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Resumo

A inundacéo periddica faz das varzeas Amazonicas ambientes peculiares, onde a sazonalidade
do pulso de inundacdo e 0s processos de erosdo e sedimentacdo possibilitam anualmente o
surgimento de novos habitats a serem colonizados pela vegetacdo. As estratégias adaptativas
das arvores ao alagamento ciclico tornam evidente a descricdo da cronossequéncia de
substituicdo das espécies no processo de sucessdo, mas nao explica as caracteristicas e
padrbes apresentados pelas espécies com os estadios sucessionais. Para melhor compreender
as estratégias sucessionais nas florestas de varzea, o presente estudo investigou o padrdo de
variacdo funcional com diferentes atributos funcionais em espécies arboreas de diferentes
estadios sucessionais em uma floresta de varzea do Lago Janauri, proximo a cidade de
Manaus. Investigamos atributos chave: a estrutura da populagdo, a sobrevivéncia, o
crescimento, a area foliar, a quantidade de clorofila nas folhas, o tamanho e peso de diasporos.
Testamos a semelhanga nos padrdes entre as espécies e relacionamos com as estratégias
sucessionais e o regime de inundacgdo na area. Nossos resultados mostram que espécies como
Cecropia latiloba, pioneira, possui a mesma estratégia de estabelecimento em todos o0s
atributos investigados, enquanto que espécies tardias como Piranhea trifoliata, podem
apresentar diferentes estratégias dependendo do atributo analisado. O padrdo de variacdo
funcional é condizente com a zonagdo e sucessdo de espécies descrita nesses ambientes.
Embora a inundacdo ndo tenha relacionado com a variacao funcional, existem fortes indicios
dessa variavel como filtro ecolégico no estabelecimento dessas espécies. Concluimos que
existem espécies indicadoras dos estadios sucessionais e apontamos a necessidade de uma

melhor classificacdo das espécies arbdreas em relacdo as caracteristicas funcionais.

Palavras-chave: Sucessdo florestal, atributos funcionais, zonacdo de espécies, areas alagaveis,
Amazobnia.
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Abstract

Characteristics of tree species from different functional groups of the Central Amazonian

Floodplain

Seasonal inundations promote peculiar site conditions in Amazonian floodplains where
erosion and sedimentation processes create new habitats for the establishment of vegetation
every year. The adaptive strategies of trees to seasonal inundation evidence species
replacement during succession, but not explain functional traits of species and their patterns
within successional stages. To better understand succession-related strategies of tree species
within forest succession, the present study investigated the pattern of functional variation with
several functional traits of tree species from different successional stages in the vérzea of
Lago Janauari, next to the city of Manaus. We investigated the key functional traits
population structure, survival, growth, leaf area, chlorophyll-content in leaves, and size and
weight of diaspores. We tested for similarity in patterns between species and relate these
patterns to succession-related strategies and the inundation in area. Our results show that
pioneer tree species, such as Cecropia latiloba, follow consistently the same establishment
strategy in all investigated functional traits, while late-succession species, such as Piranhea
trifoliata, may have different establishment strategies depending on the trait analyzed. The
pattern of functional variation is consistent with the zonation and succession of species
described in these environments. Although the flooding has not connected with the functional
variation, there are strong indications that variable as ecological filter in the establishment of
these species. We conclude that different successional stages are represented by indicator
species and call attention to the need of a better classification of these tree species with
respect to functional traits.

Key words: Forest succession, functional traits, species zonation, wetlands, Amazon.
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Apresentacao

A presente dissertacdo foi realizada como parte dos requisitos para a obtencdo do
titulo de Mestre em Biologia (Ecologia) pelo Instituto Nacional de Pesquisas da Amazénia —
INPA. Neste trabalho foram inventariadas as plantulas, juvenis e adultos de dez espécies
arbéreas em uma floresta de varzea localizada proxima a cidade de Manaus, no Lago
Janauari, na Amazénia Central. Os individuos jovens foram monitorados durante duas fases
terrestres consecutivas.

A dissertacdo é composta por um capitulo em formato de artigo seguindo as normas da
revista Acta Botanica Brasilica. O artigo investiga o padrdo da variacdo de atributos
funcionais distintos de espécies arboreas estabelecidas no estadio sucessional secundério de
uma floresta de varzea em relacdo ao gradiente de inundacdo, analisando os parametros que
melhor explicam a distribuicdo dessas espécies. Isto foi feito para compreender os padrdes de
substituicdo de espécies ao longo do gradiente sucessional e sua relagdo com a tipica zonagao
de espécies descrita para esses ambientes. Adicionalmente buscou-se evidenciar quais
atributos seriam bons preditores para o padrdo de distribuicdo de espécies encontrado neste

ambiente.

Hipdteses
1. As espécies caracteristicas do estadio secundario na sere sucessional nos ambientes de
varzea na Amazonia Central possuem atributos funcionais proprios com valores e
caracteristicas intermediarias entre os descritos para as espécies pioneiras e tardias.
2. As espécies caracteristicas do estadio secundario na sere sucessional nos ambientes de
varzea na Amazonia Central ndo possuem atributos funcionais proprios, mas reinem

ambas as caracteristicas de espécies pioneiras e tardias.



Objetivos

Obijetivo Geral
Determinar o padrdo da variagdo de atributos funcionais distintos no ambiente de

varzea em uma floresta dentro do estadio sucessional secundario em relacdo ao gradiente de
inundacdo e analisar as caracteristicas sucessionais nessa fase da sucessdo para esse ambiente.
Dez espécies arbdreas caracteristicas das florestas de varzea e pertencentes a varios estadios

sucessionais foram utilizadas.

Objetivos especificos:
1. Definir as caracteristicas funcionais de dez espécies utilizando parametros da estrutura

populacional, sobrevivéncia, crescimento, morfometria de frutos e sementes, area
foliar e concentracéo de clorofila;

2. Determinar o padrdo de variacdo funcional das espécies no estadio de sucessdo
secundario;

3. Relacionar o padrdo de variacdo funcional das espécies em relacdo ao gradiente de

inundacdo da area.



Capitulo 1

Castro, DJL; Piedade, MTF & Wittmann, F.
2012. Caracteristicas funcionais de espécies
arboreas de diferentes estadios sucessionais
na varzea da Amazonia Central. Manuscrito

formatado para Acta Botanica Brasilica.
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Caracteristicas funcionais de espécies arbdreas de diferentes estadios sucessionais na
varzea da Amazobnia Central

Deborah Jane Lima de Castro™*, Maria Teresa Fernandez Piedade?, Florian Wittmann-2,

YInstituto Nacional de Pesquisas da Amazonia (INPA) — Grupo Maua, Projeto INPA/Max
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RESUMO- (Caracteristicas funcionais de espécies arboreas de diferentes estadios
sucessionais na varzea da Amazobnia Central). A inundacdo periddica faz das vérzeas
Amazonicas ambientes peculiares, onde a sazonalidade do pulso de inundacéo e 0s processos
de erosdo e sedimentagdo possibilitam anualmente o surgimento de novos habitats a serem
colonizados pela vegetacdo. As estratégias adaptativas das arvores ao alagamento ciclico
tornam evidente a descri¢do da cronossequéncia de substituicdo das espécies no processo de
sucessdo, mas ndo explica as caracteristicas e padrdes apresentados pelas espécies com 0s
estadios sucessionais. Para melhor compreender as estratégias sucessionais nas florestas de
varzea, 0 presente estudo investigou o padrdo de variacdo funcional com diferentes atributos
funcionais em espécies arbdreas de diferentes estadios sucessionais em uma floresta de véarzea
do Lago Janauri, préximo a cidade de Manaus. Investigamos atributos chave: a estrutura da
populacdo, a sobrevivéncia, o crescimento, a area foliar, a quantidade de clorofila nas folhas,
0 tamanho e peso de didsporos. Testamos a semelhanca nos padrbes entre as espécies e
relacionamos com as estratégias sucessionais e o0 regime de inundagdo na area. N0sso0s
resultados mostram que espécies como Cecropia latiloba, pioneira, possui a mesma estratégia
de estabelecimento em todos os atributos investigados, enquanto que espécies tardias como
Piranhea trifoliata, podem apresentar diferentes estratégias dependendo do atributo analisado.
O padréo de variacdo funcional € condizente com a zonagdo e sucessao de espécies descrita
nesses ambientes. Embora a inundacdo ndo tenha relacionado com a variacdo funcional,
existem fortes indicios dessa varidvel como filtro ecoldgico no estabelecimento dessas
espécies. Concluimos que existem espécies indicadoras dos estadios sucessionais e apontamos
a necessidade de uma melhor classificacdo das espécies arbdreas em relagdo as caracteristicas
funcionais.

Palavras-chave: Sucessdo florestal, atributos funcionais, zonacdo de espécies, areas alagaveis,
Amazonia.

ABSTRACT - (Functional characteristics of Central Amazonian varzea tree species of
different successional stages). Seasonal inundations promote peculiar site conditions in
Amazonian floodplains where erosion and sedimentation processes create new habitats for the
establishment of vegetation every year. The adaptive strategies of trees to seasonal inundation
evidence species replacement during succession, but not explain functional traits of species
and their patterns within successional stages. To better understand succession-related
strategies of tree species within forest succession, the present study investigated the pattern of
functional variation with several functional traits of tree species from different successional
stages in the varzea of Lago Janauari, next to the city of Manaus. We investigated the key
functional traits population structure, survival, growth, leaf area, chlorophyll-content in
leaves, and size and weight of diaspores. We tested for similarity in patterns between species
and relate these patterns to succession-related strategies and the inundation in area. Our
results show that pioneer tree species, such as Cecropia latiloba, follow consistently the same
establishment strategy in all investigated functional traits, while late-succession species, such
as Piranhea trifoliata, may have different establishment strategies depending on the trait
analyzed. The pattern of functional variation is consistent with the zonation and succession of
species described in these environments. Although the flooding has not connected with the
functional variation, there are strong indications that variable as ecological filter in the
establishment of these species. We conclude that different successional stages are represented
by indicator species and call attention to the need of a better classification of these tree
species with respect to functional traits.

Key words: Forest succession, functional traits, species zonation, wetlands, Amazon.
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Introducéo
As espécies pioneiras sdo geralmente exigentes de radiacdo solar para germinacao e

estabelecimento, com crescimento rapido, madeiras leves e claras, sementes pequenas
produzidas em grande quantidade e de maneira relativamente continua e ciclo de vida curto,
enquanto as espécies tardias possuem caracteristicas opostas as pioneiras (Bazzaz 1979;
Bazzaz & Pickett 1980; Popma et al. 1988; Swaine & Whitmore 1988). O estadio tardio pode
ser reconhecido por um fator ou combinacao de fatores (Tansley 1920) e o padrdo do estadio
varia gradativamente no ambiente (Whittaker 1953). O estadio secundario nao possui
caracteristicas e padrdes descritos de como ocorre 0 processo de substituicdo nem das
exigéncias das espécies para se estabelecerem nesse tipo florestal. Considerando isso, Swaine
e Whitmore em 1988 sugeriram uma classificacdo das espécies de florestas tropicais em
apenas dois grupos: pioneiras e ndo-pioneiras (Anexo A). Esse modelo tem demonstrado ser
bastante aplicavel, sendo utilizado como ferramenta para classificagdo de florestas e estadios
sucessionais por diversos autores (Brown 1993; Park et al. 2005; Engelbrecht et al. 2006;
Chazdon et al. 2010).

A sazonalidade do pulso de inundacdo (Junk et al. 1989) e as particularidades
geomorfoldgicas do ambiente, como as altas taxas de sedimentacdo e erosdo possibilitam
anualmente o surgimento de novos habitats a serem colonizados e a destrui¢do de outros (Salo
et al. 1986; Wittmann et al. 2010). O movimento da agua, a erosdo e a deposicdo de
sedimentos influenciam fortemente a estrutura da comunidade, uma vez que esses fatores
afetam a estabilidade do habitat (Salo et al. 1986). A instabilidade decorrente desses
processos nas areas de varzea gera uma grande diversidade de ambientes mantida pela
dindmica dos rios (Junk 1989; Wittmann et al. 2002). As condi¢cdes ambientais (fisico-
qguimicas) induzem respostas morfoldgicas, anatdmicas, fisiologicas, fenoldgicas e/ou
adaptacOes etoldgicas produzindo uma estrutura da comunidade caracteristica (Junk 1997).
Essas caracteristicas conferem aos ambientes de varzea uma alta dindmica nos processos
sucessionais e grande adaptacdo das espécies presentes nesse ambiente para responder ao
distdrbio causado pelo alagamento ciclico de maneira eficiente, para a sobrevivéncia nesses
ecossistemas (Parolin et al. 2001, 2004; Parolin 2001b, 2009; Piedade et al. 2010).

O surgimento de novas areas nas varzeas amazonicas devido a sedimentagéo recente
(Salo et al. 1986; Wittmann et al. 2010)induz a sucessdo alogénica (Tansley 1920) e a
composi¢cdo de espécies pode ser facilitada pelas caracteristicas abidticas do ambiente
(Wittmann et al. 2004). Nessas novas areas, as primeiras plantas a se estabelecerem sdo

gramineas semiaquaticas com metabolismo C,, como Paspalum spp. E Echinochloa
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polystachya, com sua densidade elevada (até 44 individuos por m?) e crescimento em altura
de vérios metros em pouco tempo (aproximadamente 1 m més™); as gramineas reduzem a
radiacdo solar no chdo em até 90%, e ajudam a manter a umidade do solo superficial na fase
terrestre (Piedade et al. 1991). As gramineas facilitam assim o estabelecimento das primeiras
espécies arboreas (pioneiras), como Alchornea castaneifolia, Salix martiana ou Cecropia
latiloba (Wittmann et al.2004). Durante a cronossequéncia da sucessdo natural, os ambientes
se tornam mais estaveis, principalmente em relacdo a geomorfologia, e os fatores abioticos
podem ficar mais constantes com o passar das décadas, promovendo a substituicdo da
sucessdo alogénica pela autogénica (Wittmann et al.2004).

Os tipos e as inUmeras estratégias adaptativas das arvores para periodos prolongados
de inundacdo parcial e/ou submersdo tornam evidente a zonacdo de espécies ao longo do
gradiente de inundacdo (Wittmann & Junk 2003). A deteccdo dessa distribuicdo de espécies
possibilitou a descricdo de modelos de sucessdo para as florestas alagaveis, que sdo conjuntos
de estadios sucessionais caracterizados pela ocorréncia de espécies dominantes indicadoras da
sere sucessional ao longo do processo de regeneracdo da floresta (Whitmore 1990). A
compreensdo da variagdo funcional ao longo desse processo de sucessdo pode ser de
fundamental importéncia para o entendimento da dindmica dessas florestas, uma vez que
atributos funcionais comuns indicam organismos que compartilham os mesmos recursos e
respondem de maneira similar as perturbacGes do ambiente compondo um grupo funcional
natural (Howe & Smallwood 1982; Noble & Gitay 1996). A classificacdo funcional assume
ainda que os atributos sdo inerentes no mundo, e, portanto, a variacdo funcional revelaria a
real estrutura da comunidade (Noble & Gitay 1996).

A descrigédo desses modelos como cronossequéncias de estabelecimento e extingédo de
espécies dominantes tem permitido prever parte das modificacbes na composicado floristica e
nas demais caracteristicas da comunidade ao longo do processo de regeneracdo e fazer
inferéncias sobre 0s mecanismos organizadores das transformacbes (Whitmore 1990;
Kozlowski 2002). A medida que se avanca da borda para o interior das florestas de varzea, a
diversidade local aumenta diminuindo o nimero de espécies, além de ocorrer um aumento na
guantidade de biomassa, na altura e no didametro das arvores, no tamanho das copas e na area
de cobertura das copas (Schongart et al. 2000; Wittmann et al. 2002, 2004, 2006b; Schongart
2003; Wittmann & Junk 2003). Outros fatores também sofrem alteraces e podem indicar
mudancas no estadio sucessional, fatores como,a estrutura da populacdo, a densidade da
madeira, a concentracdo de clorofila, a area foliar e as taxas de crescimento (Schongart et al.
2000; Wittmann et al. 2002, 2004b, 2006b; Schéngart 2003; Wittmann & Junk 2003). Worbes
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e colaboradores (1992) perceberam as mudancas e classificaram os estadios sucessionais para
esses ambientes de acordo com a idade da floresta, a composi¢do de espécies, o ciclo de vida
das espécies dominantes, a estratificacdo das espécies da area, 0 numero de espécies por
hectare, o crescimento radial e a densidade da madeira. Os autores propuseram a classificacao
das comunidades em pioneiras, secundarias iniciais, secundarias tardias e tardias,
caracterizadas pela dominéncia das espécies arbdreas como Salix humboldtiana, Cecropia sp.,
Pseudobombax munguba e Piranhea trifoliata, respectivamente. Dez anos depois Wittmann e
colaboradores (2002) ampliaram essa classificacdo por meio da associacdo de dados de campo
e imagens de fotografias aéreas. Os autores encontraram diferencas significativas na
composic¢do de espécies entre a varzea baixa e alta e, portanto, propuseram que a classificacdo
de Worbes e colaboradores (1992) seria aplicavel aos ambientes de varzea baixa
acrescentando o estadio tardio de varzea alta ao padrdo proposto e destacando a existéncia do
chavascal nas areas de varzea baixa.

O conhecimento sobre como 0s organismos variam e interagem ao longo do gradiente
ambiental é extremamente importante para a compreensdo da diversidade funcional e
definicdo dos atributos a serem investigados. Na varzea os estudos desenvolvidos sobre a
sucessdo sdo capazes de detalhar quais espécies se substituem ao longo do gradiente de
inundacdo. Pode-se até, com grande confiabilidade, classificar uma floresta como pioneira,
secundaria ou tardia de acordo com as espécies presentes na area e algumas caracteristicas
abiodticas, como taxa de sedimentacdo, nivel de inundacdo, granulometria do substrato,
radiacdo solar, entre outros (Wittmann & Junk 2003; Wittmann et al.2004). A compreensao
dos padrbes de substituicdo de espécies e variacdes funcionais nas espécies dominantes e
indicadoras da sere sucessional nas florestas de varzea da Amazonia é de grande importancia
para o entendimento da fitodiversidade local e para a conservacdo desses ambientes, uma vez
gue o aumento do desmatamento, a perda da cobertura florestal e sua exploracdo para
maltiplos propositos tem se tornado mais frequente, exigindo politicas de reflorestamento e
manejo florestal para esses ambientes (Junk et al. 2000; Parolin 2005).

Sendo assim, o presente estudo investigou o padrdo de variacdo funcional em uma
floresta de varzea secundaria tardia para compreender o processo de sucessdo nesse ambiente,
e relacionar o padrdo encontrado com o regime de inundacgéo do local para verificar a atuacao
do pulso de inundagdo como filtro ecologico e fator limitante para a zonagdo de espécies
descrita para esses ambientes. Na tentativa de auxiliar a compreensao dos padrdes de sucessao
em florestas de estadio secundario da sucessdao nos ambientes de varzea, o presente estudo

comparou alguns dos atributos funcionais relacionados com os padrdes de zonagdo de
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espécies na varzea e com as estratégias de estabelecimento das espécies, tais como: a estrutura
da populacgdo, a sobrevivéncia de individuos jovens a inundagdo, o crescimento, os didsporos

(tamanho e peso), a area foliar e a clorofila.

Material e Métodos
Area de Estudo

O estudo foi realizado em uma floresta secundaria periodicamente inundada entre 0s
rios Negro e SolimBes as margens do Lago Janauari (S 03°13°05,77 W 60°01°12,9”)
localizada a 10 km ao Sudoeste da cidade de Manaus. A &rea € inundada pelas dguas do rio
Solimdes que é um tipico rio de &guas brancas da regido Amaz6nica. A cota maxima do nivel
de 4gua da Bacia Negro/Solimdes no ano de 2010 foi de 27,96 m (média 27,87 m, Agéncia
Nacional de Aguas — ANA, 2011) e nas areas das parcelas experimentais o nivel médio de
inundacdo foi de 3,5 m, o que correspondeu a um periodo de 138 dias de alagamento. A
precipitagdo na rea varia de 2450 a 2850 mm e a umidade relativa do ar oscila de 80% a 90%
(Normais Climatologicas do Brasil de 1961 a 1990 — INMET 2011), enquanto que a
temperatura tem minimas de 22,9 a 23,8 °C e maximas de 30,2 a 33,3 °C (Ribeiro & Adis
1984).

Escolha das Espécies

Foram analisadas 10 espécies (Tabela 1), divididas nos seguintes estadios
sucessionais: pioneiras, secundarias iniciais de varzea baixa, secundérias tardias de varzea
baixa, tardias de varzea baixa e tardias de varzea alta (Wittmann et al. 2002). As espécies
foram escolhidas por serem citadas na literatura como indicadoras desses tipos
sucessionaisnas regides de varzea da Amazonia (Junk 1989; Worbes et al. 1992; Ayres 1993;
Worbes 1997; Parolin 2001b; Parolin et al. 2002b; De Simone et al. 2003; Wittmann et al.
2004b, 2006a; Maia et al.2005; Oliveira Wittmann et al. 2007b), além de serem abundantes
no local de estudo.
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Tabela 1 — Lista das espécies estudadas com descricdo de seus habitats e estadios sucessionais nos quais sdo
comumente classificadas. VB = varzea baixa, VA = varzea alta, TF = terra firme, IG = igap6. (Fonte: Wittmann
et al. 2002, 2010a)

Espécie Familia Habitat Estadio
Sucessional
Cecropia latiloba Mig. Urticaceae VB Pioneiro
Ceiba pentandra (L.) Gaertn. Malvaceae VA TF Tardia
Crataeva benthamii Eichler Brassicaceae VB Secundario
inicial
Eschweilera ovalifolia (DC.) Nied. Lecythidaceae VB,VA Tardia
Luehea cymulosaSpruce ex Benth. Malvaceae VB Secundario
tardio
Macrolobium acaciifolium (Benth.) Fabaceae (Caesalpinioidea) VB,IG Secundario
Benth. tardio
Hevea spruceana(Benth.) Mull. Arg.  Euphorbiaceae VB,IG Tardia
Hydrochorea  corymbosa  (Rich.) Fabaceae (Mimosoidae) VB,VA,IG Secundario
Barneby & Grimes tardio
Piranhea trifoliata (L.) Morong Euphorbiaceae VB Tardia
Tabebuia barbata (E.Mey.) Sandwith ~ Bignoniaceae VB,IG Tardia

Delineamento Amostral

Foram estabelecidos oito blocos compostos por duas parcelas quadradas de 50 x 50 m
e quatro retangulares de 1 x 50 m, sendo no total 16 parcelas quadradas e 32 retangulares,
portanto seis parcelas por bloco. As parcelas quadradas foram utilizadas para inventariar 0s
individuos adultos das espécies de interesse e as retangulares para 0 monitoramento de juvenis
eo censo de plantulas. Os blocos distaram entre si aproximadamente 200 m. As parcelas
retangulares foram estabelecidas seguindo a curva de nivel do terreno, como auxilio de um
altimetro barométrico e um clindmetro para assegurar a cota de inundacgdo e a permanéncia da
parcela na mesma curva de nivel do terreno, respectivamente. As parcelas quadradas foram
adjacentes as retangulares de maneira a conté-las. Em cada parcela ainda foi aferida a marca

da dgua deixada em cinco arvores, referente a cheia maxima de 2011.

Coleta de dados

Estrutura

Para descrever a estrutura da populacéo foi feito o levantamento de individuos nafase
de plantula (< 15 cm de altura), juvenil (> 15 cm de altura e com diametro na base do colo
caulinar < 5 cm) e adulta (> 1 m de altura) das espécies alvo no ano de 2011. Os censos foram
realizados antes da inundag&o para plantulas e juvenis, e somente ap0os o periodo de cheia para
os individuos adultos. Para cada individuo foram coletadas medidas de didmetro a altura do
peito (DAP) e altura. Para os individuos com DAP > 10 cm das espécies Luehea cymulosa,
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Tabebuia barbata, Piranhea trifoliata, Macrolobium acaciifolium, Cecropia latiloba, Hevea
spruceana e Crataeva benthamii, os valores de altura foram estimados em funcdo do
diametro, com equacdes especificas disponiveis na literatura (Schéngart 2003; Schongart et
al. 2010). Para os individuos com DAP < 10 cm, quando possivel, a altura foi aferida
diretamente com fita métrica. Para todas as demais espécies, foi utilizado um clinbmetro
(BlumeLeiss BL6, Zeiss, Jena).

Foi estimada a biomassa aérea lenhosa para os individuos adultos, para observar a
variacdo de acumulo de biomassa entre as espécies de diferentes estadios sucessionais, por
meio da equacdo: AGWB = 0,112 x (p x h x d?)®?® onde p é a densidade da madeira, h é
altura e d é o diametro (Chave et al. 2005). Os dados de densidade da madeira foram obtidos
na literatura (Fearnside 1997; Wittmann et al. 2006b, 2010a) e na base de dados do Projeto
INPA/Max Planck — Grupo MAUA (Ecologia, monitoramento e uso sustentavel de areas
Umidas, http://maua.inpa.gov.br/).

Sobrevivéncia e Crescimento

Para os dados de sobrevivéncia e crescimento, foram monitorados os individuos
juvenis das espécies alvo durante o ano de 2011, no periodo de enchente e na fase terrestre; o
periodo total do monitoramento ocorreu entre 0s meses de marco a novembro. Dentro de cada
parcela retangular todos os individuos maiores que 15 cm de altura até 5 cm de didmetro na
base do colo caulinar (DCC) foram marcados e numerados para monitoramento dos
parametros de crescimento e sobrevivéncia. As medidas de altura, DCC e numero de folhas
foram tomadas quinzenalmente para cada individuo, antes e depois do alagamento,
totalizando 241 dias de observagdo em campo.

Frutos e Sementes

Foram coletados frutos das arvores de maneira assistematica entre os meses de maio e
agosto de 2011. Um total de 100 frutos, de no minimo cinco individuos por espécie foi
coletado para Tabebuia barbata, Macrolobium acaciifolium, Eschweilera ovalifolia, Cecropia
latiloba, Hevea spruceana e Crataeva benthamii. Para as quatro espécies restantes do estudo a
coleta de frutos ndo foi possivel pela producdo insuficiente de didsporos durante o periodo
amostral, ou porque as plantas ndo frutificaram durante o periodo de coleta. Os didsporos
foram transportados para o Laboratério de Ecofisiologia de Plantas do Projeto Inpa/Max
Planck em Manaus, onde foram acondicionados em sacos de papel, medidos (comprimento,
largura e espessura) e pesados. Posteriormente a analise morfométrica dos frutos, estes foram
despolpados para a liberagcdo das sementes que, por sua vez, foram pesadas (massa fresca) e

medidas (comprimento, largura e espessura). As medi¢des nos diasporos foram feitas com
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auxilio de paquimetro digital, fita métrica e balanga semi-analitica (Bel Mark 1000) com
capacidade de 1000 g e 200 mg, maxima e minima, respectivamente.

Area foliar e Clorofila

Ap0s o periodo de alagamento, foi feita a extracdo dos pigmentos cloroplastidicos e a
mensuracdo da &rea foliar para trés folhas por individuo e cinco individuos por espécie
somente para os individuos juvenis. Para assegurar a escolha aleatéria dos individuos, foi
feito um sorteio no Programa R(R Development Core Team 2011) de cinco individuos para
cada uma das espécies; somente entraram no sorteio individuos com mais de trés folhas, e a
escolha das folhas a serem mensuradas foi feita em campo, priorizando folhas completamente

expandidas e sem sinais visiveis de doengas fitossanitarias.

A coleta dos discos foliares para extracdo de clorofila foi feita no periodo de 10 h as
12 h em dias ensolarados seguindo o protocolo de extracdo com acetona a 80% (Porra et al.
1989). Ainda no campo, os discos foram acondicionados em tubos de centrifuga graduados
envolvidos com papel aluminio. No laboratério de Ecofisiologia de Plantas do Projeto
Inpa/Max Planck, em Manaus, ap6s 72 h, o extrato de pigmento foi submetido a leitura de
absorbancia, em espectrofotometro (UVIKON 930) nos seguintes comprimentos de onda: 663
nm, 645 nm e 480 nm. A area foliar foi medida no campo com aparelho de mensuragdo
portétil (ADC Bio Scientific Leaf Area Meter — AM300), o contraste utilizado foi de 6,5 para
todas as espécies e amostras.

Andlise Dados

As analises estatisticas foram feitas no programa R (R Development Core Team
2011), utilizando os pacotes Vegan (Oksanen et al. 2010), labdsv (Roberts 2007) e Tree
(Ripley 2006), e foram distribuidas em trés conjuntos de analises de modo a responder cada
um dos objetivos especificos do trabalho.

Atributos funcionais

Para as andlises de estrutura foram feitas distribuicfes de abundancia das espécies
dentro de classes diamétricas com todas as fases investigadas para representacdo gréfica da
estrutura da populacdo, além de determinacdo da densidade de cada grupo levantado
(plantulas, juvenis e adultos), determinacdo da biomassa lenhosa acima do solo e da
frequéncia da espécie. Para as andlises de crescimento foram calculados os valores médios
para 0s parametros altura, area basal e incremento foliar, que também foram representados

graficamente, alem de terem sido usados para calcular taxas de crescimento médio para as
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espécies. Os dados de sobrevivéncia foram analisados de acordo com as taxas de mortalidade
para cada espécie durante todo o periodo de observacdo em campo e a distribuicdo das
abundancias por espécies em cada nivel de inundagdo foram descritas por meio da ordenacgéo
direta das parcelas em um grafico composto de espécies. Os resultados encontrados para
concentracdo de clorofila e area foliar foram descritos por meio dos valores médios por
espécie.

Variacéao funcional

Investigou-se quinze atributos funcionais para cada uma das espécies alvo, divididos
em caracteristicas de estrutura, estabelecimento, crescimento e ecofisioldgicas, os atributos
investigados foram: as taxas de crescimento em altura e didmetro, o incremento em folhas, a
altura e o diametro a altura do peito (DAP) maximo dos individuos adultos, a biomassa
lenhosa total e média, a densidade da madeira, a area foliar e a concentracédo de clorofilaa, b e
total, o peso de frutos e sementes, além do nimero de sementes por fruto. Com base nos
dados levantados, montou-se uma matriz de atributos funcionais com os valores médios
(Apéndice A) para cada atributo por espécie.

Na matriz de atributos funcionais foi feita uma padronizacdo dos dados por colunas
para que todos os tracos tivessem média igual a zero e varidncia um, para guardar a
correspondéncia de variacdo das diferentes grandezas dos atributos investigados. Para néo
perder a informacdo do traco funcional investigado quando da auséncia de dados de uma
espécie para determinado atributo foi feito a substituicdo da auséncia do valor pela média da
coluna do mesmo traco. Com a matriz funcional foi feita uma analise de componentes
principais (PCA) para detectar o padrdo de variagdo funcional das espécies e determinar quais
atributos funcionais contribuiram mais para essa ordenacao.

Atributos funcionais e Inundacao

Para relacionar os atributos funcionais com a inunda¢do montou-se uma matriz de
associagdo entre a matriz de atributos funcionais e a abundancia dos individuos por espécie
por parcela. Com essa matriz de associacdo foi feita uma andlise de escalonamento
multidimensional ndo métrica (NMDS) com dois eixos e distancia Bray-Curtis para
investigacdo da captacdo de um padrdo de organizacdo das parcelas em relacdo a variacdo
funcional. Posteriormente foi feita uma analise de regressdo entre os eixos do NMDS e a
inundagéo para testar essa variavel ambiental como filtro ecoldgico dessas espécies no local
estudado. A variagdo captada nos dois eixos do NMDS foi ainda utilizada para ordenagéo
direta das parcelas em relagdo & abundancia das espécies para observacdo do padrdo de

organizacdo da comunidade investigada.
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Resultados

Atributos funcionais

Estrutura

Dentre as espécies estudadas, foram contabilizados 4884 individuos para as trés
classes investigadas com densidades distintas em cada uma delas, 2,22 plantulas m?2, 4900
individuos juvenis ha™ e 100 individuos adultos ha® (Tabela 2). Luehea cymulosa foi a
espécie mais abundante com 35,31% entre os individuos investigados, seguida por P.
trifoliata com 26,68%, C. latiloba com 11,3% e M. acaciifolium, que foi a espécie menos
abundante com 0,88% (Tabela 3). A espécie com o maior nimero de individuos para
plantulas e juvenis foi L. cymulosa, seguida de P. trifoliata e E. ovalifolia, respectivamente,
no primeiro e segundo grupo. Para as adultas, a espécie mais abundante foi C. latiloba,
seguida por H. spruceana. A espécie que apresentou a maior biomassa lenhosa acima do solo

total foi P. trifoliata seguida de E. ovalifolia e H. spruceana, enquanto que C. benthamii

apresentou a menor (Tabela 2).

Tabela 2 — Densidade (nimero de individuos por &rea) e nimero de individuos (n) encontrados por espécie em cada
uma das classes etérias plantulas (< 15 cm de altura), juvenis (> 15 cm de altura e <5 cm DCC) e adultas (> 1 m de
altura). Biomassa lenhosa acima do solo total por area(Mg ha™) por espécie com seu respectivo desvio padrao.

Individuos (n) Densidade Biomassa
Espécie Plantulas | Juvenis | Adultas | Plantulas | Juvenis | Adultas (Mg ha™)
(indm?) | (ind ha?) | (ind ha)
C. latiloba 307 88 157 0,19 550 39,25 0,14+0,01
C. pentandra 464 30 1 0,29 180 0,25 1,14
C. benthamii 41 11 19 0,02 60 4,75 0,08 £0,03
E. ovalifolia 0 99 25 0 610 6,25 1,97 £0,40
L. cymulosa 1305 349 70 0,81 2180 17,5 0,63 £0,09
M. acaciifolium | 10 26 7 0,01 160 1,75 0,28 £0,12
H. spruceana 42 54 150 0,03 330 37,5 1,92 +0,09
H. corymbosa 135 70 14 0,08 430 3,5 0,09 +0,06
P. trifoliata 1211 40 52 0,76 250 13 3,52 £0,46
T. barbata 34 13 60 0,02 80 15 1,42 +0,11
Total 3549 780 555 2,22 4900 100 *

A distribuicéo dos individuos em classes etarias para cada espécie ndo foi homogénea,
como, por exemplo, para C. pentandra e H. corymbosa com mais de 90% dos individuos na
fase de plantula (Tabela 3) e a estrutura da populacdo foi bastante variavel entre as espécies
(Figura 1). Todas as espécies apresentaram um grande namero de plantulas, pouco ou nenhum

individuo nas classes de maior tamanho, e variaram nas fases intermediarias, com excecao de
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E. ovalifolia para a qual ndo foi contabilizada nenhuma plantula. As espécies C. pentandra, H.
corymbosa, L. cymulosa e P. trifoliata apresentaram poucos ou nenhum individuo nas
maiores classes diamétricas. Comparativamente, C. latiloba e C. benthamii apresentaram um
padrdo decrescente na estrutura e para C. latiloba ndo foi contabilizado nenhum individuo
com DAP > 30 cm. As espécies M. acaciifolium, E. ovalifolia, H. spruceana e T. barbata
mostraram uma distribuicdo com padrdo mais inesperado, muitos representantes na classe
juvenil e alguns, menos frequente, na classe de maior DAP; porém, enquanto que para M.
acaciifolium (sem individuos nas classes de 0 a 20 cm de DAP) e E. ovalifolia (2,42% nas
classes de 0 a 10 e 2,42% 10 a 20 cm de DAP) houve um vazio de representantes nas classes
intermediérias, para H. spruceana (de 6,91% na classe de 20 a 30 para 12,6% na > 30 cm de
DAP) e T. barbata (de 7,55% na classe de 0 a 10 para 29,25% na de 10 a 20 cm de DAP)

parece haver um aumento repentino de individuos para estas mesmas classes.

Tabela 3 — Abundancia (%) dos individuos em cada uma das classes etérias investigadas. Classes
diamétricas medidas em individuos adultos, intervalos baseado nos valores de diametro a altura do peito
(DAP). Frequencia(%) total dos individuos em relagdo ao total de individuos inventariados.

Espécie Plantulas Juvenis Classes Diamétricas (%) Total
(%) (%0) 0-10 10-20 20-30 >30 (%)

C. latiloba 55,62 15,94 2572 1,99 0,72 0 11,30
C. pentandra 93,74 6,06 0 0 0 0,20 10,14
C. benthamii 57,75 15,49 18,31 4,23 282 141 145
E. ovalifolia 0,00 79,84 2,42 2,42 1,61 1371 2,54
H. spruceana 17,07 21,95 26,42 1504 691 12,60 5,04
H. corymbosa 61,64 31,96 5,02 046 001 0 448
L. cymulosa 75,70 20,24 3,02 012 046 046 3531
M. acaciifolium 23,26 60,47 0 0 465 11,63 0,88
P. trifoliata 92,94 3,07 0,77 054 123 146 26,68

T. barbata 32,08 12,26 7,55 2025 1226 6,60 217
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Sobrevivéncia e Crescimento

Dos 780 individuos juvenis marcados inicialmente apenas 475 sobreviveram a fase de
alagamento (periodo de 131 dias), perfazendo 39,10% de mortalidade. As Unicas espécies
com registro de mortalidade antes da fase de alagamento foram H. corymbosa, L. cymulosa e
M. acaciifolium (periodo de marco a maio de 2011). Apds a inundagdo todas as espécies
sofreram mortalidade com destaque para C. pentandra com 100%, e H. spruceana com
48,14% e E. ovalifolia com 47,47% (Figura 2).
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Figura 2 — Taxa de mortalidade (%) total, antes e depois do periodo de 131 dias de
alagamento para os juvenis (> 15 cm de altura e < 5 cm DCC) de dez espécies arboreas da
varzea.

O crescimento dos individuos juvenis durante o monitoramento de duas fases
terrestres consecutivas (marco a novembro de 2011) foi mais regular para area basal do que
para altura (Figura 3). Para a maioria das especies ndo houve crescimento em altura e area
basal entre os dois periodos de observacéo, e algumas delas até diminuem em area basal apos
o periodo de alagamento, uma vez que foi registrada uma média menor para esse parametro
guando do inicio da segunda fase do monitoramento. Devido a mortalidade nao foi possivel
monitorar C. pentandra apds o periodo de alagamento. O incremento médio em numero de
folhas foi maior para quase todas as espécies apos a fase de alagamento do que antes desta

fase (Figura 4).
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372 2011) para dez espécies arboreas de varzea.
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Frutos e Sementes

Foram analisados ao todo 906 diasporos (entre frutos e sementes) pertencentes as seis
espécies para as quais a coleta foi possivel. As médias e seus respectivos erros padrdes estao
apresentados na Tabela 4. A espécie que apresentou os maiores frutos foi T. barbata, e 0s
frutos mais pesados foram encontrados para C. benthamii e E. ovalifolia. As sementes mais
pesadas foram de E. ovalifolia e as maiores foram de H. spruceana e T. barbata. Cecropia

latiloba apresentou 0 maior nimero de sementes por infrutescéncia.
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Tabela 4 — Morfometria (comprimento, largura, espessura e circunferéncia), massa fresca de diasporos (frutos e sementes) e niimero de sementes por fruto (Sementes Frutos™)
para seis espécies arboreas de varzea. Valores médios seguidos de seus erros padrdes (+). Comp. = comprimento; @ = circunferéncia.

Frutos Sementes .
Espécie Sementes Frutos
P Peso (Q) Comp. (mm) @ (mm) Peso(g) Comp. (mm) L?r;g:ﬁ)ra Es(pne]?rs]l;ra
C.benthamii 269,45 +105,82 80,18 +11,94 76,69+9.66 [03+008 929+1,15 9+0,99 4,79 +0,65 |83,77 +30,25
C. latiloba 30,72 +8,32" 189,61 +25,68 16,35 +1,85 |0,13+0,024" . - . 4115,77+1093"
E. ovalifolia 174,45 +72,39 - - 18,74 +2,54 . - . -
H.spruceana 42,4 +18,22 47,21 +#10,32 46,21 +8,67 |5,62+2,29 3950+4,28 2337+2,18 17,20+1,46 |30
M. acaciifolium 7,88 +2,85 8,34 +1,59 49,12 +561 |5,32+0,73 36,98+2,69 32,37+3,92 609+1,17 |1+0
T. barbata 120,47 +31,53 351,44 +53,64 2599+2,78 [0,31+0,14 3851+7,77 16,15+22 259+0,72 |69,84+ 19,40

“Medidas da infrutescéncia. ~ Estimativas feitas através do peso de 100 sementes.
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Area foliar e Clorofila

Para todas as especies para as quais foi realizada a extracdo de pigmentos
cloroplastidicos a quantidade de clorofila b foi maior que a quantidade de clorofila a (Figura
5). As espécies H. corymbosa e M. acaciifolium apresentaram uma quantidade de clorofila a,
b e total significativamente maior que as demais espécies. Além disto, o resultado da anélise
de variancia (ANOVA) mostrou que os valores de concentracdo de clorofila entre as espécies
foram significativamente diferentes para clorofila a (F value = 2,51 e p = 0,03), b (F value =
2,58e p = 0,02) e total (F value = 2,55e p = 0,03). Os valores similares nos resultados da
andlise de variancia entre os diferentes tipos de clorofila ocorrem devido a alta correlagéo
entre essas variaveis, quase 100% de correlacdo. E as espécies C. benthamii, C. latiloba e T.
barbata foram as espécies com a maior media de area foliar (Figura 5).0 resultado da anélise
de variancia (ANOVA) para o grupo de espécies em relacdo a area foliar foi forte e

significativamente diferente (F value = 10.47e p <0,001).
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Figura 5 — Quantidade média de clorofila (Chl) a, b e total (umol mm™) e area foliar média
(cm?) para individuos juvenis (> 15 cm de altura e <5 cm DCC) de nove espécies da varzea.

O resultado também evidenciou uma relagdo contréria entre quantidade de clorofila e
area foliar. As espécies com a maior area foliar também foram as que tiveram a menor

concentragdo de clorofila, C. benthamii e C. latiloba, e a relagdo inversa também foi
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verdadeira, onde espécies com pequenas areas foliares apresentaram a maior concentragao de

clorofila, como H. corymbosa e M. acaciifolium.

Variacéo funcional

A andlise de componentes principais (PCA) (Figura 6) para espécies baseada na matriz
de atributos funcionais explicou 55% da variacdo funcional nos dois primeiros eixos de
ordenacdo. O primeiro eixo de ordenagdo da PCA explica 31,83% da similaridade entre as
espécies enquanto o segundo eixo explica 23,45%. O primeiro eixo da PCA foi fortemente e
significativamente relacionado com o atributo taxa de crescimento em altura (r2=0,70e p =
0,001) e altura maxima (r2 = 0,65 e p = 0,003); observou-se ainda uma rela¢do mais fraca com
area foliar (r2 = 0,47 e p = 0,01), densidade da madeira (r2 = 0,40 e p = 0,03), taxa de
crescimento em diametro (r2 = 0,36 e p = 0,04) e peso de semente (r2 = 0,26 e p = 0,07). O
segundo eixo se relacionou fortemente com clorofila a, b e total (r2 = 0,56 e p = 0,008; r2 =
0,56 e p = 0,008; rz2 = 0,55 e p = 0,008; respectivamente) e mais fracamente com biomassa
total (r2= 0,51 e p = 0,01) e didmetro a altura do peito (DAP) maximo (r2= 0,39 e p = 0,03).
A PCA demonstra a formacdo de um gradiente de substituicdo de espécies a partir de espécies
de C. pentandra, E. ovalifolia e P. trifoliata, espécies tardias, para C. latiloba e C. benthamii,
pioneira e secundaria inicial, respectivamente, com a separacdo em outro extremo de H.

corymbosa e M. acaciifolium, secundarias tardias.
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Figura 6 — Analise de componentes principais (PCA) baseada na
matriz de atributos funcionais para dez espécies arboreas de varzea.

As variaveis significativamente relacionadas com o primeiro eixo de ordenacdo foram
fortemente correlacionadas entre si. A taxa de crescimento em altura foi negativamente e
fortemente correlacionada com altura méaxima (0,68) e positivamente e fortemente
correlacionada com taxa de crescimento em diametro (0,65), enquanto o atributo densidade da
madeira se correlacionou negativamente com altura maxima (0,55) e positivamente com taxa
de crescimento em altura (0,57), os atributos area foliar e peso de semente também foram
correlacionados entre si negativamente e fortemente (0,69). Enquanto que entre as variaveis
relacionadas com o0 segundo eixo de ordenacdo somente alguns atributos foram
significativamente e fortemente correlacionadas, séo eles: clorofila a, b e total foram
positivamente e fortemente correlacionados entre si (1,00); o atributo DAP maximo nao se
correlacionou com biomassa total, embora tenha se correlacionado positivamente com

biomassa média (0,89).

Atributos funcionais e Inundagdo

A abundancia das espécies nas parcelas mostra uma ordenacdo das mesmas ao longo
do gradiente de inundacgéo (Figura 7), principalmente para os individuos jovens. E. ovalifolia

e H. spruceana apresentaram uma abundancia maior nos niveis de inundagéo de 4,5 m na fase



446
447
448
449
450
451
452
453
454
455

456

457
458
459
460

461
462
463
464
465
466
467
468
469
470

25

juvenil, enquanto H. corymbosa, C. latiloba, L. cymulosa e T. barbata foram mais abundantes
nas cotas menores, proximas de 2,5 m de inundacdo. Ja P. trifoliata, C. benthamii, C.
pentandra e M. acaciifolium mostram uma distribuicdo de abundancia mais homogénea ao
longo do gradiente de inundacdo para esta mesma fase. A distribuicdo das espécies no
gradiente se modifica na fase adulta, quando as espécies ja estdo estabelecidas. Nota-se uma
mudanga na abundancia de C. pentandra e M. acaciifolium para as cotas mais baixas de
inundacdo e de T. barbata para as cotas mais altas, além de que as demais espécies
apresentam uma distribuicdo com relativa homogeneidade ao longo do gradiente de inundacgéo

também nesta fase.

45
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Figura 7 — Gréfico composto de espécies ordenadas em funcéo do gradiente de inundagdo baseado na
abundancia (n) das espécies por parcela, separada em abundancia total dos individuos (a), abundancia dos
individuos jovens (b) e dos adultos (c). Gradiente de inundacéo baseado em valores médios de inundagéo
para cada parcela que variou de 1,5 m a 4,5 m de altura da coluna de agua.

A andlise de escalonamento multidimensional ndo métrico (NMDS) (Figura 8),
baseada na matriz de associacdo entre a matriz de atributos funcionais e a abundancia dos
individuos por espécie por parcela em duas dimensdes de ordenagdo, mostra uma forte
separacdo das parcelas em relacdo aos atributos peso de sementes e niUmero de sementes por
fruto em direcGes opostas do mesmo eixo de variagdo. No outro eixo de variacdo quase
perpendicular ao primeiro a separagdo das parcelas se da principalmente devido aos atributos
funcionais peso de frutos, clorofila a, b e total, biomassa média e total, e altura e DAP
maximo, atributos que séo fortemente correlacionados entre si. A regresséo entre os eixos do

NMDS e a inundacdo média e méxima nao foi significativa.
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Figura 8 — Andlise de escalonamento multidimensional ndo métrico
(NMDS) da matriz de associacdo de parcelas com atributos funcionais.
Legenda: sem.fru = nimero de sementes por fruto; A.fol = média de area
foliar; tx.cresc.alt = taxa de crescimento em altura; tx.cresc.diam = taxa de
crescimento em diametro; densidade = densidade da madeira; juv.P.fol =
producdo de folhas novas em juvenis; fru.pes = média de peso do fruto;
sem.pes = média de peso da semente; biomassa.media = média de
biomassa por espécie; biomassa.total = valor total da biomassa por
espécie; Alt.Max = altura maxima; DAP.Méax = didametro a altura do peito
maximo; chlA = clorofila a;chIB = clorofila b;chlT = clorofila total.

Discussao

Atributos Funcionais

Estrutura

As espécies pertencentes a diferentes estadios sucessionais costumam ser encontradas
em uma mesma area, mas com uma abundancia relativa distinta (Wittmann et al. 2004,
2006a). Geralmente as espécies indicadoras da sere sucessional em que a floresta se encontra
sdo mais abundantes que as demais (Wittmann et al. 2004, 2006a). Em conformidade com o
esperado, devido a area de estudo ser classificada como uma floresta secundaria, a espécie
mais abundante entre as investigadas foi uma espécie do estadio secundario, L. cymulosa,
porém as demais espécies secundarias, C. benthamii, M. acaciifolium e H. corymbosa, foram
as menos abundantes no local de estudo. Por outro lado, P. trifoliata, espécie considerada
como tardia (Worbes et al. 1992; Parolin et al. 2002; Wittmann et al. 2004), e C. latiloba,

considerada como pioneira (Parolin et al. 2002; Parolin 2003; Wittmann et al. 2004) foram as
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segundas mais abundantes resultado inesperado para o local de estudo. Apenas entre o0s
adultos, L. cymulosa passa a ser a terceira espécie mais abundante antecedida de C. latiloba e
H. spruceana, espécie tardia (Wittmann et al. 2002). Essa diferenca entre as abundancias
esperadas e encontradas na a area de estudo pode ser explicado pela teoria do equilibrio
dindmico descrito por Grubb (1977). Indicando que o local esteja seguindo para o proximo
estadio da sere sucessional, tardio, onde as espécies indicadoras desses tipos florestais se
tornam mais abundantes, o que justificaria a elevada abundancia de espécies tardias na regiao.
Por sua vez o elevado numero de individuos pioneiros pode ser uma resposta a pequenas
perturbacdes locais que ocasionam a existéncia de clareiras e induzem o recomego da sere
sucessional nessas areas.

As espécies tardias tendem a acumular mais biomassa que as espécies pioneiras em
consequéncia de caracteristicas tipicas dessas espécies como ciclo de vida longo, crescimento
lento (Pianka 1970; Swaine & Whitmore 1988), o que proporciona um maior periodo de
ganho de biomassa, e elevadas taxas de densidade da madeira, atributo intimamente
relacionado com acumulo de biomassa (Wiemann & Willionson 1989; Woodcock 2000). O
que foi bastante condizente com os resultados encontrados no presente estudo, visto que P.
trifoliata espécie classicamente tardia segundo a literatura apresentou consideravelmente a
maior quantidade de biomassa (3,52 Mg ha™), as demais espécies tardias também
apresentaram grandes quantidades de biomassas. Enquanto, as espécies pioneira e secundarias
apresentaram pouca quantidade de biomassa, por exemplo C. benthamii (0,08 Mg ha), H.
corymbosa (0,09 Mg ha*) e C. latiloba (0,14 Mg ha™), o que é resultado da estratégia de vida
dessas espécies.

Inferéncias sobre o comportamento regenerativo da espécie podem ser feitas por meio
de comparacdes entre o nimero de plantulas, juvenis e adultos. Oliveira Wittmann e
colaboradores (2007b) encontraram diferentes comportamentos regenerativos nos diferentes
estadios sucessionais. Altas taxas de mortalidade na regeneracdo indicam que a estratégia de
estabelecimento para essas espécies é de um elevado investimento no nimero de plantulas,
estratégia comumente associada as espécies pioneiras ou r estrategistas (Pianka 1970; Swaine
& Whitmore 1988), portanto esperada para C. latiloba, mas ndo para as demais espécies
investigadas pertencentes aos outros estadios sucessionais. Ao se comparar, para cada espécie,
0 numero de plantulas, juvenis e adultos no presente estudo percebe-se que nem todas as
espécies possuem uma proporcdo esperada, a razdo entre plantulas — juvenis —adultos para o
conjunto de espécies analisadas é de 100 — 22,07 — 0,45, indicando uma taxa de mortalidade

no processo regenerativo para essas especies de no minimo 99,55%, sendo que a Unica
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espécie que apresentou uma mortalidade menor que 90% ao longo desse processo foi H.
spruceana, com uma taxa de 85,58% e razdo de plantulas — juvenis —adultos de 100 — 126,92
— 14,42.0 comportamento regenerativo dessas espécies no local estudado indica que o
recrutamento para as fases iniciais do ciclo de vida dessas espécies é continuo, enquanto que
nas fases mais tardias é mais restrito dependendo provavelmente do periodo de alagamento e
das diferencas interanuais do regime de inundacdo. Além do que também ndo podemos
descartar a influencia de outros fatores, como por exemplo, herbivoria e patdgenos.

A estrutura da populacdo para as espécies investigadas ndo foi homogénea, traco que
corrobora a existéncia de diferentes estratégias regenerativas entre estadios sucessionais
distintos, tal qual encontrado por Oliveira Wittmann e colaboradores (2007b). Porém as
espécies ndo se comportaram de maneira similar dentro de um mesmo estadio sucessional ja
descritos na literatura, como, por exemplo, C. benthamii, espécie secundaria inicial, apresenta
um padrdo populacional similar ao de C. latiloba, pioneira. A auséncia de individuos nas
maiores classes diamétricas na estrutura da populacdo dessas espécies pode ser um indicativo
de um ciclo de vida curto, caracteristica associada as espécies pioneiras e ja observada nessas
espécies (Worbes et al. 1992). Marinho e colaboradores (2010), com levantamentos feitos na
Reserva de Desenvolvimento Sustentdvel Mamiraua (RDSM) para quatro espécies arbéreas
diferentes das investigadas no presente estudo (Ocotea cymbarum, Guarea guidonia,
Sterculia apetala e Hura crepitans), descreveram distribuicdes similares em classes
diamétricas por espécies as descritas neste estudo. Percebe-se que O. cymbarum e G. guidonia
ndo possuem individuos presentes nas maiores classes diamétricas, padrdo similar ao
encontrado para C. pentandra, H. corymbosa, L. cymulosa e P. trifoliata, que possuem poucos
representantes nessas classes diamétricas. Por outro lado H. crepitans possui uma distribuicéo
mais ampla, com representantes em quase todas as classes diamétricas, similar ao padrao
encontrado para H. spruceana e T. barbata. Por sua vez, S. apetala se assemelhou a E.
ovalifolia e M. acaciifolium, com uma distribuicdo mais desproporcionada ao longo das
classes diamétricas. As espécies investigadas no referido estudo sdo classificadas geralmente
dentro dos estadios tardios da sucessdo florestal (Wittmann et al. 2010a), H. crepitans e C.
pentandra, por exemplo, sdo classificadas como espécies tardias de varzea alta (Wittmann et
al. 2006a), porém possuem distribuicdo nas classes diametricas com padrdes diferentes entre
si. Essas caracteristicas divergentes na estrutura populacional entre espécies do mesmo
estadio sucessional nos ambientes de varzea corrobora a hipdtese de uma forte pressdo

seletiva do pulso de inundagdo no processo regenerativo desses ambientes alagéveis.
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Os dados de estrutura das espécies investigadas sugerem que as espécies C. latiloba,
C. pentandra, L. cymulosa e P. trifoliata possuem estratégia de estabelecimento e um padrao
populacional mais préximo das espécies conhecidas como pioneiras. Enquanto as demais
espéecies, C. benthamii, H. spruceana, T. barbata, E. ovalifolia, M. acaciifolium e H.
corymbosa, mais proximo de espécies tardias. Classificagdo comum para algumas espécies,
como C. latiloba, e incomum para outras, ao exemplo de P. trifoliata, o que corrobora a
necessidade da utilizacdo de multiplos atributos para a classificacdo de espécies em um grupo
funcional.

Sobrevivéncia e Crescimento

A composicao de espécies de uma area e fortemente influenciada pelo estabelecimento
de novos individuos no ambiente. As adaptacdes para o estabelecimento sdo importantes para
esses ambientes alagaveis e muitas dessas adaptacdes ja foram descritas (por exemplo: Parolin
2003; Parolin et al. 2004; Ferreira et al. 2005; Oliveira Wittmann et al. 2007a; Piedade et al.
2010b), sendo o crescimento extremamente importante para a manutencdo dos individuos
jovens e, consequentemente, das espécies. A alta taxa de mortalidade encontrada apés a fase
de inundacdo para algumas espécies evidencia a ideia da importancia das adaptacdes a fase de
alagamento, por exemplo, C. pentandra, cuja mortalidade de plantulas e juvenis atingiu
100%, logo apds a emergéncia na fase terrestre. A esta espécie também é associada uma baixa
densidade e uma distribuicdo preferencial nas &areas topograficamente mais elevadas da
varzea. No presente estudo foi encontrado apenas um individuo adulto em quatro hectares e
em outro trabalho feito na varzea estuarina no Amapa, em uma area topograficamente mais
elevada os autores encontraram oito individuos em um hectare (Pinedo-Vasquez et al. 2001).
Porém, diferencgas nos regimes de inundacdo entre as areas e, principalmente, o efeito da maré
diaria na varzea estuarina podem exercer uma pressao mais forte, explicando a diferenca nas
densidades encontradas para essa espécie em diferentes areas da Bacia Amazonica. Além
disto, a taxa de crescimento em altura para essa espécie (crescimento médio 5 cm més™) pode
ndo ter sido suficiente para a espécie conseguir escapar da submersdo total, fato que na fase de
plantula e juvenil ndo foi tolerado pela espécie em um periodo superior a quatro meses como
observado no presente estudo.

As espécies do estadio pioneiro da sere sucessional sdo fortemente caracterizadas
pelas altas taxas de crescimento (Swaine & Whitmore 1988; Parolin 2003), trago funcional
observado em C. latiloba (crescimento médio de 30 cm més™ antes e 10 cm més™ depois da
submersdo), que apresentou um dos maiores crescimentos em altura dentre as espécies

estudadas. Entretanto, C. benthamii (35 cm més™ antes e 5 cm més™ depois) também
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apresentou elevadas taxas de crescimento, chegando até a superar as taxas de C. latiloba,
evidenciando uma aproximacao funcional dessa espécie com caracteristicas de pioneiras. Essa
elevada taxa de crescimento no periodo anterior a inundacdo corrobora a estratégia de fuga da
submersédo para C. latiloba, quando a espécie investe em um rapido crescimento em altura
para escapar da submersdo total (Parolin 2003). Diferencas de crescimento entre os periodos
antes e depois da inundagdo também foram observadas em outras espécies, C. benthamii e H.
corymbosa (15 cm més™ antes e 5 cm més™ depois), e sugere que essas podem compartilhar
da mesma estratégia de estabelecimento de C. latiloba, principalmente C. benthamii que
apresentou taxas de crescimento muito similares.

Devido as condicOes restritivas da varzea em virtude do regime de inundagdo, as
espécies tém seu crescimento limitado a fase terrestre (Parolin et al. 2010a), esse fato justifica
o0 elevado crescimento no periodo anterior do alagamento, como ja mencionado, e a retomada
do crescimento na fase posterior. O maior crescimento no periodo posterior ao alagamento
também sugere que esse periodo de submersdo pode funcionar como um disparo para 0
crescimento dessas espécies. Porém, curiosamente, P. trifoliata cresceu muito mais durante a
fase de alagamento (media de aproximadamente 10 cm de altura) do que no periodo anterior
ou posterior a submersdo, sugerindo que algumas espécies retomam seu crescimento ainda
submergidas como ja observado por outros autores (Schongart et al. 2002). Além da
possibilidade da existéncia de outros fatores intervindo no estabelecimento de algumas
espécies nos ambientes alagaveis, como por exemplo, a competicéo.

O incremento foliar também demonstrou diferencas entre os dois periodos de
monitoramento, sendo muito mais intenso apés a fase de inundagdo, sugerindo uma estratégia
de estabelecimento com répida retomada ao crescimento apds o periodo de submersdo. Por
exemplo, para H. corymbosa a taxa de incremento foliar no periodo anterior a inundacéo foi
de 22% e apds a submersdo de 55,3%; para C. latiloba foi de 16,7% e 75,7% antes e depois
da submersdo, respectivamente. A elevada producdo de folhas ap6s a emersdo ja foi
relacionada como uma adaptacdo ao alagamento (Waldhoff & Parolin 2010) e conforme 0s
padrdes temporais de producdo de folhas encontrados no presente estudo sdo uma resposta
adaptativa aos fatores limitantes da inundacdo. As estratégias de crescimento e sobrevivéncia
dessas espeécies nesse ambiente inundavel observado no presente estudo aproxima as especies
com as adaptacOes de espéecies pioneiras, no caso de C. latiloba, C. benthamii,e H.
corymbosa, e ndo pioneiras, para H. spruceana, T. barbata, E. ovalifolia, M. acaciifolium, C.

pentandra, L. cymulosa e P. trifoliata.
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Frutos e Sementes

Frutos grandes com sementes pequenas e em grande quantidade sdo caracteristicas
esperadas para espécies pioneiras e/ou dos primeiros estadios sucessionais (Gomez-Pompa &
Vazquez-Yanes 1982; Vazquez-Yanes & Smith 1982; Swaine & Whitmore 1988). Esse foi 0
padrdo encontrado para C. benthamii e C. latiloba no presente estudo, corroborando a
classificacdo feita para essas espécies dentro desses estadios por outros autores (Worbes et al.
1992; Wittmann et al. 2002). As demais espécies ndo aparentam ser tdo relacionadas com
esses padrbes de classificacdo; E. ovalifolia e T. barbata possuem diasporos mais proximos
dos estadios tardios e H. spruceana e M. acaciifolium de estadios intermediarios podendo
assim serem classificadas apenas como espécies ndo pioneiras. Porém, essa é uma
classificacdo subjetiva e comparativa ao mesmo tempo.

Em um trabalho feito com espécies madeireiras de terra firme, préximo a regido de
Manaus, tentou-se agrupar 60 espécies arboOreas de acordo com caracteristicas de frutos e
sementes somadas a informacdes de densidade da madeira em pioneiras, tardias e oportunistas
(Ferraz et al. 2004). Nesse estudo os autores chegaram a conclusdo da necessidade de
ampliacdo e refinamento das caracteristicas relacionadas aos diasporos para um melhor
enquadramento funcional das espécies, sugerindo que além dos parametros morfométricos e
de presenca ou auséncia de dorméncia, caracteristicas como tipo de dorméncia e de dispersao
(endozoocoria, sinzoocoria, entre outros) deveriam ser considerados para um melhor ajuste do
modelo. Os autores ainda relatam a dificuldade de enquadramento das espécies dentro de
apenas um unico grupo funcional em virtude do continuo de variaveis apresentado pelas
espécies e pelo compartilhamento de caracteres pertencentes a mais de um grupo sucessional
na mesma espécie. Essas mesmas dificuldades foram encontradas no presente estudo, portanto
sugere-se uma avaliacdo mais detalhada dos pardmetros relacionados a didsporos para as
espécies de varzea para uma melhor compreensdo desses padrBes e refinamento dos grupos
funcionais.

Area foliar e Clorofila

Todas as espécies investigadas apresentaram uma quantidade de clorofila b maior que
a de clorofila a. Essa maior quantidade de clorofila b esta associada com espécies tolerantes a
sombra (Bazzaz 1979; Bazzaz & Pickett 1980), indicando que essas espécies sd0 menos
exigentes a luz durante a fase de estabelecimento. Em um estudo sobre a historia de vida da C.
latiloba € descrito para a espécie altas taxas de concentracdo de clorofila (301-715 mg m?,
minima e maxima respectivamente) e alta razdo de clorofila a:b (3,1-7,1) (Parolin 2002a),

resultados bem diferentes dos encontrados no presente estudo onde a razéo de clorofila a:b foi
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bem inferior (média de 0,35) devido a grande quantidade de clorofila b. Essa diferenca ocorre
em virtude dos diferentes estadios de vida investigados para a espécie, uma vez que em seu
estudo Parolin (2002a) monitorou individuos adultos.

Uma alternativa para se confirmar essas diferencas nas concentracdes de clorofila é
fazer um teste de monitoramento da quantidade de pigmentos com um ndmero maior de
amostras incorporando a idade da folha e das plantas como fatores nas anélises (Parolin et al.
2010). Alem disto, os estudos foram realizados em ambientes com disponibilidade de luz
diferenciada; Parolin (2002a) monitorou individuos em éareas abertas com altas taxas de
radiacdo e o presente estudo foi feito no interior da floresta com estabelecimento no sub-
bosque. Essa diferenciacdo na concentracdo de clorofila também pode ser uma varia¢do da
plasticidade fenotipica, visto que as espécies podem modificar o seu arranjo fotossintético de
acordo com a variacdo ambiental e a clorofila b € pode ser um indicativo de que a planta esta
em &area sombreadas (Strauss-Debenedetti & Bazzaz 1991; Vieira 1996; Liittge 1997).

As folhas de espécies pioneiras e ndo-pioneiras e deciduas ou sempre-verdes de
ambientes alagaveis ndo mostram uma tendéncia uniforme (Waldhoff & Parolin 2010).
Assim, caracteristicas para certas estratégias de crescimento em resposta ao alagamento
aparentemente sdo mais ligadas a idade da folha e ndo podem ser consideradas como
adaptacdo para mudancas nas condi¢des hidrologicas (Waldhoff & Parolin 2010). Como
esperado para espécies pioneiras e iniciais C. benthamii e C. latiloba apresentaram a maior
média de area foliar, e a excecdo foi T. barbata que apesar de ser uma espécie tardia
apresentou a terceira maior média foliar. Parolin (2003) descreve a producdo de folhas
grandes para C. latiloba como uma estratégia para ampliacdo da area fotossinteticamente ativa
compensando a reduzida area da copa dos individuos dessa espécie.

Relacbes contrarias entre o tamanho da folha e a alocacdo de recursos, como
concentracdo de clorofila, observados no presente estudo ja foram observadas por outros
autores (Lambers & Poorter 1992; Poorter & Garnier 1999). Além de este fator estar
relacionado com o tamanho e tempo de vida das folhas, onde geralmente folhas maiores
costumam ter um tempo de vida menor e um menor investimento em alocacdo de recursos.
Enquanto folhas menores, geralmente possuem um maior tempo de vida e uma maior
alocacdo de recursos (Westoby et al. 2002). Estratéegia que pode ser traduzida com
investimento em folhas “caras” e “baratas”, onde as espécies com crescimento rapido, como
as pioneiras, investem em folhas “baratas™ e espécies com crescimento lento, as ndo pioneiras,
investem em folhas “caras” (Lambers & Poorter 1992; Poorter & Garnier 1999; Westoby et

al. 2002). Padréo que pode ser inferido nas especies C. latiloba e C. benthamii com folhas
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“baratas”, por apresentarem folhas grandes e com baixa concentracdo de clorofila e, por
exemplo, em H. corymbosa e M. acaciifolium com folhas “caras”, por apresentarem o padrao

inverso.

Variacéo funcional

Espécies classificadas como pioneiras e tardias tenderam a se agrupar nos extremos do
primeiro eixo, enquanto espécies secundarias tiveram uma maior amplitude de variacdo ao
longo dos dois eixos. N&do havendo detecgéo de grupos funcionais, mas sim uma substituicéo
gradativa de espécies ao longo dos eixos de ordenacdo e uma aproximacdo funcional clara
entre espécies ja tradicionalmente classificadas como pioneiras ou tardias. Espécies, como C.
benthamii e C. latiloba, apresentaram padrfes similares em todos os parametros analisados no
presente estudo. Essa aproximacdo funcional ficou evidenciada pela anélise multivariada,
indicando que funcionalmente essas espécies se aproximam da classificacdo de pioneiras,
proposta por Swaine e Whitmore (1988). O padrdo de variacdo funcional das demais espécies
€ menos evidente em virtude de ndo haver um padrdo de tendéncia claro em todos os
parametros analisados para essas espécies no presente estudo.

Algumas espécies apresentaram um comportamento incomum apresentando
caracteristicas dos dois extremos do gradiente sucessional, dentro do esperado para pioneiras
e ndo-pioneiras, como € o caso de P. trifoliata que apresenta elevada taxa de mortalidade ao
longo da regeneracdo (99,83%) e um elevado numero de plantulas (caracteristica de
pioneiras), e por outro lado, um crescimento lento e elevada densidade da madeira
(caracteristicas de ndo-pioneiras). Logo, o modelo cléssico de pioneiras e ndo-pioneiras nao se
aplica a esta espécie, ao passo que o modelo baseado na idade das espécies dominantes,
densidade da madeira e ciclo de vida seria bem aplicado ja que ela demonstra um padréo claro
e esperado para o estadio tardio, com elevada densidade da madeira e ciclo de vida longo,
com registro de individuos com mais de 400 anos (Worbes et al. 1992). Essa classificacdo é
corroborada pelo presente estudo que analisa o conjunto de atributos funcionais evidenciando
a importancia da analise conjunta dos fatores para o enquadramento das espécies em modelos
sucessionais.

O primeiro eixo de ordenagdo das espécies em relacdo a variacdo dos atributos
funcionais mostra essa substituicdo de espécie ao longo da sere sucessional, espécies tardias
préximas do canto inferior esquerdo e pioneiras proximas do superior direito com as
secundarias na parte central da variacdo corroborando a ideia de substituicdo gradativa das

espécies nesse horizonte de variacdo devido a valores intermediarios dos seus atributos
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funcionais. Isto evidencia a dificuldade em se caracterizar espécies desse estadio sucessional
devido a falta de caracteristicas proprias para diferencia-las das demais espécies dos extremos
sucessionais (Swaine & Whitmore 1988). Essa ordenacdo corrobora a primeira hipotese deste
estudo de que as espécies secundarias possuem caracteristicas funcionais intermediarias na
sere sucessional, porém ndo refuta a segunda hipdtese, ja que a ordenagdo no segundo eixo
indica a possibilidade de que haja outro conjunto de tragos funcionais que favorecem o
estabelecimento de espécies secundarias com estratégias distintas, sugerindo a existéncia de
caracteristicas proprias para esse estadio em algumas delas. Os atributos funcionais mais
relevantes para essa organizacdo foram relacionados a taxa de crescimento em altura, altura
méaxima, densidade da madeira, crescimento em didmetro, peso da semente e area foliar para o
primeiro eixo de variacdo, e concentracdo de clorofila a, b e total por area, DAP maximo e
biomassa total para o segundo eixo.

Ecologicamente é bastante sensato pensar na variacdo principal em um eixo com o
sentido oposto entre taxa de crescimento em altura e altura maxima, uma vez que espécies
com altas taxas de crescimento inicial geralmente possuem ciclo de vida curto e ndo atingem
alturas elevadas, ao passo que espécies com crescimento lento tém padréo distinto com ciclo
de vida longo podendo atingir alturas elevadas (Swaine & Whitmore 1988; Worbes et al.
1992). Este fato € corroborado pela alta correlagdo de atributos como a densidade da madeira
e o crescimento em diametro, pois quanto maior a densidade da madeira, mais lento é o seu
crescimento e vice versa (Whitmore 1998; Schongart et al. 2000). Geralmente, essas sdo as
principais caracteristicas utilizadas para classificar espécies em modelos sucessionais, pois
estes atributos estdo diretamente ligados aos padrbes de estabelecimento das espécies. Os
resultados obtidos no presente estudo confirmam esta ligacdo e demonstram que os atributos
avaliados sdo bons preditores da sucessao ecoldgica nos ambientes de varzea. Portanto, a
variacdo funcional captada no primeiro eixo de ordenacdo em relacdo aos atributos das
espécies investigadas confirma o padrdo de sucessdo ja descrito na literatura (Worbes et al.
1992; Wittmann et al. 2002, 2010a) corroborando a classificacdo j& usada para essas espécies.
Para corroborar os resultados do presente estudo e confirmar os padrdes encontrados para 0s
demais ambientes alagéveis, novos estudos de investigacdo dos padrbes de variacOes
funcionais para as espécies desse ecossistema devem ser realizados em outros locais e com
maior numero de espécies baseados nos atributos que foram mais fortemente relacionados
com o padrdo descrito, atributos como taxa de crescimento em altura e diametro, densidade da

madeira, &rea foliar, concentracdo de clorofila e peso de sementes.
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Atributos funcionais e Inundagao

A ordenacdo das espécies estudadas em funcdo dos atributos investigados reflete
respostas funcionais ao ambiente. A existéncia de um filtro ecol6gico que seleciona as
espécies mais adaptadas para o ambiente permite a zonagdo de espécies ao longo de um
gradiente (Parolin 2009). No caso dos ambientes de varzea, a pressao seletiva se da
principalmente em fungdo do pulso de inundacdo (Junk 1989). No presente estudo, essa
pressdo foi observada principalmente na fase de estabelecimento de juvenis. Assim, com base
nos dados levantados foi possivel observar uma pressdo grande da fase aquatica durante o
estabelecimento de plantulas e juvenis. Principalmente para algumas espécies que tiveram
altas taxas de mortalidade apds o periodo de inundacdo, como, por exemplo, C. pentandra, H.
spruceana, E. ovalifolia, as duas ultimas com quase 50% de mortalidade durante a fase de
juvenis. Isso relaciona mais fortemente o zoneamento de espécies a sobrevivéncia das
plantulas e juvenis durante o estabelecimento, do que com as arvores adultas encontradas no
ambiente (Parolin 2002b, 2009). Como demonstrado no presente estudo o estabelecimento
das espécies tem elevada influéncia do nivel de inundacdo na fase juvenil, corroborando a
ideia de que algumas espécies, ao exemplo de C. pentandra, tenham seu recrutamento ligado
ao regime de inundacdo interanual dependendo de anos com baixos niveis de inundacdo
consecutivos para se estabelecer e chegar a fase adulta. Por outro lado, algumas espécies dos
ambientes de varzea sdo altamente especializadas para sobreviver ao periodo de alagamento
com diversas caracteristicas adaptativas e evolutivas para suportar esse fator restritivo, ao
exemplo de P. trifoliata e T. barbata, que toleraram varios meses de inundagdo consecutivos
e apresentaram baixas taxas de mortalidade, 15% e 23%, respectivamente.

Algumas espécies podem se distribuir em varias faixas do gradiente de inundacdo
sugerindo um padrdo generalista, indicando que nas florestas alagaveis essas espécies
arbéreas apresentam ampla plasticidade ecoldgica ao alagamento periédico (Worbes 1985;
Ferreira 1991; Ferreira & Stohlgren 1999; Parolin et al. 2004; Wittmann et al. 2006a). Na
ordenacdo das espécies no gradiente de inundacéo, levando em consideracdo a abundancia dos
individuos adultos, observamos essa caracteristica de ampla distribuicdo das espécies ao
longo do gradiente, porém com abundancias distintas, sendo mais abundantes em
determinadas faixas do gradiente. A tipica zonacdo de espécies da varzea evidencia que a
grande maioria delas ocorre principalmente em faixas restritas desse gradiente e, portanto, ndo
possuem uma amplitude ecoldgica elevada devido as diferentes restricGes e baixa tolerancia
as variacgdes (Parolin 2009). As véarzeas sao ambientes extremamente dindmicos e muitas das

vezes 0 cenario que vemos hoje, como o regime de inundacgdo, ndo reflete o cenério do local
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quando do momento de estabelecimento dos individuos que hoje habitam. Isto se torna mais
evidente quando analisamos a distribuicdo no gradiente de inundagdo de H. spruceana, por
exemplo, em diferentes fases, quando jovens s@o mais restritas a um dos extremos com niveis
mais elevados de inundacéo e ao passo que na fase adulta possuem uma distribui¢do ao longo
de todo gradiente investigado.

A ordenacéo das parcelas no NMDS em relagdo aos atributos funcionais levando em
consideracdo a abundancia das espécies evidencia um padrdo de estratégias distintas no
padrdo de colonizacédo diferenciando os locais principalmente em direcGes oposta de tamanho
das sementes e nimero de sementes por frutos. No presente estudo foram observadas espécies
que apresentam sementes pequenas, como C. pentandra e C. latiloba com um grande nimero
de plantulas e espécies como H. spruceana e T. barbata com um reduzido ndmero de
plantulas se comparado com as primeiras. Essas evidéncias mostram direcGes opostas em
estratégias de estabelecimento para essas espécies corroborando a variacdo funcional e a
classificacdo sucessional descrita para elas, além de enfatizar que o mais importante € a
constatacdo da atuacdo do conjunto dos atributos para a classificacdo de uma espécie.

A ordenacdo direta da abundancia das espécies nas parcelas em relacdo a variacao de
atributos captada pelo primeiro eixo do NMDS demonstra que, espécies como T. barbata, H.
corymbosa e L. cymulosa, com variagOes similares nos atributos coabitam em elevadas
abundancias no mesmo local, evidenciando o pulso de inundacdo como filtro ecoldgico na
selecdo dessas espécies no ambiente, apesar de a regressdo entre essa variacdo e o nivel de
inundacdo ndo ter sido significativa. Porém, uma vez que ambas estdo na mesma faixa do
gradiente e no mesmo local disputando os mesmos recursos e com niveis de exigéncia de
padrGes ambientais parecidos, a espécie mais bem adaptada ao alagamento tem maiores
chances de se estabelecer. Mais uma vez, o padrdo € mais claro na fase juvenil do que na fase
adulta, deixando clara a relacdo da zonacao de espécies com o estabelecimento dos individuos
no inicio do seu ciclo de vida.

No segundo eixo do NMDS podemos ver uma tendéncia a substituicdo das espécies
nesse gradiente de variacdo funcional, indicando que na direcdo desses atributos ndo ha uma
grande sobreposicdo de nichos podendo ser uma estratégia de fuga da competi¢do. Os
atributos relacionados com esse eixo de variacdo, concentracdo de clorofila a, b e total, devido
a grande plasticidade cloroplastidica existente nas plantas para adaptacdes as diferentes
disponibilidades de luz do ambiente a variacdo desse atributo pode estar mais intimamente
ligada a variacdo de luz do ambiente do que a inundacgdo, por isso a ndo correlacdo dessa

variacdo com esse gradiente ambiental. Muito provavelmente a ampliacdo do gradiente da
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sere sucessional, com investigacGes em florestas pioneiras e tardias da vérzea, deve ser
suficiente para constatar a pressdo seletiva do pulso de inunda¢do na sucessdo ecoldgica
nesses ambientes. Incluindo analises em um espectro de variacdo da cota de inundagdo maior.
Por isso, sugerimos mais estudos com incorporacdo desses aspectos para contribuicdes ainda
mais significativas ao conhecimento dos processos sucessionais e zonagao de espécies dessas

florestas alagaveis.

Concluséo
Com base nos resultados encontrados concluimos que:

- Os atributos funcionais das espécies permitem seu enquadramento em grupos
sucessionais.
- O conjunto de atributos separadamente permite agrupar as espécies em diferentes
estratégias.
- O padrdo de variacdo funcional é condizente com a zonacao e sucessao de espécies
descrita nas florestas de varzea.
- Com base no padrédo de variacdo funcional sugerimos agrupar as espécies estudadas
da seguinte forma: Pioneiras: C. latiloba e C. benthamii
Tardias: H. spruceana, T. barbata e E. ovalifolia
- Ainda sugerimos uma investigacdo mais detalhada para embasar a criacdo de dois
outros grupos sucessionais para as outras espécies:
Grupo I: L. cymulosa, M. acaciifolium e H. corymbosa
Grupo IlI: C. pentandra e P. trifoliata
- E possivel definir espécies indicadoras dos estadios sucessionais com bastante
confiabilidade, mas, considerando a diversidade de espécies da varzea amaz6nica, ainda sdo
necessarios estudos adicionais que incorporem mais espécies.
- Embora a inundacéo ndo tenha relacionado com a variacdo funcional, existem fortes

indicios dessa variavel como filtro ecoldgico no estabelecimento dessas espécies.
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Tabela 1 — Lista das espécies estudadas com descricdo de seus habitats e estadios
sucessionais nos quais sao comumente classificadas. VB = varzea baixa, VA = varzea alta, TF
= terra firme, I1G = igap6. (Fonte: Wittmann et al. 2002, 20104)...........ccccververierierereeseseennes 10
Tabela 2 — Densidade (numero de individuos por éarea) e numero de individuos (n)
encontrados por espécie dentro das classes etarias plantulas (< 15 cm de altura), juvenis (> 15
cm de altura e <5 cm DCC) e adultas (> 1 m de altura). Biomassa lenhosa acima do solo total
por area (Mg ha™) por espécie com seu respectivo desvio padrdo. Plant = plantulas; Juv =
JUVENIS; AQU = AAUITOS. ..ottt e st e e ne e nneenes 14
Tabela 3 — Frequencia (%) dos individuos em cada uma das classes etarias investigadas.
Classes diameétricas medidas em individuos adultos, intervalos baseado nos valores de
didametro a altura do peito (DAP). Frequencia (%) total dos individuos em relacdo ao total de
INAIVIAUOS INVENTATTAAOS. ... .ecveieiciieieicicee et sreeneene e 15
Tabela 4 — Morfometria (comprimento, largura, espessura e circunferéncia), massa fresca de
diasporos (frutos e sementes) e nimero de sementes por fruto (Sementes Frutos™) para seis
espécies arbdreas de varzea. Valores médios seguidos de seus erros padrdes (x). Comp. =
CoOmMPrimento; @ = CIFCUNTEIENCIA. .......ccveiieeieeiee et 21
Figura 1 — Estrutura da populagdo para cada espécie estudada, abundancia de individuos (n)
distribuidos em classes etéarias, plantulas (<15 cm de altura), juvenis (>15 cm de alturae <5
DCC) e adultas, subdivididos em quatro intervalos de classes de diametro a altura do peito
(2= TS 16
Figura 2 — Taxa de mortalidade (%) total, antes e depois do periodo de 131 dias de
alagamento para os juvenis (> 15 cm de altura e <5 cm DCC) de dez espécies arboreas da

VAT ZEA. ..ottt e e —t e ee e e ————e e e e e e e e ———— 17
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Figura 3 — Média de altura (cm) e area basal (cm?2) de individuos juvenis (> 15 cm de altura e
<5 cm DCC) no decorrer de 241 dias de observacdo (margo a novembro de 2011) para dez
ESPECIES ArDOIEAS U8 VAIZEA. .....cveeveieie et e tee et te et et e s te et e reeste et e s naesaeeneenee e 18
Figura 4 — Incremento médio em quantidade de folhas para individuos juvenis (> 15 cm de
altura e <5 cm DCC) no decorrer de 241 dias de observacdo (mar¢o a novembro de 2011)
para dez eSPECies arbOreas de VAIZEA. .........cccvieieiierieieesie et 19
Figura 5 — Quantidade média de clorofila (Chl) a, b e total (umol mm™2) e area foliar média

(cm?) para individuos juvenis (> 15 cm de altura e <5 cm DCC) de nove espécies da varzea.

Figura 6 — Analise de componentes principais (PCA) baseada na matriz de atributos
funcionais para dez espécies arbdreas de VAIZEa. ..........cccevveeeieeiieciie s 24
Figura 7 — Grafico composto de espécies ordenadas em fungdo do gradiente de inundacgédo
baseado na abundancia (n) das espécies por parcela, separada em abundancia total dos
individuos (a), abundancia dos individuos jovens (b) e dos adultos (c). Gradiente de
inundacdo baseado em valores médios de inundacédo para cada parcela que variou de 1,5 m a
4,5 m de altura da coluna de AQUA. ..........couveiiiiiiiee e 25
Figura 8 — Andlise de escalonamento ndo métrico (NMDS) da matriz de associacdo de
parcelas com atributoS FUNCIONAIS. .........cueiiiiiiiiiiic e 26
Figura 9 — Ordenacdo direta das parcelas com base na abundancia dos individuos em relagao
aos eixos de ordenacdo da andlise de escalonamento multidimensional ndo métrico (NMDS).
Ordenacdo separada em abundancia (n) total dos individuos (a), abundancia dos individuos
jovens (b) e dos adultos (c) em relacdo ao primeiro eixo do NMDS e em relagdo ao segundo
eixo do NMDS também separada em abundéncia (n) total dos individuos (d), abundancia dos
individuos jovens (e) e dos adultos (f). Gradiente de ordenacdo baseado nos valores dos eixos
do NMDS das parcelas em relacao aos atributos funcionais das espécies.Erro! Indicador néo
definido.
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Concluséao

Com base nos resultados encontrados concluimos que os atributos funcionais das
espécies permitem seu enquadramento em grupos sucessionais e que é possivel definir
espécies indicadoras dos estadios sucessionais com bastante confiabilidade, mas,
considerando a diversidade de espécies da varzea amazonica, ainda sdo necessarios estudos
adicionais gque incorporem mais espécies. O padrdo de variacdo funcional é condizente com a
zonagdo e sucessdo de espécies descrita nas florestas de varzea. Embora a inundagdo néo
tenha relacionado com a variagdo funcional, existem fortes indicios dessa variavel como filtro

ecologico no estabelecimento dessas espécies.



Apéndice A

Tabela A — Matriz de atributos funcionais. Médias aritméticas para cada um dos atributos analisados seguido de seus respectivos desvios padrdes ().

Juvenis Adultos Folhas
Espécie Altura Area Altura 2" Biomassa Chla Chlb ChlT . .
basal  Folhas basal 2 2 2y Area foliar (mm?)
(cm) (cm?) (m) (cm?) (kg) (umol mm™)  (umol mm™)  (umol mm™)
C. benthamii 62,49 + 0,02+ 007+ |575+ 139,38+ 1259,68 + 17226,90 +
' 80,43 0,02 0,11 5,20 232,64 1596,62 2,41+0,90 4,42+165  6,82+255 11764,28
C. latiloba 43,89 + 002+ 026+|331+ 3386+ 100,01 24443,19 +
' 44,44 0,06 \ 0,23 4,34 111,80 229,96 2,64+248 478+4,44  7,42+6,92 17536,49
6,5 x 10
C. pentandra 183+ +73x 0,04+ | 39,78 346185+ 108459+
2,68 107 0,06 | +NA NA 1857,61 * * * *
6,6 x 107
E. ovalifolia 27,53 + +6,2x 0,12+ | 24,04 1469,14+ 1829781
7,86 1073 0,19 | £7,90 1806,49 + NA 3,467+040 6,34+0,73 9,80+1,13 1676,55 + 674,1
H. corvmbosa 32,53+ 001+ 029|712+ 92,16+ 14352+ 38,17 108,44 +
- cory 18,97 0,02 0,47 | 12,38 198,92 376,67 23,567 70,28 + 43,41 66,97 9665,64 + 9155,99
H. spruceana 48,01 + 002+ 008+ | 11,33 416,82+ 379,95
-SP 19,38 0,06 0,14 | £7,73 645,82 424,83 3,60+0,45 6,63+0,82 10,23+1,27 5127,51 + 1456,68
L cvmulosa 31,58+ 0,006+ 0,70%| 7,16+ 24748+ 20533%
= 13,20 0,0061 0,37 8,52 589,18 350,61 | 536+3916 9,66+7,00 1502+10,91 4488,39+1622,73
M. acaciifolium 37,27 0,010+ 0,04+ | 18,05 1143,89+ 70,87+ 79,24 £
' 13,53 0,012 0,09 | £259 768,37 123,19 | 28,33 +53,75 50,92 + 96,50 150,25 2803,33 + 1986,90
P trifoliata 2397+ 96x10° 0,11+ | 19,06 847,49+ 633,43984
' 7,44 +0,024 0,24 +7 1280,12 +466,89 | 2,64+1,18 483+213 7,47+331 2820,98 +1592,78
6,3x 10
T. barbata 3081+ +44310- 04% | 16,36 38459+ 1458+
9,23 3 0,63 | £455 402,47 52,86 10,88 + 12,565 19,51 +£22,27 30,39+ 34,82 15151,29 + 9723,49

*Nao foi possivel medir esses parametros para Ceiba pentandra devido a mortalidade de 100% dos individuos monitorados ap6s o periodo de inundacéo.
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Tabela A — Lista de atributos funcionais utilizados na classificacdo de espécies em pioneiras e ndo pioneiras
proposta por Swaine & Whitmore (1988).

Atributos

Pioneiras

Nao- Pioneiras

Germinacao
Estabelecimento
Tamanho de sementes
Producdo de sementes
Reprodugao

Dispersao

Dorméncia de sementes

Plantulas

Crescimento em altura
Crescimento
indeterminado

Ramificagdes

Vida foliar

Raizes

Densidade da madeira
Cor madeira

Madeira
Suscetibilidade foliar
Amplitude ecoldgica
Ciclo de vida

Exigentes de luz
Exigentes de luz
Pequenas

Constante, quase continuo
Precoce

Presente

Plantulas com elevada taxa de
fixagéo do nitrogénio

Rapido

Curta
Superficial
Baixa
Branca

Nao silicosa

Grande
Curto

Né&o exigentes de luz

Né&o exigentes de luz
Grandes

Periddica

Tardia

Animais ou vento

Ausente

Plantulas com baixa taxa de
fixacgdo do nitrogénio
Lento

Sem gemas dormentes
Relativamente esparsas
Longa

Profunda

Alta

Escura

Silicosa

Herbivoria

Pequena

Longo
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