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RESUMO

Na Amazobnia Central, perto de Manaus, a producdo de folhas caidas na serapilheira e o
estoque de folhas vivas no dossel foram medidos, e a producdo de folhas novas foi inferida,
mensalmente de abril de 2015 a mar¢o de 2016, em quatro tipos de floresta de terra firme dispostas ao
longo de um gradiente topografico, desde a zona riparia com areia branca mal drenada até o platé com
solo argiloso bem drenado. A producdo mensal de folhas caidas na serapilheira seguiu 0 mesmo
padrdo nos quatro ambientes, com um comportamento mensal similar. Durante 0s cinco meses mais
secos, as taxas de producdo de folhas caidas na serapilheira e de folhas novas formadas no dossel
foram 2,3-2,7 vezes maior do que nos cinco meses mais Umidos (utilizando médias mensais de -
histdricos de precipitacdo). Isso resulta em uma forte sazonalidade na estrutura etaria das folhas no
dossel, antes documentada apenas na floresta de platd na Amazdnia Central. Detectar 0 mesmo padrao
em todas as partes da paisagem local é importante porque os platds ocupam menos de 50% da area de
terra firme da Amazonia Central e porque a mudanga sazonal na estrutura etéaria das folhas no dossel é
a principal causa da sazonalidade na capacidade fotossintética do dossel e da sazonalidade de GEP -
Produtividade Bruta do Ecossistema. A producgdo de serapilheira foi mais fortemente correlacionada
com as médias mensais histéricas de duas variaveis climaticas (precipitacdo e cobertura de nuvens) do
que com seus valores mensais no periodo de estudo, apesar de o estudo ocorrer durante a seca mais
intensa desde 1997-98. Isto sugere que a fenologia florestal estd programada para seguir o clima
sazonal histérico. Uma possivel excecdo - uma breve resposta a seca do periodo de estudo - foi um
segundo pico, andmalo, na producdo de folhas na serapilheira durante o0 més 15/09-15/10 de 2015.
Neste periodo ocorreu 0 menor valor (63 mm) para a precipitacdo acumulada de 60 dias, desde 1998.
Este segundo pico na queda de folhas ndo é visivel nas médias mensais (2004-2008) de dados de
serapilheira obtidos para o platd no mesmo local pelo projeto TEAM (Tropical Ecology Assessment &
Monitoring). Na floresta de baixio foram registradas as menores taxas de producéo de folhas na
serapilheira e de produgdo de folhas novas no dossel; o maior tempo de residéncia das folhas no
dossel; e a menor area foliar especifica (SLA), em comparagdo com 0s outros trés tipos de floresta. Os

outros trés tipos de floresta ndo foram separaveis quanto a esses atributos.

Palavras-chave: 1.Floresta tropical 2.Fenologia foliar 3. Topossequéncia 4. Demografia foliar



ABSTRACT

In the central Amazon near Manaus, leaf litter production and canopy leaf stock were measured and
new leaf production was inferred, at monthly increments from April 2015 to March 2016, for four
upland forest types arrayed along a topographic gradient ranging from poorly drained white sand
riparian zone to well drained clay-loam plateau. All four-forest types closely tracked one to another on
a monthly basis. Production rates of leaf litter and of new leaves in the canopy during the five driest
months were 2.3-2.7 times higher than in the five wettest months, using historical monthly rainfall
means. This results in a strong seasonality in the leaf-age structure, previously documented only for
central Amazon plateau forests. Detecting the same pattern in all parts of the local upland landscape is
important because plateaus occupy less than 50% of the area of central Amazon upland and because
seasonal change in leaf age structure is the main driver of seasonality in canopy photosynthetic
capacity and Gross Ecosystem Productivity (GEP). Leaf-litter production was more strongly correlated
with historical monthly means of two climate variables (rainfall and cloud cover) than with the study
period values of these two climate variables, despite of this study was carried out during the most
extreme EI Nino drought since 1997-98. This suggests that forest phenology is programmed to follow
expected (historical) seasonal climate. A possible exception - a brief response to the study period El
Nifio - was an anomalous second peak in leaf litter rates during the month 15Sept-150ct 2015, when
accumulated 60-day rainfall reached its lowest level (63 mm) since at least 1998. This second peak in
leaf drop was not visible in the monthly averages (2004-2008) of leaf litter data obtained for plateau
by TEAM for the same site. Riparian forest had the lowest levels of leaf litter production, of new leaf
production, longer leaf residence time and lower specific leaf area, compared to the other three forest

types. The other three forest types were not separable on these attributes.

Palavras-chave: 1.Tropical forest 2.Leaf phenology 3.Catena 4. Age structure.
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1. INTRODUCAO

Informagbes sobre os mecanismos de controle ecofisiologicos da capacidade
fotossintética sdo um importante subsidio na calibracdo de modelos terrestres para construgédo
de futuros panoramas para a Amazonia. Tais elementos se fazem ainda mais necessarios nos
cenarios atuais de mudancas climaticas intensas, onde a ocorréncia de eventos de seca
extrema como El Nifio sdo uma realidade cada vez mais comum, colocando a prova a
capacidade de resisténcia e resiliéncia da floresta amazonica (Cox et al., 2008; Malhi et al.,
2008; Saatchi et al., 2013).

Estudos recentes (Restrepo-Coupe et al., 2013b; Jin Wu et al., 2016) indicam que a
sazonalidade da estrutura etaria (a demografia) das folhas no dossel - e ndo a quantidade
sazonal de folhas, nem a sazonalidade das forcantes climaticas - é a principal causa da
sazonalidade da fotossintese em floresta de platd de terra firme na Amazénia Central. Ao
nivel foliar, a capacidade fotossintética estd ligada ao estaddio de desenvolvimento de cada
folha, aumentando desde o surgimento até atingir o &pice com a completa expansao foliar, se
mantendo por um periodo de tempo e declinando até a senescéncia (Doughty and Goulden,
2008; Kitajima et al., 2002; Restrepo-Coupe et al., 2013b; Wu et al., 2013, 2012). No
entanto, a sazonalidade na estrutura etaria das folhas ainda néo foi estudada fora do ambiente
de platd, o que se torna um fato critico, pois os platés ocupam menos da metade da area de
floresta de terra firme na Amazonia Central.

Para retratar a dindmica da estrutura etaria, € necessario estimar o aporte mensal de
folhas novas no dossel. Este pode ser deduzido confrontando a taxa mensal de producdo de
folhas na serapilheira e o estoque de folhas no dossel -- LAI (Leaf Area Index) ou indice de
Area Foliar, que é definido como a area foliar total por unidade de area do solo (Watson,
1947). Para expressar as trés varidveis na mesma unidade, a producdo de folhas na
serapilheira € convertida em unidades de LAI. A conversdo requer a obtencdo do SLA
(Specific Leaf Area) ou Area Foliar Especifica que é a area da folha por unidade de massa
seca (Evans and Poorter, 2001; Malhado et al., 2009).

A variacdo sazonal do LAI pode ser estimada com dois instrumentos, que constituem o
LAI -2000. Mas isto requer que uma torre que se projeta fora do dossel esteja equipada com
um dos instrumentos e que os dois instrumentos estejam muito préximos e sincronizados. Esta
restricdo torna dificil estimar o LAI longe das poucas torres disponiveis, localizadas
geralmente em platds, dificultando a estimativa de producdo mensal de folhas novas fora dos

platds. Este problema pode ser contornado, estimando o estoque mensal de folhas no dossel
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com o sensor LIDAR (Light Detection and Ranging) terrestre portatil (Rosa, 2016), sem
necessidade de uma torre proxima.

No ambiente de platd, perto de Manaus e perto de Santarém, o pico de producédo de
serapilheira, causado pela abscisdo das folhas velhas menos eficientes, esta sincronizado com
o surgimento de folhas novas mais eficientes no uso da luz, levando & renovagéo das folhas
do dossel durante a estacdo seca e um incremento na capacidade fotossintética do dossel até o
final da estacédo seca e inicio da chuvosa (Wu et al., 2016). Fora dos platds, ainda ndo se sabe
se a acelerada queda de folhas novas no periodo seco € acompanhada por um aporte de folhas
novas.

Mudancas no comportamento fenol6gico podem representar adaptacGes a fatores
abioticos ou bidticos (van Schaik et al., 1993a). Um fator bidtico € a maior taxa de predacédo
das folhas novas e palataveis, quando insetos herbivoros sdo mais abundantes (Wolda, 1978),
pressionando as plantas a produzirem suas folhas novas nos meses quando estes insetos séo
menos abundantes. O simples fato de produzir folhas novas de forma sincronizada em
qualquer parte do ano, também pode ser um mecanismo de escape aos predadores, pelo efeito
de saturacdo (Janzen et al., 1973).

Nas florestas tropicais, durante as estagdes das chuvas, a dgua € abundante mas ha
maior cobertura de nuvens reduzindo a luz disponivel na superficie. Em contrapartida, durante
a estacdo seca na Amazodnia Central, ha 2-5 meses com déficit hidrico em anos normais
(dependendo do local), porém a floresta recebe mais luz solar (Kitajima et al.,1997). Nesse
periodo seco ocorre uma maior taxa de perda de folhas do dossel (producdo de serapilheira)
em ambientes de platd, de vertente e de baixio (Luizdo and Schubart, 1987; Luizao et al.,
2004; Ourique, 2014; Rice et al., 2004; Silva et al., 2009), caracterizando um efeito abidtico
sobre a fenologia.

Os estudos que avaliaram a producdo sazonal de serapilheira na Amazonia Central nas
ultimas décadas, abrangem, em sua maioria, apenas as tipologias florestais de Platd e Baixio.
Né&o avaliaram a variagdo ao longo do gradiente edafico da topografia (Luizao et al., 2004).
Na Amazénia Central, as caracteristicas edaficas e ecofisioldgicas da vegetacdo variam ao
longo de uma catena de solos ou topossequéncia (Magalhaes et al.,1998). Embora constituem
um gradiente continuo, sdo propostos quatro tipos florestais: platd, vertente superior, vertente
suave inferior ou campinarana, e baixio (Ribeiro et al. 1999).

Nos ambientes de Platd, os solos apresentam uma textura argilosa, tornando-se argilo-
arenoso nas vertentes, até chegar ao nivel mais baixo da paisagem, onde os perfis se

apresentam arenosos e mal drenados (Chauvel et al.,1987 e Nobre et al.,2011). Malhado et al.



13

(2009) e Wu et al. (2016) mostraram que o pico de troca de folhas velhas por folhas novas
ocorre no periodo seco em florestas de platé argiloso bem drenado da Amazonia Central,
perto de Santarém. Possivelmente, isto ocorre para aproveitar as maiores taxas de radiacéo
fotossinteticamente ativa (PAR) no periodo seco (van Schaik et al., 1993a). Luizédo et al.
(2004) e Qurique (2014) detectaram concordéncia na sazonalidade de producéo de folhas na
serapilheira, entre o baixio e o platd perto de Manaus

Neste estudo, pela primeira vez, foram obtidas as taxas mensais de producéo de folhas
novas fora do ambiente de plat. Foram caracterizados os padrdes sazonais da fenologia foliar
no periodo de 12 meses ao longo de um gradiente edafico de uma floresta na Amazonia
Central, abrangendo quatro fitofisionomias da toposequéncia: Baixio, Campinarana alta,
Vertente superior e Platd. Foram obtidos dados de producdo mensal e anual de folhas na
serapilheira e de folhas novas no dossel; o tempo de residéncia das folhas; e o SLA para cada
ambiente. Para o melhor entendimento de possiveis forcantes e gatilhos ambientais, os dados
de fenologia foram correlacionandos com duas varidveis climaticas (precipitacdo e PAR)
observadas durante o ano de extrema seca do periodo deste estudo, e com suas médias

historicas para um periodo historico sem secas extremas.

2. OBJETIVO

Em floresta de terra firme da Amazonia Central, examinar os efeitos de precipitacéo
sazonal, de PAR sazonal, e da topografia sobre a producdo de folhas na serapilheira, sobre a
producdo de folhas novas no dossel, sobre o tempo de residéncia das folhas e sobre a area

foliar especifica (SLA).

2.1. Hipoteses:
Foram elencadas quatro hipdteses testaveis abaixo em italico, cada uma seguida de uma

contextualizagéo sucinta:

H1: A producdo de folhas na serapilheira e de folhas novas no dossel é sazonal em todos os
ambientes de terra firme, causando forte sazonalidade na estrutura etaria das folhas no
dossel. Malhado et al. (2009), Wu et al. (2016) mostraram que o pico de troca de folhas velhas
por folhas novas ocorre no periodo seco em florestas de platd argiloso bem drenado da
Amazodnia Central, possivelmente para aproveitar as maiores taxas de radiacdo

fotossinteticamente ativa (PAR) no periodo seco (van Schaik et al., 1993). A consequente
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variacdo sazonal nas proporcées de folhas novas, maduras e velhas é a principal causa de uma
variacdo de ~27% na capacidade fotossintética do dossel e da propria fotossintese (GEP --
Produtividade Bruta do Ecossistema) (Wu et al., 2016). Luizao et al. (2004) e Ourique (2014)
detectaram concordancia na sazonalidade de producéo de folhas na serapilheira, entre o baixio
e o platd perto de Manaus. Usando cadmeras montadas em duas torres, Nelson et al. (2014) e
(Lopes et al., 2016) mostraram que o lancamento de folhas novas ocorre principalmente no
periodo seco nos platds. A sazonalidade de lancamento de folhas novas ndo foi examinada
ainda fora dos platds. Os plat6s constituem menos de 50% da area da floresta de terra firme na
Amazonia Central. Aqui postulamos que o comportamento sazonal na producdo de folhas
novas € concordante ao longo de toda a topossequéncia. O monitoramento mensal desta
producdo e do estoque de folhas no dossel, permitiu caracterizar a sazonalidade do aporte de
folhas novas, que controla a variacdo mensal das porcentagens de folhas novas, maduras e
velhas no dossel, que, por sua vez, controla a variagdo sazonal da capacidade fotossintética do

ecossistema.

H2. A producdo mensal de folhas na serapilheira é mais fortemente correlacionada com a
precipitacdo média historica e com o PAR médio historico, do que com a precipitacdo e o
PAR mensais observados durante o ano de estudo. O tempo necessario para programar 0s
processos fisioldgicos que controlam a fenologia foliar das arvores, pode fazer com que estes
processos estejam “calibrados” com o clima que a arvore espera nos proximos meses, ou seja,
baseada na sua experiéncia; ou entdo, com base em algum gatilho ambiental fiel ao ciclo
climéatico histérico. O clima histérico é o clima “esperado”, no qual a planta aposta
evolutivamente quando programa antecipadamente seu comportamento fenol6gico. Como as
anomalias climéaticas sdo comuns em qualquer ano, estas precisam ultrapassar limiares de

duracdo e de amplitude para engendrar uma alteracdo no comportamento fenolégico.

H3: As partes inferiores da toposequéncia, com solos mal drenados e arenosos (baixio e
campinarana alta), tem menor producdo anual de folhas e maior tempo de residéncia das
folhas no dossel, comparadas com as partes superiores da toposequéncia, cujos solos sdo
bem drenados e argilosos (vertente superior e platd). O estresse induzido por alagamento
sazonal da zona de raizes, alternando com drenagem completa do solo arenoso no periodo
seco nestes dois ambientes (Nobre et al., 2011), pode afetar negativamente a producgéo de
folhas novas, ampliar o tempo de vida das folhas como forma de estratégia de adaptagéo. E

consequentemente diminuir a taxa anual de producéao de folhas na serapilheira.
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H4: As partes inferiores da toposequéncia, com solos mal drenados e arenosos, tem &rea
foliar especifica (SLA) mais baixa (folhas mais coriaceas), comparadas com as partes
superiores da toposequéncia. Com maior tempo de residéncia, as folhas serdo mais longevas
nestes dois ambientes. Portanto as arvores devem investir na durabilidade de suas folhas.
Folhas mais coriaceas no baixio (maior razdo C:N) comparadas com o platd ja foram
documentadas (Luizao et al., 2004; Ourique, 2014). Postulamos aqui que a campinarana alta
também seguira a tendéncia do baixio, por ter solo arenoso e mal drenado (Magalhaes et al.,
1998; Nobre et al., 2011).

3. MATERIAL E METODOS

3.1. Area de estudo

O monitoramento mensal de producéo de folhas na serapilheira e do estoque de folhas
(LA no dossel, foi realizado em uma éarea de aproximadamente 3 x 3 km, nos quatro
ambientes topo-edaficos mais extensos encontrados no footprint da torre de fluxo turbulento
K-34. A torre € mantida pelo programa LBA (Large Scale Biosphere-Atmosphere Experiment
in Amazonia). Suas coordenadas sdo 2,60907S; 60,20917W, aproximadamente 60 km a
noroeste da cidade de Manaus, na Estacdo Experimental de Silvicultura Tropical (EEST) do
Instituto Nacional de Pesquisas da Amazdnia (INPA), dentro da Reserva Biologica do Cuieras
(Figura 1).
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Figura 1. Localizacéo da area de estudo, na Estacdo Experimental de Silvicultura Tropical situada na
Reserva Bioldgica do Cuieiras.

No sistema de classificagdo de Kdppen, o clima na regido é Am, caracterizado como
tropical chuvoso, com temperaturas médias entre 24 e 27 °C. (RADAM, 1978). A umidade
relativa do ar atinge um valor minimo de 75% no més de agosto e um maximo de 92% no més
de abril durante o periodo de alta precipitagdo. Nos meses mais chuvosos, 75% dos dias tém
precipitacdo superior a 1 mm. (ARAUJO et al, 2002)

Dados do Tropical Rainfall Measuring Mission (TRMM), em série histérica de 2000 a
2014 (Figura 2), indicam precipitagdo média anual de 2610 mm. Os meses de dezembro a
maio sdo 0s mais chuvosos. Nos meses agosto e setembro, a precipitacdo média mensal esta
abaixo dos 100mm, caracterizando a estacdo seca quando a evapotranspiragcdo excede a
precipitacdo (Malhi et al., 2009).
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Figura 2. Série historica de precipitagdo de 2000 a 2014 para a area de estudo. Dados mensais do
Tropical Rainfall Measuring Mission obtidos da NASA <disc.sci.gsfc.nasa.gov/giovanni>. Para casar
com nosso periodo de coleta se serapilheira, utilizamos a chuva dos 30 dias centrados no dia 01 do
més indicado no eixo X.

No ano do estudo, fortes anomalias negativas se manifestaram a partir do quinto més.
Ocasionadas pelo fendmeno El Nifio, as anomalias negativas mensais mantiveram-se fortes
por oito meses seguidos: 15 de julho de 2015 a 15 de marco de 2016 (Figura 3). O periodo
com precipitacdo inferior a 100 mm se estendeu para seis meses descontinuos: agosto,
setembro, outubro e dezembro de 2015 e janeiro e fevereiro de 2016.

A nivel local, o relevo é profundamente cortado pela densa rede de drenagem, que
formou um padréo de planaltos e vales com uma diferenca de altura maxima de cerca de 60 m
(60-120 m). (Aradujo et al., 2002) . Esse padrdo é originado a partir da erosdo quimica causada
por acidos nos cursos d’agua, provocando gradualmente a podzolizacdo do solo e resultando
na formacéo de “vales geoquimicos” (Chauvel et al., 1987).

No platd os solos possuem uma textura argilosa. Tornam-se progressivamente mais
arenosos nas vertentes, até chegar nas partes mais baixas da paisagem (Luizao et al., 2004). O
gradiente edafico de textura e drenagem condiciona fitofisionomias distintas para cada
segmento da topossequéncia: platd, vertente, campinarana com floresta alta, e baixio(Schietti
et al., 2014). As familias mais ricas em espécies sao Sapotaceae, Lecythidaceae e Burseraceae
para areas de platd e Sapotaceae, Fabaceae e Chrysobalanaceae para areas de baixio. A
densidade e a area basal dos caules >10 cm DAP séo similares entre estes dois ambientes no
local de estudo, sendo ~28-29 m? e ~620 individuos por hectare (CARNEIRO, 2004).
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3.2. Dados climaticos

A precipitacdo foi obtida do Tropical Rainfall Measuring Mission (TRMM), 3b42
versdo 7, para o quadrante de 0.25x0.25 graus que inclui a area de estudo. Foi calculada a
precipitacdo mensal “esperada” com base nas médias mensais do periodo 2000 a 2014. Neste
periodo, na Amazonia Central ndo houve secas extremas associadas nem com o “El Nifio”,
nem com o aquecimento andmalo do Atlantico Tropical Norte (Lewis et al., 2011; Marengo et
al., 2008). Obtivemos também a precipitagdo mensal “observada” para 0s 12 meses do estudo,
de abril de 2015 a marco 2016 (Figure 3), periodo que inclui o ElI Nifio chamado de
“Godzila” devido sua intensidade que foi semelhante aquelas de 1982-83 e de 1997-98,
bascado no  ONI -  Oceanic  Nifio Index (K. Trenberth, 2016,
<https://climatedataguide.ucar.edu/climate-data/nino-sst-indices-nino-12-3-34-4-oni-and-

tni>).

Precipitacdo, K34 (TRMM 3b42v7)
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Figura 3. Precipitacdo mensal na area de estudo, a média historica em preto e os meses do estudo em
cinza.

Como proxy para 0 PAR, utilizamos a média mensal da fracdo de cobertura de nuvens,
proveniente do sensor AIRS (Atmospheric Infrared Sounder). Utilizamos o produto
AIRX3STD, versdo 6, com resolugdo espacial de 1°, disponivel no site NASA-Giovanni.
Utilizamos o quadrante vizinho ao leste da area de estudo para evitar as grandes areas de agua
aberta (Rio Negro), presentes no quadrante que inclui nossa area de estudo. Como no caso da

precipitacdo, preparamos dois conjuntos mensais: (1) a média mensal histérica (2003-2014)
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para um periodo sem fortes secas andmalas e (2) para os 12 meses do periodo de estudo, que
inclui o periodo do EI Nifio (2015-16) (Figura 4).

Cobertura de Nuvens (AIRX3STD)
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Figura 4. Porcentagem de cobertura de nuvens para area de estudo, a média historica em preto e 0s
meses do estudo em cinza.

Para os dois tipos de dados climéticos (tanto os dados histéricos como os do ano de
estudo) cada més foi padronizado para 30 dias de duracdo, sendo os 30 dias antecedentes ao
dia 15 de cada més, pois a serapilheira acumulada foi recolhida sempre préximo do dia 15 de

cada mes.

3.3. Delimitacéo dos quatro segmentos da topossequéncia e alocacdo dos transectos

Para a delimitar quatro tipologias florestais que constituem segmentos ao longo da
topossequéncia, foi utilizado a rotina ASDL (Altura Sobre Drenagem Local) rodado no
ArcGIS, um procedimento adaptado do modelo HAND (Height Above the Nearest Drainage)
(Nobre et al., 2011; Renno et al., 2008; Schietti et al., 2014). Para as florestas de terra firme
da Amazonia Central, o HAND é um bom proxy para os gradientes topograficos de drenagem
e textura do solo que controlam a composicdo floristica, captando 72% da variacdo na
composicao de arvores (Schietti et al., 2014) . Semelhante ao HAND, o ASDL constroi um
modelo digital de elevacbes (MDE) normalizadas, considerando como elevagdo zero as
drenagens mais proximas que tem agua aflorando. A rotina ASDL foi alimentada com o MDE
do SRTM (Shuttle Radar Topography Mission). Utilizamos o SRTM com resolugédo espacial
de 30m, filtrado com uma janela movel de médias, de 3x3 pixels, para atenuar as micro-

irregularidades causadas pela rugosidade do dossel.
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Vinte e quatro transectos de 150m, representando 0s quatro ambientes (seis por
ambiente) foram distribuidos com distancia minima de 300m entre si, de acordo com a ASDL.
Os seis transectos sobre platd foram alocados onde ASDL >40m e inclinagdo <6° os seis
transectos de vertentes superiores onde ASDL = 25-35m e inclinagdo >6°; 0s seis transectos
na campinarana alta onde ASDL = 8 -20m e inclinagdo < 6°; e os seis de baixio proximos a
drenagem onde ASDL <1m e inclinagdo <6° (Figura 4). As campinaranas altas foram
alocadas exclusivamente na parte inferior de inclinaces suaves de interfllvios alongados,
pois a podzolizacdo ndo ocorre em vertentes inferiores ingremes (Chauvel et al., 1987). Com a
excecdo de vertente superior, 0s transectos foram colocados onde a inclinagdo da terra é plana
(< 6°), para permitir o uso de uma imagem do sensor orbital dptico Landsat 8 como auxilio na
alocacdo dos transectos. Nas areas planas as sombras topograficas ndo afetam as cores dos

pixels desta imagem.

Legenda
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Figura 5. Distribuicdo dos 24 transectos de 150m de comprimento e dos cinco coletores de
serapilheira por transecto, em cada uma das quatro tipologias florestais. Mapa base de Altura Sobre
Drenagem local (ASDL).

Para confirmar a esperada separacao edafica entre os tipos florestais (Figura 5), foram

coletadas amostras de solo para analise granulométrica, sendo 14 amostras compostas
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espalhadas em cada fitofisionomia, retiradas a 25cm de profundidade, abaixo da matéria
organica. As analises seguiram o método da pipeta proposto por (EMBRAPA, 1997).
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Figura 6. Gradiente textural do solo ao longo da topossequéncia. O IC é 95% para a média.

Foram distribuidos cinco coletores de serapilheira em intervalos de 30 m ao longo de
cada transecto, totalizando 120 coletores, ou 30 por ambiente. Para alocacdo em campo foi
utilizado um GPS portatil Garmin modelo 62s e bussola. Em areas de vertente, que foram

implantadas seguindo a curva de nivel, foi utilizado um clinbmetro Suunto.

3.4. Coleta de Serapilheira

A confeccdo dos coletores, a secagem, a triagem e a obtencdo do peso seco seguiram 0
protocolo do RAINFOR e do STRI, Smithsonian Tropical Research Institute (Muller-landau
and Wright, 2010). Cada coletor teve uma area de 0.5 m?, medindo 70.7 cm de cada lado, com
um metro acima do chdo nas areas de baixio e 0.5m acima do chao para os demais ambientes.
A armacdo foi de tubos de PVC de % polegada. Para nivelar o coletor em locais inclinados,
foram utilizadas luvas deslizaveis em cada pe, feitas de tubos de % de polegada (Figura 6).
Utilizamos tela com malha de 1x5mm, por ser mais resistente e mais facil de costurar que tela

de plastico convencional.
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Figura 7. Coletores de serapilheira com area de 0.5 m2 e 50 cm de altura (a); coletores no baixio com
um metro de altura (b); detalhe de luva de % que permite ajustar o nivel de cada pé (c).

Coletas mensais foram realizadas entre abril de 2015 e margo de 2016, sempre
proximo ao dia 15 de cada més. O material coletado foi acondicionado em sacos plésticos
identificados no campo. Os sacos foram deixados abertos e secos ao ar em sala com ar
condicionado. Apos esse procedimento, cada amostra foi triada, sendo dividida em duas
fracOes: folhas e outros. As folhas foram entdo acondicionadas em bandejas de aluminio e
secas em estufa a 65°C por 72 horas. Logo ap06s a retirada da estufa o material foi pesado para
minimizar a absorcdo de umidade. Foi utilizada uma balanca eletronica Gehaka, Modelo
BG2000, com precisédo de 0,01g.

3.5 Tempo de residéncia de folhas no dossel

Segundo Malhado et al. (2009), o tempo de residéncia das folhas no dossel em cada
ambiente é dado pela razéo entre a média anual do estoque de folhas no dossel e a média
anual de producdo (queda) de folhas nos coletores, ambas expressas em unidades de indice de
Area Foliar:

_ LAI )_(estoque
LAI Xsaida

Estimativas mensais do estoque (LAI) no dossel em cada tipo florestal foram obtidos
em cada transecto de 150 m no mesmo momento da coleta da serapilheira (Rosa et al. 2016),
utilizando um LiDAR portétil terrestre modelo Riegl LD90-3100VHS-FLP. As unidades de
massa das folhas nos coletores foram convertidas em unidades de LAI, multiplicando pela
Area Foliar Especifica (sigla SLA em inglés, cujas unidades sdo m?/Kg):
LAlsqiaq = 9 *m2/Kg
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3.6. Area Foliar Especifica

O SLA (Specific Leaf Area) ¢ a razdo, “area da folha imida (cm?)/ peso seco (g)”
(Garnier et al., 2001). Aqui utilizamos a area foliar seca ao ar e ndo a area viva, 0 que resulta
em subestimativa da SLA pelo encolhimento de area foliar na secagem. A perda de area, no
entanto, é compensada pela perda de massa por remobilizacdo de nutrientes antes da abscisao
e pela perda de massa por decomposicdo durante os 30 dias, em média, que as folhas
permanecem no coletor, antes de serem colhidas e secas.

A decomposicdo das folhas nos coletores varia sazonalmente, devido as condic¢des de
temperatura e umidade (Luizao, 1989). Este efeito sazonal teve que ser corrigido. Presumindo
que ndo ha variacdo sazonal de SLA para folhas senescentes, antes de iniciar sua
decomposicdo, utilizamos o SLA médio de cada ambiente em setembro de 2016 como base de
referéncia. Neste més mais seco, a decomposicdo nos coletores deve atingir seu minimo. Os
valores de SLA das folhas coletadas mensalmente foram ajustados para seu valor em
setembro. Para configurar este ajuste, obtivemos a area foliar especifica média em setembro
de 2015 (més seco) e em margo de 2016 (més chuvoso). A razdo entre os dois valores, por
ambiente, € o fator de correcdo daquele ambiente de marco para setembro (més referéncia).
Para o fator de correcdo dos outros meses, em cada ambiente, ajustamos o fator de marco de
forma linear, com base na precipitacdo de cada més a ser corrigido.

Os valores de SLA de cada ambiente em setembro e em margo foram obtidos a partir
do peso seco médio de discos com area de 1,4 cm? extraidos das folhas usando um vazador
manual circular afiado, evitando-se as nervuras centrais (Evans and Poorter, 2001) . Foram
extraidos 10-30 discos por coletor (Figura 6), sendo, de preferéncia um disco por folha. Os
discos foram secos em estufa a 65 °C por 72 horas.
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Figura 8. Discos retirados do limbo de 30 folhas diferentes e secas ao ar, de cada coletor para calcular
area foliar especifica (SLA) média de cada tipologia florestal no més seco de setembro de 2015 e no
més Umido de margo de 2016.

3.7 Analises estatisticas

3.7.1. Hipotese 1.

Para detectar sazonalidade na producdo de serapilheira, em cada ambiente
comparamos a producdo total de serapilheira nos cinco meses mais chuvosos (estacdo umida)
com 0s cinco meses mais secos (estacdo seca). A divisdo foi feita com base na precipitacdo
histérica (médias mensais de 15 anos se secas extremas, do TRMM), como veremos
posteriormente, foi a melhor preditora da producdo de serapilheira no ano do estudo do que a
precipitagdo mensal observada naquele ano. Utilizamos o teste Wilcoxon com modo (o
equivalente ndo paramétrico do teste-t pareado) para detectar as diferencas entre as duas
estacOes, para a serapilheira. Cada coletor de serapilheira serviu como objeto pareado entre as
duas estacOes (n=30 coletores para cada tipologia florestal). A anélise de sazonalidade nao foi
realizada entre os meses do ano, pois cada més seria tratado como uma de 12 categorias,
desprezando os diferentes graus de proximidade temporal entre cada par de meses.

Apenas um valor médio de LAI foi estimado mensalmente para cada tipologia
florestal, devido a alta variancia espacial do LAI dentro de cada ambiente (Rosa, 2016). Desta
forma, para cada tipologia florestal, temos apenas cinco observacfes para a produgdo mensal

de folhas novas no periodo umido e outras cinco observacdes no periodo seco. Aplicamos um
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teste Kruskal-Wallis para comparar a producdo de folhas novas entre as duas estacdes.
Repetimos o teste para 0s quatro ambientes (sem a correcdo Bonferrroni para testes repetidos,
considerando o baixo poder de descriminacdo imposto por apenas cinco observagdes por
tratamento).

Para representar a variacdo sazonal nas varidveis fenoldgicas que controlam a
capacidade fotossintética do dossel, elaboramos um grafico ilustrativo para cada ambiente,
mostrando mensalmente o aporte de folhas novas, a saida de folhas velhas para a serapilheira,

e 0 estoque total de folhas no dossel, todas em unidades de LAL.

3.7.2. HipoOtese 2.

Avaliamos, através da correlacdo de Pearson, a relacdo entre a producdo de
serapilheira em cada ambiente e dois tipos de precipitacdo mensal: (1) média historica para
precipitacdo mensal para um periodo sem secas severas e (2) a precipitacdo mensal observada
no periodo de estudo. Fizemos o mesmo para a média mensal da cobertura de nuvens. Para
confirmar a consisténcia da relacdo entre producdo mensal de serapilheira e a precipitacdo
média historica, acessamos quatro anos de producdo de serapilheira do projeto TEAM —
Tropical Ecology Assessment & Monitoring Network disponibilizado no site
www.teamnetwork.org. Estes dados foram coletados apenas no platd e no mesmo sitio de
nosso estudo (Litterfal data, LF-MA-5, Vegetation Protocol 1.4, Flavio Luizdo, INPA). Os

dados sdo aproximadamente quinzenais, mas alguns intervalos de tempo séo irregulares. Para
obter uma estimativa de producdo no dia 01 de cada més (o dia central de nossos dados
mensais) aplicamos um suavizador LOESS com janela estreita de suavizacédo, de sete valores
de largura. Extraimos o valor de producdo suavizada no dia 01 de cada més.

Realizamos ainda uma correlacdo entre a produgdo mensal de serapilheira, para todos
os pares de ambientes, como indicador do grau de consisténcia, entre ambientes, do
comportamento temporal na escala fina de tempo. Fizemos isto para os dados de producgédo

mensal e para as diferencas de producdo entre um més e 0 més seguinte.

3.7.3. Hipotese 3.

Para testar a terceira hipotese, de que a producgdo de folhas € menor nos dois ambientes
com solo arenoso e/ou mal drenado (baixio e campinarana alta) comparado com 0s outros
dois ambientes, comparamos a producdo meédia anual ente todos os pares de tipos de floresta.

Utilizamos o teste ndo paramétrico Mann-Whitney, equivalente a um teste t. Aplicamos a


http://www.teamnetwork.org/
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correcdo Bonferroni ao valor de “p” por ter repetido o teste seis vezes, que é o numero de
pares dos quatro ambientes. Também comparamos a producdo média nos cinco meses secos,
para todos os pares de ambientes (seis testes) e dentro dos cinco meses mais umidos (mais
seis testes), para saber se as diferencas na producdo de folhas entre as tipologias se mantem
consistentes nas duas estagdes.

Se o LAI é aproximadamente constante no tempo e no espaco, 0s ambientes com
menor producdo de serapilheira terdo maiores tempos de residéncia. Portanto, a producao
mensal e sazonal comparadas entre ambientes, servem como indicador indireto de
significancia para a diferenca entre os tempos de residéncia. Ndo é possivel avaliar
diretamente a significancia das diferencas nos tempos de residéncia pois ndo apresentam

repeticoes.

3.7.4. Hipotese 4.

Para determinar se a area foliar especifica (SLA) foi diferente entre os quatro tipos de
floresta, realizamos primeiro uma regressao linear entre a variavel continua independente
“altura vertical do transecto sobre a drenagem local -- ASDL” e a dependente “média da area
foliar especifica do transecto”. A variavel continua ASDL aqui representa o efeito do tipo de
floresta. O uso de transectos como observacfes permitiu suprimir a variancia interna de cada
transecto, pois utilizamos a média de SLA de cinco coletores para representar cada um dos

transectos.

4. RESULTADOS

H1: A producéo de folhas na serapilheira e de folhas novas no dossel é sazonal, causando
forte sazonalidade na estrutura etéria das folhas no dossel

Em todos os ambientes a producdo de folhas na serapilheira foi maior nos cinco meses mais
secos quando comparados com a producgdo nos cinco meses mais Umidos (Figura 9). O teste
de Wilcoxon confirmou esse padréo para todos os coletores de serapilheira nos ambientes de
Baixio, Campinarana alta e Vertente superior (T= 0, p<0.001, r =-0.62) e para 28 dos 30
coletores do ambiente de Platd (T=4, p <0.001, r = -0.61). Com |r| > 0.50, tamanho do efeito
de estacdo do ano sobre a producéo de serapilheira, € considerado forte.
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Figura 9. Boxplots para a producdo media mensal de serapilheira de 30 coletores em cada
ambiente nos cinco meses mais secos (caixas cinzas) e 0s cinco meses mais Umidos (caixas
brancas), baseado na média historica da precipitacdo local.

O estoque de folhas no dossel (LAI) teve pequena variacdo mensal em todos os
ambientes. Portanto a taxa mensal de formacdo de novas folhas no dossel segue a curva das
folhas velhas que saiam mensalmente para a serapilheira (Figura 10). Consequentemente, em
todos os ambientes, 0s cinco meses mais secos tiveram maior producdo de folhas novas no
dossel quando comparado com 0s cinco meses mais Umidos (teste Mann-Whitney, p = 0.047,
0.009, 0.016 e 0.016, respectivamente para baixio, campinarana alta, vertente superior e
platd). A sazonalidade foi similar entre todos os ambientes e para as duas medidas de fluxo de
folhas (velhas caindo e novas sendo langadas no dossel) - a producao no periodo seco foi 2.3 a

2.7 vezes maior que a respectiva producdo no periodo umido.
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Figura 10. Variacdo mensal em cada ambiente do estoque de folhas no dossel (LAI, medido com
LiDAR, IC = 95% para a média), da saida de folhas para a serapilheira e da producédo de folhas novas
no dossel, obtida pela diferenca entre a mudanca mensal do estoque no dossel e a saida mensal para a
serapilheira, apds converséo para unidades de LAI.
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H2. A producdo mensal de folhas na serapilheira tem correlagdo mais forte com a
precipitacdo média historica e com o PAR médio historico do que com a precipitacdo e 0
PAR observados durante o ano de estudo.
A Hipdtese 2 foi confirmada para as duas variaveis climaticas. O clima médio histérico -
obtido de intervalos de anos sem secas extremas na Amazonia Central - explicou melhor a
variancia na producéo de folhas do que o clima no proprio ano do estudo, quando ocorreu
uma forte seca. Nos quatro ambientes, 58-62% da variagdo na producdo de folhas na
serapilheira foi explicada pela precipitacdo mensal historica. A producdo mensal de
serapilheira de folhas no platd, obtida pelo grupo TEAM ao longo de cinco anos (sem seca
extrema), também foi fortemente correlacionada com a precipitacdo média histérica (r= -094),
explicando 88% de sua variacdo. Por outro lado, a precipitacdo mensal observada no ano de
estudo explicou apenas 13-23% da variacdo na producéo de folhas neste estudo.

Para a “fragdo de cobertura de nuvens”, usada aqui como proxy para PAR, as médias
mensais historicas explicaram 64-74% da variacdo mensal na producdo de folhas na

serapilheira, enquanto os valores no periodo de estudo explicaram apenas 22-42% (Tabela 1).

Tabela 1 Correlagbes de Pearson entre a producdo mensal de folhas na serapilheira e as variaveis
climaticas mensais de precipitagdo e de fracdo de cobertura por nuvens. As correlagfes sdo mais fortes
com as medias histéricas, conforme prop6sito na H2.

Produgdo de folhas na serapilheira Mg.hal.m™

Variavel climatica Campinarana  Vertente
Baixio alta superior Platd6 Médias

Precip mensal (2000-2014) -0.76 -0.77 -0.79 -0.79 -0.78
Precip mensal, 2015/16 -0.37 -0.48 -0.40 -0.39 -0.41
Fracdo de cobertura de

nuvens (2003-2014) -0.80 -0.84 -0.86 -0.86 -0.84
Fracdo de cobertura de

nuvens, 2015-16 -0.47 -0.65 -0.61 -0.60 -0.58

A dissociacdo entre a producdo de folhas na serapilheira e a precipitacdo observada no
ano de estudo ocorreu nos meses de dezembro de 2015 e janeiro e fevereiro de 2016. Sao
meses normalmente chuvosos, mas que tiveram taxas abaixo de 100 mm mensais em 2016. A
fenologia foliar se comportou normalmente nestes meses, “ignorando”, em grande parte, 0
fato de estarem menos chuvosos que o esperado (Figura 11).

O grau de explicacdo da producdo em um ano seco pela meédia histérica de
precipitacdo (~60%) é intermediario entre o alto grau de explicacdo de producdo em anos nao
secos pela chuva historica em anos nao secos (88%, dados do TEAM) e a baixa explicacédo da

chuva no proéprio ano seco do estudo (~18%). Isto sugere que a seca de 2015-16 alterou, mas
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apenas parcialmente, a sazonalidade da producéo. Esta alteracéo é vista como um forte, porém
breve, desvio entre os dados do TEAM e nossos dados no més mais seco do El Nifio. Na
Figura 11, as duas curvas aumentam de abril a agosto, e atingem um pico em agosto e
comecam a diminuir em setembro. Esta descida continua até marco nos dados do TEAM, mas
nossos dados exibem um segundo e alto pico de queda de folhas no més de setembro de 2015
a outubro de 2015, voltando a cair apenas ap0s um pequeno aumento na precipitagdo que
ocorre em outubro. Houve mais de 100 mm de chuva em novembro de 2015, o que parece ter
sido suficiente para estancar abscisdo anémala de folhas, possivelmente causada pelo efeito

acumulativo de seca forte até outubro.
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Figura 11. Taxas mensais de producdo de folhas na serapilheira para cada ambiente em 2015-16
(linhas) e as taxas detectadas no platd em 2004-2009 pelo projeto TEAM (pontos) (a); precipitacdo
média histérica de 15 anos (com IC=95% para a média) e precipitacdo observada no periodo do
estudo, 2015-16 (b).

Nos quatro ambientes foram registrados padrées mensais quase idénticos na escala
mensal (Figura 12), resultando em alta correlacdo positiva entre si, tanto na comparacdo dos
valores mensais de produgdo entre ambientes (Tabela 2), quanto na comparagdo dos

incrementos mensais Tabela 3).
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Figura 12. Producdo mensal de folhas na serapilheira (Mg.ha*.més*) em cada ambiente (linhas), com
IC = 95% para a média de 30 coletores, comparada com a precipitacdo mensal no ano de estudo

(Barras).

Tabela 2. Correlagdo de Pearson (r) dos valores mensais da produgdo de serapilheira entre todos os

pares de tipologia florestal.

Campinarana alta Vertente superior Plato

Baixio 0.91 0.92 0.92
Campinarana alta 0.99 0.98
Vertente superior 0.99
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Tabela 3. Correlagdo de Pearson (r) dos incrementos mensais da producéo de serapilheira entre todos
0s pares de tipologia florestal.

Campinarana alta Vertente superior Plato

Baixio 0.83 0.85 0.83
Campinarana alta 0.99 0.98
Vertente superior 0.99

H3: As partes inferiores da toposequéncia (baixio e campinarana alta), com solos mal
drenadas e arenosas, tem menor producéo anual de folhas e maior tempo de residéncia das
folhas no dossel, comparadas com as partes superiores da toposequéncia, cujos solos sao
bem drenadas e argilosos (vertente superior e platd).

A hipdtese se sustenta apenas para o baixio, pois o platd, a vertente superior e a campinarana
alta ndo diferem entre si quanto a producéo anual de folhas na serapilheira (Tabela 4, Figura
13). Os tempos de residéncia foram muito proximos nestes trés ambientes, entre de 12 e 13,5

meses. No baixio, onde as folhas sdo mais longevas, com 17,4 meses de residéncia no dossel.

Tabela 4. Producdo anual de folhas na serapilheira e o tempo de residéncia de folhas no dossel.

Média anual de produgdo de serapilheira (Mg.ha.y?) Tempo de
Tipologia florestal residéncia
Média 1C95_min 1C95_max (meses)
Plato 6.85° 0.58 0.58 12.7
Vertente superior 6.30° 0.5 0.5 13.5
Campinarana alta 6.91° 0.49 0.49 12.8

Baixio 4.98° 0.39 0.39 17.4
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Figura 13. Producéo anual de folhas na serapilheira (Mg.ha*.ano) em cada ambiente, e o tempo de
residéncia das mesmas.

As diferencas na producdo anual nos quatro ambientes é consequéncia principalmente
de suas producdes diferentes no periodo seco (p ajustado < 0.013 para Baixio x Campinarana
alta, p ajustado < 0.001 para os pares Baixio x Vertente superior e Baixio x Plat0). Estas
diferencas durante o periodo seco podem ser vistas no boxplot (Figura 9), onde vemos que a
floresta de baixio claramente teve a menor producdo. Durante a estacdo Umida, todos os
quatro ambientes reduziram sua producdo de serapilheira e reduziram suas diferencas, de
modo que o Baixio teve uma menor producdo que a tipologia florestal de Platd, mas néo foi
distinguivel das outras duas tipologias.

H4. As partes inferiores da toposequéncia, com solos mal drenadas e arenosos, tem area
foliar especifica (SLA) mais baixa (folhas mais coriaceas), comparadas com as partes
superiores da toposequéncia.

Confirmando parcialmente a Hipotese 4, detectamos um gradiente de SLA ao longo da
toposequéncia no més de margo, com o0 baixio e a campinarana alta localizadas na
extremidade mais coridcea (menor SLA). Porém, o gradiente continuo de altura sobre a
drenagem local, explicou a apenas 27% da variancia do SLA (F=8.16, df= 23, p=0.01,
R?=0.27). Todavia, sem a alavancagem dos dados pelo baixio, a relagdo torna-se nao-
significativa (p=0.09, R? = 0.05), indicando nenhuma diferenca entre campinarana alta e os

dois ambientes mais argilosos, ao contrario de nossa hipotese.
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Tabela 5. Médias de area foliar especifica (SLA) para cada tipologia nos meses de setembro de 2015 e
mar¢o de 2016, representando os periodos de seca e chuva respectivamente. A diferenca entre ambos e

o valor de “t” pareado para cada par de tipologia em cada estagdo.
SLA (m2.kg?)
s Baiio  COTPInarana Vertente ppg
Setembro, 2015 7.88 7.68 8.07 8.07
Marco, 2016 8.03 8.61 9.11 9.33
Diferenca (%) | + +11 +11 +14
Valor p (teste t pareado) 0.65 0.004 0.003 0.001

Houve maiores valores de SLA na estacdo chuvosa (Mar¢o/2016) e menores para a

estacdo seca (Setembro/2015) (Tabela 5). Na analise de nossos dados de producdo se

serapilheira, adotamos a suposicdo de que esta diferenca é causada por maior decomposicao

do material nos coletores, durante o periodo chuvoso. Este efeito de decomposi¢éo foi retirado

nos célculos mensais de producdo de liteira, ajustando todos os valores de producdo mensal

em funcédo da chuva do més, conforme explicado nos métodos.

Né&o houve gradiente significativo no més seco de setembro de 2016 (p= 0.2) (Figura
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Figura 14. Distribuicdo dos valores de SLA (eixo y), sendo a média de cinco coletores para cada
transcecto, em relacdo ao modelo ASDL (eixo x) que define cada tipologia ao longo da
topossequéncia.
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5. DISCUSSAO
5.1. Forte sazonalidade na taxa de troca de folhas

Como previsto, houve uma forte variacdo sazonal na quantidade e idade das folhas no
dossel superior (Lopes et al., 2016; Restrepo-Coupe et al., 2013a; J. Wu et al., 2016). Os
maiores valores de producgdo de folhas novas ocorreram nos meses secos, assim como é o
previsto para os picos absciséo de folhas (Chave et al., 2010; Luizao, 1995, 1989; Martius et
al., 2004). Como o estoque de folhas varia pouco, necessariamente havera maiores taxas de
producdo de folhas novas também na estacdo seca, causando forte variacdo sazonal na
composicao relativa das classes de idade “nova”, “madura” e “velha”. Esse comportamento
estd relacionado principalmente com as mudancas sazonais na insolacdo diaria e o
consequente aumento da demanda evaporativa associado a baixo a disponibilidade hidrica
(Chave et al., 2010; Wagner et al., 2016; Wright and Cornejo, 1990). Mas também pode ser
uma estratégia para evitar o ataque de insetos herbivoros e patdgenos, durante a estacao
chuvosa (Wu et al., 2016)

Porém, neste estudo, devido a questbes de confiabilidade do valor de LAI obtido com
0 LiDAR, os valores dos tempos de residéncia ainda podem ser questionados. Segundo Rosa
(2016), grande parte do topo do dossel esta oclusa quando medida com o LIDAR a partir do
ch&o. Isto pode levar a uma subestimativa da quantidade de folhas nesta parte do perfil, nas
quatro tipologias florestais. Os histogramas das 450 estimativas de LAI, feitas em cada
ambiente em intervalos de dois metros lineares, exibem clara saturacdo, faltando a cauda
superior. Um estudo com 45 medidas diretas de LAI em floresta tropical teve uma
distribuicdo normal na frequéncia sem término abrupto da cauda superior (Clark et al 2009).
A ocluséo do dossel superior e a consequente ndo detec¢cdo dos maiores valores de LAI, pode
criar uma saturacdo parcial do valor médio do histograma, usando como nossa estimativa de
LAI em cada ambiente, em cada més. Se, nos ambientes testados, 0s quatro tipos de floresta
tém valores médios de LAl acima do limiar de detectabilidade, as diferencas de LAI entre 0s
ambientes ndo serdo detectadas. E possivel, por exemplo, que o baixio tenha um LAI menor
que os outros ambientes, mas todos foram classificados como tendo valores similares de LA,
devido aos efeitos de oclusdo e saturacdo. Neste caso, com LAI real menor, o tempo de
residéncia de folhas no dossel do baixio pode ser similar ao tempo dos outros ambientes, pois
uma producao anual menor de serapilheira seria suficiente para fazer o turnover deste estoque

menor, neste ambiente.
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5.1. Variacgao interanual na producéo de serapilheira

Taxas anuais para um total de dez intervalos de um ano inteiro, entre 1979 e 2016, séo
comparadas na Tabela 6 e Figura 15. Menores volumes de producdo de folhas foram
encontrados na tipologia de Baixio e os maiores nos Plat6s, padréo que se repete em diversos
estudos sobre a producédo de serapilheira na Amazonia Central (Chave et al., 2010; Luizao,
1989; Luizao et al., 2004; Ourique, 2014). Porém, neste estudo que incluiu ainda o ambiente
de Campinarana alta, localizadas em areas de solo arenoso, esses ambientes detiveram o0s
maiores valores de producdo, chegando a 6.91 + 0.49 Mg.hat.ano™. Esse padrio pode estar
relacionado também com a estrutura da floresta e com cada ambiente e com a fertilidade do
solo (Chave et al., 2010).
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Tabela 6. Médias anuais de producédo de folhas na serapilheira para estudos realizados na mesma area.
IC = 95% para a média.

Autor Periodo de coleta Produg¢do (Mg.ha'.ano?) Tipologia florestal
F. Luizdo e Schubart (1987) 09/1979-08/1980 4.05 Baixio
4.41 Plato
F. Luizdo (1989) 09/1980-08/1981 4.63 Baixio
5.48 Plato
F. Luizdo (1989) 09/1981-08/1982 5.39 Baixio
5.79 Plato
R. Luizdo et.al. (2004) 07/2001-06/2002 4.88£0.22 Baixio
6.16+£ 0.15 Vertente
6.94+ 0.54 Platd
TEAM 05/2004-04/2005 4.71 Plato
TEAM 05/2005-04/2006 4.23 Plato
TEAM 05/2006-04/2007 4.38 Plato
TEAM 05/2007-04/2008 4.84 Plato
Ourique (2014) 11/2012-10/2013 4.3+0.23 Baixio
497 £0.21 Plato
Presente estudo 04/2015-03/2016 4,98 +0.39 Baixio
6.91+0.49 Campinarana alta
6.30+£0.50 Vertente superior
6.85 + 0.58 Plato
110
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Figura 15. Comparacdo de produgdo anual de folhas na serapilheira, em platd, para dez anos
diferentes na mesma area de estudo.
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Nossas taxas anuais para platd e para baixio sdo consistentes com os valores destes
mesmos ambientes no periodo Jul/2001-Jun/2002, reportados por Luizdo et al. (2004). No
entanto, as taxas de producdo anual de folhas na serapilheira sdo muito menores (fato que
pode afetar o célculo da longevidade das folhas no dossel e outras comparagdes) em outros
oito anos, sendo trés anos reportados por de F. Luizdo (1989) para platé e baixio, um ano
reportado por Ourique (2014) no platd e baixo, e quatro anos pelo TEAM (2004-2009) no
platd (Figure 15). No platd, onde ha mais dados, estes outros trabalhos indicam taxas de
producdo de folhas na serapilheira variando entre 62%-85% da taxa encontrada no nosso
estudo.

A causa das diferencas entre os anos (ou entre os estudos) é ainda desconhecida. Nao
estd relacionada claramente com o fenébmeno El Nino de 2015/16 por dois motivos: (1) as
producdes anuais de trés ambientes reportadas por R. Luzdo et al. (2004) obtidas para o
periodo Jul/2001-Jun/2002, um ano de precipitacdo normal, sdo similares as nossas; e (2) as
taxas mensais entre marco e julho de 2015 (antes de iniciar os meses secos do El Nifio
corrente) foram consistentemente maiores que as taxas mensais médias para marco a julho de
monitoramento pelo TEAM durante quatro anos (Figura 11) e durante o ano de estudo de
Ourique (2014). Tampouco pode ser atribuido claramente ao uso de coletores menores
(50x50cm, menos eficientes na captura de folhas grandes), que os utilizados neste estudo.
Todos os estudos compilados utilizaram coletores de 0.25 m?, incluindo Luizdo et al. (2004).

Alguns fatores podem interferir nos resultados, subestimando ou superestimando 0s
valores de producdo de serapilheira para cada ambiente. A herbivoria é um dos fatores que
frequentemente causa subestimativas nos resultados de estudos de serapilheira, sendo dificil
de ser quantificada (Chave et al., 2010; Luizao, 1995). Podendo diminuir em 12 a 19 % da
fracdo foliar da serapilheira (Metcalfe et al., 2014). Apesar disso, ndo ha tendéncias sazonais
claras para a herbivoria na planicie amazonica (Girardin et al., 2016). Outro possivel viés € a
interceptacédo das folhas que caem do dossel por palmeiras. Na floresta amazonica palmeiras
de folha grande tendem a capturar o material que cai, consequentemente reduzindo o
montante de serapilheira que chega ao solo (Alvarez-Sanchez and Guevara, 1999; Chave et
al., 2010). Fortes ventos convectivos podem aumentar a producdo de serapilheira (Luizao,
1989; Silva et al., 2009). Na area deste estudo, um forte vento convectivo em 16 de janeiro de
2005 (Araujo et al., 2013) foi detectado. Esse evento foi evidenciado como um breve pico
andmalo na producéo se folhas no monitoramento do TEAM (Tropical Ecology Assessment &

Monitoring Network), que foi filtrado nesta analise.
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O “El Nifio” pode intensificar a abscisao de folhas interferindo na quantidade de
serapilheira produzida (Martius et al., 2004). O evento de 2015-16 provavelmente influenciou,
principalmente na alta quantidade de folhas registradas neste estudo. No entanto em relacédo
ao padrdo intra-anual influenciou apenas em um breve segundo pico anémalo de queda de
folhas no més de outubro, formando um pico bimodal. Mesmo com esse fato, as quatro
tipologias tiveram uma maior correlagdo com a média historica de precipitacdo do que com 0s
valores observados durante o periodo de estudo. A mesma interacdo com a média historica de
precipitacdo pode ser observada na série de quatro anos de producdo de serapilheira em
ambiente de Platd do projeto TEAM na mesma area (Figura 16). Esse comportamento sugere
que a fenologia foliar esta fortemente sincronizada com o clima esperado ou forgante

evolutiva e ndo sinal proximal (van Schaik et al., 1993a).
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Figura 16. Producdo mensal de folhas na serapilheira do projeto TEAM e a média historica da
precipitacdo mensal (TRMM, 2000-2014), inversamente correlacionados, com r =-0.94.

5.2. Area foliar especifica (SLA)

O valor médio encontrado para 0 SLA no Platb no més seco (sem decomposicdo) de
8.07 m2.Kg* foi proximo ao valor de 8.16 m2.kg™ utilizado para esse mesmo ambiente em
estudos na Amazonia Central (Malhado et al., 2009; J. Wu et al., 2016). Entre as amostras do
periodo seco (Setembro de 2015) e imido (Mar¢o de 2016) houve um aumento de 14% no
valor do SLA do Platd, indicando uma perda de massa pelas folhas, denotando uma
sazonalidade no SLA. Porém no ambiente de Baixio nds encontramos um aumento de apenas

2% entre os periodos seco e imido.
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N&o houve gradiente significativo no més seco de setembro de 2016 (p= 0.2). Uma
forma de interpretar isso, é que as diferencas na taxa de decomposi¢cdo no més Umido
amplificaram as diferencas sutis (e ndo detectadas) presentes entre 0s ambientes no més seco
de setembro. Folhas menos coridceas teriam menos lignina e se decompdem mais
rapidamente, alterando para cima seu SLA mais rapidamente que folhas coridceas, que se
decompbem mais lentamente. De fato, para todos os ambientes o SLA em marco foi mais alto
que setembro, e esta diferenca foi maior para os trés ambientes mais altos da toposequéncia e
menor para o baixo (Tabela 5). Apenas para o baixio, ndo houve aumento significativo do
SLA em mar¢o comparando com setembro, sugerindo que suas folhas sdo mais resistentes a
decomposicdo. Esse fato também esta de acordo com estudos realizados na mesma area, onde
a razdo C:N das folhas da serapilheira nas partes mais baixas foram significativamente

maiores do que as mais altas (Luizao et al., 2004; Ourique, 2014).

6. CONCLUSAO

A producdo de folhas novas ocorreu principalmente nos meses secos em todos 0s
quatro ambientes estudados. Portanto, neste sitio, podemos estender para todas as fracdes da
paisagem de terra firme um padrdo sazonal de renovagéo de folhas antes documentado apenas
nos platés. A importancia deste resultado reside no fato de que a renovagéo sazonal de folhas
controla a sazonalidade da fotossintese, por determinar a demografia foliar ao longo do resto
do ano (Wu et al.,, 2016). Além da consisténcia espacial, encontramos uma provavel
consisténcia temporal, mesmo diante da maior seca causada por El Nifio desde 1998. Esta
concluséo se baseia no fato de que o padrdo temporal da variacdo mensal de producédo de
folhas na serapilheira, documentada pelo projeto TEAM entre 2004 e 2008, se manteve pouco
alterado no ano El Nifio de 2015-16. Em ambos os estudos, a producdo de folhas na
serapilheira foi fortemente correlacionada com o clima historico. A floresta parece reagir mais
ao clima historico esperado, do que ao clima anémalo que ocorreu no ano seco deste estudo.
A procura dos gatilhos proximais e das forcantes evolutivas subjacentes, que controlam o

ciclo fenoldgico, havera de levar em conta a "memdria" de clima pretérito.
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