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IMPACTO DO DESMATAMENTO E DA DEGRADAÇÃO FLORESTAL SOBRE A 
COMUNIDADE DE FUNGOS MICORRÍZICOS ARBUSCULARES NA AMAZÔNIA 

MARANHENSE 
 

RESUMO 
 

A floresta amazônica maranhense é a mais ameaçada do bioma, devido 
principalmente ao aumento do desmatamento e da degradação florestal. Pouco se 
conhece sobre os efeitos que tem a interação “paisagem-topografia-uso do solo” nas 
comunidades de fungos micorrízicos arbusculares (FMA). O objetivo deste trabalho 
foi caracterizar a comunidade de FMA obtidos em diferentes paisagens, topografias 
e usos do solo dentro dos remanescentes florestais amazônicos maranhenses. Dois 
tipos de paisagens foram considerados: conservado e degradado; com condições 
topográficas de topos e baixos e considerando quatro tipos de uso do solo: floresta 
nativa conservada ou fragmento florestal conservado, floresta com extração seletiva 
de madeira, floresta secundária e pastagem. Em cada parcela foi delimitado um 
triangulo equilátero de 20 m e as amostras de solo foram coletadas em duplicata nos 
vértices do triângulo até profundidade de 20cm. Foram quantificados os teores de 
glomalina facilmente extraível (EE-BRSP) e total (BRSP), densidade, índice de valor 
de importancia, riqueza e diversidade de glomerosporos. Os resultados indicam que 
o teor de EE-BRSP muda segundo a condição de paisagem e uso de solo (p<0.05), 
sendo que as mudanças do uso do solo dentro de paisagem degradada causa uma 
queda no teor da EE-BRSP. Já o teor da BRSP foi mais estável com diferenças 
contrastantes só entre florestas com extração seletiva (menor teor) e as pastagens 
(p<0.05). A densidade de glomerosporos apresentou interação significativa (p<0.05) 
para os três fatores considerados, assim, as áreas na paisagem conservada 
apresentaram os maiores valores de abundância; enquanto a variável topografia 
apresentou diferença significativa apenas nas áreas da floresta secundaria; e a 
variável uso do solo obteve maiores valores nas pastagens. Foram identificadas 48 
espécies de FMA pertencentes a nove famílias, com Acaulosporaceae e 
Glomeraceae como dominantes. Treze espécies foram catalogadas como 
indicadoras, sendo 7 relacionados a paisagem conservada e 5 à degradada. Os 
índices de diversidade, dominância e riqueza de espécies responderam as 
mudanças da paisagem e tipo de uso do solo (p<0.05), enquanto que a topográfico 
não influênciou na comunidade. As florestas secundarias apresentaram a maior 
diversidade e variabilidade na composição da estrutura comunitária. O RDA sugere 
que a variabilidade total dos dados da comunidade de FMA é explicada 
principalmente pelas vaiáveis Mg, P, K e a elevação (19%, p<0.05). Conclui-se que 
na região estudada a matriz da paisagem e mudanças no uso do solo atuam em 
diferentes escalas, criando condições que regulam a estrutura comunitária dos FMA 
e poderiam definir a dominância de certas espécies na Amazônia maranhense.  

 
 
Palavras-chave: Abundância de glomerosporos; Diversidade de fungos micorrízicos; 
Floresta amazônica; Glomalina. 
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IMPACTO DE LA DEFORESTACIÓN Y DEGRADACIÓN FORESTAL EN LA 
COMUNIDAD DE HONGOS MICORRÍZICOS ARBUSCULARES EN LA 

AMAZONÍA MARANHENSE 
 

RESUMEN 
 

La selva amazónica de Maranhão es la más amenazada del bioma, principalmente 
por el aumento de la deforestación y la degradación forestal. Poco se sabe sobre el 
efecto que tiene la interacción “paisaje-topografía-uso de suelo” sobre las 
comunidades de hongos micorrízicos arbusculares (HMA). El objetivo de este trabajo 
fue caracterizar la comunidad FMA obtenida en diferentes paisajes, topografías y 
usos del suelo dentro de los restos de la selva amazónica del Maranhão. Se 
consideraron dos tipos de paisajes: conservados y degradados; con condiciones 
topográficas de topos y bajos y considerando cuatro tipos de uso del suelo: bosque 
nativo conservado o fragmento de bosque conservado, bosque con extracción 
selectiva de madera, bosque secundario y pastos. Cada parcela consistió en un 
triángulo equilátero de 20 m y las muestras de suelo se recolectaron en duplicado en 
los vértices del triángulo hasta 20 cm de profundidad. Se cuantificó el contenido de 
glomalina total (BRSP) y fácilmente extraíble (EE-BRSP), densidad, índice de valor 
de importancia, riqueza y diversidad de glomerosporos. Los resultados indican que 
en la concentración de EE-BRSP cambia según las condiciones de paisaje y uso de 
suelo (p< 0.05) con disminución de la concentración si el cambio de uso de suelo 
ocurre en paisaje degradado. Por otra parte, la BRSP fue más constante y sólo hubo 
diferencias entre los bosques con extracción selectiva (menor BRSP) y pastos (p< 
0.05). La densidad de glomerosporos mostró una interacción significativa (p< 0.05) 
para los tres factores considerados, por lo que las áreas del paisaje conservado 
presentaron los valores de abundancia más altos; mientras que el factor topografía 
solo mostró una diferencia significativa en las áreas de bosque secundario; y el 
factor uso del suelo tuvo los valores más altos en las áreas de pastos. Se 
identificaron 48 especies de HMA pertenecientes a nueve familias, con 
Acaulosporaceae y Glomeraceae como dominantes. Se catalogaron 13 especies 
como indicadores, 8 pertenecientes al paisaje conservado y 5 al paisaje degradado. 
Los índices de diversidad, dominancia y riqueza de especies respondieron a 
cambios en el paisaje y tipo de uso del suelo (p <0.05), mientras que el factor 
topográfico no influyó en esta propiedad comunitaria. Los bosques secundarios 
presentaron la mayor diversidad y variabilidad en la composición de la estructura 
comunitaria. El RDA sugiere que la variabilidad total de los datos de la comunidad de 
HMA se explica principalmente por el Mg, P, K y las elevaciones (19%, p <0.05). Se 
concluye que en la región estudiada la matriz del paisaje y los cambios en el uso del 
suelo pueden actuar a diferentes escalas creando condiciones que regulen la 
estructura comunitaria de los HMA y podrían definir la dominancia de ciertas 
especies en la región amazónica de Maranhão. 
 
Palabras claves: Abundancia de glomerosporos; Diversidad de hongos micorrízicos; 
Selva amazónica; Glomalina. 
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1         INTRODUÇÃO 

A floresta amazônica brasileira representa a floresta tropical contínua mais 

extensa do mundo (OCTA., 2017). Com uma extensão total aproximada de 4,2 

milhões de km2 (CELENTANO et al., 2018) possui diferentes áreas que foram 

catalogadas como endêmicas (SILVA; RYLANDS; FONSECA, 2005) que 

representam habitats únicos para muitas espécies de animais e vegetais que não 

são amplamente distribuídas na região. As condições climáticas e a posição 

geográfica favoreceram a evolução de um grande número de espécies que 

geralmente estão limitadas por barreiras poucos visíveis, desempenhando um papel 

fundamental na manutenção da biodiversidade (LAURANCE; ALBERNAZ; COSTA, 

2002). Portanto, a área amazônica é reflexo de uma grande diversidade biológica e 

banco de genes de grande importância para a sociedade humana. A Amazônia 

brasileira é responsável por vários serviços ecossistêmicos importantes a nível 

mundial, entre eles; regulação do clima, estoque de carbono e suprimento de água 

(CAPOBIANCO, 2002; GLOOR, 2016). Os processos ecossistêmicos parecem estar 

delegados principalmente ao componente vegetal (CHAZDON, 2008). No entanto, 

existe uma complexa rede de simbioses que facilita a ciclagem de nutrientes, otimiza 

os processos de absorção radicular de água pelas plantas além de facilitar o 

processo de regeneração após distúrbios (FILHO et al., 2010; SMITH; READ, 2008).  

Os fungos micorrízicos arbusculares (FMA) são o melhor exemplo de ganho 

simbiótico em condições naturais (JOHNSON; GRAHAM; SMITH, 1997). A sua 

associação com as plantas garante a disponibilidade de nutrientes pouco móveis 

como o fósforo (XIE et al., 2014) e também mediante interações de sinergias facilita 

a absorção de água e defesa contra certos patógenos (SMITH; READ, 2008). Na 

etapa clímax a floresta possui um equilíbrio na comunidade de FMA que pode ser 

facilmente afetado pelo tipo de manejo do solo. Existem vários trabalhos que 

ressaltam este tipo de modificações, expondo os FMA situações de estresse e 

obrigando a mudanças na atividade dos mesmos (OEHL et al., 2010; 

VASCONCELLOS et al., 2016). Ambientes perturbados apresentam uma maior 

frequência relativa dos fungos micorrízicos arbusculares (VASCONCELLOS et al., 

2016), embora essa expressão não indique melhor qualidade do solo. Em solos 

frágeis como é o caso do solo no estado do Maranhão não se conhece se essas 
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mudanças respondem com magnitudes semelhantes e se existe uma resiliência 

aceitável. Lamentavelmente o processo de desmatamento na Amazônia 

maranhense é acelerado e em grande escala, existindo poucos remanescentes 

florestais conservados que possam ser usados como referências para futuros 

processos de restauração e até aproveitamento da biodiversidade local para 

potencializar a agricultura. Portanto, existe uma urgência de estudos sobre essas 

áreas ameaçadas que possam aportar resultados que expliquem a dinâmica natural 

de equilíbrio destes organismos com as plantas, valores estimados de beta-

diversidade e qual será a magnitude que tem tido o efeito do desmatamento e a 

degradação florestal nos solos maranhense no nível da comunidade de fungos 

micorrízicos arbusculares. 

 

2         REVISÃO BIBLIOGRÁFICA 

2.1 Bioma Amazônico: Amazônia Maranhense 

A região Amazônica é o principal remanescente de floresta tropical do mundo; 

localiza-se na América do Sul, ocupando nove países: Brasil, Peru, Colômbia, 

Equador, Venezuela, Bolívia, Guiana, Suriname e Guiana Francesa e abarcando 

pouco mais de seis milhões de quilômetros quadrados dos quais se estima que 60% 

está em território brasileiro (CAPOBIANCO, 2002) distribuídos entre nove estados 

(Figura 1). 

A floresta amazônica é uma das regiões mais ricas e de maior biodiversidade 

do planeta e abriga muitas espécies endêmicas que representam cerca de 10% das 

espécies conhecidas de mamíferos e 15% das espécies de plantas, mas também é 

um dos ecossistemas mais ameaçados do mundo (MARTINS; DE OLIVEIRA, 2011) 
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Figura. 1. Mapa do Brasil com abrangência da Floresta Amazônica nos Estados (Fonte: 

http://siscom.ibama.gov.br/) 
 

 

O estado de Maranhão localizado na região Nordeste do Brasil, tem uma área 

aproximada de 331.983,23 km2, sendo que 80% de seu território faz parte da 

Amazônia Legal. Além do Bioma Amazônico, o Estado apresenta áreas de Cerrado 

e Manchas de Caatinga sendo definida como uma área transitória entre a região 

amazônica (úmida) e região semiárida do país (GEM, 2011). 

Contudo, os principais remanescentes de floresta conservada ou nativa da 

Amazônia maranhense estão em terras indígenas e na Reserva Biologica do Gurupi 

(Figura 2). A perda de floresta é uma ameaça constante nessas áreas onde são 

reportadas altas taxas de desmatamento, principalmente associado à atividade 

pecuária em grande escala, a exploração madeireira, e o cultivo de soja 

(CELENTANO et al., 2018; SILVA JUNIOR et al., 2020a; THOMAZ; NUNES; 

WATANABE, 2020). 
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Figura. 2. Cobertura florestal e degradação florestal actual na região amazônica do Maranhão 
(SILVA JUNIOR et al., 2020a) 

 

2.2 Mudanças no uso do solo: Desmatamento e Degradação florestal 

A floresta amazônica está sendo ameaçada por atividades de grande impacto 

ambiental como resultado da conversão de áreas naturais preservadas em áreas 

agrícolas e pecuárias de grande escala (CELENTANO et al., 2018; SCHIESARI et 

al., 2013), sendo necessário entender como as mudanças no uso do solo 

influenciam os processos e a prestação de serviços ecossistêmicos nas pocas áreas 

conservadas do bioma. 

O desmatamento e a degradação florestal são os principais eventos 

associados as mudanças do uso do solo. O desmatamento é a retirada da cobertura 

vegetal, total ou parcial, deixando o solo exposto, enquanto que a degradação 

florestal refere-se a atividades de exploração e queimadas que afetam a estrutura da 

floresta nativa e reduzem os serviços ecossistêmicos que estas proveem, mas sem 
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sofrer corte total da vegetação (ALMEIDA et al., 2016; THOMPSON et al., 2013). Na 

Amazônia oriental ambas atividades geralmente acontecem em sequência (corte e 

queima), mas em cortes seletivos de madeira sem eventos de queima a floresta 

pode apresentar menor perturbação e por conseguinte uma recuperação mais 

rápida. 

A floresta amazônica fornece serviços ambientais como a manutenção da 

biodiversidade, armazenamento de carbono e regulação do clima e do ciclo de água 

(DAVIDSON et al., 2012), mas estudos científicos tem demonstrado como a 

magnitude da degradação e o desmatamento acelerado nessas áreas, pode estar 

afetando a biodiversidade, a provisão de recursos, suas contribuições para o 

equilíbrio ambiental global e provocando danos irreversíveis no ecossistema 

(THOMAZ; NUNES; WATANABE, 2020). 

A Amazônia oriental sofreu e ainda sofre uma intensa conversão de terras 

pelo desmatamento num curto período de tempo e além disso o fogo é amplamente 

usado como ferramenta de conversão e gerenciamento de terras e é frequentemente 

usado ao longo da fronteira agrícola amazônica (GERWING; VIDAL, 2002; SILVA 

JUNIOR et al., 2020a). 

O desmatamento continuo da floresta amazônica e o estabelecimento de 

pastagens estão alterando drasticamente o funcionamento do ecossistema sendo a 

causa pela qual a mudança no uso do solo foi reconhecida como um fator regional e 

global para a regulamentação de muitos processos e serviços ecossistêmicos 

(FOLEY et al., 2005). 

Um outro uso do solo que tem se expandido no bioma amazônico, são as 

áreas de vegetação ou florestas secundarias, que passam por vários estágios de 

desenvolvimento até o estágio final de heterogeneidade e diversidade de espécies 

semelhante da floresta nativa primária, mas que pode surgir como resultado da 

rotação (pousio), da regeneração natural espontânea pelo abandono da área ou pelo 

reflorestamento (ALMEIDA et al., 2016; POORTER et al., 2016) 
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2.3 Fungos Micorrízicos Arbusculares 

Os fungos micorrízicos arbusculares (FMA) são atualmente conhecidos por 

apresentarem uma ampla distribuição mundial (DAVISON et al., 2015) e por serem 

importantes nas relações ecológicas e econômicas. Estão incluídos dentro do filo 

Glomeromycota e atualmente existem aproximadamente 330 espécies 

morfologicamente descritas ou 700-1300 molecularmente reconhecidas (KIVLIN; 

HAWKES; TRESEDER, 2011; ÖPIK et al., 2014; ÖPIK; DAVISON, 2016; TAYLOR; 

KRINGS; TAYLOR, 2015). Este baixo número de espécies forma relações simbióticas 

obrigatórias com aproximadamente 80% das plantas vasculares terrestres (SMITH; 

READ, 2008), sendo considerados por tanto como generalistas.  

A origem dos FMA data aproximadamente do período Ordoviciano, 460 

Milhões de anos atrás (REDECKER; KODNER; GRAHAM, 2000), quando plantas 

primitivas, carentes de sistema radicular desenvolvido e com pouco sucesso na 

captura de nutrientes e água, beneficiaram-se de relações simbióticas com os FMA 

primitivos (SCHÜΒLER; SCHWARZOTT; WALKER, 2001). Alguns autores sugerem 

inclusive que as relações simbióticas poderiam ter acontecido antes, baseadas em 

evidencias para a interação de grupos primitivos como Geosiphon pyriforme e 

cianobactérias, que são observados atualmente em ambientes aquáticos 

(REDECKER; MORTON; BRUNS, 2000). 

Ao mesmo tempo em que as plantas avançaram na colonização dos 

diferentes ambientes terrestres os FMA acompanharam-nas invadindo os diferentes 

habitats, como pode ser evidenciado em recentes estimativas que indicam 34% dos 

táxons distribuídos cosmopolitamente. Estima-se também que 93% ocorre em mais 

de um continente e considera-se que existe baixo endemismo para estes grupos de 

fungos (DAVISON et al., 2015).  

 

2.4 Diversidade de Fungos Micorrízicos Arbusculares 

Nos diferentes ramos da taxonomia a nível mundial têm existido grandes 

avanços na descrição de processos básicos que tentam explicar a distribuição 

espacial, refletido em áreas como a herpetologia, macrofauna do solo e ornitologia, e 

que tem reconhecido a existência de barreiras naturais que limitam a dispersão das 
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macroespécies. No caso dos microrganismos, estas barreiras não estão bem 

definidas, tendo reportes que relatam grande associação entre FMA com áreas 

especificas (KIVLIN; HAWKES; TRESEDER, 2011), enquanto outros relatam que 

podem ter distribuição cosmopolita (DAVISON et al., 2015). No caso específico de 

FMA apesar de ter evidências recentes que a maioria dos taxa apresenta ocorrência 

em vários continentes, ainda existem autores que relatam uma possível relação 

endêmica com certas espécies de plantas nativas (KIVLIN; HAWKES; TRESEDER, 

2011). Esta suposição cobra mais força em áreas antigas pouco estudadas como o 

caso de remanescentes florestais amazônicos, onde ainda existem grupos de 

plantas pouco estudadas que poderiam ter um papel fundamental como possíveis 

hospedeiros. 

Um levantamento dos registros de FMA realizados em áreas de floresta 

tropical do mundo, mostra que das espécies conhecidas (330), um total de 228 

espécies têm sido reportadas nessas áreas. Além disso, 204 espécies (65 

exclusivas) foram registradas em áreas naturais e 173 espécies (22 exclusivas) 

foram registradas em áreas antropogênicas, sendo 141 espécies registradas em 

ambos os ambientes (MARINHO et al., 2018). 

O balanço de registros de FMA para o neotropico indica que o Brasil é o país 

com maior riqueza registrada (STÜRMER; KEMMELMEIER, 2021) com 182 

espécies, 94 a mais do que o segundo na lista (Tabela 1). Já em áreas mais 

conservadas da região da Amazônia oriental a riqueza estimada é de 36 (REYES et 

al., 2019), com os gêneros Glomus e Acaulospora como dominantes. 

Em florestas tropicais Glomus e Acaulospora podem representar até 35% da 

riqueza total (MARINHO et al., 2018), e isto pode ser devido à sua capacidade de 

adaptação a diferentes ambientes. 

Estudos adicionais devem ser realizados, considerando áreas conservadas 

dentro deste bioma já que existem fortes suspeitas que fatores como clima, 

limitações de dispersão e a especificidade do hospedeiro dos FMA podem ser 

fatores que contribuem para uma alta diversidade de FMA nessas áreas (KIVLIN; 

HAWKES; TRESEDER, 2011).  
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Tabela 1: Registro de Glomeromycota para o neotropico segundo a categoria taxonômica e 
país (STÜRMER; KEMMELMEIER, 2021). 

Pais Registros Espécies Gêneros Famílias Ordenes 
Argentina 716 77 20 9 4 
Bolívia 70 20 11 6 3 
Brasil 2836 182 32 11 4 
Chile 207 58 19 9 4 
Colômbia 232 77 19 8 4 
Equador 76 28 12 7 4 
Peru 105 52 19 9 4 
Venezuela 53 37 17 7 4 
Belize 1 1 1 1 1 
Costa Rica 85 42 18 7 3 
Cuba 66 39 16 7 4 
Guadalupe 22 22 15 7 4 
Guatemala 8 8 4 3 2 
Honduras 12 12 7 5 3 
Jamaica 8 3 2 1 1 
Martinica 3 3 3 2 2 
México 463 87 21 10 4 
Nicarágua 10 6 4 4 3 
Panama 6 6 4 2 2 

 

2.5 Mudanças no uso de solo e comunidade de FMA 

Mudanças consideráveis no uso do solo podem modificar significativamente a 

composição da comunidade de FMA (BONFIM et al., 2013). Principalmente no 

Brasil, onde existe uma forte pressão para o desmatamento de áreas conservadas 

(LAURANCE; ALBERNAZ; COSTA, 2002; SILVA JUNIOR et al., 2020b, 2020a), é 

necessário compreender quais processos estão sendo afetados; quais modificações 

estão acontecendo na microbiota e se é possível aproveitar esse conhecimento para 

potencializar novas fases de restauração.  

Uma vez iniciada a perturbação de uma área, a dinâmica comunitária dos 

FMA dependerá de diversos fatores: uso do solo, mudanças na vegetação, estresse 

hídrico, etc., e como resposta a estes fatores numa mesma localidade podem 

apresentar diferenças nos índices de riqueza e diversidade (Tabela 2). Alguns 

autores relatam que a densidade de glomerosporos de FMA e a riqueza de espécies 

diminuem após a conversão de savana para sítios agrícolas (FERNANDES et al., 

2016; FERREIRA; CARNEIRO; SAGGIN, 2012; PONTES et al., 2017).  
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Tabela 2. Estimativa de índices de riqueza e diversidade para diferentes tipos de uso de solo 
no Brasil. 

 
Uso do Solo Época Localidade S H D Referencia 

Mata Ciliar 
Jovem 

Seca Piracicaba, SP 4.50 0.50 0.30 

(BONFIM et al., 2013) 

Chuva 
Santa Bárbara, 
SP 3.00 0.30 0.50 

Piracicaba, SP 4.40 0.50 0.30 

Mata Ciliar 
Média 

Seca 

Iracemápolis, 
SP 

3.60 0.40 0.40 

Iracemápolis, 
SP 3.60 0.40 0.40 

Chuva Iracemápolis, 
SP 3.80 0.40 0.30 

Mata Ciliar 
Seca Campinas, SP 7.70 0.70 0.20 

Chuva Campinas, SP 7.50 0.70 0.20 
Capoeira 
Jovem 

- Benjamin, AM 50 2.94 - 
(STÜRMER; SIQUEIRA, 
2011) 

Capoeira 
Avançada 

- Benjamin, AM 33 2.41 - 

Pastagem - Benjamin, AM 23 1.84 - 

Floresta 
Conservada 

Seca Guarapiranga, 
SP 11 - - 

(GOMES; TRUFEM, 1999) 
Chuva Guarapiranga, 

SP 
10 - - 

- Benjamin, AM 30 1.96 - 
(STÜRMER; SIQUEIRA, 
2011) 

Floresta 
Semidecídua 

Seca 
Nova Lima-
Brumadinho, 
MG 

20 - - 

(VIEIRA et al., 2018) 

Chuva 
Nova Lima-
Brumadinho, 
MG 

15 - - 

Floresta 
Araucária 

- UPC-RS, RS 13 - - (BREUNINGER et al., 
2000) 

Floresta 
Tropical 

Seca 
(Caatinga) 

Seca 
Missão Velha, 
CE 

11.58 1.32 0.43 (DE ASSIS et al., 2018) 

Floresta 
Tropical 
Úmida 

Seca Barbalha, CE 14.08 1.51 0.31 (DE ASSIS et al., 2018) 

S: Riqueza de espécies; H: Índice de diversidade de Shannon, D: Índice dominância de Simpson. 

 

Até agora existem identificados e reportados 50 gêneros de FMA incluídos 

dentro de 14 famílias, com Glomus (55 espécies) e Acaulospora (54 espécies) como 

gêneros dominantes nos diferentes usos do solo (GOTO, B. T.; JOBIM, K., 2021). 

Outros gêneros pertencentes inclusive à mesma ordem podem ter maior ou menor 
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sucesso dependendo do tipo de ecossistema, por exemplo, o gênero Gigaspora tem 

apresentado alta frequência (85%) em biomas de cerrado conservado, enquanto que 

Racocetra pode ser mais sucedido em áreas de agricultura convencional (PONTES 

et al., 2017). 

Outros autores enfatizam que a tendência é aumentar a diversidade na 

medida que aumenta o estresse ambiental. Isto é relatado para diversos tipos de 

florestas no Brasil incluindo florestas de Araucária, Restinga e Mangue (BONFIM et 

al., 2013; BREUNINGER et al., 2000; GOMES; TRUFEM, 1999; REYES et al., 2019; 

STÜRMER; SIQUEIRA, 2011; VIEIRA et al., 2018). 

Geralmente não há relação fixa entre diversidade de plantas e diversidade de 

FMA, no entanto, um estudo sobre FMA associados a diferentes estados 

sucessionais em mata ciliar mostrou valores de riqueza e diversidade maior para 

ambientes conservados (BONFIM et al., 2013). Estes suportam a ideia de que a 

composição dos FMA difere segundo o bioma, plantas invasivas e riqueza de 

espécies hospedeiras  (KIVLIN; HAWKES; TRESEDER, 2011; ÖPIK et al., 2014; 

TRESEDER; CROSS, 2006). 

Um outro aspecto importante para considerar nas comunidades de FMA e do 

que não se tem muitos estudos é a história de vida (CHAGNON et al., 2013). Este 

aspecto requer considerar os FMA não apenas como simbiontes de plantas, mas 

também como organismos que podem responder com caraterísticas próprias às 

condições do ambiente que possam causar estresse ou perturbação, sem que isso 

tenha alguma influência nas plantas associadas a ele.  

De acordo com Chagnon et al. (2013) pode aplicar-se uma estrutura já 

utilizada em plantas e que identifica três estratégias principais de história de vida: 

 Competidor (C): beneficiam-se de ambientes com pouco estresse e 

pouca perturbação onde podem ganhar uma vantagem competitiva 

atrasando a reprodução podendo investir em estruturas que otimizam a 

obtenção de recursos. 

 Tolerantes ao estresse (S): suportam condições abióticas adversas no 

longo prazo (v. g. baixo teor de carbono, pH e etc.), sendo mais 

eficientes no uso dos recursos, como a produção de biomassa de longa 
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duração. Geralmente investem muita energia em estratégia de 

sobrevivência. 

 Ruderais (r): que geralmente estão em ambientes onde tem distúrbios 

frequentes e contam com uma alta capacidade para colonizar, produzir 

biomassa de baixo custo e reproduzir-se rapidamente. 

 

2.6 Glomalina como estimador de atividade micorrízica 

A atividade dos FMA pode ser medida de diferentes formas, no entanto, o raio 

de expansão das hifas e a sua densidade representam basicamente o critério mais 

adequado para estimar o alcance do efeito que um indivíduo pode ter como 

simbionte e modificador das propriedades do solo (PREGER et al., 2007). A 

dificuldade de observação direta destas estruturas se complica devido a longevidade 

das hifas que é relativamente curta com um tempo de vida de uns poucos dias e se 

complica ainda mais quando se soma o fator dessecação, sendo que estas 

estruturas ficam mais frágeis (RILLIG et al., 2003; STEINBERG; RILLIG, 2003). Por 

tanto, análogos semelhantes aos metabólitos podem ser usados como fonte de 

informação para estimar a atividade dos FMA (WRIGHT; UPADHYAYA, 1998), 

indicando microhabitats favoráveis e até possíveis pressões fisiológicas que 

obrigaram a produzir tal composto.  

Os FMA produzem grandes quantidades de uma proteína insolúvel, 

hidrofóbica e recalcitrante denominada glomalina, a qual tem um efeito direto na 

estabilização dos agregados do solo (RILLIG, 2004). Esta glicoproteína é produzida 

exclusivamente pelo filo Glomeromycota como resposta fisiológica do fungo (PURIN; 

RILLIG, 2007), devido principalmente ao estresse ambiental natural ou causado pela 

modificação do hábitat (RILLIG; STEINBERG, 2002). Por exemplo, tem sido relatado 

que o estresse osmótico não incentiva a produção significativa de glomalina, mas 

sim o estresse salino ou inclusive o pastoreio das hifas pela biota do solo, onde a 

produção de glomalina pode estar relacionada com a baixa palatabilidade dos FMA 

frente outros fungos para a mesofauna do solo (HAMMER; RILLIG, 2011).  
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Os FMA dependem do fornecimento de açúcares por parte da planta, portanto 

a disponibilidade de carbono e abundância de plantas também influencia 

diretamente a produção de glomalina (TRESEDER; TURNER, 2007a), suportando 

assim a ideia da relação direta entre glomalina e produtividade vegetal, mas do que 

com abundância dos FMA. 

Uma vez no solo, a glomalina expressa várias propriedades moleculares entre 

elas a união com partículas minerais e húmus, incrementa a matéria orgânica e a 

capacidade de troca catiônica do solo (PAL; PANDEY, 2014). A facilidade para troca 

de cátions faz esta molécula efetiva no sequestro de metais pesados, como foi 

reportado para um estudo em solo contaminado com metais pesados onde houve 

valores de sequestro de 1,6-4,3 mg Cu, 0,02-0,08 mg Cd, e 0,62-1,12 mg Pb/g 

glomalina. Em outro experimento a glomalina isolada das hifas de Gigaspora rosea 

sequestraram mais de 28 mg Cu/g in vitro.(GONZALEZ-CHAVEZ et al., 2004) 

Apesar disto, os efeitos da glomalina podem diminuir com a profundidade e 

pode ser modificado significativamente segundo o uso do solo, que adicionalmente 

suporta a ideia do uso dos valores de teor de glomalina como indicadores de 

qualidade do solo (RILLIG et al., 2003)..  

Outro aspecto interessante desta macromolécula é a capacidade de 

sequestro de carbono, cuja taxa de fixação aumenta com o aumento das 

concentrações de CO2 (TRESEDER; TURNER, 2007b; WRIGHT; RILLIG; NICHOLS, 

2000) e pode representar até 20% do carbono orgânico do solo (NICHOLS, 2003). 

Esta fixação é de grande importância porque a taxa de degradação é diferenciada 

entre hifas (60%) e glomalina (25%) após 150 dias (STEINBERG; RILLIG, 2003). 

 

3 HIPÓTESES 

 Áreas da paisagem conservada apresentam maior abundância e diversidade 

de fungos micorrízicos arbusculares e conteúdo de glomalina no solo do que 

as áreas da paisagem degradada. 

 Áreas altas apresentam uma maior abundância e diversidade de fungos 

micorrízicos arbusculares e conteúdo de glomalina no solo que áreas baixas. 
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 O desmatamento e a degradação florestal afetam a composição da 

comunidade de fungos micorrízicos arbusculares aumentando sua 

abundância, diversidade e o conteúdo de glomalina no solo. 

 

4         OBJETIVO GERAL 

 Caracterizar a comunidade de fungos micorrízicos arbusculares obtidos em 

diferentes sistemas de uso do solo na floresta amazônica do Maranhão.  

 

5         OBJETIVOS ESPECÍFICOS 

 Determinar a composição e abundância de espécies para cada uso do solo 

mediante estudos morfológicos. 

 Determinar se a abundância e diversidade de fungos micorrízicos 

arbusculares é influenciada pelo tipo de paisagem, tipo de topografia, e uso 

de solo. 

 Estimar o conteúdo de glomalina no solo. 

 Determinar se o conteúdo de glomalina é influenciada pelo tipo de paisagem, 

tipo de topografia, e uso de solo. 

 Determinar quais fatores físicos e químicos são importantes no arranjo 

comunitário dos fungos micorrízicos arbusculares. 
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ABSTRACT. Arbuscular mycorrhizal fungi from the Gurupí biological reserve, eastern 13 
Brazilian Amazon. Introduction: The Brazilian Amazon biome is being deforested in a way 14 
never seen before and the imminent destruction of the region may cause the loss of many 15 
species. The plant communities, in what still remains of the forest in the Brazilian eastern 16 
Amazonian periphery, present a symbiotic association with arbuscular mycorrhizal fungi 17 
(AMF) communities, little-studied, which are affected by the existing forest degradation, but 18 
which play an important role in the nutrient cycle and could assist in future recovery 19 
processes in degraded areas. Objective: To determine the richness and composition of AMF 20 
communities using morphological studies and evaluate the effect of different types of land use 21 
in conserved and degraded regions on the morphospecies present in the Gurupí biological 22 
reserve (GBR) in the eastern Brazilian Amazon. Methods: Considering two regions of the 23 
GBR: conserved and degraded, and different land use: old conserved forest or conserved 24 
forest fragment, forest with selective extraction of wood, secondary forest and pastures, the 25 
samples were carried out in three stages, the conserved region of the GBR was sampled in 26 
March 2015 and April 2016 and the degraded region in April 2017, totaling 48 soil samples. 27 
The frequency of occurrence and relative abundance of spores, the richness and composition 28 
of AMF morphospecies and the importance value index were calculated. Results: 48 AMF 29 
morphospecies were identified, the Acaulospora and Glomus genera being the most frequent 30 
and abundant. The highest species richness was obtained in the areas of the conserved region, 31 
with a total of 42, while only 30 morphospecies were identified in the degraded region. In 32 
both cases, the richness was higher in the pastures and secondary forests and, according to the 33 
importance value index, 13 species were classified as indicators, eight in the conserved region 34 
and five in the degraded region. Conclusions: In the GBR, the conservation or degradation 35 
condition of the region and changes in land use act at different scales, creating conditions that 36 
regulate the AMF community and define the dominance of species in this region of the 37 
Brazilian Amazon. This study is a valuable contribution of information on AMF communities 38 
that may be used in the future to establish conservation and recovery strategies for these 39 
regions, taking into account the importance of their relationship with the establishment of the 40 
plant component. 41 
 42 
Keywords: Acaulospora, Glomeraceae, spore quantification, amazon, arbuscular mycorrhiza. 43 
 44 
Número total de palabras: 45 
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La selva amazónica oriental brasileña yace sobre suelos de baja fertilidad natural 46 
(Moreira & Fageria, 2009). Su estructura es el resultado de la articulación perfecta de 47 
procesos donde se han ciclado todos los nutrientes acumulados durante años de desarrollo 48 
(Vitoussek & Sanford, 1986). Una compleja red de simbiosis facilita el ciclo de nutrientes, 49 
siendo las asociaciones entre plantas y hongos micorrízicos arbusculares (HMA) el mejor 50 
mecanismo evolutivo que refleja la optimización de beneficios en condiciones naturales 51 
(Johnson et al., 1997). Los principales beneficios de estas relaciones simbióticas incluyen una 52 
mejor absorción de nutrientes de baja movilidad (Xie et al., 2014), como es el caso del 53 
fósforo, y un aumento de la absorción radicular de agua (Smith & Read, 2008). 54 

En la fase clímax de los bosques existe un equilibrio entre la comunidad de HMA y las 55 
comunidades de plantas, condición que cambia drásticamente después de eventos naturales o 56 
antrópicos (Oehl et al., 2010; Vasconcellos et al., 2016). Estos cambios provocan la 57 
disminución del estrés ambiental y generalmente van acompañados de un aumento de la 58 
degradación del ambiente, donde se observa a corto plazo una disminución de la humedad del 59 
suelo, aumento de nutrientes en la primera capa del suelo (cuando hay quemas) y ausencia de 60 
algunas plantas hospederas representativas de los bosques antiguos (Gomes & Trufem, 1999; 61 
Breuninger et al., 2000; Stürmer & Siqueira, 2011; Bonfim et al., 2013; Vieira et al., 2018; 62 
Reyes et al., 2019).  63 

La respuesta inmediata de los HMA es un cambio en su actividad (Oehl et al., 2010; 64 
Vasconcellos et al., 2016), los relacionados a ambientes estables con alto estrés (v. g. baja 65 
disponibilidad de carbono) tienen dificultad para regenerar las hifas dañadas por la baja 66 
eficiencia en la producción de biomasa, comprometiendo también la producción de esporas, y 67 
por lo tanto, disminuyen su densidad (Chagnon et al., 2013). Por otra parte, los HMA 68 
considerados estrategas “r” o ruderales se ven favorecidos en estas condiciones porque tienen 69 
mejor eficiencia en el uso de carbono para la producción de biomasa y por consiguiente 70 
expresan un aumento significativo en la esporulación (Chagnon et al., 2013).  71 

Como la mayoría de las especies de HMA son de vida ruderal, eventos de perturbación 72 
y cambios en el uso de los suelos, aumentan su esporulación y diversidad (Stürmer & 73 
Siqueira, 2011; Leal et al., 2013), pudiendo este índice ser un indicador del estado de 74 
degradación del ambiente. Sin embargo, existe un umbral de daño, que aún se desconoce, en 75 
el cual la eliminación de las esporas restantes, o especies hospederas, podría afectar ese 76 
aumento de la diversidad típico de áreas degradadas, como ha sido reportado previamente en 77 
suelos afectados por las actividades mineras (Marinho et al., 2019). 78 

La deforestación en la Amazonía oriental brasileña es cada vez mayor, restando 79 
actualmente pocos fragmentos boscosos conservados dentro de una gran matriz de bosques 80 
secundarios de diferentes edades (Silva Junior et al., 2020) y áreas agrícolas consolidadas. La 81 
reserva biológica del Gurupí (RBG), localizada al oeste del estado de Maranhão es 82 
considerada actualmente la única en su tipo dentro del área de endemismo de Belém (J. M. C. 83 
da Silva et al., 2005), con restos de bosques conservados de importantes referencias para 84 
futuros procesos de restauración de esas áreas.  85 

Estudios previos en la RBG y áreas adyacentes muestran una importante diversidad de 86 
taxones de macrofauna del suelo (Rousseau et al., 2014) incluyendo reportes de especies 87 
nuevas de lombrices de tierra (Hernández-García, Bartz, et al., 2018; Hernández-García, 88 
Burgos-Guerrero, Rousseau, et al., 2018; Hernández-García, Burgos-Guerrero, Silva Dos 89 
Santos, et al., 2018; Sousa et al., 2020). Por lo tanto, urge inventariar la mayor cantidad de 90 
taxones edáficos posibles, principalmente los HMA que están estrechamente relacionados a la 91 



36 
 

estructura comunitaria de plantas en los bosques (Lovelock et al., 2003). Maranhão cuenta 92 
con apenas dos estudios relacionados a la comunidad de HMA (Reyes et al., 2019; Nobre et 93 
al., 2021) y enfocados únicamente en bosques secundarios degradados o áreas agrícolas. No 94 
hay evidencia de estudios que hayan realizado inventarios sobre HMA en bosques antiguos 95 
conservados como los que se encuentran en la RBG. 96 

Este estudio tuvo como objetivo realizar el primer inventario de riqueza y composición 97 
de comunidades de HMA en diferentes usos del suelo dentro de regiones conservadas y 98 
degradadas en la reserva biológica del Gurupí en la periferia de la Amazonía oriental 99 
brasileña. Para tal objetivo se plantearon las siguientes hipótesis: a) el tipo de uso de suelo 100 
provoca cambios en la composición de la comunidad de HMA aumentando la riqueza en áreas 101 
con mayor degradación forestal, b) hay mayor riqueza de HMA cuando los cambios de uso de 102 
suelo ocurren en las regiones conservadas. 103 

Este estudio contribuirá a la generación de información útil para futuras estrategias de 104 
restauración y conservación de restos de bosques amazónicos y a la mitigación de los efectos 105 
negativos de las actividades de degradación forestal en estas áreas. 106 

 107 

MATERIALES Y MÉTODOS 108 

Área de estudio: El estudio se realizó en la Reserva Biológica del Gurupí (RBG), única en su 109 
tipo dentro de una gran área de bosque amazónico categorizada como endémica (área de 110 
endemismo de Belém, AEB) en el límite oriental del bioma Amazónico entre los estados Pará 111 
e Maranhão, Brasil. La historia de uso, intensidad de exploración y cantidad de restos de 112 
bosques conservados permiten categorizar dos grandes regiones: “Conservada (RC)”, 113 
localizada en la parte norte de la RBG (3º46’21.2” S; 46º46’49.1” W) en el municipio Centro 114 
Novo do Maranhão, y, “Degradada (RD)”, localizada en la intersección de los municipios 115 
Centro Novo do Maranhão (4º1’28.4” S; 46º52’47.7” W), Itinga do Maranhão (4º2’25.9” S; 116 
46º55’34.8” W) y Bom Jardim (4º5’23.1” S; 46º53’32.3” W), al sur de la RBG (Fig. 1). La 117 
región conservada fue muestreada en marzo de 2015 y abril de 2016, mientras que la 118 
degradada fue muestreada en abril de 2017. El clima regional varía entre  tropical de sabana 119 
(Aw) y tropical lluvioso (Am), según la clasificación de Köppen (Alvares et al., 2013). La 120 
temperatura promedio anual varía entre 25.4-25.9 ºC y la precipitación total anual entre 1 121 
555-1 725 mm (Fick & Hijmans, 2017). La región está localizada en la formación Itapecurú, 122 
con predominancia de suelos del tipo oxisol (Santos et al., 2011). La vegetación nativa es 123 
categorizada como bosque ombrófilo denso (Lima et al., 2014) con predominancia de las 124 
familias Rutaceae, Leguminoseae y Euphorbiaceae (Muniz, 2008).  125 

Diseño experimental y método de muestreo: Fueron definidos cinco tipos de usos de 126 
suelos: bosque antiguo conservado continuo (BA) dentro de la región conservada, fragmento 127 
boscoso (FB), representando restos de áreas conservadas o semiconservadas dentro de la 128 
región degradada, bosque con historia de extracción selectiva de madera (BES) con último 129 
evento registrado hace 20 años, bosque secundario con aproximadamente 15 años de edad 130 
(BS) y pastos (P). Cada tipo de uso de suelo fue muestreado en sextuplicado dentro de cada 131 
región (RC, RD) totalizando 48 muestras independientes con separación mínima de 200 m de 132 
distancia (Tabla 1). 133 

Recolecta de suelo: En cada sitio de muestreo fue delimitado un triángulo equilátero de 20 m 134 
y fueron extraídas tres muestras de suelo (en duplicado) en los vértices del triángulo con 135 
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cilindros metálicos de 6 cm de diámetro x 10 cm de largo, en las profundidades 0-10 y 10-20 136 
cm. El suelo fue guardado en sacos plásticos y conservado manteniendo su estructura integra. 137 

Extracción y cuantificación de esporas de HMA: Las esporas fueron extraídas a partir de 138 
muestras de 50 g de suelo con la metodología de tamizado húmedo (Gerdemann & Nicolson, 139 
1963) y centrifugación en sacarosa (Jenkins, 1964). Las esporas viables (que presentaron 140 
contenido y coloración homogénea) fueron contadas en placa canaleta mediante el uso de 141 
estereomicroscópio y aquellas con morfologías y colores similares se separaron y fueron 142 
montadas en láminas permanentes con alcohol polivinílico/ ácido láctico /glicerol (PVLG) y 143 
PVLG + reactivo de Melzer (1:1). 144 

Identificación de HMA: En las láminas permanentes, con ayuda de un microscopio óptico, 145 
fue verificada la forma, tipo y número de paredes, presencia o ausencia de cicatrices e hifas de 146 
sustentación, presencia y forma del bulbo suspensor, estructuras de germinación y reacción al 147 
Melzer de las esporas. La identificación fue realizada según la clasificación propuesta por 148 
Oehl et al. (2011), usando adicionalmente otros trabajos sobre nuevos taxones descritos 149 
posteriormente. En adelante, en este texto, el término "especie" se utiliza para referirse a estas 150 
entidades morfológicas o morfoespecies de HMA. 151 

Composición de los HMA: La comunidad de HMA se analizó mediante la abundancia 152 
relativa, la riqueza de especies (S, número total de diferentes taxones de HMA presentes en 153 
las muestras) y las curvas de acumulación de especies (Colwell & Coddington, 1994) y 154 
rarefacción por uso de suelo y región, que fueron obtenidas mediante el paquete Rich (Rossi, 155 
2011) y BiodiversityR (Kindt, 2016) en el Software R 4.0.4 (R Core Team, 2018). La 156 
frecuencia de aislamiento de especies fue calculada y clasificada, según las recomendaciones 157 
de Zhang et al. (2004), en ‘dominante’ (d; frecuencia  > 50%), ‘más común’ (mc; frecuencia 158 
31-50%), ‘común’ (c; frecuencia 10-30%) y ‘rara’ (r; frecuencia  < 10%). Para identificar 159 
potenciales especies indicadoras fue estimado el “índice de valor indicador”, sugerido por 160 
Dufrêne and Legendre (1997), mediante el uso del paquete “labdsv” (Roberts, 2019). Una 161 
especie puede ser considerada indicadora para determinada categoría o condición cuando el 162 
índice estimado es > 40% y p < 0.05 (Kubosova et al., 2010).  163 

 164 

RESULTADOS 165 

En total fueron recolectadas e identificadas 48 especies de HMA pertenecientes a 166 
nueve familias, lo cual equivale a 64% del total de 14 familias conocidas a nivel mundial. Las 167 
familias más dominantes fueron Glomeraceae (18 especies) y Acaulosporaceae (12 especies) 168 
representando 9.5% y 21% del total de las especies pertenecientes a esas familias, 169 
respectivamente (Tabla 2). Solo fue encontrada una especie representante de las familias 170 
Ambisporaceae, Entrophosporaceae, Gigasporaceae e Intraornatosporaceae.  171 

Cuatro especies fueron las más representativas (dominantes o muy comunes) en los 172 
diferentes tipos de uso de suelo considerados: Glomus glomerulatum (37-47%), Glomus 173 
macrocarpum (18-40%), Glomus trufemii (5-15%) y Acaulospora morrowiae (1-5%). Otras 174 
especies como Acaulospora reducta y Acaulospora scrobiculata fueron más abundantes en 175 
BS y P. Este mismo grupo de especies representaron la mayor abundancia relativa en las 176 
diferentes regiones (RC y RD).  177 
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La condición de RC o RD afectó el grado de dominancia en algunas especies como 178 
Glomus sp1, Glomus sp3, Glomus sp4, Glomus sp8, Glomus sp9 y Scutellospora calospora, 179 
con presencia exclusiva de las pertenecientes a Glomus en la RC. 180 

En total fueron identificadas 13 especies indicadoras, 8 de ellas asociadas a la RC y 5 181 
la RD (Tabla 3). Acaulospora excavata, Acaulospora reducta, Acaulospora scrobiculata e 182 
Cetraspora pellucida fueron especies indicadoras en los P dentro de la RD, mientras que 183 
Gigaspora margarita, Funneliformis geosporum, Glomus glomerulatum, Glomus 184 
macrocarpum, Glomus trufemii, Glomus sp3, Glomus sp6 fueron especies indicadoras en los 185 
P dentro de la RC. Ya Funneliformis halonatum fue considerada como una especie indicadora 186 
en los FB en la RD, mientras que Acaulospora herrerae lo fue en el BS de la RC. 187 

La curva de acumulación de especies y rarefacción por tipo de uso de suelo mostró 188 
que no hubo saturación. Incluso considerando 25 parcelas en cada región, no se observó 189 
tendencia de estabilidad o asíntota característica de saturación (Fig. 2A). Los tipos de uso de 190 
suelo más degradados (BS y P) presentaron una mayor riqueza acumulada que los más 191 
conservados. Por otra parte, en la RC hubo mayor acumulación de especies que en la RD (Fig. 192 
2C) y las proyecciones (Jack2) mostraron una estimación de 60 especies máximo para RC y 193 
40 especies para RD (Fig. 2B, D).  194 

DISCUSIÓN 195 

Este estudio es el primero en presentar datos completos sobre el efecto que puede tener 196 
el cambio en el uso del suelo sobre la composición de la comunidad de HMA en regiones 197 
conservadas de la Amazonía oriental brasileña. Con excepción de Intraornatospora 198 
intraornata todas las especies encontradas ya han sido reportadas para diferentes condiciones 199 
de uso de suelo por diferentes autores para el bioma amazónico brasileño (Tabla 4). 200 

Funneliformis, Rhizoglomus y Acaulospora fueron los géneros dominantes, como ya 201 
han sido reportados en diferentes usos de suelo dentro de los Biomas Amazonas (Caproni, 202 
Franco, Berbara, Trufem, et al., 2003; Leal et al., 2009; Stürmer & Siqueira, 2011; Reyes et 203 
al., 2019), Cerrado (Pontes et al., 2017), Caatinga (de Assis et al., 2018; Marinho et al., 2019) 204 
y Mata atlántica (Bonfim et al., 2013, 2016; Pereira, Silva, Ferreira, Goto, & Maia, 2014; D. 205 
K. A. da Silva et al., 2015) en Brasil. 206 

 Para el Bioma Amazónico brasileño ya han sido reportadas 103 especies (Tabla 4), de 207 
las cuales 46% coinciden con las reportadas en este nuevo estudio para la RBG, siendo el 208 
segundo más alto ya reportado para el Bioma y que incluso puede ser mayor en la época seca, 209 
que no fue posible muestrear en este inventario, y lo que ciertamente constituye una 210 
subestimación de la riqueza real. 211 

Para la región amazónica del estado de Maranhão han sido recomendadas solo seis 212 
especies como indicadoras asociadas a florestas secundarias con diferentes edades (Reyes et 213 
al., 2019). No obstante, los resultados para la RBG sugieren trece especies indicadoras, de las 214 
cuales tres especies y dos morfoespecies pertenecientes al género Glomus son indicadoras de 215 
los pastizales dentro de la región conservada, mientras que tres Acaulospora son indicadoras 216 
de los pastizales dentro de la región degradada.  Funneliformis halonatus que no había tenido 217 
importancia para los bosques secundarios de Alcántara, evaluados por Reyes et al. (2019), 218 
aparece en la RBG como representante de los bosques secundarios y Acaulospora herrerae es 219 
reportada por primera vez como especie indicadora de bosques conservados en la Amazonía 220 
oriental.  221 
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Ha sido demostrado que la dominancia de los géneros cambia poco con la estación, a 222 
pesar de que la composición de especies es afectada significativamente (Vasconcellos et al., 223 
2016). No obstante, Reyes et al. (2019) encontraron que en la estación lluviosa hay menos 224 
especies indicadoras que en la estación seca, donde hay justamente un aumento importante de 225 
la esporulación dentro de los bosques secundarios con 3-9 años de edad que puede incluso 226 
cuadruplicar (v. g. Glomus glomerulatum) el valor obtenido en la estación lluviosa. Por lo 227 
tanto, es de esperar que haya cambios notables en la esporulación de las especies dependiendo 228 
del bioma, por lo que no recomendamos realizar comparaciones con áreas muy diferentes a 229 
las estudiadas. Por ejemplo, Gigaspora margarita ha sido asociada a condiciones de 230 
estabilidad en la Caatinga (de Assis et al., 2018) y al cultivo convencional de soja en el 231 
Cerrado (Pontes et al., 2017), pero en este estudio (v. g. Bioma Amazónico) está relacionado a 232 
los pastizales. 233 

De todos los efectos que influencian mayoritariamente la comunidad de HMA los 234 
cambios en el uso del suelo son los mayores responsables de influenciar los índices de 235 
diversidad ( Pereira, Silva, Ferreira, Goto, & Maia, 2014; D. K. A. da Silva et al., 2015) y 236 
riqueza (Leal et al., 2009), con un aumento significativo de estos índices justo después de 237 
eventos de corte y quema, sugiriendo entonces que hay una relación positiva entre 238 
esporulación, riqueza y degradación ambiental. Esto fue evidenciado en los cambios de uso de 239 
suelo en la región conservada, pero con menor efecto en la región degradada. 240 

Eventualmente, también las quemas recurrentes pueden causar perdida de la 241 
diversidad de HMA (Longo et al., 2014) por afectar directamente las plantas hospederas (He 242 
et al., 2019). Por ejemplo, Funneliformis geosporum, Glomus macrocarpum, 243 
Claroideoglomus ettunicatum, Acaulospora foveata e Acaulospora mellea se asocian 244 
preferiblemente con gramíneas (Souchie et al., 2006; Vasconcellos et al., 2016) o especies de 245 
crecimiento rápido (Lovelock et al., 2003). Es necesario, por lo tanto, incluir para estudios 246 
futuros en la RBG muestreos durante la estación seca que permitan una mejor estimación de 247 
los valores de riqueza de especies para los diferentes tipos de uso de suelo.  248 

Los resultados, al igual que en otras investigaciones realizadas en los biomas Mata 249 
Atlántica (Pereira, Silva, Ferreira, Goto, & Costa, 2014), Caatinga (de Assis et al. 2018) y 250 
Amazonas (Stürmer & Siqueira, 2011) muestran que no fue posible colectar todas las especies 251 
presentes en los diferentes usos de suelo. Se estima que el valor real para la estación lluviosa 252 
sea de 30% por encima del observado ( Stürmer & Siqueira, 2011; Pereira, Silva, Ferreira, 253 
Goto, & Maia, 2014) y tal vez sea mayor en la estación seca. Según lo estimado para los 254 
diferentes tipos de regiones (RC y RD) la degradación del área causó probablemente una 255 
pérdida de 33% de la riqueza, confirmando lo expuesto por Marinho et al., 2019 donde 256 
enfatiza que la intensidad de antropización encima de los límites soportados por las plantas 257 
hospederas puede disminuir la riqueza de los HMA. 258 

En conclusión, la transformación de áreas boscosas para pastos, aumenta la riqueza y 259 
abundancia de esporas de las especies, sin embargo, esos valores disminuyen en las regiones 260 
degradadas respecto a las regiones conservadas. Este estudio arroja informaciones importantes 261 
a ser consideradas en el futuro para la adecuada implantación de estrategias de restauración de 262 
áreas en la amazonia oriental brasileña. 263 
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RESUMEN 269 

Introducción: El bioma amazónico brasileño está siendo deforestado de una forma 270 
nunca antes vista y la inminente destrucción de la región puede provocar perdida de muchas 271 
especies de seres vivos. Las comunidades de plantas, en lo que aún resta de selva en la 272 
periferia amazónica oriental brasileña, presentan una asociación simbiótica con comunidades 273 
de hongos micorrízicos arbusculares (HMA) poco estudiadas, que son afectadas por la 274 
degradación forestal existente, pero que tienen un papel importante en el ciclo de nutrientes y 275 
podrían auxiliar en futuros procesos de recuperación de áreas degradadas. Objetivo: 276 
Determinar la riqueza y composición de las comunidades de HMA usando estudios 277 
morfológicos y evaluar el efecto de diferentes tipos de uso de suelo en regiones conservadas y 278 
degradadas sobre las morfoespecies presentes en la reserva biológica de Gurupí (RBG) en la 279 
amazonia oriental brasileña. Métodos: Considerando dos regiones de la RBG: conservada y 280 
degradada, y diferentes tipos de uso del suelo: bosque antiguo conservado o fragmento 281 
boscoso conservado, bosque con extracción selectiva de madera, bosque secundario y pastos, 282 
la recolección de muestras fue realizada en tres etapas, la región conservada de la RBG fue 283 
muestreada en marzo de 2015 y abril de 2016 y la región degradada en abril de 2017, 284 
totalizando 48 muestras de suelos. Se calculó la frecuencia de ocurrencia y abundancia 285 
relativa de esporos, la riqueza y composición de morfoespecies de HMA y el índice de valor 286 
indicador. Resultados: Se identificaron 48 morfoespecies de HMA, siendo más frecuentes y 287 
abundantes los géneros Acaulospora y Glomus. La mayor riqueza de especies se obtuvo en las 288 
áreas de la región conservada siendo 42 en total mientras que en las áreas de la región 289 
degradada se identificaron apenas 30 morfoespecies. Em ambos casos la riqueza fue mayor en 290 
los pastos y bosques secundarios y de acuerdo al índice de valor de indicador se catalogaron 291 
13 especies como indicadoras, ocho en la región conservada y cinco en la región degradada. 292 
Conclusiones: En la RBG la condición de conservación o degradación de la región y los 293 
cambios en el uso del suelo, actúan en diferentes escalas, creando condiciones que regulan la 294 
comunidad de los HMA y definen la dominancia de especies en esta región del Amazonas 295 
brasileño. Este estudio es un aporte valioso de información sobre las comunidades de HMA 296 
que podrá ser utilizado en el futuro para establecer estrategias de conservación y recuperación 297 
de estas regiones, teniendo en cuenta la importancia de su relación con el establecimiento del 298 
componente vegetal. 299 

Palabras claves: Acaulospora, Glomus, cuantificación de esporas, amazonas, 300 
micorriza arbuscular. 301 
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Fig. 1. Área de estudio mostrando los sitios de recolección de las muestras. 492 
Fig. 1. Study area with sampling sites. 493 
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TABLA 1  
Ubicación y descripción de sitios de muestreo. 

TABLE 1 
Location and description of sampling sites. 

 

Código Local Tipo de Uso de Suelo 
Muestras 
(numero) 

Lat. S Long. W 
Altitud 
(msnm) 

Centro Novo do Maranhão 

BA 

Reserva Biológica del Gurupí 

Bosque Antiguo Conservado 6 3°41'18.8'' 46°45'32.4'' 185 

BES 
Bosque Antiguo Conservado (registro de extracción selectiva 
de madera) 

6 3°41'13.3'' 46°46'08.7'' 167 

BES Bosque Antiguo (registro de extracción selectiva de madera) * 4 3°58'50.5" 46°47'10.0" 250 

BS Bosque Secundario con aproximadamente 15 años 6 3°42'4.06" 46°45'56.7" 130 

P Pasto 6 3°40'16.6'' 46°47'39.3'' 137 

FB Asentamiento Horizonte Azul Fragmento Boscoso 4 4°02'16.3'' 46°54'25.8'' 220 

BS Finca Galetti Bosque Secundario con aproximadamente 15 años 3 4°02'01.7'' 46°52'52.9'' 297 

P Asentamiento Horizonte Azul Pasto 1 4°2'18.0" 46°54'45.5" 158 

BES 
Estación Biológica Instituto Chico 
Mendes 

Bosque Antiguo (registro de extracción selectiva de madera) * 2 3°59'53.7" 46°50'28.5" 285 

Bom Jardim 
FB Asentamiento Horizonte Azul Fragmento Boscoso 2 4°5'57.6" 46°54'48.8" 229 

BS 
Rio dos Bois 

Bosque secundario con aproximadamente 20 año 3 4°04'49.9'' 46°52'32.9'' 145 

P Pasto 2 4°5'43.0" 46°52'21.1" 160 

Itinga do Maranhão 

P Asentamiento Horizonte Azul Pasto 3 4°2'28.5" 46°55'23.2" 210 

* Quemado previo al muestreo 
* Previous burning event 
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TABLA 2  
Frecuencia de aislamiento y abundancia relativa de esporas. 

 
TABLE 2 

Occurrence frequency and relative abundance of glomerosporos. 
 
 

No Familia-Especie 

Frecuencia de aislamiento Abundancia relativa de esporas 
RC RD RC RD 

B
A

 

B
E

S
 

B
S

 

P
 

F
B

 

B
E

S
 

B
S

 

P
 

B
A
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E

S
 

B
S

 

P
 

F
B

 

B
E

S
 

B
S

 

P
 

 Acaulosporaceae                                 

1 Acaulospora bireticulata F.M. Rothwell & Trappe - - - c - - - - 0.0 0.0 0.0 0.2 0.0 0.0 0.0 0.0 

2 Acaulospora elegans Trappe & Gerdermann - - - c - - - - 0.0 0.0 0.0 0.1 0.0 0.0 0.0 0.0 

3 Acaulospora excavata Ingleby & C. Walker - - - - c - - d 0.0 0.0 0.0 0.0 2.3 0.0 0.0 11.5 

4 Acaulospora herrerae Furrazola, B.T. Goto, G.A. Silva, Sieverding & Oehl - - mc - c - - - 0.0 0.0 2.2 0.0 0.2 0.0 0.0 0.0 

5 Acaulospora morrowiae Spain & N.C. Schenck - c d d d mc mc d 0.0 0.5 5.2 1.6 11.7 2.3 2.5 4.1 

6 Acaulospora reducta Oehl, B.T. Goto & C.M.R. Pereira - - mc - - - - d 0.0 0.0 5.3 0.0 0.0 0.0 0.0 6.6 

7 Acaulospora rehmii Sieverd & Toro - - c - - - - - 0.0 0.0 0.3 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 

8 Acaulospora scrobiculata Trappe - - c mc mc - d d 0.0 0.0 0.4 0.1 2.9 0.0 0.6 29.6 

9 Acaulospora tuberculata Janos & Trappe - - - - - - c c 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.1 0.3 

10 Acaulospora sp1 Gerdermann & Trappe - - - mc - - c c 0.0 0.0 0.0 0.1 0.0 0.0 0.5 0.1 

11 Acaulospora sp2 Gerdermann & Trappe - - mc - - - - - 0.0 0.0 0.2 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 

12 Kuklospora spinosa B.P. Cai, Jun Y. Chen, Q.X. Zhang & L.D. Guo - - mc c c - - mc 0.0 0.0 1.9 0.2 0.2 0.0 0.0 0.6 

 Ambisporaceae                                 

13 Ambispora sp C. Walker, Vestberg & A. Schüßler - - mc c - - - c 0 0 0.7 0 0 0 0 0.1 

 Dentiscutataceae                                 

14 Dentiscutata scutata (C. Walker & Diederichs) Sieverding, F.A. Souza & Oehl - - c c - - - - 0.0 0.0 0.1 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 

15 Fuscutata heterogama Oehl, F.A. Souza, L.C. Maia & Sieverding - - - c - - - - 0.0 0.0 0.0 0.3 0.0 0.0 0.0 0.0 

16 Fuscutata rubra (Stürmer & J.B. Morton) Oehl, F.A. Souza & Sieverding - - - c - - - - 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 

17 Fuscutata savannicola (R.A. Herrera & Ferrer) Oehl, F.A. Souza & Sieverding - - - - - - - c 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.8 
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 Entrophosporaceae                                 

18 
Claroideoglomus claroideum (N.C. Schenck & G.S. Smith) C. Walker & A. 
Schüßler 

- - - c - - c - 0 0 0 0.1 0 0 0.3 0 

 Gigasporaceae                                 

19 Gigaspora margarita W.N. Becker & I.R. Hall d mc - d mc mc - c 1.1 0.9 0 0.8 0.4 0.6 0 0.1 

 Glomeraceae                                 

20 Funneliformis geosporum (T.H. Nicholson & Gerd.) C. Walker & A. Schüssler mc c mc d mc d c c 1.9 1.4 1.6 3.5 0.6 6.2 1.1 0.1 

21 Funneliformis halonatum (S.L. Rose & Trappe) Oehl, G.A. Silva & Sieverding - - mc c d mc - c 0.0 0.0 0.3 0.0 2.7 1.1 0.0 0.1 

22 Glomus ambisporum G.S. Smith & N.C. Schenck - - mc - c - c - 0.0 0.0 1.6 0.0 0.4 0.0 0.8 0.0 

23 Glomus glomerulatum Sieverding d d d d d d d d 36.0 34.6 26.2 37.6 41.3 48.5 72.3 32.4 

24 Glomus macrocarpum Tul & C. Tul d d d d d d d d 48.3 40.0 16.8 30.7 29.4 28.5 20.3 8.4 

25 Glomus trufemii B.T. Goto, G.A. Silva & F Oehl d d d d mc d c mc 5.1 13.3 9.1 17.5 4.8 10.7 0.7 1.7 

26 Glomus sp1 Tul & C. Tul - c mc c c - - - 0.0 0.2 0.4 0.5 0.2 0.0 0.0 0.0 

27 Glomus sp2 Tul & C. Tul c mc - c c - - c 1.6 1.4 0.0 0.0 1.3 0.0 0.0 1.1 

28 Glomus sp3 Tul & C. Tul mc mc d d - - - - 0.8 3.7 18.7 5.5 0.0 0.0 0.0 0.0 

29 Glomus sp4 Tul & C. Tul c mc c - - - - - 0.3 1.1 2.8 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 

30 Glomus sp5 Tul & C. Tul - - - mc - mc - - 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 1.4 0.0 0.0 

31 Glomus sp6 Tul & C. Tul - - c mc - - - c 0.0 0.0 0.2 0.8 0.0 0.0 0.0 0.6 

32 Glomus sp7 Tul & C. Tul - c c mc - c - c 0.0 1.4 0.1 0.1 0.0 0.3 0.0 0.1 

33 Glomus sp8 Tul & C. Tul - c c - - - - - 0.0 0.9 0.9 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 

34 Glomus sp9 Tul & C. Tul c c c - - - - - 3.2 0.2 1.5 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 

35 Glomus sp10 Tul & C. Tul - - c - - - - - 0.0 0.0 1.7 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 

36 Glomus sp11 Tul & C. Tul - - mc - - - - - 0.0 0.0 0.5 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 

37 Sclerocystis sinuosa Gerdermann & B.K. Bakshi - - - - - - - c 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.1 

 Intraornatosporaceae                                 

38 Intraornatospora intraornata (B.T. Goto & Oehl) B.T. Goto, Oehl & G.A. Silva - - - - - - c - 0 0 0 0 0 0 0.1 0 

 Racocetraceae                                 

39 Cetraspora gilmorei (Trappe & Gerdermann) Oehl, F.A. Souza & Sieverding c - mc - - - - - 0.2 0.0 0.5 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 

40 
Cetraspora pellucida (T.H. Nicolson & N.C. Schenck) Oehl, F.A. Souza & 
Sieverding 

- - - c - - - mc 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 1.0 

41 Cetraspora sp1 Oehl, F.A. Souza & Sieverding - - - c - - - - 0.0 0.0 0.0 0.2 0.0 0.0 0.0 0.0 

42 Racocetra sp2 Oehl, F.A. Souza & Sieverding c - - - - - - - 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 



49 
 

 Scutelloporaceae                                 

43 Orbispora pernambucana Oehl, G.A. Silva & D.K. Silva mc - mc mc - - c c 1.3 0.0 0.5 0.1 0.0 0.0 0.1 0.1 

44 
Scutellospora calospora (T.H. Nicolson & Gerdermann) C. Walker & F.E. 
Sanders 

- - - c - mc mc c 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.6 0.5 0.1 

45 Scutellospora sp1 C. Walker & F.E. Sanders - - c c - - - - 0.0 0.0 0.1 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 

46 Scutellospora sp2 C. Walker & F.E. Sanders c mc c - - - - c 0.2 0.5 0.1 0.0 0.0 0.0 0.0 0.1 

47 Scutellospora sp3 C. Walker & F.E. Sanders - - c - - - - - 0.0 0.0 0.1 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 

48 Scutellospora sp4 C. Walker & F.E. Sanders - - - - c - - - 0.0 0.0 0.0 0.0 1.5 0.0 0.0 0.0 

RC: región conservada. RD: región degradada. BA: bosque antiguo conservado, FB: fragmento boscoso, BES: bosque con registro de extracción selectiva de madera. BS: bosque secundario. 
P: pasto  
RC: conserved region. RD: degraded region. BA: conserved old growth forest, FB: fragmented old growth forest, BES: logged forest. BS: secondary forest. P: pasture. 
Frecuencia de aislamiento clasificada como ‘dominante’ (d) (FA>0.5), ‘más común’ (mc) (0.31<FA<0.5), ‘común’ (c) (0.1<FA<0.3) y ‘rara’ (r) (FA<0.1) según Zhang et al. (2004) 
Isolation frequency classified as 'dominant' (d) (IF> 0.5), 'most common' (mc) (0.31 <IF <0.5), 'common' (c) (0.1 <IF <0.3) and 'rare' (r) (IF <0.1) according to Zhang et al. (2004). 
.  
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TABLA 3  
Índice de valor indicador de las especies y estrategias de vida de encontrados en diferentes tipos de usos de suelo dentro de regiones conservada y degradada en 

la Reserva Biológica del Gurupi, Amazonía Oriental. 
 

TABLE 3 
Species-indicator value index and life history strategy by land use in conserved and degraded regions from the Gurupí Biological Reserve, Eastern Amazon. 

 

Familia-Especie 

% Índice de Valor Indicador 
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Acaulosporaceae                   

Acaulospora bireticulata F.M. Rothwell & Trappe 0 0 0 16.7 0 0 0 0 - Ø 

Acaulospora elegans Trapper & Gerdermann 0 0 0 16.7 0 0 0 0 - Ø 

Acaulospora excavata Ingleby & C. Walker 0 0 0 0 2 0 0 58.9** RD.P Ø 

Acaulospora herrerae Furrazola, B.T. Goto, G.A. Silva, Sieverding & Oehl 0 0 47.9** 0 0.7 0 0 0 RC.BS Ø 

Acaulospora morrowiae Spain & N.C. Schenck 0 0.1 17.9 26.6 14.9 1.1 4.2 8 - Ø 

Acaulospora reducta Oehl, B.T. Goto & C.M.R. Pereira 0 0 26.7 0 0 0 0 38.8* RD.P Ø 

Acaulospora rehmii Sieverd & Toro 0 0 16.7 0 0 0 0 0 - Ø 

Acaulospora scrobiculata Trappe 0 0 0.3 0.4 1.9 0 1.4 89.2*** RD.P Ø 

Acaulospora tuberculata Janos & Trappe 0 0 0 0 0 0 5.6 11.1 - Ø 

Acaulospora sp1 Gerdermann & Trappe 0 0 0 12.5 0 0 8.3 2.1 - Ø 

Acaulospora sp2 Gerdermann & Trappe 0 0 33.3 0 0 0 0 0 - Ø 

Kuklospora spinosa B.P. Cai, Jun Y. Chen, Q.X. Zhang & L.D. Guo 0 0 27.8 5.1 0.5 0 0 3.7 - Ø 

Ambisporaceae 

Ambispora sp C. Walker, Vestberg & A. Schüßler 0 0 25.9 1.9 0 0 0 1.9 - Ø 

Dentiscutataceae 

Dentiscutata scutata (C. Walker & Diederichs) Sieverding, F.A. Souza & Oehl 0 0 8.3 8.3 0 0 0 0 - Ø 

Fuscutata heterogama Oehl, F.A. Souza, L.C. Maia & Sieverding 0 0 0 16.7 0 0 0 0 - S 

Fuscutata rubra (Stürmer & J.B. Morton) Oehl, F.A. Souza & Sieverding 0 0 0 16.7 0 0 0 0 - Ø 
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Fuscutata savannicola (R.A. Herrera & Ferrer) Oehl, F.A. Souza & Sieverding 0 0 0 0 0 0 0 16.7 - Ø 

Entrophosporaceae 

Claroideoglomus claroideum (N.C. Schenck & G.S. Smith) C. Walker & A. Schüßler 0 0 0 9.3 0 0 7.4 0 - Ø 

Gigasporaceae 

Gigaspora margarita W.N. Becker & I.R. Hall 8 3.4 0 48.3* 1.1 1.1 0 0.3 RC.P C 

Glomeraceae 

Funneliformis geosporum (T.H. Nicholson & Gerd.) C. Walker & A. Schüssler 1.6 0.4 2.3 59.8** 0.4 5.9 0.6 0.1 RC.P r 

Funneliformis halonatum (S.L. Rose & Trappe) Oehl, G.A. Silva & Sieverding 0 0 4.5 0.8 49.2*** 9.1 0 0.8 RD.FB r 

Glomus ambisporum G.S. Smith & N.C. Schenck 0 0 32.7 0 1.3 0 4.5 0 - r 

Glomus glomerulatum Sieverding 6 3.3 6 51.1*** 4.4 4.5 15.8 6.2 RC.P r 

Glomus macrocarpum (T.H. Nicholson & Gerdermann) Gerdermann & Trappe 11.2 5.4 4.3 58.5*** 5.2 3.7 6.2 1.9 RC.P r 

Glomus trufemii B.T. Goto, G.A. Silva & F Oehl 2.3 5 8.1 77.3*** 1 2.7 0.1 0.3 RC.P r 

Glomus sp1 Tul & C. Tul 0 0.5 4.3 13.4 0.5 0 0 0 - r 

Glomus sp2 Tul & C. Tul 5.2 9.4 0 1 3.1 0 0 4.2 - r 

Glomus sp3 Tul & C. Tul 0.5 1.6 38.8 47.5* 0 0 0 0 RC.P r 

Glomus sp4 Tul & C. Tul 0.9 4.6 13.4 0 0 0 0 0 - r 

Glomus sp5 Tul & C. Tul 0 0 0 9.5 0 23.8 0 0 - r 

Glomus sp6 Tul & C. Tul 0 0 0.7 43.9* 0 0 0 1.4 RC.P r 

Glomus sp7 Tul & C. Tul 0 6.7 1.1 13.3 0 1.1 0 1.1 - r 

Glomus sp8 Tul & C. Tul 0 5.1 11.5 0 0 0 0 0 - r 

Glomus sp9 Tul & C. Tul 9.3 0.5 6.9 0 0 0 0 0 - r 

Glomus sp10 Tul & C. Tul 0 0 16.7 0 0 0 0 0 - r 

Glomus sp11 Tul & C. Tul 0 0 33.3 0 0 0 0 0 - r 

Sclerocystis sinuosa Gerdermann & B.K. Bakshi 0 0 0 0 0 0 0 16.7 - Ø 

Intraornatosporaceae 

Intraornatospora intraornata (B.T. Goto & Oehl) B.T. Goto, Oehl & G.A. Silva 0 0 0 0 0 0 16.7 0 - Ø 

Racocetraceae 

Cetraspora gilmorei (Trappe & Gerdermann) Oehl, F.A. Souza & Sieverding 2.8 0 27.8 0 0 0 0 0 - Ø 

Cetraspora pellucida (T.H. Nicolson & N.C. Schenck) Oehl, F.A. Souza & Sieverding 0 0 0 2.1 0 0 0 43.7* RD.P Ø 

Cetraspora sp1 Oehl, F.A. Souza & Sieverding 0 0 0 16.7 0 0 0 0 - Ø 

Racocetra sp2 Oehl, F.A. Souza & Sieverding 16.7 0 0 0 0 0 0 0 - Ø 
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Scutelloporaceae 

Orbispora pernambucana Oehl, G.A. Silva & D.K. Silva 22.2 0 13.9 5.6 0 0 0.9 0.9 - S 

Scutellospora calospora (T.H. Nicolson & Gerdermann) C. Walker & F.E. Sanders 0 0 0 3.7 0 7.4 14.8 1.9 - S 

Scutellospora sp1 C. Walker & F.E. Sanders 0 0 8.3 8.3 0 0 0 0 - Ø 

Scutellospora sp2 C. Walker & F.E. Sanders 3.3 13.3 3.3 0 0 0 0 3.3 - Ø 

Scutellospora sp3 C. Walker & F.E. Sanders 0 0 16.7 0 0 0 0 0 - Ø 

Scutellospora sp4 C. Walker & F.E. Sanders 0 0 0 0 16.7 0 0 0 - Ø 

RC: región conservada. RD: región degradada. BA: bosque antiguo conservado, FB: fragmento boscoso, BES: bosque con registro de extracción selectiva de madera. BS: bosque secundario. 
P: pasto  
RC: conserved region. RD: degraded region. BA: conserved old growth forest, FB: fragmented old growth forest, BES: logged forest. BS: secondary forest. P: pasture. 
Ø Historia de vida sin información, ruderales (r), competidoras (C) y tolerantes al estrés (S) 
Ø Life history without information, ruderal (r), competitive (C) and stress-tolerant (S) 
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Fig. 2. Curva de acumulación de especies (A y C) y rarefacción (B y D) para diferentes 

tipos de usos de suelo y categoría de degradación en la Amazonía oriental brasileña. 
BA: bosque antiguo conservado o fragmento boscoso, BES: bosque con registro de 

extracción selectiva de madera. BS: Bosque secundario. P: Pasto. RC: región 
conservada. RD: región degradada.  

 
Fig. 2. Species accumulation curve (A and C) and rarefaction (B and D) for different 

types of land use and degradation category in the eastern Brazilian Amazon. BA: 
conserved old growth forest or fragmented old growth forest, BES: logged forest. BS: 

secondary forest. P: pasture. RC: conserved region. RD: degraded region. 
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TABLA 4  
Lista de especies de hongos micorrízicos arbusculares reportados en diferentes tipos de usos del suelo y hospederos dentro del bioma amazónico 

brasileño. 
 

TABLE 4 
Arbuscular mycorrhizal fungal species list found in different land use and specific host in brazilian amazon. 
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Acaulosporaceae  

1 Acaulospora bireticulata F.M. Rothwell & Trappe X 
            

4 

2 Acaulospora cavernata Błaszk. 
      

X X 
     

10 

3 Acaulospora delicata C. Walker, C.M. Pfeiffer & Bloss X X X X X X 
       

4, 5, 8, 9 

4 Acaulospora denticulata Sieverd. & S. Toro X X X X X 
  

X 
     

4, 10 

5 Acaulospora dilatata J.B. Morton 
       

X 
     

10 

6 Acaulospora elegans Trappe & Gerdermann X X 
 

X X 
  

X 
     

5, 8, 9, 10 

7 Acaulospora endographis B.T.Goto 
        

X 
    

10 

8 Acaulospora excavata Ingleby & C. Walker 
 

X X X X 
  

X 
     

5, 10 

9 Acaulospora foveata Trappe & Janos X X X X X X 
 

X X X X 
  

1, 3, 6, 8, 9, 10 

10 Acaulospora gedanensis Błaszk. X X X X X X 
       

5, 8 

11 Acaulospora lacunosa J.B. Morton 
       

X 
     

10 

12 Acaulospora laevis Gerd. & Trappe X 
  

X 
 

X 
       

5, 8, 9 

13 Acaulospora mellea Spain & N.C. Schenck 
 

X X X X X X 
 

X X X X X 
1, 2, 3, 4, 5, 6, 8, 9, 

10 
14 Acaulospora morrowiae Spain & N.C. Schenck 

 
X 

 
X X 

 
X X X 

 
X X X 5, 6, 9, 10 
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15 Acaulospora paulinae Blaszk. 
  

X X 
         

5 

16 Acaulospora polonica Blaszk. 
 

X X X 
         

5 

17 Acaulospora reducta Oehl, B.T. Goto & C.M.R. Pereira 
   

X 
  

X 
 

X 
    

9, 10 

18 Acaulospora rehmii Sieverd & Toro X X X X X 
  

X X 
 

X X X 2, 4, 5, 6, 8, 9, 10 

19 Acaulospora scrobiculata Trappe 
 

X X X X X X X X X 
  

X 2, 3, 4, 5, 6, 8, 9, 10 

20 Acaulospora tuberculata Janos & Trappe X X X X X X 
 

X X X 
   

1, 2, 3, 5, 8, 10 

21 Acaulospora walkerii Kramad. & Hedger X 
 

X X X X 
       

4, 5, 8 

22 Kuklospora colombiana (Spain & N.C. Schenck) Oehl & Sieverd. X X X X X 
    

X X X X 1, 2, 3, 4, 5, 6, 8 

23 Kuklospora kentinensis (Wu & Liu) Oehl & Sieverd. 
   

X 
         

2 

24 Kuklospora spinosa B.P. Cai, Jun Y. Chen, Q.X. Zhang & L.D. Guo X X X X X X X X X 
    

2, 4, 5, 8, 9, 10 

Ambisporaceae 

25 Ambispora appendicula (Spain, Sieverd., N.C. Schenck) C. Walker X 
  

X X X X X X 
 

X 
  

6, 8, 9, 10 

26 Ambispora brasiliensis B.T. Goto, L.C. Maia & Oehl 
           

X X 6 

 
Ambispora leptoticha (N.C. Schenck & T.H. Nicolson) Walker, Vestberg & A. 
Schüssler 

X X  X  X    X X X X 1, 2, 3, 4, 5, 6 

Archaeosporaceae 

28 Archaeospora trappei (Ames and Linderman) Morton and Redecke X X X X X X 
    

X X X 4, 5, 6, 8 

Dentiscutataceae 

29 Dentiscutata biornata (Spain, Sieverd. & S. Toro) Sieverd., F.A. de Souza & Oehl X 
       

X 
    

5, 8, 10 

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

X 
 

6 

31 Dentiscutata scutata (C. Walker & Diederichs) Sieverding, F.A. Souza & Oehl 
   

X X X 
 

X X 
    

5, 8, 9, 10 

32 Fuscutata aurea Oehl, C.M. Mello & G.A. Silva 
        

X 
    

10 

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

X 
 

X 
 

X X 
    

1, 2, 9, 10 

34 Fuscutata rubra (Stürmer & J.B. Morton) Oehl, F.A. de Souza & Sieverd. 
        

X 
    

10 

35 Fuscutata savannicola (R.A Herrera & Ferrer) Oehl, F.A. de Souza & Sieverd. 
       

X 
     

10 

36 Quatunica erythropa (Koske & C. Walker) F.A. de Souza Sieverd. & Oehl 
   

X 
         

1 

Diversisporaceae 

37 Corymbiglomus corymbiforme (Błaszk.) Błaszk. & Chwat X X X X X X 
       

5, 8 

38 Diversispora eburnea (L.J. Kenn., J.C. Stutz & J.B. Morton) C. Walker & 
          

X X X 6 
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Schüssler 

39 
Diversispora pustulata (Koske, Fries, C. Walker & Dalpé) Oehl, G.A. Silva & 
Sieverd.           

X X X 6 

40 Diversispora spurca (C.M. Pfeifer, C. Walker & Bloss) C. Walker & Schüssler X X X X X 
        

5, 8 

41 Diversispora trimurales (Koske & Halvorson) C. Walker & A. Schüssler 
   

X 
         

5 

 Diversispora versiformis (P. Karst.) Oehl, G.A. Silva & Sieverd.           X X X 6 

 Pacispora robigina Sieverd. & Oehl           X X X 6 

 Sieverdingia tortuosum (N.C. Schenck & G.S. Sm.) Błaszk., Niezgoda & B.T. Goto      X        5, 7 

Entrophosporaceae 

42 Albahypha drummondii (Błaszk. & Renker) Sieverd., Oehl, B.T. Goto & G.A. Silva 
          

X X X 6 

43 
Claroideoglomus claroideum (N.C. Schenck & G.S. Smith) C. Walker & A. 
Schüßler    

X 
 

X 
   

X X X X 1, 2, 3, 4, 6 

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

X 
 

X 
  

X 
 

X X X 1, 2, 6, 9, 10 

45 
Claroideoglomus luteum (L.J. Kenn., J.C. Stutz & J.B. Morton) C. Walker & A. 
Schüssler             

X 6 

46 Entrophospora infrequens (I.R. Hall) R.N. Ames & R.W. Schneid. X X 
 

X 
         

4, 5 

Gigasporaceae 

47 Gigaspora gigantea (T.H. Nicholson & Gerd.) Gerd. & Trappe 
   

X 
 

X 
       

1, 2 

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

X 
 

X 
 

X 
     

1, 2, 9, 10 

49 Gigaspora rosea T.H. Nicolson & N.C. Schenck 
   

X 
      

X X X 2, 6 

Glomeraceae 

50 Dominikia minuta (Błaszk., Tadych & Madej) Błaszk., Chwat & Kovác           X X X 6 

51 Funneliformis geosporum (T.H. Nicholson & Gerd.) C. Walker & A. Schüssler  X  X X X X X X X X X X 1,2,3,5, 6, 9, 10 

52 Funneliformis halonatum (S.L. Rose & Trappe) Oehl, G.A. Silva & Sieverding    X X  X X X     9, 10 

53 Glomus ambisporum G.S. Smith & N.C. Schenck  X  X X  X X X     5, 9, 10 

54 Glomus atrouva McGee & Pattinson           X X X 6 

55 Glomus australe (Berck.) S.M. Berch  X X X X X     X X X 5, 6, 8 

56 Glomus badium Oehl, D. Redecker & Sieverd.           X X X 6 

57 Glomus brohultii Sieverd. & Herrera           X X X 6 

58 Glomus caledonium (T.H. Nicolson & Gerd.) Trappe & Gerd.    X      X    2, 3 



57 
 

59 Glomus clavisporum (Trappe) R.T. Almeida & N.C. Schenck  X X X X X  X X     2, 5, 9, 10 

60 Glomus formosanum C.G. Wu & Z.C. Chen    X  X        1, 2 

61 Glomus fuegianum (Speg.) Trappe & Gerd.           X X X 6 

62 Glomus glomerulatum Sieverding    X X X X X X     1, 2, 5, 8, 9, 10 

63 Glomus heterosporum G.S. Sm. & N.C. Schenck           X X X 6 

64 Glomus macrocarpum Tul & C. Tul  X  X X X X X X X X X X 1, 2, 3, 5, 6, 9, 10 

65 Glomus magnicaule Hall    X  X        1, 2, 5 

66 Glomus microcarpum Tul. & C. Tul., 1844    X      X X   1, 2, 3, 6 

67 Glomus nanolumen Koske & Gemma   X X  X    X    1, 2, 3, 5 

68 Glomus pachycaule (C.G. Wu & Z.C. Chen) Sieverd. & Oehl           X   10 

69 Glomus reticulatum Bhattacharjee & Mukerji    X  X        1, 2 

70 Glomus rubiformis (Gerd. and Trappe) Almeida and Schenck  X X X        X X 2, 5, 6 

71 Glomus spinosum H.T. Hu           X X X 6 

72 Glomus spinuliferum Sieverd. & Oehl        X      9 

73 
Glomus taiwanensis (C.G. Wu & Z.C. Chen) R.T. Almeida & N.C. Schenck ex Y.J. 
Yao 

       X X  X X X 6, 9 

74 Glomus tenebrosum (Thaxt.) S.M. Berch           X X X 6 

75 Glomus trufemii B.T. Goto, G.A. Silva & F Oehl    X X  X X X     8, 9 

76 Oehlia diaphana (J.B. Morton & C. Walker) Błaszk., Kozłowska & Dalpé           X X  6 

77 Rhizoglomus clarum (T.H. Nicolson & N.C. Schenck) Sieverd., G.A. Silva & Oehl X X X X X         2, 3, 4, 5, 7 

78 Rhizoglomus intraradices (N.C. Schenck & G.S. Sm.) Sieverd., G.A. Silva & Oehl X X X X X X     X   2, 5, 6, 7 

75 Rhizoglomus invermaium (I.R. Hall) Sieverd., G.A. Silva & Oehl  X  X          2, 5 

76 
Rhizoglomus microaggregatum (Koske, Gemma & P.D. Olexia) Sieverd., G.A. 
Silva & Oehl 

 X X X          2, 5 

77 Sclerocystis coremioides Berk. & Broome   X X X X X        5 

78 Sclerocystis sinuosa Gerdermann & B.K. Bakshi    X    X X     2,5,8, 9 

80 Simiglomus hoi (S.M. Berch & Trappe) G.A. Silva, Oehl & Sieverd.    X          2 

Paraglomeraceae 

81 
Paraglomus lacteum (S.L. Rose & Trappe) Oehl, F.A. Souza, G.A. Silva & 
Sieverd.  

X X X X X 
       

5, 8 



58 
 

 Paraglomus occultum (C. Walker) J.B. Morton & D. Redecker   X X          1, 4 

Racocetraceae 

82 Cetraspora gilmorei (Trappe & Gerd.) Oehl, F.A. de Souza & Sieverd. 
   

X 
   

X 
     

2, 9 

83 
Cetraspora pellucida (T.H. Nicolson & N.C. Schenck) Oehl, F.A. de Souza & 
Sieverd. 

X X X X X X 
  

X 
    

5, 7, 9 

84 Cetraspora spinosissima (C. Walker & Cuenca) Oehl, F.A. de Souza & Sieverd. 
   

X 
   

X 
     

8, 9 

85 Racocetra castanea (C. Walker) Oehl, F.A. de Souza & Sieverd. 
          

X X X 6 

86 Racocetra fulgida (Koske & C. Walker) Oehl, F.A. de Souza & Sieverd. 
       

X X 
    

9 

86 
Racocetra gregaria (N.C. Schenck & T.H. Nicolson) Oehl, F.A. de Souza & 
Sieverd.    

X 
         

2 

87 Racocetra persica (Koske & C. Walker) Oehl, F.A. de Souza & Sieverd.   X X   X                 5 

 Racocetra weresubiae (Koske & C. Walker) Oehl, F.A. de Souza & Sieverd.    X          2 

Scutelloporaceae 

88 Orbispora pernambucana Oehl, G.A. Silva & D.K. Silva 
   

X X 
 

X X X 
    

8, 9 

90 Scutellospora arenicola Koske & Halvorson 
          

X X X 6 

91 Scutellospora calospora (T.H. Nicolson & Gerdermann) C. Walker & F.E. Sanders 
   

X 
    

X 
  

X X 1, 2, 6, 8, 9 

93 Scutellospora dipurpurescens J.B. Morton & Koske 
          

X X X 6 

(Caproni, Franco, Berbara, Granha, et al., 2003) 1, (Caproni, Franco, Berbara, Trufem, et al., 2003) 2, (Caproni et al., 2005) 3, (Leal et al., 2009) 4, (Stürmer & Siqueira, 2011) 5, 
(Freitas et al., 2014)6, (Leal et al., 2013)7, (Reyes et al., 2019) 8, (Nobre et al., 2021) 9 

P: pasto, CA: cultivos agrícolas, SAF: sistemas agro forestales, BSJ: bosque secundario joven, BSA: bosque secundario antiguo, BA: bosque antiguo conservado. 
P: pasture, CA: crop. SAF, agroforestry system, BSJ: young secondary forest, BSA: old secondary forest, B: old-growth forest. 

 
 
. 
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RESUMO 
A Amazônia oriental brasileira está atualmente sob ameaça iminente de 

colapso pelas altas taxas de desmatamento registrada na última década. As 
comunidades de plantas presentes na região apresentam uma associação simbiótica 
com as comunidades de fungos micorrízicos arbusculares (FMAs) pouco estudadas 
nos remanescentes florestais da Amazônia oriental. Atualmente é aceito que a 
transformação das florestas em pastagens aumenta a diversidade de FMAs e 
produção de glomalina, mas dependendo intensidade da degradação, esta 
resiliência também pode sofrer impacto. O objetivo deste trabalho foi avaliar o efeito 
da paisagem, topografia e uso do solo nas comunidades de FMA na Amazônia 
oriental brasileira e sua relação com parâmetros físicos e químicos do solo. Nossos 
resultados mostraram que há tendência de aumento na densidade de glomerosporos 
nas pastagens e florestas secundárias, mas que a resposta é atenuada se os usos 
do solo estão dentro de uma paisagem degradada. A topografia só tive diferença 
significativa nas florestas secundarias. Os resultados indicam que o teor de 
glomalina facilmente extraível muda segundo as condiçoes da paisagem e do uso do 
solo (p<0.05) havendo uma queda no teor em florestas secundárias e florestas com 
extração seletiva que estão dentro da paisagem degradadada. Já o teor da 
glomalina total foi mais estável com diferenças contrastantes só entre florestas com 
extração seletiva (menor teor) e as pastagens (p<0.05). Espécies dos gêneros 
Funneliformis, Rhizoglomus e Acaulospora foram mais frequentes, com maior 
incidência de Acaulospora nas pastagens da paisagem degradada enquanto 
Funneliformis e Rhizoglomus spp. abundaram nas pastagens da paisagem 
conservada. A transformação de florestas para pastagens aumentou a riqueza e 
diversidade das espécies. Variações nos teores de P, Mg, K e a elevação explicaram 
a composição da comunidade de FMA para a região estudada (p<0.05), sendo o 
componente químico (P, K e Mg) mais importante que a elevação.  
 
Keywords: Gurupi, Amazônia, Topografia, Glomalina, Glomerosporos 
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INTRODUÇÃO 
 

A floresta amazônica brasileira, representa uma extensa área de floresta 

tropical com mosaicos de áreas endêmicas (J. M. C. da Silva et al., 2005) que 

hospedam espécies essenciais para a manutenção de alguns serviços 

ecossistêmicos como a regulação do clima, estoque de carbono e suprimento de 

água (Capobianco, 2002).  

Devido ao bioma Amazônia apresentar solos de baixa fertilidade natural 

(Moreira & Fageria, 2009) as plantas precisam de relações simbióticas que otimizem 

os processos de ciclagem de nutrientes e absorção radicular da água (Smith & 

Read, 2008).  

A principal ameaça da floresta são as queimas frequentes, o desmatamento e 

o subsequente efeito da fragmentação do habitat (Silva Junior et al., 2020). O efeito 

da fragmentação varia segundo o tipo de taxa em florestas da Amazônia ocidental 

brasileira (Laurence et al., 2002). Em fungos micorrízicos arbusculares (FMA) tem 

sido mostrado que quanto menor for o tamanho do fragmento menor será a 

diversidade (Grilli et al., 2012). 

Os FMA são organismos simbiontes que dependem da alocação de carbono 

por parte da planta hospedeira para sobrevir (Smith & Read, 2008). Em solos com 

baixa disponibilidade de fósforo, e eventualmente outros nutrientes, a planta 

hospedeira beneficia-se desta relação porque o fungo facilita a sua obtenção e 

absorção (Collins & Foster, 2009), maximiza o uso eficiente da água (Birhane et al., 

2012) e, como efeito secundário no longo prazo, melhora as propriedades físicas do 

solo mediante a formação de agregados estáveis (Fokom et al., 2012; Rillig et al., 

2001; Wright et al., 1999; Wright & Upadhyaya, 1998).  

O aumento da disponibilidade de estes nutrientes mediante adição de 

produtos químicos aumenta a perturbação pela queda na taxa de alocação de 

carbono por parte da planta hospedeira ao fungo (Rillig et al., 2002; Treseder, 2004). 

Condições de máxima perturbação podem ser causadas também pela substituição 

da cobertura vegetal (e.g. florestas para pastagens, Stürmer and Siqueira 2011, Leal 

et al. 2013a), queimas (Longo et al., 2014) e déficit hídrico prolongado após 

mudanças estacionais (Reyes et al., 2019).  

Os FMA respondem a condições de máxima perturbação (e.g. transformação 

de florestas para pastagens e aumento do estresse hídrico) aumentando a 



62 
 

esporulação (Leal et al., 2013; Reyes et al., 2019; Stürmer & Siqueira, 2011) e 

produção de glomalina (Nobre et al., 2015). A glomalina é uma glicoproteína (Gadkar 

& Rillig, 2006), associada a parede da hifa (Driver et al., 2005) cuja finalidade 

principal é a sobrevivência do fungo (Purin & Rillig, 2007).  

A glomalina está composta por 56% C e 5% N (Lovelock et al., 2004; 

Schindler et al., 2007), estando geralmente associada com o teor desses nutrientes 

no solo, favorecendo significativamente a estabilidade de agregados do solo (Fokom 

et al., 2012).  

O aumento do pH do solo afeta negativamente a produção de glomalina total 

e facilmente extraível (Rillig et al., 2003), enquanto que a acidificação do solo 

aumenta a degradação da proteína (Wright et al., 1996). A diminuição do tamanho 

das partículas do solo (e.g. argila) (Rillig & Steinberg, 2002; Wright & Upadhyaya, 

1998) e o aumento nos teores de Ca+2 e Mg+2 causam também aumento da 

produção de glomalina (Rillig et al., 2003) e, eventualmente, um maior teor de argila 

está associado à diminuição na densidade de glomerosporos de Gigaspora 

margarita, Orbispora pernambucana, Scutellospora calospora e algumas espécies 

dentro dos gêneros Acaulospora e Glomus (Vieira et al., 2020).  

Mudanças no teor de nutrientes podem estar associadas indiretamente ao 

fator topográfico, sendo que as áreas elevadas apresentam uma tendência de queda 

no teor de nutrientes (Posada et al., 2008) e disponibilidade de água, indispensáveis 

para os organismos do solo (Ayres & Guerra, 1981).  

No entanto, as mudanças do uso de solo tem sido considerado indicadas 

como principais responsáveis das variações nas propriedades físicas e químicas do 

solo (D. K. A. da Silva et al., 2015; Pereira et al., 2014; Rillig et al., 2003), 

associadas portanto ao incremento significativo da riqueza (Leal et al., 2009) e 

diversidade (D. K. A. da Silva et al., 2015; Pereira et al., 2014) dos FMA, podendo 

eventualmente (Rillig et al., 2003), ou não (Reyes et al., 2019), afetar a produção de 

glomalina. 

A resposta das comunidades de FMAs às mudanças de uso de solo varia nos 

diferentes biomas (e.g. Amazônia, Mata atlântica, Stürmer and Siqueira 2011, 

Pereira et al. 2014b) ou regiões, criando uma necessidade de explorar o efeito 

sinergético ou antagônico do tipo paisagem nas mudanças do uso do solo. 

Tem sido mostrado que a heterogeneidade da paisagem é mais importante 

que o tipo de culturas (Redlich et al., 2018), provavelmente porque podem sustentar 
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mais diversidade pela disponibilidade de mais nichos ecológicos (Holt & Gaines, 

1992). A influência antrópica em mosaicos trabalhados menos intensamente pode 

aumentar a heterogeneidade espacial, causando um aumento da riqueza ou 

diversidade em alguns organismos do solo (Holt & Gaines, 1992). 

No entanto, se a intensificação do uso e ocupação da paisagem por 

atividades antrópicas suprime as condições mínimas de manutenção dos FMA, 

causando uma queda significativa na escala da paisagem (Marinho et al., 2019). 

Atualmente não há informação sobre a caracterização das comunidades de 

FMA em remanescentes de florestas amazônicas antigas conservadas no 

Maranhão. Apesar da proteção legal, a Reserva Biológica do Gurupi (RBG) está sob 

constante ameaça de possível colapso pela fragmentação causada pelo 

desmatamento (Silva Junior et al., 2020). Informações relevantes às áreas 

conservadas são prioritárias para incentivar propostas de políticas públicas e no 

caso mais trágico podem ser usadas como linha base nos futuros processos de 

restauração. 

O objetivo deste trabalho foi avaliar o efeito da paisagem, topografia e uso do 

solo nas comunidades de fungos micorrízicos arbusculares na Amazônia oriental 

brasileira e determinar quais fatores físicos e químicos são mais importantes no 

arranjo comunitário. 

Para isto definimos três hipóteses: a) Áreas mais elevadas teriam maior 

esporulação de espécies de FMA e maior produção de glomalina que as áreas 

baixas. b) Diferentes condições da paisagem influenciam (mediante sinergismo ou 

inibição) as mudanças no uso do solo. c) Transformação de florestas em pastagem 

causa aumento da diversidade e riqueza de FMA. 

 

MATERIAL E MÉTODOS 

Área de estudo 
O estudo foi realizado na Reserva Biológica do Gurupi (RBG), única em seu 

tipo dentro de uma grande área de floresta amazônica categorizada como endêmica 

(área de endemismo de Belém, AEB) e que representa o limite oriental do bioma 

Amazônia entre os estados do Pará e Maranhão, Brasil, Figura 1. O histórico de uso, 

intensidade de exploração e quantidade de remanescentes florestais conservados 

permitiram categorizar previamente dois tipos de paisagens: “Conservada (CL)”, 
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localizada na área norte da RBG (3º46’21.2” S; 46º46’49.1” O) no município Centro 

Novo do Maranhão, e, “Degradada (DL)”, na interseção dos municípios Centro Novo 

do Maranhão (4º1’28.4” S; 46º52’47.7” O), Itinga do Maranhão (4º2’25.9” S; 

46º55’34.8” O) e Bom Jardim (4º5’23.1” S; 46º53’32.3” O) no sul da RBG (Garcia, 

2019). A amostragem foi realizada em três etapas, a área conservada foi amostrada 

em março de 2015 e abril de 2016, já a área degradada foi amostrada em abril de 

2017. A região apresenta um clima tropical úmido (Aw), segundo a classificação de 

Köppen (Alvares et al., 2013). A temperatura média anual e a média total de 

precipitação anual durante 30 anos oscila entre 25.4-25.9 oC e 1555-1725 mm, 

respetivamente (Fick & Hijmans, 2017). A região está localizada na formação 

Itapecurú com predomínio de latossolo amarelo e plintosolo. No entanto podem ser 

observados pequenos mosaicos de vertisolos (Santos et al., 2011). O relevo é 

ondulado mostrando dois tipos de topografias (Landforms) dominantes terras altas 

(Top) e terras baixas (Low). A vegetação nativa é considerada como floresta 

ombrófila densa (Lima et al., 2014) com predominância das famílias Rutaceae, 

Leguminoseae, e Euphorbiaceae (Muniz, 2008).  

 

 
Figura 1. Localidade de amostragem entre os municípios Centro Novo do Maranhão, Bom Jardim, e 
Itinga do Maranhão, na Amazônia oriental (Garcia, 2019). 

 

 

Desenho experimental 
Foram definidos cinco tipos de usos do solo: Floresta conservada continua 

(F), Fragmento Florestal (FF), que incluiu áreas remanescentes conservadas ou 

semiconservadas dentro da paisagem degradada, Floresta com histórico de 
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extração seletiva de madeira (LF) com último evento registrado há 20 anos, Floresta 

Secundária com aproximadamente 15 anos ou mais (SF) e Pastagens (P). Para 

termos de análises nos modelos balanceados FF e F foram considerados como 

pertencentes à mesma categoria florestal e considerado posteriormente como F. 

Cada tipo de uso de solo (F, LF, SF, P) foi avaliado em triplicata dentro de cada tipo 

de paisagem (CL, DL) e em duas categorias de topografia (Top, Low), resultando em 

um modelo com arranjo tri-fatorial (4x2x2) com três repetições totalizando 48 

amostras (Tabela 1). 
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Tabela. 1: Localidade de amostragem dos FMA dentro dos municípios Centro Novo do Maranhão, Bom Jardim e Itinga do Maranhão, na Amazônia oriental.  
* fogo recente. 
Código Local Tipo de Uso de Solo Amostras Topografia Lat. S Long. W Altitude 

Centro Novo do Maranhão  (Número)    
(msnm) 

F 

Reserva Biológica do Gurupi  

Floresta Antiga Conservada 3 Alto 3°41'18.8'' 46°45'32.4'' 185 

F Floresta Antiga Conservada 3 Baixo 3°41'26.6'' 46°45'36.2'' 170 

LF Floresta Antiga com extração seletiva de madeira 3 Alto 3°41'13.3'' 46°46'08.7'' 167 

LF Floresta Antiga com extração seletiva de madeira 3 Baixo 3°41'08.7'' 46°46'07.4'' 149 

LF Floresta Antiga com extração seletiva de madeira* 1 Alto 3°58'50.5" 46°47'10.0" 250 

LF Floresta Antiga com extração seletiva de madeira* 1 Baixo 3°55'23.4" 46°45'57.7" 212 

LF Floresta Antiga com extração seletiva de madeira* 1 Alto 3°55'11.0" 46°45'42.2" 224 

LF Floresta Antiga com extração seletiva de madeira* 1 Baixo 3°58'59.0" 46°47'56.4" 181 

SF Floresta Secundária com aproximadamente 15 anos 3 Alto 3°42'4.06" 46°45'56.7" 130 

SF Floresta Secundária com aproximadamente 15 anos 3 Baixo 3°42'8.33" 46°45'43.6" 123 

P Pastagem 3 Alto 3°40'16.6'' 46°47'39.3'' 137 

P Pastagem 3 Baixo 3°39'10.0'' 46°48'12.8'' 105 

FF 
Assentamento Horizonte Azul 

Fragmento Florestal 2 Alto 4°02'16.3'' 46°54'25.8'' 220 

FF Fragmento Florestal 2 Baixo 4°02'23.3'' 46°54'29.9'' 170 

SF Fazenda Galetti Floresta Secundária com aproximadamente 15 anos 3 Alto 4°02'01.7'' 46°52'52.9'' 297 

P Assentamento Horizonte Azul Pastagem 1 Baixo 4°2'18.0" 46°54'45.5" 158 

LF 
Base ICMBio 

Floresta Antiga com extração seletiva de madeira* 1 Alto 3°59'53.7" 46°50'28.5" 285 

LF Floresta Antiga com extração seletiva de madeira* 1 Baixo 3°59'57.7" 46°49'43.8" 262 

Bom Jardim      
FF 

Assentamento Horizonte Azul 
Fragmento Florestal 1 Alto 4°5'57.6" 46°54'48.8" 229 

FF Fragmento Florestal 1 Baixo 4°6'04.0" 46°54'59.0" 185 

SF 

Rio dos Bois 

Floresta Secundária com aproximadamente 20 anos 3 Baixo 4°04'49.9'' 46°52'32.9'' 145 

P Pastagem 1 Baixo 4°4'20.8" 46°52'59.8" 139 

P Pastagem 1 Alto 4°5'43.0" 46°52'21.1" 160 

Itinga do Maranhão       
P 

Assentamento Horizonte Azul 
Pastagem 2 Alto 4°2'28.5" 46°55'23.2" 210 

P Pastagem 1 Baixo 4°2'20.6" 46°55'58.0" 196 
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Coleta de solo 
Dentro de cada parcela foi delimitado um triangulo equilátero de 20 m e foram 

obtidas três amostras de solo (em duplicata) nos vértices do triangulo com cilindros 

metálicos de 6 cm de diâmetro x 10 cm de altura nas profundidades do solo 0-10 e 

10-20 cm, Figura 2. O solo foi guardado em sacos plásticos e foi dividido em duas 

porções: 200 g para análises microbiológicas e o restante foi usado para as análises 

físicos e químicos. O solo para análises microbiológico foi conservado mantendo a 

estrutura integra, enquanto que o restante foi homogeneizado, peneirado e guardado 

até análises finais. 

 

 
Figura 2. Esquema da coleta das amostras do solo nas áreas. 

 
 

Métricas da paisagem e variáveis ambientais 
As métricas da paisagem, assim como outras variáveis de importância usadas 

para categorizar as áreas, foram obtidas do García (2019). No material suplementar 

García (2019) disponibilizou uma matriz de dados físicos e químicos para cada 

ponto de amostragem usado neste trabalho. As variáveis físicas e químicas 

consideradas relevantes neste trabalho foram: densidade aparente, granulometria 

(%areia, %argila, %silte), pH, P, K, Ca, Mg, Al, Matéria orgânica e C. A matriz de 

coordenadas geográficas (UTM) e a elevação também foram incluídas como 

componentes importantes para explicar a variabilidade total da comunidade de FMA.  
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Extração e quantificação de Glomerosporos.  
Os glomerosporos dos fungos micorrízicos arbusculares foram extraídos de 

amostras de 50g de solo segundo a metodologia de peneiramento úmido 

(Gerdemann & Nicolson, 1963) e centrifugação com sacarose (Jenkins, 1964). Os 

glomerosporos viáveis foram contados em placa canaleta com auxílio de 

estereomicroscópio e montados em lâminas sob resina polivinil lacto-glicerol (PVLG) 

e PVLG+Reagente de Melzer (1:1). Posteriormente, foi verificada a forma, tipo e 

número de paredes, presença ou ausência de cicatrizes e hifas de sustentação, 

presença e forma do bulbo suspensor, número de hifas no glomerosporo, estruturas 

de germinação e reação ao Melzer. A identificação foi realizada segundo a 

classificação proposta por (Oehl et al., 2011) complementando com os novos táxons 

descritos posteriormente.  

 

Extração e Quantificação de Glomalina 
A glomalina foi quantificada tanto na fração facilmente extraível (EE-BRSP, 

i.e. Easy Extratable Bradford Reactive Soil Proteins) quanto na fração total (BRSP, 

i.e. Bradford Reactive Soil Proteins) (Wright et al., 1996). Para obtenção da EE-

BRSP foram pesados 200 mg de solo e logo adicionou-se 1,6 ml de citrato de sódio 

(20 mM a pH 7,0), seguidamente, a amostra foi aquecida a 120oC durante 15 

minutos, esfriada e centrifugada a 5000rpm durante 15min para obter o 

sobrenadante. Para a BRSP foram pesados 200 mg de solo e logo adicionou-se 1,6 

ml de citrato de sódio (50 mM a pH 8,0), seguidamente, a amostra foi aquecida a 

120oC durante 1 hora, esfriada e centrifugada por 10 min a 5000rpm, o extrato foi 

coletado e o processo foi repetido no pellet até obtenção da cor amarelo claro no 

extrato. O volume total do estrato da fração total consistiu na soma dos volumes dos 

extratos coletados por amostra. Finalmente, o teor de glomalina foi quantificado 

como o equivalente em teor de proteína estimados a partir do método de Bradford 

(Bradford, 1976). 

Diversidade e Composição dos FMA 
A riqueza de espécies (S) e os índices ecológicos de Shannon (H) e Simpson 

(D) foram obtidos a partir de métricas diretas sobre a matriz de espécies mediante o 

uso do pacote “vegan” (Oksanen et al., 2019).  
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Análises Estatísticas 
 

Análises de Variância 

As variáveis foram analisadas para determinar as condições de 

homocedasticidade e normalidade e transformações logarítmicas foram realizadas 

quando necessário. A continuação, foi realizado um ANOVA de três vias e foi 

analisada prioritariamente a significância da interação. Quando significativa, a 

interação foi desdobrada e a análises de diferença de médias foi testado mediante o 

teste pos-hoc HSD-Tukey (α≤0.05). Todas as análises foram realizadas no Software 

R 3.4.1 (R Core Team, 2018) com auxílio de pacotes Car (Fox et al., 2020) e 

Agricolae (de Mendiburu, 2020).  

Estrutura da Comunidade 

A matriz de variáveis ambientais foi agrupada em três componentes 

preditores: geográfico, topografia (i.e. elevação) e variáveis físicas e químicas, que 

foram usados primeiramente como grupos isolados para determinar a sua 

importância na explicação da variabilidade da matriz de espécies (resposta) 

mediante analises de redundância canónica, RDA (Borcard et al., 2018). 

Os componentes preditores foram estandardizados para excluir o efeito da 

dimensionalidade e a matriz de espécies foi transformada (i.e. Hellinger) prévio à 

análises, mediante o uso do pacote Vegan (Oksanen et al., 2019). 

A significância do componente geográfico na explicação da variabilidade da 

estrutura comunitária dos FMA foi avaliada mediante um modelo de tendência de 

superfície gerado a partir de uma função polinômica de terceiro grau, não ortogonal, 

sobre as coordenadas geográficas centradas segundo as sugestões do Borcard et 

al. (2018).  

O modelo para cada grupo foi posteriormente reduzido aos componentes 

significativos mediante o uso da seleção automática (“forward selection”) (Pinel-

Alloul et al., 1995). As variáveis selecionadas (P≤0.05), não colineares, foram 

mantidas no modelo final e testada com uma segunda seleção automática. 

Seguidamente, foi testada a  significância do modelo final e dos eixos canônicos 

mediante 999 permutações de Monte Carlo (ter Braak & Šmilauer, 2002).  

A variância total dos dados foi particionada segundo as sugestões do Borcard 

et al. (1992) e Peres-Neto et al. (2006) e foi estimada a influência de cada 
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componente na explicação da variabilidade total dos dados, expressada como 

percentagem da variância explicada por efeitos puros.  

 

 

RESULTADOS 
 

Métricas da paisagem e variáveis ambientais 

A estimativa de parâmetros físicos e químicos mais relevantes como 

determinadores da composição da comunidade dependeram da interação dos três 

fatores considerados neste estudo. O fator mais determinante na variabilidade dos 

parâmetros foi o uso do solo, quem esteve também influenciado pelo tipo da 

paisagem e em ocasiões inclusive dependeu do tipo de topografia (Tabela 2).  
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Tabela. 2: Parâmetros físicos e químicos do solo por paisagem, topografia e uso de solo na 
Amazônia oriental maranhense, Brasil. F: Floresta Antiga conservada ou fragmentos 
florestais remanescentes, LF: Floresta antiga com extração seletiva, SF: Floresta 
Secundária, P: Pastagem. CL: Paisagem conservado, DL: Paisagem degradada. N= 3. 
Valores representam a média ± desvio padrão. 
 

Parâmetro Uso do 
solo 

CL DL 

Low Top Low Top 

Densidade 
aparente 
(g.cm-3) 

F 1.52±0.07aAa 1.34±0.06bAa 1.38±0.08abAa 1.27±0.13aAa 

LF 1.59±0.08aAa 1.46±0.21abAa 1.16±0.22cBa 1.14±0.21abBa 

SF 1.41±0.1aAa 1.37±0.13bAa 1.52±0.07aAa 0.97±0.01bBb 

P 1.6±0.03aAa 1.63±0.06aAa 1.19±0.28bcBa 1.23±0.16aBa 

Areia (%) 

F 52.03±1.89aAa 31.19±15aAb 54.5±6.54aAa 37.17±12.09aAa 

LF 36.94±2.8aAa 32.27±10.06aAa 17.67±25.84bAa 9.5±9.18bBa 

SF 48.97±9.44aAa 41.17±11.73aAa 58.33±3.62aAa 12.33±16.6bBb 

P 45.89±3.2aAa 43.32±2.87aAa 22.5±26.96bBa 16.5±13.26bBa 

Ca 
(mmolc.dm-3) 

F 5±1.8bAa 4±1.32aAa 18.17±15.09bAa 8.17±6.33bAa 

LF 5.67±2.84bBa 6.5±3.5aAa 37±15.5abAa 19.5±11.17bAa 

SF 19.5±6.73aAa 19.67±15.89aBa 18.67±7.82bAb 59.67±17.96aAa 

P 14.5±7.94aBa 11.17±4.54aBa 48.5±24.78aAa 48.5±32.6aAa 

Na 
(mmolc.dm-3) 

F 4.53±0.57aAa 4.78±0.62aAa 3.51±0.25cAa 2.95±0.33bBa 

LF 4.32±0.77aAa 4.77±0.78aAa 4.93±0.68abAa 3.57±0.54bAb 

SF 4.32±0.67aAa 4.51±0.7aAa 4.41±0.62bcAa 5.43±1.17aAa 

P 3.79±0.54aBa 3.83±0.79aBa 6.08±1.16aAa 6.42±0.8aAa 

K  
(mmolc.dm-3) 

F 1.8±0.18a 1.91±0.13a 1.49±0.3b 1.18±0.17c 

LF 1.76±0.07a 1.85±0.19a 2.3±0.36ab 1.71±0.23bc 

SF 2.09±0.39a 2.29±0.62a 1.76±0.36b 2.38±0.6ab 

P 2.04±0.41a 2.12±0.41a 3.19±1.05a 3.31±0.49a 

P (mg.dm-3) 

F 3.12±0.72cAa 4.4±0.63aAa 9.15±5.89bAa 7.65±4.02aAa 

LF 3.62±1.11bcAa 3.6±0.66bAa 5.71±5.31cAa 2.73±1.24cAa 

SF 4.52±2.53aAa 3.17±1.29bcAa 3.65±1.01dAa 6.16±2.47bAa 

P 3.87±1.02abBa 2.6±0.3cAa 19.77±21.63aAa 7.64±4.12aAb 

MO 
(g.cm-3) 

F 17.88±1.46aAb 26.48±3.17aAa 20.61±3.64aAa 23.92±1.84aAa 
LF 16.73±1.21aBa 23.5±8.86abAa 29.01±9.49aAa 24.32±3.7aAa 
SF 21.15±4.35aAa 24.7±3.77abAa 17.85±3.67aAb 29.62±4.71aAa 
P 20.67±4.8aAa 19.52±1.28bBa 30.45±10.12aAa 27.11±4.68aAa 

Letras minúsculas diferentes indicam diferença significativa (p<0,05) entre o uso do solo (para a 
mesma topografia e paisagem).  
Letras maiúsculas diferentes indicam diferença significativa (p<0,05) entre paisagens (para a mesma 
topografia e uso do solo).  
Letras sobrescritas diferentes indicam diferença significativa (p<0,05) entre topografias (para o 
mesmo paisagem e uso do solo). 
 

 

 



72 
 

Densidade de glomerosporos 

A densidade de glomerosporos esteve influenciada pelos três fatores 

considerados relevantes para o modelo (tipo de paisagem, topografia e uso do solo) 

com interação significativa (p<0,05), (Figura 3). Mudanças na densidade 

responderam ao tipo de paisagem e topografia dependendo do uso do solo. As F 

não apresentaram mudanças nos valores de densidade de glomerosporos em 

diferentes condições de paisagem e topografia.  

 
Figura 3. Densidade de glomerosporos em 50 g de solo para diferentes paisagens, topografia e usos 
do solo na Amazônia Maranhense. CL: Paisagem conservada. DL: Paisagem degradada. F: Floresta 
natural ou fragmento florestal conservado. LF: Floresta com histórico de extração seletiva. SF: 
Floresta secundaria. P: Pastagem. Top: Terras altas. Low: Terras baixas. Letras maiúsculas 
diferentes indicam diferença significativa (p<0,05) entre paisagens (para a mesma topografia e uso do 
solo). Letras gregas diferentes indicam diferença significativa (p<0,05) entre topografias (para o 
mesmo paisagem e uso do solo). Letras minúsculas diferentes indicam diferença significativa (p<0,05) 
entre o uso do solo (para a mesma topografia e paisagem). 

 

Já a densidade de glomerosporos em LF foi afetada negativamente com a 

mudança na condição da paisagem tanto em áreas altas quanto em baixas. O efeito 

da topografia só foi significativo nas SF onde áreas altas em DL apresentaram 

valores mínimos de densidade de glomerosporos. As mudanças mais significativas 

foram observadas nas P onde a média da densidade de glomerosporos teve uma 

queda de mais de 500% ao passar de uma CL à DL. 

Quando comparados os usos do solo isolados, observou-se que houve um 

aumento significativo (p<0.05) da densidade de glomerosporos nas SF e P.   

 

Riqueza e Diversidade de FMA 

Os índices de diversidade, dominância e a riqueza de espécies responderam 

as mudanças do tipo de uso de solo e a paisagem (p<0.05, Fig. 4A-C), enquanto que 
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o fator topográfico não teve influência nesta propriedade da comunidade. Na CL, as 

florestas com pouco ou nenhum impacto antrópico (F e LF) apresentaram menor 

diversidade de glomerosporos do que as florestas secundárias, SF (Figura 4A).  

 

 
Figura 4. Índices de diversidade, dominância e riqueza para a comunidade de FMA segundo o efeito 
da paisagem e uso do solo na Amazônia oriental brasileira. A. Shannon-Weaver (H). B. Simpson. C. 
Riqueza. CL: Paisagem conservada. DL: Paisagem degradada. F: Floresta natural ou fragmento 
florestal conservado. LF: Floresta com histórico de extração seletiva. SF: Floresta secundaria. P: 
Pastagem. Letras minúsculas diferentes indicam diferença significativa (p<0,05) entre o uso do solo 
(para o mesmo tipo paisagem). Letras maiúsculas diferentes indicam diferença significativa (p<0,05) 
entre paisagens (para o mesmo uso do solo). 
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O índice de dominância também foi maior nas SF quando comparado às LF 

(Figura 4B). Já os valores de riqueza de espécies de glomerosporos foram 

significativamente maiores em áreas menos conservadas como as SF e P (Figura 

4C).  

A mudança na condição da paisagem (e.g. CL) afetou significativamente 

estes padrões com estimativas menores e muito semelhantes entre os diferentes 

tipos de solo (p>0.05 entre F, LF e P) e com inversão da resposta das SF, que nesta 

condição de paisagem passaram a ter os menores valores de diversidade, 

dominância e riqueza de espécies. 

 

Conteúdo de Glomalina: Proteína total do solo (BRSP) e facilmente extraível 

(EE-BRSP) reativas ao Bradford 

Os teores de EE-BRSP não apresentaram diferenças nos diferentes níveis 

topográficos considerados (p>0,05), mas houve uma interação significativa entre os 

tipos de uso do solo e a paisagem (Figura 5). As SF e LF localizadas na DL 

apresentam o menor teor de EE-BRSP (p<0.05). Já dentro da CL não houve efeito 

significativo entre os diferentes usos de solo.  

O Na+ e a percentagem de areia foram as variáveis mais importantes 

associadas ao teor de EE-BRSP. O efeito do Na+ foi mais intenso e esteve 

relacionado negativamente com o teor de EE-BRSP (p<0.01, Suplementar 1). Já o 

teor de areia teve uma relação positiva com o teor de EE-BRSP (p<0.01, 

Suplementar. 2).  
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Figura 5. Glomalina facilmente extraível (EE-BRSP) para diferentes paisagens e usos de solo na 
Amazônia Maranhense. CL: Paisagem conservada. DL: Paisagem degradada. F: Floresta natural ou 
fragmento florestal conservado. LF: Floresta com histórico de extração seletiva. SF: Floresta 
secundaria. P: Pastagem. Letras minúsculas diferentes indicam diferença significativa (p<0,05) entre 
o uso do solo (para o mesmo tipo paisagem). Letras maiúsculas diferentes indicam diferença 
significativa (p<0,05) entre paisagens (para o mesmo uso do solo). 
 
 

O teor de BRSP não esteve influenciado pela topografia, nem pelo tipo de 

paisagem, respondendo só ao uso do solo p<0,05 (Figura 6). As LF diferenciaram-se 

dos outros tipos de uso do solo por apresentarem os menores valores. Duas 

variáveis estiveram associadas positivamente ao aumento do teor de BRSP; o 

conteúdo de matéria orgânica e o teor de Ca+2. O conteúdo de matéria orgânica teve 

o efeito principal (p<0.001, Suplementar 3), enquanto que o teor de Ca+2 teve um 

efeito secundário (p<0.01, Suplementar 4).  
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Figura 6. Glomalina total (BRSP) para diferentes usos de solo na Amazônia Maranhense. F: Floresta 
natural ou fragmento florestal conservado; LF: Floresta com histórico de extração seletiva; SF: 
Floresta secundaria; P: Pastagem. Letras diferentes indicam diferença significativa (p<0,05). 
 

Estrutura da comunidade 

Apenas quatro variáveis ambientais tiveram efeito significativo para o modelo 

de redundância canónica; Mg, P, K e a elevação, explicando 19% da variabilidade 

total dos dados da comunidade (Figura 7, p<0.05). O Mg e P foram as variáveis com 

maior fator de inflação da variância (VIF) estando associadas na construção do 

primeiro componente (Suplementar 5), enquanto que a elevação foi responsável 

pela variabilidade expressada no componente 2.  

Os usos de solo dentro da DL estiveram relacionados ao gradiente de Mg, P e 

K com maior teor nas P seguido das SF e já com menos efeito nas florestas mais 

conservadas. Já na CL os usos de solo estiveram associados a elevação e ao 

gradiente químico com um acúmulo de nutrientes em áreas degradadas (SF e P) e 

com menor altitude.  

Não houve destaque de espécies relevantes (scores>0.5) nas análises de 

ordenação por causa da abundância moderada, ou alta, nas diferentes categorias de 

uso de solo. Portanto foram representadas só as espécies com “scores” > 0.1. As 

mais representativas pertenceram aos gêneros Acaulospora e Glomus, sendo que 

Ac. scrobiculata, Ac. excavata e Ac. reducta estiveram associadas as pastagens 
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dentro da DL com maiores teores de P, K e Mg, enquanto que Gl. macrocarpum e 

Gl. trufemii estiveram associadas às áreas mais degradadas dentro da CL no outro 

extremo do gradiente químico. 

 
Figura 7. Resposta da comunidade de FMA a diferentes condições de Paisagem, topografia e usos 
do solo. As espécies representadas correspondem aos “scores” com pontuação superior ao 10%. DL, 
CL: Paisagem degradada e conservada. Top e Low: Terras altas e baixas. F: Floresta antiga. FF: 
Fragmento florestal remanescente. LF: Floresta com histórico de extração seletiva. SF: Floresta 
secundária. P: Pastagem. 
 

Do grupo de variáveis selecionadas, aquelas associadas ao componente químico 

foram mais importantes (p<0.001) explicando 14% da variabilidade, enquanto que a 

elevação explicou 3.3% (p<0.05), Figura 8.   
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Figura 8. Partição da variância total explicada pelos conjuntos de variáveis significativas selecionadas 
no modelo do RDA. 
 

DISCUSSÃO 
 

Os fatores ambientais e espaciais são os principais determinantes do arranjo 

comunitário e a diversidade local dos FMA (Davison et al., 2015). Na escala local, o 

fator ambiental geralmente é uma consequência das atividades antrópicas como 

mudanças no uso do solo, que tem se tornado o alvo principal de pesquisa nos 

últimos anos e são consideradas responsável por mudanças significativas nas 

comunidades de FMA (Leal et al., 2013; Nobre et al., 2010; Oehl et al., 2010; Pereira 

et al., 2014; Reyes et al., 2019). Contudo, outros fatores menos estudados, como o 

tipo de topografia (Bothe et al., 2010; Gibson & Hetrick, 1988; Snyder et al., 2002; Xu 

et al., 2020) e efeito da paisagem (Marinho et al., 2019) também poderiam serem 

responsáveis por atenuar ou intensificar as respostas dos FMA em determinadas 

condições porque as mudanças de parâmetros físicos e químicos do solo 

geralmente respondem ao tipo de topografia (Posada et al., 2008).  

 

Densidade de glomerosporos 

A transformação de florestas antigas para pastagem causa um aumento 

significativo na abundância  de glomerosporos (Leal et al., 2013; Stürmer & Siqueira, 

2011) como resposta à disponibilidade de recursos. Algumas espécies generalistas 

com altas taxa de esporulação, são favorecidas em pastagens (Caproni, Franco, 



79 
 

Berbara, Trufem, et al., 2003). Os FMA podem ser classificados em três categorias 

de história de vida; ruderais, competidoras e tolerantes ao estresse, sendo as 

espécies ruderais as mais sucedidas na colonização de áreas perturbadas, e as 

tolerantes ao estresse as mais favorecidas em ambientes conservados (Chagnon et 

al., 2013). 

Contudo, as respostas podem variar segundo o tipo e intensidade da 

perturbação porque a esporulação dos FMA pode ser reduzida significativamente 

pelo corte e queima da vegetação hospedeira (Longo et al., 2014), a substituição da 

vegetação por culturas agrícolas (Fokom et al., 2012), uso de produtos químicos 

(Treseder, 2004) e pastoreio (Yang et al., 2020).  

O nosso estudo mostrou que além do tipo de uso de solo a densidade de 

glomerosporos em florestas da Amazônia oriental depende do tipo de paisagem e 

classe de topografia. Segundo Caproni et al. (2003) solos estéreis ou muito 

perturbados dificilmente são colonizados por FMA. Portanto, consideramos que a 

degradação ao nível da paisagem poderia afetar negativamente a colonização de 

espécies ruderais. A matriz da paisagem é determinante para as análises de 

comunidades dos FMA, como já foi evidenciado por Marinho et. al. (2019) em área 

de floresta tropical seca (Caatinga) considerando paisagem natural e antropizado. 

Em uma matriz de paisagem conservada, a transformação de florestas em 

pastagem aumenta a esporulação em 10 ou 20 vezes, respaldando a hipóteses que 

o desmatamento pode aumentar a abundância dos FMA,  devido ao incremento dos 

fatores de estresse ambiental nessas áreas (Longo et al., 2014; Pontes et al., 2017; 

Trejo et al., 2016). No entanto, esta resposta nas pastagens pode ser reduzida 

drasticamente (400-1000%) se as mudanças do uso acontecem dentro de uma 

matriz de paisagem degradada que poderia estar afetando a produção por carência 

de outros elementos não mensurados neste estudo. 

Nossos resultados mostram que o efeito topográfico tem uma tendência de 

queda para um mesmo uso do solo, relacionado com a intensidade da degradação e 

estresse. Os FMA respondem positivamente ao efeito do relevo (Bothe et al., 2010), 

sendo este um efeito vertical de estresse, que pode aumentar a diversidade, em 

condições ideais (Xu et al., 2020). No entanto, áreas muito elevadas também podem 
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ter o efeito contrário (Posada et al., 2008) por limitar algumas condições básicas 

(e.g. nutrientes, temperatura) para o hospedeiro. Segundo Snyder et al (2002) o 

efeito topográfico pode ser temporal, com alguns anos sendo mais importantes do 

que outros, tal vez pelas mudanças climáticas globais. 

 Mudanças na produção de esporos podem, portanto, estar relacionadas com 

o sucesso de certas espécies às respostas das pressões ambientais causadas pelo 

estresse em determinados usos do solo. Por exemplo F. geosporum esporula mais 

em áreas altas, enquanto que Cl. etunicatum, Se. contrictium e Rh. fasciculatum 

produzem mais esporos nas áreas mais baixas (Gibson & Hetrick, 1988). 

Riqueza e Diversidade de FMA 

Para o Bioma Amazônia o número de espécies reportado varia entre 23-61 

(Leal et al., 2009; Stürmer & Siqueira, 2011) sendo o número de morfoespécies 

totais encontrados neste estudo (48) o segundo mais alto já reportado para o Bioma.  

Geralmente altos valores de riqueza e diversidade estão associados as 

perturbações das florestas antigas (Vasconcellos et al., 2016). Nossos resultados ao 

igual que os reportados por Reyes et al. (2019) e Stürmer e Siqueira (2011) mostram 

que florestas menos perturbadas apresentam menor riqueza de espécies (13-15) e 

diversidade.  

A transformação de florestas para pastagens aumento em um 50% a riqueza 

total de FMA. Valores aproximados aos encontrados neste estudo para áreas de 

pastagens também tem sido reportado por Stürmer e Siqueira (2011) para 

pastagens na Amazônia ocidental brasileira.  

Já as florestas secundárias dentro da paisagem conservada da ReBio do 

Gurupi apresentaram os maiores valores de riqueza de espécies de FMA (29), bem 

diferente do valor para o mesmo tipo de floresta na paisagem degradada (13). 

Florestas secundárias jovens e avançadas da Amazônia ocidental podem duplicar o 

valor da riqueza observada nas pastagens (Stürmer & Siqueira, 2011), no entanto 

nesta região mais seca a riqueza máxima já reportada para florestas secundárias 

jovens foi 23 (Reyes et al., 2019). 
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Ac. morrowiae, Gl. glomerulatum, Gl. macrocarpum e Gl. trufemii estiveram 

presentem em todos os tipos de uso de solo, coincidindo com os resultados do 

Reyes et al. (2019) para a mesma região, no entanto estes resultados diferem dos 

reportados por Stürmer e Siqueira (2011) que mostram maior especificidade para 

certos tipos de uso de solo. 

Em florestas tropicais as famílias Acaulosporaceae e Glomeraceae 

apresentam os taxa mais comuns em diferentes usos de solo, seguido pelo gênero 

Gigaspora e as famílias Racocetraceae e Scutellosporaceae (Tabela 3). 
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Tabela. 3: Riqueza de principais taxa de FMA para diferentes usos de solo da região tropical. F: floresta antiga, FS: floresta 
secundária, P: pastagem. *Coleta em paisagem degradada. 
 

Localidade Uso do solo Acaulosporaceae Glomeraceae Gigaspora Racocetraceae Scutellosporaceae Outras famílias 

Asia        
China1 F 9 13 1  0 2 
África        
Costa do Marfim2 F 4 4  2  2 
Camarões3 F 5 5  2  2 
Camarões4 FS 5 5  2  2 
América Central        
Costa Rica/Nicaragua5 F 9 6 1 2 1 3 
Costa Rica/Nicaragua5 P 9 6  1 1 3 
Costa Rica6 F 4 5 1 1 1 3 
Costa Rica6 P 5 5 1 1  4 
Costa Rica7 F 5 0 1 2  1 
México8 F 4 6 3   3 
México8 P 3 6 1   2 
México9 F 2 5 2  1 0 
México9 P 2 5 3 1 1 0 
México10 F 10 6 3 3 1 4 
México11 F 2 3 1   0 
México11 FS 2 3    0 
Panama12 F 0 4 0   0 
Sul América        
Colômbia13  3 2 1   1 
Brasil14 F 2 4    1 
Brasil14 FS 2 6 2  1 5 
Brasil15 F 2  1    
Brasil15 FS 6 1    3 
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Tabela 3. Continuação 

 
Localidade Uso do solo Acaulosporaceae Glomeraceae Gigaspora Racocetraceae Scutellosporaceae Outras famílias 

Brasil15 P 4     2 
Brasil16 F 9 6  1  6 
Brasil16 FS 15 11  1  2 
Brasil16 P 9 2  1  5 
Brasil17 F 8 2 0   6 
Brasil17 P 9 2  1  5 
Brasil (Este estudo) F 0 4 1 1 1  
Brasil (Este estudo) F* 5 6 1    
Brasil (Este estudo) FS 7 6  1 1 2 
Brasil (Este estudo) FS* 4 5   2 2 
Brasil (Este estudo) P 6 4 1  1 2 
Brasil (Este estudo) P* 7 6 1 1 2 2 
(Zhao et al., 2003)1, (Wilson et al., 1992)2, (Mason et al., 1992)3, (Musoko et al., 1994)4, (Picone, 2000)5, (Johnson & Wedin, 1997)6, (Lovelock et al., 2003)7, 
(Gavito et al., 2008)8, (Aguilar-Fernández et al., 2009)9, (Violi et al., 2008)10, (Guadarrama & Álvarez-Sánchez, 1999)11, (Mangan et al., 2004)12, (Peña-
Venegas et al., 2007)13, (Caproni, Franco, Berbara, Trufem, et al., 2003)14, (Leal et al., 2009)15, (Stürmer & Siqueira, 2011)16, (Leal et al., 2013)17 
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No continente africano, Centro América e Algumas florestas de sul América a 

família Racocetraceae tem mais relevância do que o achado no nosso estudo. Já 

taxa dentro da família Scutellosporaceae teve mais relevância na composição de 

FMA para a Amazônia oriental brasileira. 

O tipo de topografia mostrou não ser importante como determinador da 

diversidade, riqueza e composição de espécies, a pesar de vários estudos 

mostrarem que os FMA respondem a mudanças no fator elevação (Bothe et al., 

2010; Gibson & Hetrick, 1988; Posada et al., 2008; Xu et al., 2020).  

A pesar dos parâmetros físicos e químicos estarem relacionados com o relevo 

(Posada et al., 2008), o efeito do uso do solo influencia mais significativamente os 

índices de diversidade (D. K. A. da Silva et al., 2015; Pereira et al., 2014) e riqueza 

(Leal et al., 2009) com tendência de aumento em áreas desmatadas e/ou, 

eventualmente, degradadas. Este efeito foi evidenciado na paisagem conservada, 

mas foi atenuado na paisagem degradada mostrando uma diminuição das respostas 

de esporulação das espécies em condições mais extremas.  

Eventos de degradação significativos podem causar também perda da riqueza 

e diversidade (Bonfim et al., 2013), principalmente quando há fogo frequente (Longo 

et al., 2014). O mecanismo que provoca isto pode ser a eliminação da planta 

hospedeira ou pela alta importância da diversidade de árvores hospedeiras nas 

florestas conservadas (He et al., 2019). Nesse caso considerasse que as plantas 

poderiam ser inclusive mais importantes que os parâmetros físicos e químicos 

(Mendoza et al., 2002). 

Conteúdo de Glomalina: Proteína total do solo (BRSP) e facilmente extraível 

(EE-BRSP) reativas ao Bradford 

Em florestas tropicais 50% da glomalina recalcitra após 400 dias (Rillig et al., 

2001). A lenta taxa de substituição (6-42, anos, Rilling et al. 2001) pode estar 

relacionada a sua toxicidade (Purin & Rillig, 2007), adesão ao solo (Rillig, 2004) e/ou 

ao seu comportamento análogo às hidrofobinas (Rillig, 2005). Eventualmente, a 

transformação de florestas em pastagens não causa mudanças no teor de glomalina 

(Rillig, 2004), inclusive em ambientes tropicais (Reyes et al., 2019), onde a elevada 



85 
 

temperatura e precipitação, poderiam afetar mais as áreas com menor cobertura 

vegetal.  

A idade e tipo de substrato, clima, composição de espécies de FMA e tipo de 

hospedeiro podem ser os principais fatores que influenciam a produção de glomalina 

(Rillig et al., 2001).  A glomalina facilmente extraível, de produção mais recente 

(Koide & Peoples, 2013; Lovelock et al., 2004), apresenta ligações menos forte ao 

solo (Staunton et al., 2020) e, portanto, sendo mais vulnerável as mudanças do que 

à glomalina total. Nossos resultados mostram que os teores de EE-BRSP só 

respondem a mudanças no uso do solo em paisagens relativamente degradadas. Já 

a BRSP só é significativamente menor nas florestas com extração seletiva.  

Neste estudo não foi possível estimar a diversidade de plantas hospedeiras 

relacionadas aos FMA, por tanto carecemos de análises que determinem quanto da 

variabilidade dos dados é explicada por esse componente. A estimativa da 

diversidade de glomerosporos coletados para essa época mostram dominância dos 

gêneros Glomus, Funneliformis e Acaulospora, três dos principais gêneros 

dominantes em florestas tropicais (Reyes et al., 2019; Stürmer & Siqueira, 2011; 

Vasconcellos et al., 2016).  

A produção de glomalina varia segundo o gênero e a espécie (Bedini et al., 

2009; Wright et al., 1996). Tem sido mostrado que espécies pertencentes ao gênero 

Glomus produzem mais glomalina total por terem mais biomassa de hifas (Wright et 

al. 1996). Em florestas tropicais de Costa Rica Ac. morrowiae foi considerada a 

espécie dominante e com maior rendimento em produção de glomalina total 

(Lovelock et al., 2004). Nossos resultados mostram que Acaulospora spp. dominam 

as pastagens dentro de paisagem degradadas, enquanto Glomus e Funneliformis 

são mais dominantes nas pastagens da paisagem conservadas. A intensificação do 

tipo de manejo pode favorecer a dominância de Acaulospora spp. nas áreas de 

pastagem (Stürmer & Siqueira, 2011).   

A glomalina total e facilmente extraível respondem positivamente ao aumento 

de Ca+2, Mg+2 (Rillig et al., 2003). O aumento no teor de Ca+2 está associado à 

alcalinidade do solo, retardando o tempo de degradação da glomalina (Wright et al., 

1996) mas causando uma queda da produção (Rillig et al., 2003). Por outro lado, 
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tamanho de partículas menores incentivam a produção de glomalina total em 

detrimento da produção de hifas (Rillig & Steinberg, 2002). Portanto, solos argilosos 

(Wright & Upadhyaya, 1998) e com agregados maiores (Wright et al., 2007) 

apresentam maior teor de glomalina total. 

A glomalina está constituída por aproximadamente 60% de carboidratos 

(Wright & Upadhyaya, 1998), relacionada diretamente com o teor de carbono do solo 

(Rillig et al., 2003; Wright et al., 2007) sendo responsável pelo principal aporte para 

o sistema (Bedini et al., 2009). Nossos resultados confirmam uma relação 

significativa da BRSP com o conteúdo do C do solo. 

Por outro lado, a queda no teor de EE-BRSP esteve relacionada com 

aumento do Na+, indicando um possível aumento da toxicidade. A pesar de 

pequenas concentrações de Na+ incentivam a produção de gomalina, quantidades 

elevadas tornam-se tóxicas (Hammer & Rillig, 2011). Em florestas de Alcântara 

(Maranhão, Brasil) é o Al+3 o principal responsável pela queda no teor de glomalina 

(Reyes et al., 2019).  

O efeito aparente do uso pode surgir de outras propriedades do solo (Staunton et al., 

2020), portanto é também provável observar mudanças nos teores de Na+, Ca+2 e 

areia numa mesma categoria de uso do solo que podem afetar a produção de 

glomalina, limitando a observação das respostas aos filtros ambientais mais do que 

às categorias de fatores selecionados para o nosso modelo de análises de variância. 

Estrutura da comunidade 

Em florestas da Amazônia oriental poucas variáveis explicam 

significativamente o arranjo comunitário dos FMA (Reyes et al., 2019). A melhor 

competitividade de algumas espécies em determinadas condições de nutrientes 

causa uma diferenciação significativa nas análises. O efeito da disponibilidade de 

nutrientes sobre os FMA pode ser determinante para a proliferação de certos grupos 

funcionais (Treseder, 2005). Espécies dentro do gênero Rhizoglomus são sucedidas 

em condições de baixo carbono, enquanto as do Acaulospora estão associadas a 

maior disponibilidade de fósforo (Treseder, 2005). Já os gêneros Gigaspora e 

Scutellospora são mais sucedidos em ambientes com menor teor de N (Treseder, 

2005). 
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A família Acaulosporaceae é quem apresenta a maior quantidade de espécies 

generalistas na Amazônia brasileira, com espécies como Ac. foveata, Ac. rehmii, Ac. 

tuberculata, K. colombiana e K. spinosa reportadas em diferentes usos de solo e 

associadas a vários hospedeiros (Caproni et al., 2005; Caproni, Franco, Berbara, 

Granha, et al., 2003; Caproni, Franco, Berbara, Trufem, et al., 2003; Freitas et al., 

2014; Leal et al., 2009, 2013; Nobre et al., 2021; Reyes et al., 2019; Stürmer & 

Siqueira, 2011). Outras espécies como Am. leptoticha e Ar. trappei também tem sido 

reportadas tanto em ambientes conservados como perturbados da Amazônia 

brasileira (Caproni et al., 2005; Caproni, Franco, Berbara, Granha, et al., 2003; 

Freitas et al., 2014; Leal et al., 2009; Reyes et al., 2019; Stürmer & Siqueira, 2011). 

Dentro da família Glomeraceae Rh. clarum e Rh. intraradices destacam pela 

sua ocorrência tanto em áreas de pastagem, SAF, culturas, florestas secundárias e 

florestas antigas. Estudos anteriores também indicaram uma alta capacidade de 

colonização que tem C. corymbiforme e D. spurca, ambas pertencentes a família 

Diversisporaceae e sendo reportados em diferentes usos de solo da Amazônia 

brasileira (Caproni et al., 2005; Caproni, Franco, Berbara, Granha, et al., 2003; 

Freitas et al., 2014; Leal et al., 2009, 2013; Reyes et al., 2019; Stürmer & Siqueira, 

2011).  

Na Amazônia oriental brasileira, seis espécies pertencentes à família 

Glomeraceae dominam florestas com diferentes idades, elas são F. geosporum, F. 

halonatum, Gl. ambisporum, Gl. glomerulatum, Gl. macrocarpum e Gl. trufemii 

(Reyes et al., 2019). Na ReBio do Gurupi são exatamente essas mesmas espécies 

as que apresentam ocorrência em todos os usos do solo avaliado, no entanto, Gl. 

glomerulatum, Gl. macrocarpum e Gl. trufemii proliferaram melhor nas pastagens.  

Estas espécies generalistas (Jefwa et al., 2012; Reyes et al., 2019) 

caracterizam-se pela rápida propagação e adaptabilidade (Daniell et al., 2001). 

Contudo, nossos resultados mostram que A. scrobiculata, A. reducta e A. excavata 

estão associadas a maior conteúdo de Mg, P e K. Enquanto Gl. macrocarpum e Gl. 

trufemii e Glomus sp3 preferem áreas com teores moderados ou mais baixos desses 

nutrientes. Isto mostra a importância do componente químico na determinação da 

composição e estrutura da comunidade. 
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Um gradiente de nutrientes pode ser criado após o processo de 

desmatamento, principalmente quando há transformação das florestas para áreas de 

pastagem mediante corte e uso do fogo (Fearnside & Barbosa, 1998). Após um mês 

do evento de queima há um aumento significativo nos teores de Ca, Mg e P nos 

primeiros 10cm do solo (Neto et al., 2019).  

Tem sido mostrado que o fogo não tem efeito significativo na densidade de 

Rh. aggregatum e Sc. coremoides, mas tem um efeito negativo causando uma 

diminuição de 30% da densidade de A. scrobiculata e aumentou em 100% a 

densidade de Se. constrictium (Longo et al., 2014). Vilariño and Arines (1993) 

indicaram que o fogo favoreceu também a produção de esporos de A. scrobiculata 

em 63%, enquanto que eventuais cortes (pastoreio) podem até duplicar a densidade. 

Algumas espécies de Acaulospora ocorrem exclusivamente na fase regenerativa, 

onde o teor de P duplica o teor da floresta nativa (D. K. A. da Silva et al., 2015). 

Na Reserva Biológica do Gurupi as mudanças de uso de solo e o tipo de 

paisagem parecem atuar em diferentes escalas criando condições de nichos e 

disponibilidade de nutrientes que regulam a estrutura comunitária. O uso do solo tem 

mostrado, adicionalmente, ser mais importante na regulação de parâmetros de 

riqueza e diversidade que o efeito da paisagem e o tipo de topografia só.    

 

CONCLUSÃO 
 

O desmatamento e degradação florestal afetam a composição da comunidade de 

fungos micorrízicos arbusculares aumentando sua abundância e diversidade. 

O efeito topográfico foi verificado apenas nas florestas secundárias relacionando-se 

positivamente com a densidade de glomerosporos e a presença de certas espécies 

FMA.  

A degradação a nível de paisagem acentua os efeitos das mudanças de uso de solo 

podendo inclusive suprimir as respostas de produção de glomerosporos e causando 

aumentos atípicos no teor de glomalina para certos usos de solo. 
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Suplementar 1: Relação do teor de glomalina facilmente extraível com o conteúdo de sódio 
para as diferentes condições de paisagens (A), topografia (B), e usos de solo (C). CL: 
Paisagem conservada. DL: Paisagem degradada. F: Floresta natural ou fragmento florestal 
conservado. LF: Floresta Explorada. SF: Floresta secundaria. P: Pastagem. Top: Terras altas. 
Low: Terras baixas 

 
 
 
 
Suplementar 2: Relação do teor de glomalina facilmente extraível com o conteúdo de areia 
para as diferentes condições de paisagens (A), topografia (B), e usos de solo (C). CL: 
Paisagem conservada. DL: Paisagem degradada. F: Floresta natural ou fragmento florestal 
conservado. LF: Floresta Explorada. SF: Floresta secundaria. P: Pastagem. Top: Terras altas. 
Low: Terras baixas. 
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Suplementar 3: Relação do teor de glomalina total com o conteúdo de matéria orgânica para 
as diferentes condições de paisagens, topografia, e usos de solo. CL: Paisagem conservada. 
DL: Paisagem degradada. F: Floresta natural ou fragmento florestal conservado. LF: Floresta 
Explorada. SF: Floresta secundaria. P: Pastagem. Top: Terras altas. Low: Terras baixas. 

 
 
 
 
 
Suplementar 4: Relação do teor de glomalina total com o conteúdo de Calcio para as 
diferentes condições de paisagens, topografia, e usos de solo. CL: Paisagem conservada. DL: 
Paisagem degradada. Baixo. F: Floresta natural ou fragmento florestal conservado. LF: 
Floresta Explorada. SF: Floresta secundaria. P: Pastagem. Top: Terras altas. Low: Terras 
baixas. 
 

 
 
 



102 
 

Suplementar 5: Fator de Inflação da Variância (VIF) estimado para as variáveis significativas 
selecionadas por “Forward-Selection”. 
 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 



103 
 

Suplementar 6: Resumo das análises de variância para as diferentes interações.  
 

  Spores EE-BRSP BRSP H’ D S 

 GL F p F p F p F p F p F p 

Paisagem 1 60.6 <0.001 23.77 <0.001 0.0003 0.98 4.48 0.042 4.1871 0.049 11.65 0.002 

Topografia 1 3.03 0.09 1.47 0.23 0.49 0.48 3.31 0.078 0.9748 0.3309 3 0.09 

Uso do solo 3 52.27 <0.001 4.39 0.01 3.28 0.03 1.86 1.15 1.51 0.2312 8.5 <0.001 

Paisagem*Topografia 1 3.92 0.06 0.67 0.42 0.16 0.69 0.0037 0.95 0.27 0.6047 1.5 0.23 

Paisagem* Uso do solo 3 15.68 <0.001 4.66 0.0082 2.25 0.1 7.1 <0.001 4.93 0.0063 5.21 0.005 

Topografia * Uso do solo 3 0.54 0.65 2.66 0.064 1.69 0.18 0.6 0.62 1.14 0.3473 1.23 0.31 

Paisagem * Topografia * Uso do solo 3 3.83 0.02 0.91 0.447 0.51 0.68 1.28 0.3 0.98 0.4139 0.74 0.53 

Resíduos 32             

Total 47             

 


