m de cada dNTP e 0,5 µm de cada primer. A 

ciclagem térmica foi feita em um Eppendorf Mastercycler gradient (Eppendorf, 

Hamburgo, Alemanha) com as seguintes condições para a primeira PCR: 3 min 

desnaturação inicial a 95° C; 30 ciclos de desnaturação de s 20 a 98° C, 30 s 

recozimento a 60° C e 50s alongamento s a 72° C; e um alongamento final 5 

min. As mesmas condições foram usadas para nested PCR 

aninhados. Amplicons foram visualizadas por electroforese em gel. Produtos da 

PCR foram purificados com micromiçangas magnéticas Agencourt AMPure XP 

SPRI, normalizados e reunidos. O sequenciamento Illumina Miseq, usando 

paired-end (2 x 300 bp) foi realizado no Centro para Pesquisa Genômica em 

Biodiversidade de Berlim (BeGenDiv) e resultou em 20 milhões de leituras. 

 

3.5 DELINEAMENTO DAS ‘OPERATIONAL TAXONOMIC UNIT’ (OTU) 

 

As sequencias do Illuminas foram demultiplexadas, buscando-se por 

etiquetas de indexação. Os Paired-end reads foram fundidos e sequências com 

baixa qualidade foram excluídas com uma taxa de erro de no máximo 1, usando 

USEARCH (EDGAR 2010). As sequências foram novamente verificadas para 

remover ambiguidades e baixa qualidade quando foram ‘dereplicated’ no 

OBITools (BOYER et al. 2016) e as sequências únicas (singletons) foram 

removidas. Um posterior filtro de qualidade foi aplicado as sequências foram 

alinhadas contra o alinhamento de referência das sequências de DNA de 

Glomeromycotina (KRÜGER et al. 2012). O algoritmo NAST (DESANTIS et al. 

2006) foi usado para realizar o alinhamento das sequencias usando o Mothur 

(SCHLOSS et al. 2009), onde a primeira região alvo do DNA foi tratada. Para 

evitar possível erro de sequenciamento, sequências que não se sobrepõem com 

a região alvo foram retiradas das análises subsequentes 

(https://www.mothur.org/wiki/MiSeq_SOP). As sequências foram ordenadas por 

suas abundâncias e agrupadas em ‘Operational Taxonomic Units’ (OTUs) 
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usando UPARSE (EDGAR 2013), passo que inclui checagem e remoção de 

‘chimeras’ internas. Usando um limite de 97% de similaridade, as sequencias 

foram agrupadas em OTUs segundo os procedimentos recomendados 

(http://www.drive5.com/usearch/manual/ uparse_otu_radius.html). O 

classificador Bayesiano Naïve (WANG et al. 2007) das sequências 

representativas de cada OUT foi implementado para identificar OTUs de 

Glomeromycotina contra o conjunto de dados de 28S LSU-DNA do ‘Ribosomal 

Database Project’ (RDP II - COLE et al., 2014) usando permutação recomendada 

de 50% de intervalos de confiança para sequencias curtas.  Nos escolhemos o 

limite de identidade de 97% depois de observar aumento exponencial no número 

de OTU de Glomeromycotina. Posteriormente, a classificação de taxonomia de 

Glomeromycotan foi refinada por meio de um BLAST (ALTSCHUL et al., 1990) 

nas sequencias de referência (KRÜGER et al. 2012) e no NCBI (AGARWALA et 

al. 2016), com base no menor E-value. Além disso, a classificação taxonômica 

também foi realizada usando a árvore filogenética com as sequências alinhadas 

segundo referência de sequências de DNA ribossômico (KRÜGER et al. 2012). 

A árvore filogenética foi construida com RAxML (STAMATAKIS 2014), 

conduzindo-se uma análise de permutação (1000 bootstraps) e buscando a 

melhor árvore ‘Maximum Likelihood Tree’ com o modelo de nucleotídeo de 

substituição GTRCAT. A árvore filogenética foi editada no FigTree (RAMBAUT 

2012). 

 

3.4 ANÁLISE DE DADOS 

 

3.4.1 Análises estatísticas dos dados morfológicos 

 

Os dados morfológicos dos esporos, foram normalizados de acordo com 

a densidade de solo coletado para reduzir o efeito da amostragem, considerando 

que todas as amostras foram provenientes de 50 g de solo.  As diferenças na 

abundância e diversidade alfa de AMF nos topos e área circundante de cada 

Inselberg foram comparadas através do teste-t pareado para cada valor médio 

das áreas. Uma análise mais aprofundada da riqueza foi conduzida para avaliar 
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e selecionar as variáveis ambientais mais informativas, por meio do critério de 

seleção baseado na informação de Akaike - gradual (AIC, BURNHAM; 

ANDERSON 2002), utilizando o pacote ‘MASS’ do programa R (RIPLEY et al., 

2016). As variáveis de previsão foram determinadas utilizando a função de 

importância para cada um dos fatores, resultando na indicação da importância 

relativa de fatores ambientais na previsão de riqueza. Apenas argila e areia total 

foram considerados, com base no critério de AIC como variáveis importantes 

para a modelagem dos nichos de ocorrência dos FMA. 

Os dados das comunidades baseados na morfologia dos esporos e os 

moleculares do solo e raíz foram transformados de acordo com o método 

Hellinger (LEGENDRE; GALLAGHER 2001) para corrigir a dupla ausência, 

usando o pacote ‘vegan’ (OKSANEN et al. 2016). Para os dados morfológicos, 

métodos multivariados (análise de redundância - RDA) com preditores 

categóricos únicos para os blocos de Inselbergs foram utilizados para 

estabelecer o efeito do topo-base, entre os diferentes conjuntos de variáveis. As 

variáveis ambientais foram corrigidas por auto-correlação espacial através de um 

Princípio de Coordenadas de abordagem Matrizes vizinhas (PCoA), 

implementado com o pcnm comando no pacote 'vegan'. Foi aplicada uma 

abordagem de seleção ‘forward’ com uma condição P<0,05 para identificar as 

variáveis de solo que estruturam as comunidades de FMA. Foi realizado um 

parcionamento da variância do conjunto das comunidades de FMA (dados 

morfológicos) adotando a abordagem descrita por Legendre (2007). A seleção 

‘stepwise’ reuniu variáveis explicativas em cada um dos três grupos de 

indicadores (variáveis abióticas do solo, climáticas e espaciais), e os resultados 

foram visualizados no diagrama de Venn, usando o pacote ‘Venn Diagram’ 

(CHEN 2016).  

Para determinar a associação entre padrões de distribuição das espécies 

e combinações de grupos de variáveis abióticas, selecionamos espécies 

indicadoras (com base em dados morfológicos e moleculares) pela criação e 

agrupamento da matriz de espécies através da função multipatt, usando o pacote 

‘indicspecies’(CÁCERES; JANSEN 2015). As análises foram realizadas com o 

programa estatístico R, versão 3.2.1 (R CORE TEAM 2013). Os pacotes estão 

disponíveis em https://cran.r-project.org. 
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3.4.2 Análises estatísticas dos dados moleculares 

 

Para os dados moleculares, a diversidade local foi estimada a partir de 

observações individuais dos locais amostrados. Para contabilizar a intensidade 

amostral entre os locais, uma curva de rarefação e extrapolação (R/E) 

(COLWELL et al., 2012) da riqueza de espécies de FMA foi estimada, usando 

funções implementadas no pacote ‘iNEXT’ R (HSIEH; MA; CHAO, 2016). A 

magnitude da diferença entre a diversidade local das comunidades de FMA foi 

apresentada na curva e a amostragem rareficada para o menor tamanho e 

extrapolada para o maior número de amostras. A diversidade de  FMA foi 

estimada usando diversidade alfa (número absoluto de OTU) e exponencial do 

índice de Shannon, que mostra o número efectivo de OTU (JOST, 2006). Para 

evitar influências da intensidade de amostragem a riqueza em OTUs foi 

rareficada padronizando a profundidade de sequenciamento por amostra para o 

número de 600 leituras, usando o pacote 'vegan' (OKSANEN et al., 2016). Um 

modelo linear geral (GLM) foi aplicado para testar variações significativas na 

diversidade de FMA entre os dois habitats (raízes e solo) entre os locais 

amostrados, usando o tipo de habitat como fator fixo. Múltiplas comparações 

Post-hoc pairwise (Tukey test) foram aplicadas, usando as funções no pacote do 

R ‘agricolae’ (DE MENDIBURU, 2017) com nível de significância de P<0.05. 

Para selecionar preditores que refletem a diferenciação na estrutura de 

comunidades de FMA de solo e raízes, individualmente, as variáveis explicativas 

foram submetidas a ordenação, após a etapa de seleção variável 

usando envfit. Padrões de distribuição na comunidade de FMA foram 

visualizados graficamente em plot bidimensional usando a 

função metaMSD (OKSANEN et al., 2016) com as variáveis significativas 

exibidas no gráfico de NMDS. Para identificar se semelhanças de comunidades 

OTUs dependem de distâncias espaciais entre as comunidades, determinou-se 

a decaimento de distância da comunidade, gerando-se curvas (dissimilaridade 

da comunidade vs distância geográfica). Para as comunidades de OTUs, 

matrizes de dissimilaridade foram calculadas usando a medida de distância 
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Bray-Curtis, enquanto matrizes de dissimilaridade espacial, derivadas de 

coordenadas geográficas foram calculadas usando a distância euclidiana entre 

os centroides das regiões. O grau e a importância da associação entre as 

similaridades das comunidades de OTUs e a distância espacial em habitats de 

solo e raízes foram medidos como correlação de Pearson (r) do teste de 

Mantel. As curvas de decaimento de distância foram montadas pela função 

linear. Para compensar possíveis enviesamentos latitudinais nas comunidades 

de OTUs estimou-se o inverso da interpolação da distância espacial ponderada 

(IDW) para os valores da estrutura dessas comunidades nos locais de 

amostragem. Nós levamos em consideração a distribuição não uniforme de 

superfície da terra calculando interpolação usando o pacote 'gstat' do 

R (PEBESMA; GRAELER 2017). Os resultados estão exibidos graficamente no 

mapa em células de 1 km x 1 km para a área de superfície na floresta seca 

tropical brasileira. 

 

3.4.3 Análises estatísticas dos metadados 

 

Para endereçar os efeitos dos fatores climáticos e do solo na ocorrência 

das famílias e ordens dos FMA, nós usamos abordagens combinadas incluindo 

múltiplos modelos estatísticos. Em particular, nós usamos (1) a abordagem de 

‘model averaging’, para obtenção de paramentos robustos estimados, baseados 

na informação do critério de Akaike, para seleção de modelos, considerando 

incertezas nos modelos (AICc; BURNHAM; ANDERSON 2002); (2) uso de 

técnicas de “machine learning” implementando-se o algoritmo ‘Random Forest’ 

para identificar os principais preditores da ocorrência dos FMA na floresta tropical 

seca (BREIMAN 2001). A modelagem foi realizada separadamente para cada 

família e ordem de FMA, usando a matriz de presença e de ausência, com base 

em modelos lineares generalizados (GLM) com distribuições binomial. As 

variáveis ambientais foram classificadas em três grupos, como clima (média 

anual da temperatura-MAT e precipitação anual-APP), edáfica (pH, C.E.C, silte, 

areia e argila) e fertilidade do solo (carbono orgânico - Corg, Nitrogênio total-N e 

relação C:N) foram incluídos no modelo como fatores fixos. 
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Primeiramente, reuniu-se um total de 68 modelos lineares binominais da 

seguinte forma: em todos os modelos, a variável resposta foi a ocorrência das 

famílias e ordem de FMA. Havia um modelo nulo, onde as variáveis ambientais 

estavam ausentes; cinco modelos univariados, abordando cada variável do solo 

relacionado com condições edáficas, além de 10 combinações dentre essas 

variáveis; três modelos univariados com as variáveis de fertilidade do solo 

isoladamente, mais um modelo completo combinando todos os fatores de 

fertilidade; e três modelos com duas variáveis do clima, além de mais um com a 

combinação envolvendo a combinação desses paramentos.  A importância de 

cada ‘driver’ foi calculada com base na soma dos pesos dos modelos pelo 

valores de AIC (BURNHAM; ANDERSON 2002). Os resultados foram 

visualizados plotando-se a distribuição das famílias e ordens dos FMA para cada 

um dos preditores ambientais. Para avaliar os resultados do ‘model averaging’ e 

identificar a principal ordem de FMA predita por um fator de clima ou solo 

particularmente, aplicou-se uma regressão com ‘Random Forest’. Para construir 

cada floresta, árvore tamanho foi definido como 5000 e medidas distintas para 

todas as árvores foram obtidas para produzir o parâmetro 'importância' para cada 

variável de cada floresta randomicamente executada  (BREIMAN 2001). A 

importância é determinada por meio da avaliação da diminuição da precisão de 

previsão (aumento no erro quadrático - MSE, entre observações e previsões) 

quando os dados para o predictor são aleatoriamente permutados. As variáveis 

foram classificadas com base na pontuação média de importância de todas as 

dobras de validação cruzada. Todas as análises foram realizadas em R 3.2.1 (R 

CORE TEAM 2013), usando os pacotes ‘MuMIn’ (BARTÓN 2017), ‘dismo’ 

(HIJMANS et al., 2017), ‘boot’ (RIPLEY 2017) e ‘randomForest’ (LIAW; WIENER 

2015). 
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Tabela 2 - Propriedades dos solos nos topos e bases dos Inselbergs na Floresta tropical seca do Brasil 

Locais mg/dm3  cmolc / dm3 %  

 Fe Cu Zn Mn P pH K Na Al Ca Mg H S.B CTC V C m Clay L.Sand S.Sand Silte M.O 

Araçoiaba 1 80.60 0.30 10.40 30.20 40 5.4 0.36 0.11 0.1 6.40 2.20 4.20 9.07 13.37 67.84 4.90 1.09 8.8 54.42 14.48 22.3 8.45 
Araçoiaba 2 100.90 0.70 7.20 112.60 20 5.9 0.26 0.14 0.1 7.80 4.00 1.85 12.21 14.11 86.53 2.11 0.41 12.8 32.76 34.46 20.0 3.64 
Araçoiaba 3 247.60 0.80 10.70 242.60 60 5.4 0.27 0.23 0.1 7.50 3.50 3.15 11.50 14.70 78.22 3.99 0.43 12.8 31.48 38.34 17.4 6.88 
Araçoiaba 4 114.90 1.40 9.80 237.60 140 6.7 0.27 0.14 0.1 9.80 3.30 0.90 13.52 14.47 93.43 1.21 0.37 14.8 29.40 36.82 19.0 2.09 
Quixadá 1 97.20 1.40 21.20 138.70 320 6.1 0.62 0.21 0.1 8.50 2.30 2.45 11.62 14.12 82.30 2.70 0.43 11.0 46.72 20.22 22.0 4.65 
Quixadá 2 194.30 1.40 23.60 114.20 460 5.5 0.34 0.14 0.1 7.80 2.00 2.65 10.28 12.98 79.20 2.45 0.48 11.0 47.32 22.96 18.7 4.22 
Quixadá 3 155.60 0.50 11.00 90.10 18 8.1 0.23 0.11 0.1 3.10 1.00 0.15 4.43 4.63 95.68 0.39 1.11 5.0 56.76 34.06 4.1 0.67 
Quixadá 4 126.90 0.40 6.40 70.20 9 4.8 0.19 0.12 0.2 3.80 0.90 2.80 5.01 8.01 62.55 1.47 3.84 7.0 74.66 15.26 3.0 2.53 
LP.Mateus1 197.40 0.30 8.90 9.80 22 4.3 0.14 0.13 1.2 10.80 9.70 5.00 1.37 7.57 18.06 3.13 46.76 6.8 68.36 15.10 9.7 5.40 
LP.Mateus2 45.20 0.30 29.30 44.00 20 5.6 0.25 0.39 0.1 3.10 0.50 1.40 4.25 5.75 73.89 1.45 2.30 6.8 64.84 16.44 11.9 2.50 
LP.Mateus3 82.50 0.70 7.40 157.80 80 6.4 0.65 0.65 0.1 3.90 1.70 1.50 6.90 8.50 81.17 1.33 1.43 12.8 42.84 28.96 15.4 2.29 
LP.Mateus4 122.40 2.50 16.90 138.80 28 6.6 0.65 0.20 0.1 13.30 7.30 1.45 21.44 22.94 93.46 2.61 0.23 26.8 29.76 18.28 25.1 4.50 
Patos 1 84.00 0.60 9.10 39.20 80 4.9 0.32 0.09 0.6 2.30 0.30 1.20 3.01 4.81 62.56 6.28 16.63 9.0 46.12 25.62 19.3 10.83 
Patos 2 220.10 0.50 7.60 58.90 5 5.4 0.28 0.27 0.1 2.80 0.30 1.70 3.65 5.45 66.98 1.36 2.67 11.0 49.50 30.00 9.5 2.34 
Patos 3 141.10 0.40 1.10 21.40 20 4.7 0.27 0.09 0.3 2.00 0.30 2.70 2.66 5.66 47.03 1.90 10.12 8.9 55.92 25.92 9.3 3.28 
Patos 4 115.10 1.50 12.50 128.00 80 5.8 0.31 0.13 0.1 3.40 0.20 1.40 4.04 5.54 72.93 0.84 2.42 12.9 53.02 26.96 7.1 1.45 
Venturosa 1 76.90 0.40 18.80 131.10 140 5.8 0.74 0.03 0.1 5.30 0.80 1.65 6.87 8.57 80.16 1.53 0.72 11.1 52.78 18.84 17.3 2.64 
Venturosa 2 89.50 0.40 26.90 149.60 180 6.5 0.46 0.10 0.1 8.10 1.10 1.45 9.76 11.26 86.68 2.23 0.51 13.1 49.06 17.12 20.7 3.84 
Venturosa 3 157.30 0.80 21.80 78.10 380 4.8 0.51 0.09 0.3 5.90 0.40 7.70 6.90 14.90 46.31 4.24 4.17 11.2 56.96 12.60 19.3 7.31 
Venturosa 4 86.30 0.40 24.80 170.30 80 5.8 0.57 0.22 0.1 6.20 1.00 2.50 7.99 10.59 75.44 1.66 1.24 15.2 44.64 21.52 18.7 2.86 
Buíque 1 111.10 0.30 6.10 30.10 12 4.7 0.09 0.04 0.3 2.40 0.70 3.25 3.23 6.73 48.02 1.40 7.18 6.8 73.10 17.82 2.3 2.41 
Buíque 2 36.50 0.10 8.10 8.20 8 4.6 0.19 0.07 0.8 2.00 0.20 8.40 2.45 11.65 21.06 3.47 24.58 4.8 55.86 30.32 9.1 5.98 
Buíque 3 69.20 0.20 5.50 13.90 7 4.8 0.13 0.07 0.2 2.20 0.30 3.30 2.70 6.20 43.50 2.04 6.91 10.8 50.88 33.12 5.2 3.52 
Buíque 4 38.80 0.20 7.30 44.60 16 5.7 0.14 0.04 0.1 3.60 0.50 2.00 4.28 6.38 67.11 1.46 2.28 6.8 64.08 22.70 6.5 2.52 
P. Afonso 1 53.20 1.10 23.20 155.30 180 6.5 0.34 0.16 0.1 7.10 0.90 1.05 8.49 9.59 88.54 1.61 0.59 79.3 63.78 15.48 9.8 2.78 
P. Afonso 2 104.20 0.70 25.40 169.20 160 7.2 0.68 0.23 0.1 10.30 0.30 0.85 11.50 12.40 92.74 1.85 0.43 75.7 50.46 25.20 13.4 3.19 
P. Afonso 3 49.20 2.00 19.00 139.10 220 7.4 0.43 0.21 0.1 12.60 0.00 0.45 13.24 13.74 96.36 2.30 0.38 73.5 55.68 17.86 13.5 3.97 
P. Afonso 4 90.20 0.30 28.50 116.20 1380 7.0 0.26 0.21 0.1 14.90 3.50 1.35 18.87 20.27 93.09 5.19 0.26 51.0 39.80 11.18 28.1 8.95 
CS.Francisco1 41.80 0.40 7.70 111.00 80 5.9 0.35 0.13 0.1 3.40 1.20 1.25 5.08 6.38 79.63 1.19 0.97 83.9 68.52 15.42 5.3 2.05 
CS.Francisco2 25.00 0.20 13.90 143.00 160 6.4 0.52 0.14 0.1 7.30 1.30 1.45 9.26 10.76 86.06 2.26 0.54 79.1 61.52 17.58 10.1 3.90 
CS.Francisco3 38.90 0.40 13.10 126.20 220 6.6 0.34 0.11 0.1 5.30 1.30 1.15 7.05 8.25 85.46 1.22 0.70 84.3 65.52 18.80 4.9 2.10 
CS.Francisco4 41.90 0.80 20.50 150.40 320 7.0 0.80 0.27 0.1 8.80 1.30 0.80 11.17 12.02 92.93 1.98 0.45 80.0 64.90 15.06 9.2 3.41 
Itatim 1 93.50 0.40 7.00 24.50 60 4.9 0.24 0.21 0.5 3.20 0.80 6.70 4.45 11.65 38.21 6.77 10.10 6.8 54.02 20.96 18.2 11.67 
Itatim 2 34.90 0.30 6.00 41.60 9 50.0 0.60 0.16 0.2 2.10 1.00 2.05 3.86 6.06 63.70 1.91 3.74 24.8 54.40 13.46 7.3 3.29 
Itatim 3 19.10 0.30 6.20 68.20 29 6.5 0.55 0.09 0.1 4.80 0.80 1.25 6.24 7.54 82.76 1.67 0.79 20.8 50.12 18.00 11.1 2.88 
Itatim 4 35.50 0.30 8.30 26.80 11 5.6 0.28 0.10 0.1 2.70 0.40 2.00 3.47 5.57 62.32 1.89 2.80 12.8 67.12 12.16 7.9 3.26 
Milagres 1 129.80 0.20 16.60 4.20 35 4.3 0.18 0.13 2.1 1.00 0.30 10.40 1.62 14.12 11.44 13.54 56.53 4.9 47.08 13.96 34.1 23.34 
Milagres 2 36.50 0.20 11.20 102.70 100 6.9 1.23 0.07 0.1 7.00 1.60 1.15 9.90 11.10 89.19 2.13 0.50 24.9 46.10 10.62 18.4 3.67 
Milagres 3 61.60 0.40 15.00 157.40 60 6.8 0.95 0.20 0.1 4.30 1.10 0.65 6.55 7.25 90.34 1.59 0.76 14.9 51.46 20.94 12.7 2.74 
Milagres 4 74.40 0.10 5.20 115.40 12 6.0 1.02 0.07 0.1 3.80 1.30 0.95 6.18 7.18 86.08 1.79 0.80 14.9 60.96 17.34 6.8 3.09 
P. Azul 1 134.00 0.20 10.60 4.30 14 4.5 0.19 0.11 1.8 0.70 0.30 5.10 1.30 8.20 15.86 3.57 58.05 49.8 41.36 8.40 31.2 6.15 
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P. Azul 2 52.00 0.30 12.70 57.50 34 5.7 0.26 0.03 0.2 3.60 1.50 1.80 5.39 7.39 72.92 1.72 3.58 66.2 57.60 8.64 16.7 2.97 
P. Azul 3 55.00 0.30 10.60 37.70 19 5.7 0.35 0.05 0.2 2.30 1.30 2.25 4.00 6.40 62.51 1.77 3.61 61.4 55.48 5.94 15.5 3.05 
P. Azul 4 90.70 0.20 20.90 136.70 18 6.1 0.68 0.03 0.1 2.40 2.20 1.65 5.31 7.01 75.75 1.78 0.93 61.6 49.06 12.50 19.3 3.07 
Medina 1 137.30 0.30 17.60 3.90 18 4.2 0.25 0.09 1.7 1.30 0.30 11.20 1.95 14.85 13.10 11.28 46.64 4.9 68.26 5.02 21.8 19.45 
Medina 2 75.00 0.10 8.70 22.60 5 5.2 0.78 0.02 0.3 2.40 0.50 4.10 3.70 8.10 45.69 3.42 7.50 28.9 33.86 8.00 29.2 5.90 
Medina 3 106.90 0.20 9.10 140.90 11 5.9 0.83 0.05 0.1 5.80 1.80 2.45 8.48 10.98 77.24 3.56 0.59 18.9 48.08 6.76 26.3 6.14 
Medina 4 96.60 0.10 7.60 16.70 7 5.0 0.47 0.14 0.2 2.30 0.80 3.20 3.71 7.11 52.19 2.49 5.11 35.0 32.32 6.90 25.8 4.29 

O número 1 para cada nome das áreas representa a área do topo dos Inselbergs, exceto para as áreas de P. Afonso e CS. 
Francisco. Os números consecutivos representam as áreas da base dos Inselbergs. Fonte: O Autor. (2018). 
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4 RESULTADOS 

 

4.1 PREDITORES DA COMUNIDADE DE FUNGOS MICORRÍZICOS ARBUSCULARES 

NA FLORESTA TROPICAL SECA DO BRASIL 

 

4.1.1 Diversidade de FMA em ‘Inselbergs’ 
 

Regitramos 82 morfoespécies de AMF, pertencentes a nove famílias e 18 gêneros, 

distribuídos entre os topos dos ‘inselbergs’ e em áreas da base, na floresta tropical seca 

do Brasil (Tabela 3). Dessas, 26 morfoespécies foram compartilhadas pela parte superior 

e inferior dos inselbergs. Oito espécies foram detectadas exclusivamente no alto dos 

‘inselbergs’, e os táxons mais frequentes foram Acaulospora, Glomus e Dominikia. No 

entorno dos afloramentos, encontramos 48 morfoespécies não registradas no topo dos 

inselbergs. Acaulospora e Glomus foram os gêneros mais representativos nestas áreas, 

englobando 24 e 11 espécies, respectivamente. As famílias mais representadas foram 

Acaulosporaceae, com 24 morfoespécies e Glomeraceae, com 23, nos locais de 

amostragem. As espécies de FMA  dominante ocorreram em mais de 40% do total de 

locais amostrados e pertenciam a gêneros Acaulospora, Ambispora e Glomus. As 

espécies mais abundantes e de maior frequencia de  ocorrência foram Glomus 

macrocarpum, que foi encontrada em 95% das amostras, seguidas 

de Acaulospora excavata (61%), Glomus brohultii (56%) e Claroideoglomus sp.1 que 

ocorreu em 52% dos locais. As espécies identificadas são classificadas de acordo com 

o tipo de formação de esporos como acaulosporoide, entrofosporoide, gigasporoide, 

glomoide e scutellosporoide. Os grupos de espécies mais abundantes foram 

acaulosporoide, glomoide e scutellosporoide. A abundância e a riqueza de espécies de 

FMA foram semelhantes entre os topos e bases dos inselbergs; no entanto, quando a 

parte superior e a área circundante foram considerados em conjunto, a abundância 

diferiu entre as 13 áreas amostradas, bem como a riqueza (p < 0,001), por efeito de bloco 

(Figuras 2 e 3, consultar artigo publicado, anexo I). De acordo com os resultados de 

PerMANOVA, a composição da comunidade de FMA diferiu significativamente entre 

latitudes (R2 = 0,06, p < 0,001) e altitudes (R2 = 0,03, p = 0,03. Figura 4, consultar artigo 
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publicado, anexo I). Em nosso ‘modelo ótimo’ para riqueza de espécies de FMA, esta foi 

positivamente influenciada pelo teor de argila do solo (p = 0,03). 

 

4.1.2 Preditores da estrutura das comunidades de FMA 

Comparação de três diferentes conjuntos de preditores ambientais (solo e clima) 

e de espaço das comunidades de FMA mostrou que os fatores do solo explicam mais de 

9% dos padrões de comunidades desses fungos na floresta tropical seca do Brasil, 

enquanto a distância geográfica e fatores do clima não contribuíram para explicar a 

composição das comunidades de FMA (Figura 5). Primeiro foram avaliados os efeitos 

dos preditores individuais dentro de cada grupo (solo, clima e espaço) de forma 

independente; daí em diante, se comparou os efeitos em grupos com parcionamento da 

variância. O grupo de variáveis preditoras compartilhou pequenas contribuições e 

mostrou que a variabilidade nas comunidades de FMA depende de efeitos 

exclusivamente do solo. A análise de redundância explicou aproximadamente 17,8% da 

variação dos dados (Figura 6), com o eixo 1 contribuindo 3,6% e o eixo 2 3,3% para a 

explicação dos resultados. A comunidade de FMA foi estruturada de acordo com as 

variáveis de solo no eixo 1: ferro (0,59), saturação de bases (0,36), matéria orgânica 

(−0,38) e conteúdo de areia grossa (−0,53). As variáveis sódio (−0,64), potássio (0,19), 

silte (0,17) e teor de areia total (−0.35) foram fortemente correlacionados com o eixo 2. 

A análise de espécies indicadoras mostrou que várias espécies são indicadores 

de propriedades do solo. Acaulospora morrowiae (p = 0,05), Claroideoglomus 

etunicatum (p = 0,03) e Gigaspora decipiens (p = 0,03) foram indicadores de valores 

elevados de ferro no solo. Gigaspora decipiens (p = 0,04) e Glomus microcarpum (p = 

0,03) foram indicadores de alto teor de areia no solo. Glomus microcarpum (p = 0,01) foi 

indicador do baixo concentração de sódio e Acaulospora scrobiculata (p = 0,04) 

e Acaulospora sp. 1 (p = 0,03) indicam as porções de solo com teor elevado de 

sódio. Acaulospora sp. 1 (p = 0,04) e Ambispora appendicula (p = 0,03) foram 

indicadores de baixo teor de carbono e Glomus glomerulatum (p = 0,01) e A. 

appendicula (p = 0,02) indicadores de baixos níveis de potássio. Gigaspora margarita (p 
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= 0,02), Gigaspora sp. (p = 0,02) e Paradentiscutata maritima (p = 0,04) foram 

indicadores de baixos valores dos teores de silte no solo, enquanto A.morrowiae (p = 

0,03) foi indicador de quantidades elevadas de silte. 



53 
 

 

 

Tabela 3 – Riqueza de espécies e abundância de esporos dos FMA nas áreas e na parte superior e inferior (bot) de Inselbergs em 

locais de Floresta Tropical Seca no Brasil. 

Species name 

Locais amostrados 

Ce1 Ce2 Pb1 Pb2 Pb3 Pe1 
Pe
2 

Ba1 Ba2 Ba3 Ba4 Mg1 Mg2 Ce1 Ce2 Pb2 Pb3 
Pe
1 

Pe2 Ba2 Ba3 Mg1 Mg2 

Bot Bot Bot Bot Bot Bot Bot Bot Bot Bot Bot Bot Bot Top Top Top Top Top Top Top Top Top Top 

Glomus macrocarpum Tul & C. 
Tul 1984 

7 32 112 51 12 17 144 21 11 123 18 6 59 - 3 183 37 62 3 93 2 177 264 

Glomus brohultii R.A. Herrera, 
Ferrer & Sieverd. 2003 

47 - 12 1 7 28 1 59 1 54 - 7 - 45 - - 57 - 2 - 94 - - 9 

Acaulospora mellea Spain & N.C 
Shenck 1984 

42 6 26 3 2 12 5 1 - 2 3 5 2 - - - - - - - - - - 

Claroideoglomus claroideum 
(N.C Schench & G.S. Sm.) C. 
Walker & A. Schüssler 2010 

- - 8 - 86 9 - - 1 - - - 1 - - 12 - 1 - 1 - - - 

Acaulospora scrobiculata Spain, 
J. L. 1992 

3 1 2 - 32 1 3 1 - - 4 - - - - - - - - - - - - 

Glomus microcarpum Tul & C. 
Tul 1984 

- - 1 - - 6 - 2 - - - - 8 - - - 1 2 - 1 - 31 7 

Claroideoglomus etunicatum 
(W.N. Becker & Gerd) C. Walker 
& A. Schüssler 

- 24 - 2 6 - - 1 6 - - - 1 - - 2 - - - - - - 3 

Ambispora appendicula (Spain, 
Sieverd. & N.C. Schenck) C. 
Walker 2008 

- 9 4 3 - - 3 - 11 - 3 2 3 - - - - - - - 1 - 1 

Diversispora sp.  - - - - 19 14 - - - - - - - - - 2 - - - - - - - 

Gigaspora margarita W.N. 
Becker & I.R Hall 1976 

4 13 - - - - 11 - - - 1 - - - - 2 - - - 1 - - 2 

Acaulospora longula Spain & N. 
C. Shenck 1984 

3 3 - - 14 - 2 2 - - - - - - - 7 - - - - - - 3 

Acaulospora morrowiae Spain& 
N. C Schenck 1984 

1 2 3 - - - - - - - - 2 4 - - 4 - - - - - 1 3 

Cetraspora gilmorei (Trappe & 
Gerd.) Oehl, F.A. Sousa & 
Sieverd. 2009 

1 - - - 8 - - - - - - - - - - - - - - - - - - 

Acaulospora excavata Ingleby & 
C. Walker 1994 

- - - - - - 2 7 - - 1 - - - - - - - - - - - - 

Gigaspora decipiens I.R. Hall & 
L.K. Abbott 1884 

2 - 1 - 1 1 1 1 - - - - - - 1 1 - - - - - - - 

Acaulospora laevis Gerd. & 
Trappe 1974 

- - 3 - 4 - - - - - - - - - - 6 - - - - - - - 

Acaulospora sp.8  - - - 1 - - - - - 1 4 - - - - 1 - - - - 2 - - 

Gigaspora gigantea (T.H 
Nicolson & Gerd) Gerd & Trappe 
1974 

- - - - - - - 6 - - - - - - - - - - - - - - - 
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Glomus sp.1 - 1 - 2 - - 2 - - 1 - - - - - 19 - - - - - - - 

Rhizoglomus. intraradices (N.C 
Schenck & G.S Sm.) Sieverd., 
G.A. Silva & Oehl 2015 

1 - - 5 - - 2 5 - - - - - - - - - - - - - - - 

Acaulospora lacunosa J.B 
Morton 1986 

2 3 - - - 1 - - - - 1 - - 1 - 4 - - - - - 1 - 

Gigaspora sp.3 5 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 

Glomus sp.3  - - - - - - 1 - - 3 1 - - - - - - - - - 1 - - 

New sp 2 aff Rhizoglomus   - - - - - 2 1 - - - - - - - - - - - - - - - - 

Acaulospora denticulata Sieverd. 
& S. Toro 1987 

- - - - - - - - - - - - - 1 - - - 1 - - - - - 

Entrophospora infrequens (I.R. 
Hall) R.N. Ames & R.W Shneid. 
1979 

- 1 - - 1 - - - - - - - - - - - - - - - - - - 

Rhizoglomus irregulare (Blaszk., 
Wubet, Renker & Buscot) 
Sieverd., G.A. Silva & Oehl 2015 

1 - 1 - - - - - - - - - - - - 1 - - - - - - - 

Scutellospora alterata  Oehl, J.S. 
Pontes, Palenz., I.C Sánchez & 
G.A. Silva 2013 

- 1 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 

Species exclusives to the Bottom                                               

Claroideoglomus sp.1  64 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 

Glomus glomerulatum Sieverd. 
1987  

- - - - 17 - 3 - 7 - - 1 - - - - - - - - - - - 

Acaulospora sp.2  - - 3 - 23 - - - - - - - - - - - - - - - - - - 

Funneliformis mosseae (T.H. 
Nicolson & Gerd) C. Walker & A. 
Schüssler 2010  

- 1 - - 8 2 - - 4 - 2 - - - - - - - - - - - - 

Septoglomus furcatum Blaszk., 
Chawat, Kovásc & Ryszka 2013 

- - - 15 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 

Rhizoglomus sp.3 - - 11 - 3 - - - - - - - - - - - - - - - - - - 

Acaulospora foveata Trappe & 
Janos 1982 

4 1 6 - - - - -- - - - - - - - - - - - - - - - 

Entrophospora sp.1  - - - - - - 1 7 - - 1 - - - - - - - - - - - - 

Glomus sp 4  - - - - - - 1 6 - - - - - - - - - - - - - - - 

Rhizoglomus natalense (Blaszk., 
Chwat & B.T. Goto) Sieverd., 
G.A. Silva & Oehl 2015 

- - - - - - 2 5 - - - - - - - - - - - - - - - 

Acaulospora sp.14 - - - - - - - 6 - - - - - - - - - - - - - - - 

Glomus sp.1 1 - - 5 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 

Ambispora sp.2 5 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 

Gigaspora sp.1  5 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 

Acaulospora sp.13 - - 2 - - 1 - - - - 1 - - - - - - - - - - - - 
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Ambispora sp.3 4 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 

Dentiscutata biornata (Spain, 
Siverd. & S. Toro) Sieverd., F.A 
Souza & Oehl 2009 

- - 4 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 

Paradentiscutata maritima B.T 
Goto, D.K. Silva, Oehl & G.A. 
Silva 2012  

- 3 - - - - 1 - - - - - - - - - - - - - - - - 

Acaulospora sp.5  - - - - - 3 - - - - - - - - - - - - - - - - - 

Acaulospora tuberculata Janos & 
Trappe 1982 

- 3 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 

Ambispora sp.4  - - 3 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 

Glomus sp.5  - - - - - 1 2 - - - - - - - - - - - - - - - - 

Racocetra sp.1 - - - - - 2 1 - - - - - - - - - - - - - - - - 

Ambispora gerdemannii (S.L. 
Rose, B.A. Daniels & Trappe 

- - - - - - - 1 - - 1 - - - - - - - - - - - - 

Fuscutata heterogama Oehl, 
F.A. Souza, L.C. Maia & Sieverd. 
2009 

- - - - - - 2 - - - - - - - - - - - - - - - - 

Diversispora sp.3 - 1 - - 1 - - - - - - - - - - - - - - - - - - 

Racocetra tropicana Oehl, B.T. 
Goto & G.A. Silva 2011 

- - - - - - - - - - - - 2 - - - - - - - - - - 

Acaulospora herrera E. 
Furrazola, Sieverd & Oehl 2013 

- - - - - - - 1 - - - - - - - - - - - - - - - 

Acaulospora sp 9 aff A. 
bireticulata 

- - - - - - - 1 - - - - - - - - - - - - - - - 

Acaulospora sp 10 aff A. 
paulinea 

- - - - - - - - - - 1 - - - - - - - - - - - - 

Acaulospora sp.11  - - - - - - - - - - 1 - - - - - - - - - - - - 

Acaulospora sp 12 aff A. alpinea - - - - - - - - - - 1 - - - - - - - - - - - - 

Acaulospora spinosa C. Walker 
& Trappe 1981 

- - - - - - - 1 - - - - - - - - - - - - - - - 

Acaulospora spinosissima Oehl, 
Palenz., Sánchez, Tchabi, 
Hount. & G.A. Silva 2014 

- - - 1 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 

Fuscutata savannicola ( R.A. 
Herrera & Ferrer) C. Walker & A. 
Schüssler 2014 

- - 1 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 

Diversispora eburnea (L.J. 
Kenn., J.C. Stutz & J.B. Morton) 
C. Walker & A. Schüssler 2010 

- - - - - - - 1 - - - - - - - - - - - - - - - 

Diversispora sp.1 - - 1 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 

Diversispora sp.2  - - - - 1 - - - - - - - - - - - - - - - - - - 

Tricispora sp. 1 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 

Entrophospora sp.2 - - - - 1 - - - - - - - - - - - - - - - - - - 

Glomus sp.2  - - - - - - - - 1 - - - - - - - - - - - - - - 
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Glomus sp.6  - - - - - - 1 - - - - - - - - - - - - - - - - 

Rhizoglomus clarum (T.H. 
Nicolson & N.C. Schenck) 
Sieverd., G.A Silva & Oehl 2015 

- - - - - - 1 - - - - - - - - - - - - - - - - 

Rhizoglomus fasciculatum  
(Thaxt.) Sieverd., G.A. Silva & 
Oehl 2015 

- - - - - - - 1 - - - - - - - - - - - - - - - 

Rhizoglomus sp.2 - - - - - - - 1 - - - - - - - - - - - - - - - 

Septoglomus sp.1  - 1 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 

Scutellospora calospora (T.H. 
Nicolson & Gerd.) C. Wlaker & 
F.E. Sanders 1986 

- - - - - - - - - - - 1 - - - - - - - - - - - 

Species exclusives to the Top                        

Glomus sp.1 - - - - - - - - - - - - - - - - 19 - - - - - - 

Acaulospora sieverdingii Oehl, 
Hountondji, G.A. Silva 2010 

- - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 3 3 

Cetraspora pellucida (T.H. 
Nilcoson & N.C. Schenck) Oehl, 
F.A. Souza & Sieverd. 2009 

- - - - - - - - - - - - - - - - 2 - - - 1 - - 

Cetraspora sp.1 - - - - - - - - - - - - - - - - 3 - - - - - - 

New sp 1 aff Rhizoglomus - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 3 3 

Septoglomus Titan B.T. Goto & 
G.A. Silva 2013 

- - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 2 3 

Acaulospora sp.1 - - - - - - - - - - - - - - - - - - 1 - - - - 

Dentiscutata cerradensis (Spain 
& J. Miranda, Oehl, F.A. de 
Souza, & Sieverd.  

- - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 1 1 

Dominikia sp. aff G. aureum - - - - - - - - - - - - - - - 3 - - - - - - - 

Acaulospora rehmii Sieverd & S. 
Toro 

- - 1 1 11 - - - - - - - - - - 1 - - - - - - - 

Estados amostrados: Ceará (Ce1 e Ce2 emAracoiaba e Quixadá); Paraíba (Pb1, Pb2 e Pb3 em Patos, Lajedo Pai Mateus e Fagundes); Pernambuco (Pe1 e Pe2 e Venturosa e 
Buíque); Bahia (Ba1, Ba2 B3 e BA4 em Paulo Afonso, Itatim, Milagres e Canindé do São Francisco); Minas Gerais (Mg1 e Mg2 em Pedra Azul e Medina). Fonte: O Autor (2018).
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4.2 MUDANÇA NO PADRÃO DE DISTRIBUIÇÃO DOS FMA DE ACORDO COM O TIPO 

DE HABITAT NA FLORESTA TROPICAL SECA 

 

Um total de 3.107.625 sequências foram obtidos após a filtro de qualidade e uma vez que 

a explosão por quimeras foi executada. Dessas, 2.374.741 (76%) sequências foram 

identificadas como Glomeromycotina segundo sequências referência  de LSU rDNA no 

banco de dados de Krüger et al. (2012), o banco de dados do NCBI e do EMBL 

(similaridade ≥ 97%). Nós grupamos 374 OTUs; as amostras de solo englobaram 57% 

desse total e as amostras de raízes 43%. As OTUs foram classificadas dentro de 8 

famílias de Glomeromycotina e representantes de todas estas famílias estavam 

presentes nos habitats do solo e raiz (Figura 3). A frequência de ocorrência das famílias 

de FMA sobre os locais amostrados mostrou que Glomeraceae foi a família mais 

dominante, ocorrendo em 98% dos locais, seguida por Gigasporaceae (81%), 

Acaulosporaceae (80%), Diversisporaceae (77%), Archaeosporaceae (67%), 

Ambisporaceae (49%), Paraglomeraceae (45%) e Claroideoglomeraceae 

(23%). Glomeraceae e Gigasporaceae foram as famílias mais abundantes nas amostras 

de raízes, enquanto que no habitat solo, Glomeraceae, Acaulosporaceae e 

Diversisporaceae dominaram (Figura 3). As famílias foram representadas por 16 gêneros 

de FMA e os mais representativos foram Rhizophagus (40%) e Funneliformis (25%). A 

proporção de abundâncias de gêneros foi semelhante às raízes e ao habitat solo. A 

estratégia do esforço de amostragem foi eficaz para detectar a maioria das OTUs no 

solo, enquanto que nas amostras de raízes, o número de OTUs aumentaria com um 

maior número de amostras (Figura 4). 
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Figura 3 – Distribuição do número relativo de OTUs, número absoluto e relativo de famílias de FMA no solo e raízes ao 

longo do gradiente latitudinal da floresta tropical seca no Brasil. 

 

Fonte: O Autor (2018).
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Figura 4 – Curva de acumulação da riqueza de FMA (OTU) observada e estimada no 

solo e raízes amostrados. 

 

Fonte: O Autor (2018). 

 

Nas raízes, 275 OTUs foram detectados, dos quais 25 eram exclusivos para este 

habitat; em solo, 349 OTUs foram detectados, dos quais 99 foram exclusivas. Os dois 

habitats partilham 250 OTUs. O número total de OTUS variou entre locais em diferentes 

latitudes (Figura 4). Nas raízes, 45 OTUs (média e SE: 12,8 ± 1,7) foram encontrados na 

faixa mais baixa de latitude (Norte), 76 no segundo intervalo de latitude (25,5 ± 4.0), 86 

(11,0 ± 3,8) no terceiro, 42 (14,7 ± 2,9) no quarto e 72 OTUs (18,8 ± 3.0) na faixa de 

latitude superior (Sul). Em amostras de solo, foram registradas 143 OTUs (35,8 ± 4.1) 

em latitudes do Norte, 133 na segunda faixa de latitude (34,3 ± 7,6), 131 (24,0 ± 4,2) na 

terceira, 94 (40 ± 4,4) na quarta e 123 OTUs (36 ± 7,4) em latitudes sul. O número médio 

de OTUs foi significativamente maior no solo do que nas raízes (f: 11,7; P <0.001, Figura 

5A-B). Em amostras de raízes, a riqueza de OTUs foi significativamente diferente ao 

longo do gradiente latitudinal, sendo maior no segundo intervalo de latitude (f: 3.77; P 

< 0,006, Figura 5A-B). No solo, a riqueza de OTUs também variou significativamente ao 

longo do gradiente latitudinal; a riqueza de OTUs foi significativamente maior nas 

latitudes Norte e Sul (f: 2.28; P = 0,04). De acordo com os valores de AIC o modelo 

seleção detectou fósforo  e precipitação como desempenhando importância relativa para 
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explicar a riqueza de OTUs em amostras de solo em comparação com nitrogênio 

(208.92) e carbono (209). Por outro lado, a riqueza de OTUs no habitat das raízes foi 

mais correlacionada com nitrogênio e precipitação. Um padrão consistente com riqueza 

de OTUs também foi encontrado para a diversidade de Shannon (número efetivo de 

OTUs) nas raízes e no solo. Nas raízes, o número efetivo de OTUs foi considerado 

superior na segunda faixa de latitude (Figura 5C), e não diferiu entre as demais latitudes 

(F: 6.4, P< 0,001). 

 

Figura 5 – Riqueza de FMA no solo e raízes ao longo de gradiente latitudinal da Floresta 

Tropical Seca do Brasil. (A) = Riqueza interpolada ao longo do gradiente latitudinal 

usando algoritmo (IDW) em células de 1 x 1 km. As diferentes cores (quentes: OTUs – 

locais ricos; frias: poucas OTUs).  (B) Diferenças na riqueza de FMA – número de OUTs. 

(C) Diversidade - número efetivo de OTUs, representado pela exponencial do índice de 

diversidade de Shannon – Weiver. Médias (linhas sólidas), interquartil (‘boxes’), faixas 

menor-maiores (‘whiskers’) e valores de ‘outlers’ (pontos) são mostrados. Letras 

diferentes representam diferenças significativas pelo ‘general linear model’ (GLM), com 

posterior teste ‘post-hoc’ de múltiplas comparações de Tukey (P< 0.05). Fonte: O Autor 
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Fonte: O Autor (2018). 

 

Observou-se um forte ‘turnover’ de OTUs ao longo do gradiente latitudinal em amostras 

de raízes e solo (Figura 6). Os grupos de OTUs mais abundantes na raiz diferem entre 

os locais amostrados ao longo do gradiente latitudinal e a maioria dos OTUs pertence à 

família Glomeraceae. Na maioria dos locais, as OTUs abundantes em raízes e solo 

apresentaram um padrão oposto de distribuição de abundância.  Nas raízes, o grupo de 
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OTUs abundantes que pertencem à Acaulosporaceae e Ambisporaceae foram 

dominantes em latitudes médias. No solo, essas familias dominaram em latitudes Sul, 

sendo as OTUs mais abundantes pertencentes a diferentes famílias, e amplamente 

distribuídas ao longo do gradiente latitudinal. Em latitudes de Norte e Sul, as OTUs 

abundantes pertenciam a Gigasporaceae e Acaulosporaceae. OTUs abundantes de 

Diversisporaceae estavam presentes em ambos os habitats em latitudes médias. A 

análise de espécies indicadoras detectou 28 OTUs no solo e 5 OTUs nas raízes (Tabela 

4). Nas raízes, todas as espécies indicadoras pertencem à Glomeraceae e 3 OTUs foram 

associados com as latitudes do Norte: um com intervalos de segunda e terceira latitude 

e dois OTUs foram associados com as latitudes Sul. Em amostras de solo, o maior 

número de espécies indicadoras foi detectado nas latitudes Norte (10) e Sul (8). Em 

latitude médias, as espécies indicadoras pertencem às famílias Glomeraceae, 

Diversisporaeae, Gigasporaceae e Archaeosporaceae; em latitudes Sul, todos os táxons 

indicadores pertencem à família Glomeraceae. Uma OTU foi associado com o segunda 

faixa de latitude (Acaulosporaceae) e dois com os intervalos de latitude quarto e são das 

famílias Glomeraceae e Gigasporaceae. 
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Figura 6 – Distribuição das OTUs mais abundantes por habitat (soil e raíz) ao longo de 

gradiente latitudinal da Floresta Tropical Seca no Brasil. Os tamanhos dos quadrados 

representam a abundancia relativa média de OTUs (eixo y).  A abundancia relativa das 

OTUs é mostrada por nome das localidades, orientados do Norte (lado esquerdo) para 

latitudes Sul (lado direito). 

 

Fonte: O Autor (2018). 
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Tabela 4 – Espécies indicadoras de FMA em solo e raízes em gradiente latitudinal na 

Floresta Tropical Seca do Brasil 

 

Latitudes OTUs Orders Families Genera Taxa Stat P  

Espécies indicadoras no habitat solo   

Norte OTU128 Glomerales Glomeraceae Rhizophagus Rhizophagus 0.713 0.025 * 
Norte OTU131 Diversisporales Diversisporaceae Diversispora Diversispora spurca 0.577 0.035 * 
Norte OTU140 Glomerales Glomeraceae Rhizophagus Rhizophagus irregularis 0.552 0.04 * 
Norte OTU201 Glomerales Glomeraceae Rhizophagus Rhizophagus 0.57 0.035 * 

Norte OTU288 Glomerales Glomeraceae Rhizophagus 
Rhizophagus 
fasciculatus 0.616 0.035 * 

Norte OTU324 Glomerales Glomeraceae Funneliformis Funneliformis mosseae 0.622 0.035 * 
Norte OTU391 Diversisporales Archaeosporaceae Archaeospora Cetraspora nodosa 0.577 0.035 * 
Norte OTU44 Diversisporales Gigasporaceae Cetraspora Cetraspora nodosa 0.571 0.045 * 
Norte OTU46 Diversisporales Gigasporaceae Gigaspora Gigaspora margarita 0.675 0.035 * 
Norte OTU87 Glomerales Glomeraceae Rhizophagus Rhizophagus irregularis 0.683 0.03 * 

Segunda OTU7 Diversisporales Acaulosporaceae Acaulospora Acaulospora delicata 0.704 0.015 * 
quarta OTU169 Glomerales Glomeraceae Funneliformis Funneliformis 0.697 0.03 * 
quarta OTU69 Diversisporales Gigasporaceae Gigaspora Gigaspora margarita 0.699 0.02 * 

sul OTU220 Glomerales Glomeraceae Funneliformis Funneliformis 0.671 0.015 * 
sul OTU231 Glomerales Glomeraceae Rhizophagus Rhizophagus proliferus 0.73 0.015 * 
sul OTU278 Glomerales Glomeraceae Funneliformis Funneliformis 0.577 0.045 * 
sul OTU484 Glomerales Glomeraceae Rhizophagus Rhizophagus 0.577 0.045 * 
sul OTU506 Glomerales Glomeraceae Funneliformis Funneliformis 0.665 0.04 * 
sul OTU548 Glomerales Glomeraceae Funneliformis Funneliformis 0.577 0.045 * 
sul OTU601 Glomerales Glomeraceae Funneliformis Funneliformis 0.717 0.045 * 
sul OTU71 Glomerales Glomeraceae Funneliformis Funneliformis 0.811 0.015 * 

Espécies indicadoras no habitat raiz 

Norte OTU105 Glomerales Glomeraceae Rhizophagus 
Rhizophagus 
intraradices 0.632 0.035 * 

Norte OTU71 Glomerales Glomeraceae Funneliformis Funneliformis 0.632 0.035 * 

Norte OTU81 Glomerales Glomeraceae Rhizophagus 
Rhizophagus 
fasciculatus 0.632 0.035 * 

segunda OTU21 Glomerales Glomeraceae Funneliformis Funneliformis 0.674 0.04 * 
terceira OTU17 Glomerales Glomeraceae Funneliformis Funneliformis 0.734 0.035 * 
sul OTU132 Glomerales Glomeraceae Rhizophagus Rhizophagus irregularis 0.769 0.02 * 
sul OTU152 Glomerales Glomeraceae Rhizophagus Rhizophagus proliferus 0.629 0.05 * 

Fonte: O Auntor (2018). 

 

Observamos que as semelhanças na composições de comunidades de FMA ao longo 

do gradiente norte - sul dependem do tipo habitats (raízes vs solo). A análise de 

decomposição de distância revelou que as semelhanças na composição de comunidades 

de FMA no solo diminuem na medida em que aumenta a distância espacial (Mantel 

- R2: 0,09, P= 0,02) (Figura 7A). A mudança na composição das comunidades no habitat 

de solo e raízes é evidente na figura 7B, onde comunidades de FMA de latitudes Norte 

diferem em composição daqueles em latitudes Sul (Adonis: raízes – F: 1.29, R2 = 

0.17, P = 0,05; Solo – F: 1,65, R2 = 0.17, P < 0,001). Os resultados da PerMANOVA 
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indicaram efeito significativo do tipo de habitat (raízes e solo) na composição das 

comunidades de FMA (F = 2.41, R2= 0,03, P< 0,001). Além disso, a dispersão 

multivariada entre o grupo de amostras de ambos os habitats foi significativamente 

diferente, de acordo com o teste PERMDISP (F: 5,26, P =0,02), mostrando que as 

comunidades de FMA em raízes tem maior variabilidade entre as amostras em 

comparação com o grupo de amostras de solo (Figura 8). 

 

Figura 7 – Similaridade das comunidades de FMA no solo e raízes ao longo de gradiente 

latitudinal da Floresta Tropical Seca no Brasil. (A) Decaimento da distância da 

similaridade entre latitudes. Os ‘plot’ mostram decaimento na similaridade das 

comunidades de AMF (o inverso do índice de Bray-Curtis) em relação à distância 

espacial (distância Euclidiana). Os triângulos e linhas representam resultados 

significativos das de comunidades FMA do solo (Mantel test - Roots: r = 0.08, P = 0.06; 

Soil: r = 0.09, P = 0.02). (B) Similaridades na comunidade de FMA (pontuação no eixo 1 

da ordenação NMDS) ao longo do gradiente latitudinal (Adonis: Raíz x Soilo: F = 2.39, 

R2 = 0.03, P < 0.001; Roots vs. Latitude: F = 1.2; R2 = 0.17; P = 0.04. Soil vs. Latitude: F 

= 1.9; R2 = 0.05; P < 0.001). A pontuação da ordernação no eixo 1 foi plotada no mapa 

através do algoritmo de interpolação (IDW) em células de 1 × 1 km. Cores similares 

indicam que as comunidades de FMA (solo e raízes) são ecologicamente similares em 

termos de composição de espécies. Os pontos representam os locais amostrados. 

 

 

A B C 
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Fonte: O Autor (2018). 

 

Figura 8 – Diversidade beta entre os pares de amostras usando homogeneidade 

multivariada de dispersão de grupos, com base na distância de Bray-Curtis. PCoA com 

base no centroide das distâncias dos grupos (solo e raízes. F = 5.26, P = 0.02). 

 

Fonte: O Autor (2018). 

 

Mudanças significativas nas comunidades de FMA ao longo de gradiente 

latitudinal foram exibidas na ordenação NMDS com amostras de solo e raiz se agrupando 

em grupos de baixa e alta latitudes (Figura 9). A precipitação anual média teve o maior 

valor de contribuição no eixo 1 para explicar as diferenças de estrutura de comunidades 

de FMA do solo nas latitudes Norte e Sul. O grupo de variáveis do solo P, C e N, teve o 

maior valor de contribuição também no eixo 1 para explicar as diferenças de estrutura de 

comunidades de FMA no solo nas latitudes médias (Figura 9). Para comunidades de 

FMA de raízes, a variável mais importante ao longo do eixo 2 foram: N, explicando a 

distribuição das comunidades de raízes de latitudes médias, e precipitação, que explicou 

a variação das comunidades AMF nas raízes em latitudes Norte e Sul. 
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A precipitação foi significativamente maior nas latitudes Norte e Sul (média ±: 890-

900 mm/ano) em comparação com as latitudes médias (500 mm/ano) (Tabela 5). O 

conteúdo de N do solo foi alto na quarta faixa de latitudes e baixo na latitude sul (5.2 – 7 

g.kg-1). A percentagem de carbono orgânico não variou entre os locais amostrados ao 

longo do gradiente latitudinal (± 2,04%). O conteúdo de P solo foi significativamente 

superior em latitudes médias e baixo nas latitudes Sul (15,6 – 270 mg/dm3). 

 

Tabela 5 – Variáveis do clima e propriedades do solo (média ± SE) em gradiente 

latitudinal na Floresta Tropical Seca do Brasil 

Latitudes Precipitação (mm) N (g.kg-1) C % P (mg/dm3) 

- 4 890.3 ± 45.7 a 6.1 ± 0.12 b 1.9 ± 0.5 a 117.8 ± 72.2 ab 
 - 7 514.6 ± 83.6 b 6.4 ± 0.02 b 1.6 ± 0.5 a 45.6 ± 14.1 ab 
- 9 565.6 ± 24.1 b 6.3 ± 0.04 b 2.5 ± 0.3 a 270.9 ± 85.7 a 
-12 544.7 ± 11.0 b 7.0 ± 0 a 1.8 ± 0.09 a 38 ± 21.0 ab 
-16 900.3 ± 13.3 a 5.6 ± 0.1 c 2.4 ± 0.3 a 15.6 ± 4.3 b 
F 22.3 21.3 0.9 4.17 
P < 0.001 < 0.001 0.47 0.002 

 

Precipitação media anual (mm); Nitrogênio (N); Carbono orgânico (C); Fósforo (P). Letras 
diferentes refletem médias significativas no gradiente latitudinal depois do teste por 
ANOVA (valores de F e P mostrados no base da tabela) e teste ‘post-hoc’ Tukey com 
múltiplas comparações no intervalo de confiança de 0.95. Fonte: O Autor (2018). 

 

 

Figura 9 – Gráfico de ordenação NMDS mostrando as diferenças na composição da 

comunidade de FMA entre os habitats do solo e raízes. As variáveis ambientais com 

correlações significativas com as comunidades de FMA foram mostradas indicando a 

direção da influência das variáveis ambientais (Raízes - Precipitação: axis 1 = -0.11, axis 

2 = 0.54, r2 = 0.3, P = 0.004; N: axis 1 = -0.04, axis 2 = 0.59, r2 = 0.36, P = 0.002; Solo - 

Precipitação: axis 1 = -0.37, axis 2 = 0.25, r2 = 0.2, P = 0.03; N: axis 1 = 0.20, axis 2 = -

0.34, r2 = 0.2, P = 0.02; P: axis 1 = 0.34, axis 2 = -0.18, r2 = 0.15, P = 0.07; C: axis 1 = 

0.41, axis 2 = -0.004, r2 = 0.17, P = 0.06). Fonte: O Autor. 
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Fonte: O Autor (2018). 

 

 

4.3 SOLO E CLIMA DIRIGEM A DISTRIBUIÇÃO DOS FUNGOS MICORRÍZICOS 

ARBUSCULARES NA FLORESTA TROPICAL SECA DO BRASIL 

 

4.3.1 Status dos FMA na Floresta Tropical Seca do Brasil – Metadados 

 

A região semi-árida do Brasil hospeda aproximadamente 14 famílias de FMA 

distribuídas em 4 ordens (Figura 10), e abrange mais de 150 espécies. Este valor para 

espécie corresponde a cerca de 50% do total de espécies de FMA descritas em todo o 

mundo, revelando a alta diversidade desses fungos nessa porção de Floresta Tropical 

Seca. A diversidade de FMA registrada nos 21 estudos compilados neste trabalho é 
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distribuída entre áreas manejadas e em porções de floresta natural, dada a minoria de 

áreas protegidas neste bioma, ressaltando-se a fragilidade dos remanescentes da 

floresta. As famílias Glomeraceae e Acaulosporaceae foram detectadas na maioria dos 

locais de estudo; no entanto, outras famílias restrittas a sites específicos (Figura 10). As 

quatro ordens de FMA foram representadas em todos os sites de estudo. 

 

Figura 10 – Distribuição relativa do número de famílias de FMA no solo e raízes, 

amostrados ao longo dos locais de estudo na Floresta Tropical Seca do Brasil. Fonte: O 

Autor 

 

Fonte: O Autor (2018). 

 

 

4.3.2 ‘Drivers’ da distribuição dos FMA 

 

A distribuição das famílias e ordens de FMA na Floresta Tropical Seca foi 

explicada principalmente pelo clima, propriedades físicas do solo e conteúdos de 

nutriente do solo relacionados à fertilidade (Figura 11). De acordo com o abordagem do 
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‘model averaging’, o desempenho das variáveis explicativas mudou consistentemente 

com o nível taxonômico abordado. Ao nível de famílias, o ‘model averaging’ não 

distinguiu o melhor modelo entre o conjunto de variáveis de ambiente, uma vez que todos 

os parâmetros estimados exibiram níveis semelhantes de suporte de dados e o modelo 

nulo indicou o maior peso para o valor de AIC (Tabela 6). 

 

Figura 11 – Ranking de modelos, exibindo as contribuições relativas das variáveis de 

acordo com uma média de modelo. A importância das variável é usada para classificar 

a relevância máxima da variáveis explicativas, indicando a probabilidade relativa de cada 

variável pertencer ao conjunto do melhor modelo (com incerteza reduzida). O eixo y 

mostra a posição média de cada preditor em todas as ordem de FMA (com valores mais 

altos correspondendo a maior contribuição). A importância de cada variável foi calculada 

como a soma dos pesos para todos os modelos, onde cada variável particular aparece 

com um valor Akaike. Fonte: O autor. 

 

Fonte: O Autor (2018). 
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Tabela 6 – Resumo dos resultados do ‘model averaging’: efeitos de cada parâmetro 

(variáveis) na distribuição de famílias de FMA na Floresta Tropical Seca do Brasil. 

 
Model Averaging: Famílias de FMA 
Families 

      

Parametro df logLik AICc ∆AIC Peso Importância k 

pH 2 -26.26 56.85 0.7 0.08 0.2 13 

Silte 2 -26.34 57.01 0.86 0.07 0.25 13 

C.E.C. 2 -26.64 57.62 1.47 0.05 0.16 13 

MAT 2 -26.76 57.86 1.72 0.05 0.18 17 

Cley 2 -26.91 58.15 2.01 0.04 0.21 13 

C:N 2 -26.91 58.16 2.01 0.04 0.11 12 

Areia 2 -26.93 58.2 2.05 0.04 0.19 13 

APP 2 -26.97 58.27 2.12 0.04 0.16 17 

Corg 2 -27 58.33 2.18 0.04 0.13 12 

N 2 -27.02 58.37 2.22 0.04 0.13 12 

Null 1 -27.02 56.15 0 0.11   
Capacidade de troca catiônica (C.E.C.); Temperatura média anual 

(MAT); Precipitação anual (APP); Carbono (C); Nitrogênio (N). Fonte: 

O Autor (2018). 

 

 

Embora a importância relativa do conjunto de variáveis seja similar, a soma dos 

pesos de Akaike revelou pH do solo e silte  desempenhando um certo papel na 

ocorrência dos FMA, derivado também dos modelos com valores minimizados de AIC. A 

faixa de distribuição dos valores de importância das variáveis entre as ordens de FMA 

difere dos resultados em nível de família, revelando maiores valores de importância para 

a precipitação, C:N e pH (Figura 11). Este resultado mostra também uma quantidade 

relativamente baixa de incerteza em relação a outros modelos para referir-se 

corretamente aos drivers de distribuição de ordens de FMA. O desempenho individual 

das variáveis é apresentado na tabela 7. Os resultados do ‘model averaging’/média de 

modelos também revelaram uma diferenciação grande do nicho para ordens de FMA, 

mostrada pela variação do intervalo para a maioria dos preditores de solo e clima (Figura 

10 - Tabela 8). Isso indica o poder do teste em estimar parâmetros robustos do modelo. 

Também demonstra  que os resultados são robustos suficientes para serem incluidos 

como suporte em modelos de previsão, devido a apresentação de variáveis ponderadas, 
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e a capacidade de destinção de modelos que apresentam um nível semelhante de 

suporte para um mesmo conjunto de variáveis. 

 

 

Tabela 7 – Resumo dos resultados do ‘model averaging’: efeitos de cada parâmetro 

(variáveis) na distribuição de ordens de FMA na Floresta Tropical Seca no Brasil. 

Valores de importância exibidos na figura 10. 

Model Averaging: Ordens de FMA       

Parametros df logLik AICc ∆AIC Peso Importancia k 

pH 2 -7.99 20.32 0 0.13 0.36 13 

C:N 2 -8.01 20.35 0.03 0.12 0.33 12 

Corg 2 -9.52 23.37 3.06 0.03 0.16 12 

Clay 2 -9.69 23.72 3.41 0.02 0.17 13 

APP 2 -9.79 23.92 3.6 0.02 0.23 17 

N 2 -9.88 24.1 3.78 0.02 0.13 12 

Areia 2 -10.18 24.69 4.37 0.01 0.19 13 

MAT 2 -10.25 24.84 4.52 0.01 0.18 17 

Silte 2 -10.53 25.4 5.08 0.01 0.23 13 

C.E.C. 2 -10.56 25.46 5.15 0.01 0.15 13 

(Null) 1 -10.58 23.26 2.95 0.03   
Capacidade de trocas catiônicas (C.E.C.); temperatura anual média 

(MAT); precipitação anual (APP); Carbono (C); Nitrogênio (N). 

Fonte: O Autor (2018). 

 
 

Tabela 8 - ‘Model averaged’, mostrando os coeficientes dos preditores que foram 

mostrados na figura, e descrevendo a proporção das ordens de FMA relacionadas com 

os parâmetros estimados. 

 

Model Averaging: Regression estimates (AMF Orders)   

Parametros Diversisporales Archaeosporales Gigasporales Glomerales 

C:N 0.239 0.272 0.278 0.335 

pH 0.148 0.153 0.340 0.361 

APP 0.197 0.306 0.210 0.226 

MAT 0.214 0.168 0.254 0.177 

Areia 0.152 0.233 0.183 0.190 

C.E.C. 0.128 0.188 0.314 0.151 

Clay 0.159 0.231 0.148 0.174 

Silte 0.125 0.152 0.171 0.230 

Corg 0.163 0.162 0.141 0.155 

N 0.146 0.111 0.137 0.128 
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Capacidade de trocas catiônicas (C.E.C.); temperature annual média 

(MAT); precipitação anual (APP); Carbono (C); Nitrogênio (N). Fonte: O 

Autor (2018). 

 

Os resultados do ‘model averaging’ foram apoiados pelo modelo de previsão 

implementado como algoritmo ‘Random Forest’ (Figura 12). Os valores de importância 

dos modelos ‘Random Forest’ indicaram que preditores do clima e solo são ordem-

específicos para os FMA com um notável contraste entre eles, e sugerem que os FMA 

apresentam restrição de nicho ao nível de ordem. O pH do solo e a temperatura 

contribuem fortemente para prever corretamente a ocorrência de Glomerales nos locais 

de estudos; no entanto, a relação de C:N do solo não pode prever a distribuição dos FMA 

(Figura 12). Por outro lado, para Diversisporales, a taxa de C:N do solo desempenhou o 

papel mais importante para prever a ocorrência de espécies, em comparação com a 

temperatura e o pH do solo. A ocorrência de Archaeosporales foi impulsionada 

principalmente pela temperatura e pH, enquanto a taxa de C:N do solo teve uma 

importância menor de previsão. Valores de importância dos preditores para 

Gigasporales foram muito baixos e negativos, indicando que as variáveis testadas não 

desempenham um papel decisivo na predição da distribuição de espécies dessa ordem 

(Tabela 9). 

 

Figura 12 - ‘Boxplot’ da variância da permutação explicada pelo modelo utilizando o 

Random Forest, mostrando a faixa de contribuição de cada variável para as ordens de 

FMA. Resultados das análises com o Randcom Forest visam identificar as melhores 

variáveis ambientais que preveem corretamente a distribuição dos FMA na Floresta 

Tropical Seca no Brasil. O eixo y mostra a posição média de cada preditor para todas as 

ordens de FMA (valores mais altos correspondendo a maior contribuição). Fonte: O Autor 
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Fonte: O Autor (2018). 

 

 

Figura 13 – Ordens de classificação de desempenho de todos os preditores de acordo 

com sua taxa de seleção global (uso) em todos os modelos de FMA. O eixo x mostra a 

importância de variáveis (diminuição média de precisão do modelo Random Forest – 

dados permutados aleatoriamente), classificados a partir do preditor ambiental inferior 

(ou seja, as variáveis que menos contribuíram para distribuição de ordens de FMA) na 

Floresta Tropical Seca do Brasil. Fonte: O Autor 
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Fonte: O Autor (2018). 

 

 

Tabela 9 – Valores de importância do modelo utilizando ‘Random Forest’ para as 

variáveis do clima e solo, calculadas como o número de vezes que uma variável particular 

contribuiu para a correta classificação de um parâmetro. 

  RF Importância 

Variáveis Glomerales Diversisporales Archaeosporales Gigasporales 

pH 12.082947 1.2664163 4.2254101 -6.194563 

C:N -1.3643412 9.7793104 8.5934045 -5.252395 

MAT 19.5745185 1.8334907 29.0529336 -17.20273 

Temperatura anual média (MAT); taxa de carbono e nitrogênio (C:N). Fonte: 

O Autor (2018). 
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5 DISCUSSÃO 

 

5.1 PREDITORES DA COMUNIDADE DE FUNGOS MICORRÍZICOS 

ARBUSCULARES NA FLORESTA TROPICAL SECA DO BRASIL 

 

A maioria dos estudos abordando a extensão da influencia dos fatores 

ambientais nas comunidades de FMA tem como base análises 

moleculares  (DAVISON et al., 2015; KIVLIN; HAWKES; TRESEDER, 2011; 

MARTÍNEZ-GARCÍA et al., 2015; ÖPIK et al., 2010; PASTERNAK et al., 2013b) 

e poucos usam identificação baseada na morfologia dos esporos (CHAUDHARY 

et al., 2014; PONTES et al., 2017; SÄLE et al., 2015). O método morfológico é 

uma abordagem historicamente predominante para caracterizar espécies, 

permitindo uma melhor diferenciação de táxons de fungos e uma detecção mais 

sensível das mudanças na composição de comunidades e na diversidade de 

FMA (WETZEL et al., 2014), produzindo também informações importantes sobre 

o manejo dos solos  (SÄLE et al., 2015); no entanto, funciona apenas para a 

fração de FMA esporulante (ÖPIK; DAVISON, 2016). Na Floresta Tropical Seca 

do Brasil, a riqueza de FMA entre o topo e a base dos inselbergs não diferiu, não 

corroborando nossa primeira hipótese e mostrando pouco efeitos de isolamento 

dos afloramentos rochosos na comunidade de fungos, sugerindo a falta 

de processos históricos na distribuição dos AMF. Este último ponto implica que 

membros das comunidades de FMA em torno dos inselbergs também podem se 

dispersar dentro dos habitats rochosos específicos, não constituindo uma 

metapopulação isolada. Os resultados também podem estar relacionados com a 

fraca especificidade por hospedeiro, e/ou ser consequência da forte semelhança 

da vegetação em inselbergs com a matriz circundante, gerada pelas condições 

ambientais locais (POREMBSKI, 2007). 

 

5.2 MUDANÇA NO PADRÃO DE DISTRIBUIÇÃO DOS FMA DE ACORDO COM 

O TIPO DE HABITAT NA FLORESTA TROPICAL SECA 
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Este é a primeira avaliação abrangendo a diversidade molecular de 

comunidades de FMA em Floresta Natural Seca, e em escala regional, no Brasil. 

Estudos nessa região, têm em sua maioria englobado ecossistemas manejados 

(MELLO et al., 2012; SOUZA et al., 2003), ) e áreas degradadas  (SILVA et al., 

2005, 2007), para relatar a diversidade de FMA, e para o registro de novos 

táxons de FMA em diversos tipos de ecossistemas  (SILVA et al., 2014), 

incluindo áreas naturais. Estudos têm destacado o potencial das áreas naturais 

para manter uma elevada diversidade de FMA e táxons disconhecidos 

(OHSOWSKI et al., 2014; RODRIGUEZ-ECHEVERRIA et al., 2017; VARELA-

CERVERO et al., 2015).  Nossos achados suportam o alto status de diversidade 

de FMA na Floresta Tropical Seca  do Brasil, em termos de OTUs, em ambos os 

tipos de habitat, ou seja, no solo e raízes. Além disso, demonstramos mudanças 

ecológicas das comunidades de fungos ao longo do gradiente geográfico e 

confirmamos a dependência da estrutura das comunidades de FMA em relação 

ao tipo de habitat colonizado. 

Um total de 374 OTUs de Glomeromycotina foi detectado em habitats de 

solo e raízes, provendo uma estimativa robusta e complementar da diversidade 

alfa de FMA no semiárido. O estudo revelou uma elevada riqueza de FMA 

usando a região LSU-DNA, em comparação com outros estudos onde a 

diversidade de FMA em solo e raiz foi acessada, usando os mesmos marcadores 

de DNA em amostras de campo  (HORN et al., 2014; TORRECILLAS; DEL MAR 

ALGUACIL; ROLDÁN, 2012), e também comparando com pesquisas sobre a 

diversidade das comunidades de FMA em raízes, em diversos ecossistemas 

terrestres  (GOLLOTTE; VAN TUINEN; ATKINSON, 2004; ROSENDAHL; 

STUKENBROCK, 2004) e aquáticos  (NIELSEN et al., 2004), e a influencias de 

diferentes espécies de plantas, e ecossistemas manejados na assembléia de 

FMA (MIRÁS-AVALOS et al., 2011; PIVATO et al., 2007; SÝKOROVÁ et al., 

2012). As comparações desse estudo com outros são restritas devido a ser esta 

a primeira avaliação da diversidade molecular de FMA usando o 

sequenciamento de Illumina com marcadores da subunidade maior do DNA em 

Floresta Seca no Brasil, e também porque a detecção da riqueza de OTUs é 

altamente dependente da pipeline e limiares utilizados. Além disso, a maioria do 

dados relativos à diversidade natural de Glomeromycotina tem usado a região 
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SSU do rRNA (ÖPIK et al., 2013), o que leva a diferenças na quantificação da 

diversidade de FMA. A região LSU rDNA forneceu informação filogenética 

robusta e confiável para identificação de FMA em resolução ao nível de espécie 

(GAMPER; WALKER; SCHÜSSLE, 2009; KRÜGER et al., 2012; PORTER; 

GOLDING, 2012), demonstrando uma alta variabilidade interespecífica em 

sequências da região LSU para Glomeromycotina (SCHOCH et al., 2012) o que 

suporta a correta identificação das espécies. 

A diversidade de FMA no solo foi superior à das raízes, como esperado e 

apoiando outros relatos  (HEMPEL; RENKER; BUSCOT, 2007; HORN et al., 

2014; TORRECILLAS; DEL MAR ALGUACIL; ROLDÁN, 2012); no entanto, 

ambos os habitats compartilham a maioria dos táxons, como mencionado 

também em outro estudo  (VARELA-CERVERO et al., 2015). Mesmo assim, solo 

e raízes podem abrigar  combinações muito diferentes  de FMA (HEMPEL; 

RENKER; BUSCOT, 2007; SAKS et al., 2014; TORRECILLAS; DEL MAR 

ALGUACIL; ROLDÁN, 2012). Nossos resultados sugerem que a maior 

diversidade de FMA em solo reflete a maior capacidade dos propágulos se 

manterem e persistirem ao longo do tempo no compartimento do solo (LÓPEZ-

GARCÍA et al., 2014), e indica a natureza sazonal das comunidades  de FMA 

(MARTÍNEZ-GARCÍA et al., 2011). Além disso, o mecanismo que desencadeia 

as diferenças na diversidade de FMA na raiz e no solo são suportadas pela 

evidência de que raízes associam apenas com uma fração dos táxon de FMA 

presentes no solo, demonstrando que a seletividade de hospedeiro pode 

restringir a assembléia dos simbiontes  funcionalmente  (MAHERALI; 

KLIRONOMOS, 2012; ÖPIK et al., 2009; ÖPIK; MOORA, 2012). A restrição do 

espaço de nicho pode excluir espécies com baixas taxas de colonização das 

raízes  (MAHERALI; KLIRONOMOS, 2012; VAN DER HEIJDEN; SCHEUBLIN, 

2007), levando a menor diversidade de FMA no habitat de raiz do que em 

solo. Outra explicação para as diferenças em diversidade nesses dois 

compatimentos pode estar relacionada à diferentes estratégias da história de 

vida dos FMA e a mudanças na dinâmica sazonal de esporulação entre grupos 

(CLAPP et al., 1995; OEHL et al., 2004, 2009; PRINGLE; BEVER, 2002), o que 

leva a flutuações na época de colonização de raízes. 
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Neste estudo, as OTUs mais abundantes em amostras de raiz e de solo 

pertenciam à família Glomeraceae, considerada como a mais comum em 

ecossistemas naturais e manejados em ambos os tipos de habitat (OEHL et al., 

2010; RODRÍGUEZ-ECHEVERRÍA et al., 2017) Todas as famílias de FMA foram 

detectadas no solo e nas raízes, como registrado em outros estudos (HORN et 

al., 2014), mostrando que as raízes representam um ‘pool’ da comunidade do 

solo. No entanto, as famílias mais abundantes colonizando as raízes foram 

Glomeraceae, caracterizada pela extensa colonização das raizes (HART; 

READER 2002b) e, surpreendentemente, Gigasporaceae, conhecida por 

produzir lenta colonização (MAHERALI; KLIRONOMOS 2007). No entanto, 

nossos resultados suportam outros achados que relatam Gigasporaceae como 

dominante em raízes em florestas no semi-árido da África  (RODRIGUEZ-

ECHEVERRIA et al. 2017) e também em solo e raízes na região Mediterrânea 

(BALESTRINI et al. 2010). Este resultado pode estar refletindo a estratégia 

intrínseca de história de vida das famílias de FMA, e também o papel das 

características do solo, pois as famílias de FMA respondem a alterações no solo. 

Gigasporaceae, por exemplo, aumenta em abundância quando aumenta a 

fertilização com nitrogênio e em limitada  disponibilidade de P no solo 

(JOHNSON et al. 2003). Glomeraceae, Acaulosporaceae e Diversisporaceae 

foram mais abundantes no solo do que nas raízes, sugerindo que a colonização 

deste compartimento pode estar relacionada à diversidade funcional do FMA. A 

proporção de FMA colonizando solo-raízes também demonstra a maneira como 

estes fungos beneficiam os hospedeiros e/ou o ambiente, ao realizar a 

translocação de nutrientes do solo, ou investir em biomassa intra-radicular ou 

extra-radicular (HART; READER 2002b; PEARSON; JAKOBSEN 1993; 

RAVNSKOV; JAKOBSEN 1995). Assim, a multifuncionalidade dos grupos de 

FMA, ligada ao pouco efeito de seletividade de hospedeiro, pode explicar as 

distintas abundâncias entre famílias de FMA no solo e nas raízes. Um maior 

número de espécies indicadoras de solo reflete a maior diversidade de FMA 

relacionada a este habitat, destacando que locais amostrados mais ricos são 

capazes de abranger um número maior de espécies indicadoras  (RODRÍGUEZ-

ECHEVERRÍA et al. 2017). 
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Era esperada diminuição da diversidade de FMA (alfa e beta) com o 

aumento da latitude (muito longe do Equador); no entanto, a riqueza de FMA não 

seguiu um padrão latitudinal em escala regional da Floresta Tropical Seca, assim 

como os exibidos por macroorganismos e outros grupos de microrganismos 

(MARTINY et al. 2006), ou como o padrão relatado em estudos em grande escala 

para assembléias de FMA (DAVISON et al. 2015). Ao contrário da nossa 

expectativa, a diversidade alfa de FMA não mostra uma variação unidirecional 

ao longo do gradiente latitudinal, mas apresenta diferentes padrões nas raízes e 

no solo. Os locais que apresentaram maior riqueza de FMA nas amostras do 

solo estão nas latitudes Norte e Sul, enquanto que para as amostras de raizes 

as latitudes médias são mais ricos em termos de OTU de FMA. Uma possível 

razão para isso pode ser a dependência da escala para tal padrão latitudinal 

(DAVISON et al. 2015; KOSKE; TEWS 1987; SHI et al. 2014), assim, em escala 

regional em ambientes tropicais, onde existe alta heterogeneidade especial, o 

padrão latitudinal não é evidente como o padrão observados nos estudos em 

escala global para grupos funcionais de fungos (TEDERSOO et al. 2014) e 

simbiontes micorrízicos arbusculares (DAVISON et al. 2015). Em grandes 

escalas, os padrões  seguidos por comunidades fúngicas na latitude dependem 

do grupo funcional, tais como elevada diversidade de fungos endomicorrízicos 

em baixas latitudes  (SHI et al. 2014), acompanha elevada diversidade 

de  espécies de plantas que formam associação micorrízica arbuscular (BUENO 

et al. 2017), revelando a forte influência do tipo de vegetação sobre a diversidade 

de fungos  (PÄRTEL et al. 2017; RODRÍGUEZ-ECHEVERRÍA et al. 2017; SHI et 

al. 2014). Nossos resultados revelam uma diversidade beta ao longo do 

gradiente de latitude que sugere a baixa capacidade de dispersão dos FMA. 

Além disso, o padrão heterogêneo na composição das comunidades de plantas 

ligadas ao solo e as variações climáticas também podem justificar a ausência de 

um padrão unidirecional em latitudes em florestas tropicais e indicar as 

preferências de nicho de FMA. Mais estudos são necessários para elucidar o 

papel do gradiente latitudinal na diversidade de FMA e os efeitos do filtro 

ambiental na região do semi-árido brasileiro. 

Nossos resultados mostram diferenciação na composição das 

comunidades de FMA entre o solo e raízes, o que comprova a influência do tipo 
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de habitat na composição da comunidade de FMA  (HEMPEL et al. 2007; HORN 

et al. 2014; SAKS et al. 2014) em ambientes tropicais ou temperados. Filtros 

abióticos também podem impor essa variação na composição das comunidades 

de FMA. Diferentes estratégias de história de vida dos FMA (DENISON; KIERS 

2011; RAVNSKOV; JAKOBSEN 1995), associadas com as influências de 

competição por espaço nas raízes da planta, entre espécies estreitamente 

relacionadas, e a semelhança funcional das espécies acarretam mudanças na 

composição do simbionte (MAHERALI; KLIRONOMOS 2012). Esta evidência é 

suportada por nossos resultados que demonstram maior beta diversidade 

(dispersão multivariada) no habitat de raízes do que no solo, sugerindo uma 

coexistência não-aleatório de táxons de FMA em raízes, em relação à 

comunidade de solo (SAKS et al. 2014) ). E sugere também a existência 

de seleção de componentes das comunidades de FMA com características 

funcionais divergentes  que permitem a  coexistência (CHAGNON et al. 2013). O 

filtro imposto pelo hospedeiro pode influenciar a estrutura das comunidades de 

FMA que colonizam as raízes. A interação do hospedeiro com fatores do 

ambiente (MIRÁS-AVALOS et al. 2011) afeta a capacidade das plantas de 

recompensar diferencialmente seus simbiontes (WALDER; VAN DER HEIJDEN 

2015). Também o conjuntos de processos estocásticos, como por exemplo, 

interação neutra, associados a eventos de migração (CARUSO  et al. 2012; 

LEKBERG et al. 2007) pode ser considerado para explicar tais diferenças, 

apesar de nosso conjunto de dados não suportar testes para estas evidências. 

As comunidades de FMA do solo mostraram dependência espacial, 

controlando-se a distância geográfica, apoiando nossa hipótese de que a 

estrutura espacial das assembleias de FMA depende do tipo de habitat. Nossos 

resultados também suportam outros achados que mostram as influências 

espaciais na comunidade de FMA do solo e de raiz, em pequena escala (HORN 

et al. 2014), e demonstram o papel da distância nas comunidades de FMA em 

múltiplas escalas. Os processos espaciais regionais, bem como locais, formam 

comunidades micorrízicas (CHAUDHARY et al. 2014; LEKBERG et al. 2007), 

evidenciando limitações de filtragem de habitat ou dispersão. A Floresta Tropical 

Seca no Brasil apresenta geralmente distribuição descontínua de plantas em 

uma matriz desmatada, característica dos ecossistemas semiáridos, as manchas 
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multifuncionais com nutrientes do solo e interações bióticas concentrados, que 

podem diferenciar espacialmente as comunidades FMA (BERDUGO et al. 2017; 

MARTÍNEZ-GARCÍA et al. 2011; SCHLESINGER et al. 1996). A ausência de 

estrutura espacial nas comunidades de raízes pode refletir os efeitos do filtro do 

hospedeiro, explicados anteriormente, que mascaram os efeitos espaciais da 

heterogeneidade ambiental, como diferenças espaciais nas propriedades do solo 

ou mudanças nas condições climáticas. Por outro lado, as comunidades de FMA 

nas raízes podem estar melhor dispersas em associação com o hospedeiro, 

podendo sugerir a alta influência das plantas na capacidade de dispersão dos 

FMA em relação aos ‘drivers’ ambientais, levando a uma espacialização 

padronizada da comunidade de FMA na raiz. 

Nossos resultados indicaram que a estrutura das comunidades de FMA em 

raízes e solo de Floresta Tropical Seca é principalmente impulsionada pelo clima 

e propriedades do solo em todas as latitudes, assim como hipotetizado. Um 

papel significativo da precipitação e do nitrogênio (N) no solo é observado nas 

comunidades de FMA nas raízes, enquanto o carbono orgânico do solo (c), 

fósforo (P), N e precipitação tem um papel significativo na estrutura das 

comunidades de solo. Em escala regional, as propriedades do clima e do solo 

provavelmente podem variar de acordo com a latitude; as precipitações, por 

exemplo, são semelhantes nas latitudes Norte e Sul, explicando o padrão de 

estruturação das comunidades de FMA. Nossos resultados sustentam a 

afirmação de que as comunidades de solo e raiz são governadas por diferentes 

forças (LIU et al. 2012), mesmo que aqui alguns preditores das comunidades do 

solo também tenham influenciado as comunidades de raízes. Nossos resultados 

também demonstram o papel da filtragem ambiental na estruturação de 

comunidades de FMA ao longo dos biomas e em diferentes escalas (DUMBRELL 

et al., 2010a; LEKBERG et al., 2007; RODRÍGUEZ-ECHEVERRÍA et al., 2017). 

O efeito das propriedades do solo nas comunidades de FMA pode indicar sua 

capacidade de melhorar o armazenamento de carbono (CHENG et al., 2012; 

HERMAN et al., 2012), e de aquisição de N e P (SMITH et al., 2011; VAN 

DIEPEN; LILLESKOV; PREGITZER, 2011). Mudanças nas propriedades do solo 

levam à diferenciação de nicho (DUMBRELL et al., 2010b); consequentemente, 

alteram as estruturas das comunidades de FMA, como as mudanças na 
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concentração de N induzem flutuações na composição de táxons (TRESEDER; 

ALLEN, 2002). Estudos relatam a influência da precipitação nas comunidades 

de FMA em raízes e solo (CHEN et al., 2017; DAVISON et al., 2015; HELGASON 

et al., 2007; VERESOGLOU; CARUSO; RILLIG, 2013), com o que concordam 

os nossos resultados. A precipitação pode afetar as comunidades de FMA por 

influenciar a  riqueza de espécies de plantas e o aumento da precipitação pode 

aumentar a disponibilidade de nutrientes e de água no solo, promover o 

crescimento da planta e alterar a composição da comunidade vegetal (XU et al., 

2015),  consequentemente moldando as comunidades de FMA. 

 

5.3 SOLO E CLIMA DIRIGEM A DISTRIBUIÇÃO DOS FUNGOS 

MICORRÍZICOS ARBUSCULARES NA FLORESTA TROPICAL SECA DO 

BRASIL 

 

Nosso estudo fornece a primeira avaliação dos ‘drivers’ individuais dos 

FMA em uma escala regional da Floresta Tropical Seca do Brasil. Nós 

esperávamos que o uso de uma abordagem estatística combinada determinasse 

a importância de fatores ambientais consistentes dirigindo a distribuição de 

famílias e ordens de FMA. Mostramos, com base em dados empíricos, que a 

distribuição de famílias e ordens de Glomeromycotina na floresta tropical seca é 

conduzida pelo clima e pelas propriedades do solo. Nossos resultados indicam 

uma grande diferenciação de nicho ambiental para os FMA relacionada à 

temperatura.  Importante contribuição do clima e do conteúdo do solo foi 

encontrado para o nível de ordem dos FMA, especialmente o pH do solo, e uma 

influência inesperadamente grande da temperatura foi revelada, mostrando 

diferente faixa de suporte dos preditores para a ocorrências dos FMA. Esses 

resultados indicam que as características climáticas e do solo podem ser usadas 

para entender melhor e prever a resposta das assembleias de FMA às mudanças 

climáticas em curso e a vulnerabilidade do solo do semiárido ao distúrbio.  

Nossos resultados corroboram a evidência de que os FMA apresentam 

amplos requisitos de nicho (DUMBRELL et al., 2010b; LEKBERG et al., 2007; 

MAHERALI; KLIRONOMOS, 2007), tais como propriedades ambientais que lhes 
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permitem coexistir e gerar comunidades filogenéticas sobredispersas através de 

ecossistemas. Estudos demonstram o potencial de certas abordagens 

estatísticas para prever os ‘drivers’ dos FMA em todo o mundo (DAVISON et al., 

2015; LEKBERG et al., 2007; VERESOGLOU; CARUSO; RILLIG, 2013), 

mostrando resultados robustos alcançados pela modelagem conservadora. 

Mesmo com o número limitado de locais estudados, nossas abordagens de 

modelagem forneceram um sinal estatístico claro com resultados robustos para 

apoiar nossas hipóteses. O objetivo do estudo foi simplesmente identificar os 

preditores individuais que podem impulsionar a distribuição dos 

Glomeromycotina em uma região semiárida. Nossa modelagem detectou 

‘drivers’ consistentes da distribuição de FMA no nível de ordem, mais do que no 

nível familiar, ao contrário de nossas expectativas. Isso pode indicar que os 

fatores ambientais desempenham um papel importante em alto nível taxonômico 

dos FMA em regiões semiáridas, o que pode demonstrar que a diferenciação de 

habitat nesta região afeta geralmente grupos funcionais desses fungos 

Além do fato de que fatores determinísticos, como a variação de nicho, 

explicam uma certa proporção de variação nas comunidades de FMA em todos 

os locais estudados, uma outra parte da explicação é prevista por processos 

estocásticos, governados por teorias neutras, como dipersão (CLARK, 2012; 

DUMBRELL et al., 2010b). No entanto, o que ainda permanece mal elucidado é 

em que medida ambos os termos (processos nicho e neutro) exercem um papel 

relativo nas comunidades de FMA. Evidências estocásticas, sugerem forças que 

atuam a nível local e fatores deterministas desempenham um papel mais 

importante em escalas maiores (ex. regional) (DUMBRELL et al., 2010b). Aqui, 

nós não testamos a atuação de processos neutros; no entanto, nossos achados 

concordam com a literatura, relatando diferenciação de nicho para FMA, e 

citando principalmente ‘drivers’ de solo e clima. A maioria dos estudos em região 

semiárida indica o papel do solo e do clima na distribuição de FMA quando 

comparado com a influência da capacidade de dispersão e do filtro do 

hospedeiro (CHAUDHARY et al., 2014; RODRIGUEZ-ECHEVERRIA et al., 

2017; TCHABI et al., 2008; XU et al., 2016b). O mesmo é observado nos 

levantamentos anteriores, em escala regional, no semiárido brasileiro (PAGANO; 

ZANDAVALLI; ARAÚJO, 2013; SOUSA et al., 2017), demonstrando o papel do 
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ambiente como força determinante da colonização por FMA em ecossistemas 

secos. 

Nas regiões semiáridas, as condições ambientais severas levam a um 

ambiente estressado, observado, por exemplo, em na variação do pH do solo, 

que frequentemente foi mostrado por impulsionar diferenças na estrutura da 

comunidade FMA (JOHNSON et al., 1991; OEHL et al., 2010). O pH do solo 

produz pressões seletivas sobre o micélio extraradical dos FMA estruturando seu 

nicho de espaço (VAN AARLE; OLSSON; SÖDERSTRÖM, 2002). A diferença 

no pH do solo também foi um fator preditor que impulsionou as comunidades 

AMF neste estudo. O pH do solo exerceu uma importância relativa na distribuição 

de membros das ordens Glomerales e Diversisporales, que apresentaram 

padrões opostos de colonização do solo. Em geral, alguns famílias de 

Diversisporales, como Acaulosporaceae, tem maior desenvolvimento no solo 

ácido, em comparação com membros de Glomerales, que predominam em solos 

mais alcalinos (JOHNSON et al., 1991; OEHL et al., 2010). Este resultado sugere 

a capacidade das comunidades de FMA em indicar qualidade e perturbação do 

solo em regiões semiáridas, uma vez que os grupos filogenéticos distintos 

podem ocorrer em diferentes faixas de pH do solo. Além disso, a análise da 

composição das comunidades de FMA poderia fornecer uma visão geral 

empírica das mudanças importantes em processos ambientais, como o ciclo de 

carbono, uma vez que evidências mostram que grupos distintos de FMA exibem 

função complementar nos ecossistemas, com base em suas distribuições de 

nicho (MAHERALI; KLIRONOMOS, 2007). 

Nosso modelo detectou a temperatura média anual desempenhando um 

papel importante na distrbuição das ordens de FMA, contrariando a nossa 

expectativa de que o clima exerce menor influencia na disbuição dos FMA no 

semiárido em relação aos fatores do solo. A temperatura pode influenciar 

diretamente a distribuição dos FMA em todo o mundo, selecionando espécies 

tolerantes, e afetando o crescimento e o funcionamento desse fungos (AUGÉ, 

2001; GAVITO et al., 2005; KOSKE, 1987). Os regimes de temperatura também 

podem influenciar indiretamente o índice de sobrevivência dos FMA, e o 

crescimento da planta sazonalmente, o que interrompe o fornecimento de 

carbono ao fungo (LEKBERG; KOIDE, 2008). Por isso, esse fator climático pode 
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gerar padrões sazonais na composição dos FMA, com as fenologias sazonais 

sugerindo um possível mecanismo para promover a sua diversidade 

(CHAUDHARY; LAU; JOHNSON, 2008). Por exemplo, foi observado que 

membros de Gigasporaceae são abundantes durante os períodos de frio, 

enquanto as espécies de Acaulosporaceae são favorecidas em temperaturas 

quentes (PRINGLE; BEVER, 2002). Em regiões semiáridas, os estudos revelam 

que os propágulos de FMA persistem em solo quente e indicam a temperatura 

média anual como um fator chave na distribuição dos FMA (BUNN; ZABINSKI, 

2003; HU et al., 2013; LEKBERG; KOIDE, 2008). Essas evidências corroboram 

nossos resultados, onde se detectou que a temperatura é o maior preditor de 

Glomerales e Archaeosporales em comparação com os outros preditores, pH e 

C: N. Isso sugere que os locais mais quentes selecionem grupos FMA que 

investem mais em estruturas reprodutivas como hifas e / ou esporos e indica que 

os FMA podem responder com precisão às mudanças climáticas em escala 

regional. 

A taxa de carbono e nitrogênio no solo é um fator determinante do nicho 

ambiental dos FMA, regulando a composição dessas comunidades (DUMBRELL 

et al., 2010b). Em nosso modelo, o C:N no solo foi detectado desempenhando 

um papel importante na distribuição de Archaeosporales e Diversisporales, ao 

lado de temperatura e pH. Em geral, a fertilidade do solo pode influenciar em 

grande parte as comunidades de FMA, como indicado pela mudança na 

diversidade de FMA ao longo de gradientes de deposição de N e carbono 

orgânico no solo (EGERTON-WARBURTON; ALLEN, 2000; JOHNSON et al., 

1991), regulando assim a infectividade fúngica e a composição da comunidade. 

O nitrogênio é um nutriente limitante para plantas em muitos ecossistemas 

terrestres onde existe alta disponibilidade de carbono (VITOUSEK; HOWARTH 

1991). Nos locais em que a produtividade das plantas pode mudar ao longo do 

tempo, isso pode resultar em diferenças cruciais para a composição de FMA,  

modificando assim os serviços ecossistêmicos prestados pelos fungos (ZOBEL; 

ÖPIK 2014). Os FMA podem obter quantidades substanciais de N de materiais 

orgânicos em decomposição, aumentando o desempenho das plantas, como 

resultado (HODGE et al. 2000), e transferir o N inorgânico (NO3− or NH4+) para 

seus hospedeiros (GOVINDARAJULU et al. 2005), provavelmente de maneiras 
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similares a transferência do P (GUETHER et al. 2009). Neste caso, ainda é 

discutível se o N pode aumentar o potencial de fixação de carbono dos 

hospedeiros, aumentando o armazenamento de carbono no solo (CHAGNON et 

al. 2013; HODGE; FITTER 2010), permanecendo pouco claro se a aquisição N 

é uma parte fundamental da função dos FMA. No entanto, o papel da relação 

C:N na distribuição dos FMA pode sugerir a importância desses simbiontes no 

ciclo do carbono e nitrogênio e demonstrar o potencial dos FMA em redirecionar 

pesquisadores relacionados à fertilidade do solo, bem como podem predizer o 

manejo adequado dos solos, apoiando assim estratégias de conservação em 

regiões semiáridas. 
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6 CONSIDERAÇÕES GERAIS 

 

Nosso estudo abordou os fatores que moldam as comunidades de FMA em 

diferentes gradientes geográficos na região semiárida, avaliando a diversidade 

morfológica, molecular e dados publicados sobre esses simbiontes. Registramos 

diferenças entre comunidades de FMA na parte superior e inferior dos 

inselbergs; também encontramos características do solo como o principal 

preditor da distribuição de comunidades de FMA na Floresta Tropical Seca 

brasileira, analisando dados morfológicos das espécies.  Demonstramos que o 

padrão de distribuição da assembléia de FMA muda de acordo o tipo de habitat: 

solo e raízes, segundo os dados de análises moleculares. Diferentemente do 

padrão encontrado com dados morfológicos, os moleculares mostram o papel da 

distância geográfica na estrutura das comunidades de FMA no solo. Nosso 

estudo sugere elevada habilidade de dispersão dos FMA em raízes e efeitos da 

seletividade de hospedeiro. A composição da comunidade de FMA também 

difere entre o habitat tipo, demonstrando a diversa funcionalidade entre grupos 

ao nível de ordem e famílias de FMA (JOHNSON et al., 2004; MAHERALI; 

KLIRONOMOS, 2012).   

O padrão de diversidade de FMA ao longo do gradiente latitudinal é 

incongruente com os padrões de diversidade conhecidos em baixas latitudes, 

sugerindo efeitos da altitude, registrado tanto em análise de dados morfológicos 

quanto moleculares. As comunidades de FMA mudam ao longo  de um gradiente 

latitudinal. Os dados moleculares mostraram diferenças claras na diversidade e 

composição de FMA entre o habitat das raízes e solo principalmente entre as 

latitudes Norte-Sul. Uma inesperada alta riqueza e diversidade de FMA foi 

encontrada em latitudes Sul, sugerindo que as similaridades de condições 

climáticas no Norte e Sul da região semiárida, seguidas por fatores do solo, 

corroboram alguns resultados encontrados com dados morfológicos.  Em escala 

regional, propriedades físicas do solo (por exemplo, teor de argila) moldam a 

distribuição das comunidades de FMA, mostrada por dados morfológicos das 

espécies. Os dados moleculares indicam que fatores do clima e do solo dirigem 

o padrão de distribuição regional dos FMA; no entanto, as forças ambientais 

exercem diferentes influencias de acordo com o tipo de habitat.  
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A compilação dos dados produzidos por este estudo juntamente com os 

dados publicados sobre a diversidade de FMA descrita para o semiárido 

brasileiro fornece informações empíricas completas sobre os fatores 

responsáveis pela distribuição desses simbiontes. Com base em duas 

abordagens estatística, mostramos evidências de diferenciação do nicho 

ambiental dos FMA para o nível de ordem. Encontramos preditores climáticos e 

do solo consistentes dirigindo as ocorrências de FMA, o que dá suporte aos 

nossos resultados obtidos com dados morfológicos e moleculares desse estudo. 

Temperatura, pH do solo e C:N desempenham o papel principal na distribuição 

das ordens de FMA. Nossos resultados fornecem base para entendimento do 

papel funcional dos FMA em ecossistemas secos e também suportam o 

desenvolvimento de novas pesquisas com o objetivo de gerar modelos de 

previsão de ocorrência de grupos taxonômicos de FMA, que podem auxiliar 

estratégias de manejo nas áreas semiáridas do Brasil. Além disso, os estudos 

da distribuição dos FMA em escala de paisagem podem aumentar o 

entendimento sobre a biogeografia dos Glomeromycotina, elucidando os 

principais processos que governam assembléias de FMA em ecossistemas 

tropicais.  
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Communities in the Brazilian Tropical Dry Forest), cujos direitos de publicação 

foram cedidos à editora ‘Springer US’, pode ser acessado no site do periódico 

‘Microbial Ecology’, e/ou através do DOI 10.1007/s00248-017-1042-7.  

 

 

 

 


