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Sinopse:

Nessa tese dados de longo prazo foram avaliados para entender
os padrdes fenoldgicos e de mortalidade de arvores de dossel na
Amazonia Central. Foram investigadas mais de 1000 arvores ao
longo de 52 anos para entender como o clima local e eventos
globais extremos afetam a sobrevivéncia (1019 arvores) e a
fenologia (312 arvores) de arvores de diferentes grupos
funcionais de espécies. O efeito do tempo de monitoramento na
variacdo das métricas fenologicas também foi avaliado (312
arvores). Adicionalmente, os padrdes fenolégicos, a mortalidade,
dendrometria e tragos funcionais foram descritos e ilustrados
com fotografias de campo de arvores de 32 espécies estudadas.
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Resumo

Os ciclos de crescimento, reproducdo e morte das arvores séo resultado de interacGes
complexas entre fatores como clima, caracteristicas funcionais das espécies, interacdes
bioldgicas e tempo. Previsdes sobre como as arvores respondem as alteragdes climaticas tém
sido um dos objetivos principais nos estudos ecoldgicos recentes, ja que evidéncias apontam
para uma rapida mudanca climatica nas ultimas décadas. Grande parte destas investigacoes
tém sido realizadas sobre os componentes fenoldgicos — ciclos reprodutivos e de crescimento,
e sobre os padrbes de mortalidade arborea. Entretanto, ainda existem grandes incertezas sobre
quais os principais efeitos das mudancas do clima nos diferentes aspectos da fenologia e na
dindmica da mortalidade na floresta tropical, e consequentemente sobre como isso afeta 0s
ciclos globais de agua e carbono.

Para identificar os padrbes fenoldgicos de arvores de vida longa sdo preferiveis
observacdes periddicas realizadas em curtos intervalos entre remedicdes e ao longo do maior
periodo de tempo possivel. Dessa forma € possivel identificar os padres existentes mesmo
que os ciclos sejam raros ou rapidos, avaliando as tendéncias de longo prazo e possiveis
mudancas que podem ocorrer ao longo do tempo. Porém ainda ndo sabemos ao certo qual o
efeito do tempo de monitoramento na caracterizacdo e na variacdo das métricas fenologicas
obtidas a partir de diferentes tempos de monitoramento. Para a mortalidade, 0 monitoramento
ao longo do tempo de espécies com diferentes caracteristicas ecoldgicas funcionais permite
entender como os principais fatores bioldgicos e climaticos aumentam o risco de morte.

Diante desse cenario, utilizamos uma longa série temporal de observacbes mensais de
arvores da Amazonia para avaliar os padrdes de mortalidade e a fenologia ao longo do tempo,
respondendo a 3 questdes principais: (i) Como as variaveis climéticas e as caracteristicas
funcionais afetam a mortalidade arbdérea ao longo do tempo? (ii) Como o tempo de
monitoramento afeta a caracterizacdo dos padrdes fenoldgicos de arvores tropicais? (iii)
Como as variaveis climéticas e as caracteristicas funcionais afetam a ocorréncia e a duracao
dos ciclos fenol6gicos?

Os resultados mostraram que estudos de longa série temporal sdo essenciais para 0
entendimento do efeito de importantes variaveis na mortalidade e na fenologia de arvores
tropicais, contribuindo com o conhecimento sobre as estratégias ecologicas dessas espécies e
sobre como as variaveis climaticas afetam os ciclos vegetativos, a reproducdo e a
sobrevivéncia das arvores. Nossos resultados indicam ainda, sinais de como as mudangas
climaticas globais estdo afetando as grandes arvores, com consequéncias ainda pouco
conhecidas para o estoque de carbono e funcionalidade ecossisttémica das florestas da
Amazonia.



Abstract

The cycles of tree growth, reproduction and death result from complex interactions
between factors such as climate, functional characteristics of the species, biological
interactions and time. Predictions about how trees respond to climate change have been one of
the main subjects in recent ecological studies, as evidence points to rapid climate change in
recent decades. Much of this research has been done on phenological components -
reproductive and growth cycles, and on tree mortality patterns. However, there are still many
uncertainties about the main effects of climate variables on different aspects of phenology and
dynamics of rainforest mortality, and consequently how this affects global water and carbon
cycles.

To identify the phenological patterns of long-lived trees, periodic observations are
preferred over short intervals between re-measurements and over the longest possible period
of time. Thus, it is possible to identify patterns even if the cycles are rare or quickly,
evaluating the long-term trends and possible changes that may occur over time. However, we
still do not know what the effect of monitoring time on the characterization and variation of
phenological metrics obtained from different monitoring times is. For mortality, the monthly
monitoring of species with different functional ecological characteristics allows understanding
of how biological and climatic factors increase the risk of death over time.

We used a long time series of monthly observations of Amazonian trees to evaluate
mortality and phenology patterns over time, responding to 3 main questions: (i) How climatic
variables and functional characteristics affect mortality over time? (ii) How does monitoring
time affect the characterization of phenological patterns of tropical trees? (iii) How do
climatic variables and functional characteristics affect the occurrence and duration of
phenological cycles?

Our results show that long-term studies are essential in understanding the effect of
important variables on mortality and phenology of tropical trees, contributing to the
knowledge about the ecological strategies of these species and on how climatic variables
affect reproduction, vegetative patterns and tree death. Our results also indicate the signs of
how global climate change affecting the large Amazonian trees, with uncertain consequences

for the carbon stock and ecosystem function of Amazonian forests.
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Introducao

Fenologia: ciclos de vida de arvores tropicais

A fenologia é uma ciéncia integrativa que tradicionalmente avalia os fendmenos
periodicos dos seres vivos e suas relagdes com as condi¢bes ambientais e bioldgicas (Lieth,
1974). Esses estudos geram informacgdes sobre os ciclos de crescimento vegetativo e
reproducdo das espécies vegetais, favorecendo o entendimento sobre os fatores internos e
externos que influenciam a periodicidade, a época e a duracdo de cada uma das fases de vida
do vegetal (Newstrom et al., 1994; Schwartz, 2003). Observagdes fenoldgicas de longo prazo,
que contribuem com informacges essenciais sobre os padrfes de comportamento das espécies
ao longo do tempo (Schwartz, 2003; Penuelas et al., 2009; Ellwood, 2017), tém ganhado cada
vez mais relevancia cientifica por fornecerem informacg6es sobre adaptacdes dos seres vivos
as mudancas climéticas globais (Parmesan & Yohe, 2003; Bonan, 2008; Inouye, 2008;
Morisette et al., 2009; Penuelas et al., 2009).

Os tracos fenoldgicos refletem adaptacdes ecoldgicas, morfoldgicas e fisioldgicas das
plantas as condicdes do habitat, ja que as fases variam sazonalmente e ndo de forma continua
ao longo do tempo (van Schaik et al., 1993). Refletem ainda relacfes filogenéticas e
interacbes com agentes biologicos de polinizacdo, dispersdo e predagdo (Janzen, 1967;
Frankie et al., 1974; Elzinga et al., 2007; Figueiredo et al., 2009; Davies et al., 2013). Esses
tracos podem fornecer informacdes sobre trajetérias demograficas das plantas e podem
restringir fisiologicamente os padrdes de distribuicdo geogréafica de espécies (taxa) em larga
escala (Morisette et al., 2009), sendo importantes preditores de modelos de distribuicdo de
espécies baseados em processos (Chuine, 2010).

Os periodos de ocorréncia de eventos de floracdo, frutificacdo, perda foliar a producao
de folhas novas sdo as fenofases, ou seja, as fases fenoldgicas. O momento (época), duracédo e
frequéncia das fenofases definem os padrées fenoldgicos dos vegetais (Bawa et al., 2003). As
plantas exibem grande variedade de padrdes, especialmente em ambientes tropicais onde as
condicBes potencialmente favordveis podem ocorrer em qualquer época do ano (Alencar et
al., 1979; Newstrom et al., 1994; Bawa et al., 2003). Por exemplo, a reproducéo e os periodos
de crescimento vegetativo podem acontecer em diferentes épocas e serem relacionados a
diferentes estratégias, ja que ndo ha limitagdo extrema por condi¢des climaticas desfavoraveis
(como baixas temperaturas ou mesmo condi¢Ges extremas de congelamento como em certas
regides de floresta temperada). A frequéncia reprodutiva também varia de mais de uma vez

por ano (sub anual) a uma vez a cada varios anos (supra anual) e a duragdo pode variar de
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alguns dias até varios meses (Frankie et al., 1974; Alencar et al., 1979; Sakai et al., 1999;
Adamescu et al., 2018).

Grande parte das espécies arboreas em regides tropicais florescem durante o periodo
com a menor pluviosidade (Janzen, 1967; Alencar et al., 1979; Borchert, 1983; Bawa et al.,
2003; Borchert et al., 2004, 2005; Bentos et al., 2008). Ja a frutificacdo, dispersdo de
sementes e crescimento ocorrem com mais frequéncia durante a estacdo chuvosa (van Schaik
et al., 1993; Bentos et al., 2008; Wagner et al., 2014). Nas florestas da Costa Rica (Bawa et
al., 2003) e da Africa (Adamescu et al., 2018), por exemplo, os padres anuais sio0 mais
comuns, enquanto em areas de floresta de Dipterocarpus (Mal&sia), as arvores se reproduzem
mais comumente de forma supra-anual (Sakai et al., 1999; Brearley et al., 2007; Chen et al.,
2018). Na Amazonia Central, o estudo pioneiro que avaliou 27 espécies florestais mostrou
que a reproducdo supra anual € mais comum (Alencar et al., 1979). No geral, espécies anuais
ou que se reproduzem varias vezes por ano tém menor duragdo, enquanto espécies com baixa
frequéncia reprodutiva compensam essa caracteristica com maior duragdo dessa fenofase
(Bawa et al., 2003).

Em ambientes tropicais sem sazonalidade climatica bem definida, a producdo de folhas
tende a ser continua (Reich, 1995), como mostra 0 monitoramento mensal de folhas de 23
espécies durante 10 anos na Amazoénia venezuelana, onde tanto a taxa de langamento de novas
folhas quanto a taxa de queda de folhas ndo foi sazonal (Reich et al., 2004). Entretanto,
Borchert et al., (2015) e colaboradores afirmaram que a mudanca sazonal na insolacdo diaria
controla a troca de folhas em todas as latitudes tropicais (Borchert et al., 2015), sendo que na
auséncia de um forte sinal diurno, o principal sinal percebido foi o curso anual da insolagéo
diaria. Essa ainda é uma questdo controversa dentro da literatura, e requer a avaliagdo da
fenologia em uma escala espacial e temporal ampla.

Muitas espécies comecam a formar sincronicamente folhas e flores, induzidas pelo
aumento de insolacdo atmosférica (Borchert et al., 2005). A producdo de folhas novas
também pode ser programada para maximizar a absor¢do de nutrientes liberados pela
decomposicgéo da serapilheira, logo ap6s o inicio da estacdo chuvosa (van Schaik et al., 1993).
O periodo sem folhas em espécies deciduas pode ser uma adaptacdo para melhorar a
eficiéncia do uso da agua e evitar estresse hidrico (Singh & Kushwaha, 2016) e/ou para
otimizar o ganho de carbono com o flushing foliar durante o periodo de maior insolacdo

(Saleska et al., 2007). Algumas espécies deciduas apresentam floragdo e/ou frutificacdo
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durante o periodo deciduo (como espécies do género Tabebuia), 0 que pode ser vantajoso para
facilitar interacdes bioldgicas como a polinizacdo ou dispersao (Janzen, 1967).

Na regido de terra firme da Amazo6nia Central, em média 44% das copas vivas do dossel
superior liberam grande quantidade de folhas novas durante os meses mais secos do ano
(junho a outubro) (Nelson et al., 2014). Esse valor cai para 11% durante 0s meses mais
chuvosos (dezembro a abril), mostrando uma tendéncia de producéo de folhas novas durante a
época seca (Figura 1). Isto cria um marcante ciclo sazonal na estrutura etaria e na capacidade
fotossintética do dossel, ja que a produtividade e a capacidade fotossintética variam ao longo

do desenvolvimento das folhas. Essa dindmica tem um papel importante na sazonalidade da

produtividade da floresta, e devem ser considerados em modelos de dindmica da vegetacao
MDV (Restrepo-Coupe et al., 2013; Martins, 2015; Wu et al., 2016; Chavana-bryant et al.,
2017; Albert et al., 2018).

June 24

Time series spans 37 days in the 2013 dry season, showing a portion of monitored canopy
of Central Amazon upland forest. Five crowns with rapid and massive flush of new leaves are
indicated with yellow arrows, all briefly deciduous prior to flush

Figura 1: Répida mudanca foliar de arvores de dossel da Amazdnia Central (Nelson et al., 2014). Série temporal
de 37 dias na estacdo seca de 2013, mostrando o dossel de arvores monitoradas na terra firme da Amazdnia
Central. Cinco copas com rapida e massiva produgdo de folhas novas sdo indicadas em setas amarelas, todas
brevemente deciduas antes da producéo de folhas novas.

Na Amazonia Central, a maioria das arvores deciduas terminam essa fase antes do
periodo mais seco do ano, 0 que indica que elas ndo estdo esperando a estagdo chuvosa para
produzir novas folhas (vide capitulo 2, pagina 6). As folhas jovens tém uma maior regulacéo

da troca de agua, enquanto as folhas velhas ndo sdo capazes de controlar tdo bem a abertura e
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o fechamento dos estdmatos, consumindo mais agua para cada unidade de carbono fixado
(folhas velhas sdo menos eficientes no uso da agua que as folhas jovens). Sendo assim, a troca
das folhas antes ou durante a seca pode ser vantajosa para evitar o stress hidrico e a perda de
agua pela transpiracédo de folhas velhas e menos eficientes.

Outra hipotese que corrobora com a queda e a producdo de folhas novas durante os
meses secos € a fuga temporal da predacdo de insetos herbivoros e do ataque de patogénicos
(Lieberman, 1982). A troca foliar na época de menor incidéncia de insetos e patdgenos (seca)
pode diminuir os danos causados nas folhas jovens, que sdo menos protegidas e
preferencialmente mais atacadas por herbivoros ou patogenos.

A concentracdo do turnover foliar nos meses mais secos também pode indicar relaces
com a sazonalidade das outras demandas na alocacdo de carbono das arvores, como rizosfera
(raizes finas, exsudato de raizes de enzimas para absorcdo de P e agucares para simbiontes de
raizes); madeira grossa (caules, galhos, galhos e raizes grossas); e a por¢do ndo foliar do
dossel (frutas e flores) (Malhi, 2012). Por exemplo, se a estratégia reprodutiva da planta for
otimizada para produzir frutos maduros na estacdo chuvosa (e, portanto, flores no final da
estacao seca), isso podera forcar a alocacdo dos recursos produzidos para novas folhas quando
ndo for alocado para flores ou frutas. Além disso, se ambos os térmitas e as micorrizas séo
mais ativos com solos mais Umidos e a demanda de fdésforo para o crescimento de frutos é
maior na estacao chuvosa, pode haver uma vantagem em acumular um estoque de serapilheira
ndo decomposto nos meses mais secos contendo uma reserva de P a ser reabsorvido nos
meses mais Umidos, quando esses agentes de reciclagem estdo ativos e a demanda pelo

crescimento dos frutos € maior (agradecimento pela revisdo do Dr. Bruce Nelson).

Clima: fator determinante na fenologia e mortalidade arbérea

A sazonalidade climatica é o principal fator externo regulador da atividade fenoldgica
em ambientes tropicais (Borchert et al., 2015). O clima sazonal e eventos climaticos extremos
podem causar variages temporarias na radiacdo solar, ventos e agua no solo, estimulando nas
arvores diferentes respostas (Inouye, 2008; Penuelas et al., 2009). Essas variagdes climaticas
também podem causar flutuagdes na ocorréncia de agentes polinizadores, dispersores,
predadores, patdgenos e competidores, 0s quais interagem com as espécies e podem
influenciar os seus ciclos fenoldgicos vitais (Lieberman, 1982; Bonan, 2012).

A associacdo entre fenologia e fatores ambientais gera uma sincronia entre oS
individuos que assegura uma maior eficiéncia reprodutiva e maior capacidade de
sobrevivéncia, seja pela fuga da predacdo, facilitagdo da polinizagdo ou melhor
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aproveitamento dos recursos disponiveis e interacbes bioldgicas (Augspurger, 1981;
Figueiredo et al., 2009). Porém, as mudangas climéticas estdo levando a altera¢es nos ciclos
fenoldégicos em diferentes regibes do planeta. De acordo com as suas caracteristicas, as
espécies respondem de forma particular a essas mudancas (Visser & Both, 2005; Singh &
Kushwaha, 2006), conduzindo assim uma selecdo direcional (Rich et al., 2008; Anderson et
al., 2012) que pode levar a alteracdo na estrutura das comunidades vegetais e até ao declinio
de populagdes quando as taxas de mudancas climaticas superam as taxas das mudancas
adaptativas (Anderson et al., 2011; Esquivel-muelbert et al., 2017).

Para florestas tropicais, estudos indicam que varidveis climéaticas como a precipitacdo
sdo importantes preditores da fenologia de espécies arboreas (Frankie et al., 1974; Borchert,
1983; Reich & Borchert, 1984; Alencar, 1994; Bawa et al., 2003). Variaveis como 0
comprimento do dia e picos de irradiancia, também apresentam forte correlacao para algumas
espécies (van Schaik et al., 1993; Wright & van Schaik, 1994; Borchert et al., 2005, 2015;
Chen et al., 2017; Wright & Calder6n, 2018). A temperatura nessas regides tem uma menor
amplitude de variacdo e ao contrario do que ocorre em regides temperadas pode ter menor
associacdo com a fenologia das espécies (Chambers et al., 2013a).

Além da sazonalidade climética anual, variagdes nos padrdes de circulacdo atmosférica
(ventos e pressdo) e das condi¢bes na superficie dos oceanos na regido equatorial podem
resultar em eventos climaticos extremos ao longo dos trépicos, em uma escala multianual
ainda pouco conhecida (Marengo, 2004). Esses eventos climaticos alteram as condicGes locais
e afetam os padrdes fenoldgicos e a mortalidade das arvores (Nakagawa et al., 2000; Wright
& Calderon, 2006). OscilacBGes nos padrbes de relacionamento entre atmosfera e 0 Oceano
Pacifico El Nifio-Southern Oscillation (ENSO - El Nifio — fase quente e La Nifia — fase fria) e
0 Oceano Atlantico sdo considerados os principais agentes de variabilidade climatica
interanual (Trenberth, 1997; Malhi & Wright, 2004; Malhi et al., 2008), com consequéncias
no tempo e no clima de todo o planeta, principalmente em regides tropicais e subtropicais
(Trenberth & Caron, 2000; Yoon & Zeng, 2010).

O ENSO é caracterizado por uma variacdo da temperatura da superficie do mar (TSM) e
diferengas de pressdo atmosférica em regides equatoriais do Oceano Pacifico. Com o
aquecimento/resfriamento da temperatura da superficie do mar (TSM) e varia¢des no indice
de Oscilagédo Sul (I0S), comecam a ser observadas mudancas da circulagcdo da atmosfera nos
niveis baixos e altos, determinando mudangas nos padrGes de transporte de umidade e

variagfes na distribuicdo das chuvas em regides tropicais e de latitudes médias e altas. El
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Nifio pode ser representado como um aquecimento das &guas superficiais do Oceano Pacifico
Equatorial e valores negativos de 10S. Enquanto o fendbmeno La Nifia representa um
resfriamento dessas aguas e valores positivos de 10S (Trenberth, 1997).

Outra causa das variagcOes interanuais na precipitacdo e temperatura da regido tropical é
o0 gradiente norte-sul da TSM do Atlantico Tropical. Esse evento pode influenciar a duragéo e
a intensidade da estacdo seca em grande parte da Amazonia. Em anos que se observa um
aquecimento do Atlantico Tropical do Norte em relacdo ao Sul, concomitantemente ha
alteracdes da pressdo ao nivel do mar (PNM). Isso causa uma modificacdo na circulacdo dos
ventos e consequentemente no transporte de umidade, que afeta o clima da Amazonia (Malhi
et al., 2008; Marengo et al., 2012). Anomalias de TSM do Atlantico s&o relativamente menos
influentes para a regido da Amazo6nia Central que as anomalias do Pacifico (ENSO), porém
podem exercer profundo impacto na variabilidade climatica da regido (Nobre & Shukla,
1996).

A combinagdo das circulagcbes atmosféricas andmalas induzidas por alteragdes nos
oceanos Pacifico e Atlantico modulam conjuntamente grande parte da variancia interanual do
clima e a distribuicdo pluviométrica sobre a América do Sul (Marengo et al., 2012). Esses
eventos podem gerar alteracdo na umidade e variagdes de temperatura, possibilitando
aumento das queimadas e causando tempestades de ventos, secas severas ou inundagoes
prolongadas (Barlow & Peres, 2004; Bonan, 2008; Penuelas et al., 2009; Marengo et al.,
2012). Por exemplo, ha um aumento da precipitacdo na estacdo chuvosa da Amazonia desde
1990, associado com o aquecimento do Atlantico tropical sul e norte, causando maior aporte
de umidade para a regido (Gloor et al., 2013, 2015).

H& fortes indicios de que essas alteracbes influenciam a ecologia e os padrdes
fenoldgicos (Wright & Calderon, 2006; Penuelas et al., 2009), o crescimento arbdreo e
producdo de biomassa (Schongart et al., 2002; Schongart & Junk, 2007) além de afetar as
taxas de mortalidade arbéreas (Williamson et al., 2000; Phillips et al., 2009). A precipitacdo
excessiva também pode causar aumento concentrado da mortalidade de arvores, como o
evento de 1989 na Amazonia Central (Mori & Peter Becker, 1991). Sendo assim, é necessario
entender como esses padrdes podem influenciar o clima local na regido central da Amazonia
e, consequentemente, como isso afeta a fenologia das espécies.

As mudancgas fenoldgicas ocorridas em resposta as variagbes climaticas trazem
consequéncias para todo ecossistema e precisam ser monitoradas, tendo em vista as rapidas

mudancas climéticas atuais. A Amaz6nia, por seu enorme potencial de contribuicdo no
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cenario climético global atual e futuro, € um dos grandes protagonistas no esforco cientifico
global de entender as respostas das florestas a essas mudangas, e deve ser um dos principais
focos dessa grande discussdo global sobre o papel das florestas no futuro de todo o planeta
(Gloor, 2019).

Fatores biologicos como moduladores da fenologia

A ocorréncia dos eventos fenolégicos pode estar relacionada as caracteristicas das
espécies, como tipo de polinizacdo ou dispersdo de sementes, visando facilitar a interacGes
bioldgicas ou minimizar a predacdo. A predacdo de folhas novas, por exemplo, pode ser
menor quando a producéo de folhas novas foi relacionada aos periodos de menor abundéncia
de herbivoros (van Schaik et al., 1993). A infestacdo de fungos de folhas velhas para folhas
novas é reduzida com a troca sincronizada e completa das folhas do dossel ap6s o periodo
deciduo em espécies de Hevea spp. (Lieberei, 2007).

A sincronizacdo temporal e espacial da floracdo pode aumentar as chances de
polinizacdo pela facilitagdo da troca de pdlen e pela atracdo mais eficiente de agentes
polinizadores. Por exemplo, abundancia minima de arvores com flores pode ser necessaria
para atrair alguns tipos de polinizadores (Augspurger, 1981), outros sdo atraidos pela floracdo
massiva e breve perda de folhas que facilita a localizacdo das flores por polinizadores
(Gentry, 1974). Espécies polinizadas ou dispersadas pelo vento devem coincidir seus eventos
fenolégicos com épocas de maior ocorréncia de ventos, muitas vezes quando estdo com a
copa desfolhada, o que € muito comum para florestas temperadas (Frankie et al., 1974).

Outra hipotese para as diferentes épocas de ocorréncia da reproducdo € o ajuste do
momento ideal para a germinagdo das sementes (Janzen, 1967). O final da frutificagdo
coincidindo com a época chuvosa pode diminuir as taxas de mortalidade das sementes e evitar
que plantulas germinem em condic¢des desfavoraveis, aumentando as chances de sucesso da
fase de reproducdo (Frankie et al., 1974). Essa estratégia é especialmente importante para
sementes que ndo apresentam dorméncia e em regides de seca sazonal severa (van Schaik et
al., 1993).

Espécies que compartilham os mesmos polinizadores, sofrem ainda uma pressdo
evolutiva, que pode levar a uma sequéncia de floracdo sem sobreposic¢ao temporal, evitando a
competicdo por agentes polinizadores (Davies et al., 2013). Isso acontece entre espécies de
Heliconia spp. polinizadas por beija-flores na Costa Rica, mostrando picos de floracéo
sequenciais e ndo sobrepostos, provavelmente resultante da concorréncia por polinizadores

e/ou selecdo contra a hibridacdo (Stiles, 1975). Em uma revisdo de literatura Elzinga e
18



colaboradores mostraram que parte da variacdo na ocorréncia das fases é hereditaria e que
andlises de selecdo mostram que as interagdes bidticas podem moldar a selecdo na fenologia
da floracéo, sendo que a presenca de polinizadores tende a favorecer o adiantamento do pico
de floracdo, a0 mesmo tempo que a predacdo de sementes antes da dispersdo tende a
favorecer atraso na floragcéo (Elzinga et al., 2007).

Espécies que compartilham caracteristicas ecoldgicas de aquisi¢cdo e utilizacdo de
recursos podem ter padrbes fenoldgicos e taxas de mortalidade semelhantes, como parte das
estratégias de sobrevivéncia e reproducao da espécies (Ferraz et al., 2004; Bentos et al., 2008;
Chao et al., 2008). Espécies pioneiras (fases iniciais de sucessdo) ou de baixa densidade da
madeira apresentam crescimento e ciclo de vida mais rapido que espécies dos estagios
avancados da sucessao (Ferraz et al., 2004). A frequéncia dos ciclos reprodutivos também é
maior nesse grupo de espécies, geralmente florescendo e frutificando uma ou mais vezes
durante o ano (Bentos et al., 2008). Mudancas observadas em diferentes ambientes dentro da
floresta, como a maior incidéncia de radiacdo solar nas bordas e demais efeitos da
fragmentacdo de habitats afetam a composicdo de espécies aumentando a proporcdo de
pioneiras e a producdo de frutos nesses ambientes em relacdo ao interior da floresta (Laurance
et al., 2003). A densidade da madeira resulta das propriedades fisicas e mecéanicas da madeira
e esta relacionada ao trade-off entre crescimento rapido e menor resisténcia, ou seja, espécies
de madeira de densidade baixa ou intermedidria tem maiores taxas de crescimento, mas
normalmente ciclos de vida mais curtos e maiores taxas reprodutivas (Poorter et al., 2018).

Caracteristicas dendrométricas mensuraveis individualmente, como circunferéncia ou
diametro do tronco, altura e tamanho da copa séo resultados do processo de desenvolvimento
e crescimento das arvores, moduladas de acordo com as caracteristicas genéticas da espécie e
as condi¢bes ambientais e bioldgicas locais. Em geral, o padrdo arquiteténico das arvores faz
parte do conjunto de estratégias das plantas de estruturacdo fisica e captacdo de recursos,
como luz e &gua. A dendrometria também influencia as condi¢des ambientais microclimaticas
que a arvore € submetida, através por exemplo, da exposicdo e da area da copa, 0 que pode
afetar a fenologia (Borchert, 1983; Herrera, 1986; Alencar, 1994) e a mortalidade das arvores
(Condit et al., 1995; Clark & Clark, 1996; Nakagawa et al., 2000; Muller-Landau et al., 2006;
Nepstad et al., 2007; De Toledo et al., 2011).

A fenologia das plantas arboreas tropicais de terra firme tem sido moldada por fatores
seletivos bidticos e abidticos. A maioria dos estudos citados na introducdo deste trabalho

demonstram o papel importante dos fatores abioticos, em particular precipitacdo, irradiancia e
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estresse hidrico. Fatores bidticos sdo frequentemente menos aparentes, porém, ndo menos
importantes, ja que as interacdes biologicas e clima afetam conjuntamente os padrdes
fenoldgicos (Janzen, 1973; Murali & Sukumar, 1993; Coley & Barone, 1996; Elzinga et al.,
2007). Compreender o papel dos agentes bioticos na selecdo adaptativa é uma parte
importante na compreensao dos fatores que afetam a fenologia ao longo do tempo, apesar de
ser uma questdo controversa e de dificil mensuracdo. Porém, esses esforgos sdo cada vez mais
relevantes, ja que o papel das interacfes biologicas é complexo e vem se mostrando cada vez

mais importante (Elzinga et al., 2007).

Padrdes de mortalidade arbdrea

As estimativas de mortalidade s&o descrigdes fundamentais acerca da dinamica de
populacdes arboreas de floresta tropical (Lewis et al., 2004). Variagbes nas taxas de
mortalidade de arvores da Amazodnia estdo associadas em escala regional com tipos de solo,
topografia e variaveis climaticas (Phillips et al., 2004; Quesada et al., 2009). A taxa de
mortalidade arborea varia ao longo da bacia Amaz6nica em um gradiente espacial leste-oeste,
enguanto na porcao leste as taxas de mortalidade variam de 1 a 2% ao ano, na regido oeste ela
chega a até 3% (Lewis et al., 2004; Phillips et al., 2004). O solo e topografia podem
influenciar a distribuicdo espacial e composi¢do das espécies na Amazonia, o que afeta a taxa
de mortalidade em diferentes regides (de Castilho et al., 2006). Porém, a variagdo espacial da
mortalidade em meso escala e escala local (sem efeito de diferentes composic¢des floristicas)
ainda é mal compreendida (de Toledo et al., 2012).

Diferentes espécies ou agrupamentos filogenéticos também apresentam diferentes taxas
de mortalidade (Laurance et al., 2004; Chao et al., 2008). Espécies de crescimento mais
rapido e baixa densidade de madeira sdo mais propensas a mortalidade e compartilham uma
menor expectativa de vida (Chao et al., 2008). Em uma Floresta Atlantica, a taxa de
mortalidade geral estimada foi de 1,5%, porém espécies pioneiras apresentam uma maior taxa
de mortalidade (3,55 %) quando comparadas as arvores do estagio final de sucessdo (1,26%)
(Rolim et al., 1999).

Sabemos que a fertilidade do solo, topografia e perturbacfes climéaticas ao longo do
tempo sdo bons preditores da taxa de mortalidade arborea na Amazénia Central (De Toledo et
al., 2011). No geral, parcelas em solos mais ferteis, encostas mais ingremes e solos mais
arenosos e encharcados apresentam maior mortalidade (De Toledo et al., 2011). As taxas de
mortalidade e recrutamento (turnover) em florestas ndo perturbadas da Amazénia aumentaram

nas ultimas décadas, o que tem significativas implicagdes nas alteragGes da estrutura dessas
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florestas (Mcdowell et al., 2018). Essas mudancas estdo associadas as variagdes do clima,
como aumento da concentracdo de CO. atmosférico (Houghton et al., 2001), intensidade e
duracdo das estacdes seca e chuvosa (Lewis et al., 2004; Malhi & Wright, 2004), intensidade
do periodo seco (Condit et al., 1995; Williamson et al., 2000; Phillips et al., 2004; Lewis et
al., 2011) ou devido aos danos causados por tempestades de vento, como os downbursts ou
blowdowns (Espirito-Santo et al., 2010; Negron-Juérez et al., 2017).

Chambers e colaboradores (2013) afirmaram que 89% da mortalidade de arvores na
Amazonia Central é causada por ventos, sendo que aproximadamente dois tercos das arvores
morre de forma isolada (1 ou 2 arvore), enquanto o restante morre em grupos (Chambers et
al., 2013b). Nelson e colaboradores (1994) e Espirito-Santos e colaboradores (2010)
demonstraram que grandes derrubadas por ventos convectivos sdo concentradas nas regides
central e ocidental da Amazdnia, sendo infrequentes em outras regides como o estado do Para
(Nelson et al., 1994; Espirito-Santo et al., 2010). Analisando 13 anos de imagens Landsat, foi
demonstrado que, na regido de Manaus, ventos que derrubam &rvores sdo concentrados no
periodo de setembro a fevereiro (Negron-Juarez et al., 2017).

A mortalidade é um parametro importante na determinacdo das mudancas que estdo
ocorrendo na dinamica e estrutura das florestas tropicais. Para evitar suposi¢des equivocadas,
0 monitoramento da mortalidade deve ser feito em curtos intervalos entre as remedicdes,
aumentando o detalhamento das informacdes e a precisdo na identificagdo do momento e das

causas de morte.
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Objetivo

O principal objetivo desta tese foi investigar os ciclos fenoldgicos reprodutivos e

vegetativos e os padrfes de mortalidade de arvores da Amazonia Central. Os objetivos

especificos de cada capitulo foram:

Capitulo 1: Como os padrdes de mortalidade arbOrea estdo relacionados as varidveis

climaticas e caracteristicas funcionais das espécies?

Auvaliar as taxas de mortalidade de arvores ao longo de 52 anos de monitoramento mensal.

Analisar os efeitos de diferentes variaveis climaticas e caracteristicas funcionais das espécies
(densidade da madeira de grupo sucessional e tipo de mudanca foliar) na mortalidade das arvores ao
longo do tempo.

Analisar a taxa de mortalidade de diferentes grupos funcionais de espécies arbéreas, durante anos de
eventos climaticos extremos de alta mortalidade arbdrea.

Capitulo 2: Qual o efeito do tempo de monitoramento nos parametros fenoldgicos de

espécies florestais da Amazoénia Central?

Avaliar como o tempo de monitoramento afeta a variacdo da duragéo, do intervalo entre eventos e do
momento de ocorréncia das fenofases floracéo, frutificacéo, perda foliar e producéo de folhas novas.
Investigar se varidveis taxondmica, reprodutiva, vegetativa ou ecoldgica explicam a variagdo das
métricas fenoldgicas para diferentes fases reprodutivas e vegetativas.

Entender qual é o tempo minimo necessario para estimar, de forma robusta, as métricas fenolégicas das

fases reprodutivas e vegetativas.

Capitulo 3: Qual o efeito das caracteristicas funcionais e condi¢des climaticas na ocorréncia e

duracdo de eventos fenoldgicos de floracdo, frutificacdo, folhas novas e sem folhas de arvores

da Amazonia Central?

Avaliar como varidveis climaticas locais e oscilages globais afetam a probabilidade de ocorréncia e a
duracdo das fases reprodutivas e vegetativas de arvores da Amazonia Central.
Avaliar como as caracteristicas funcionais das espécies afetam a probabilidade de ocorréncia e a
duracdo das fases reprodutivas e vegetativas de arvores da Amazonia Central.

Capitulo 4: Elaborar um guia descritivo com informagdes ecoldgicas sobre espécies arboreas

da Amazo6nia.

Descrever os padrfes fenoldgicos, a mortalidade, dendrometria e caracteristicas funcionais de 32
espécies de arvores na Amazonia Central.

lHustrar com fotografias de campo as arvores monitoradas.
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Material e métodos

Areas de estudo

Essa tese foi desenvolvida a partir de dados obtidos em duas areas de floresta Tropical
Umida de terra firme da Amazonia Central, a Reserva Florestal Adolpho Ducke (RD) e a
Estacdo Experimental de Silvicultura Tropical (EEST). As areas sdo Reservas Florestais do
Instituto Nacional de Pesquisas da Amazoénia (INPA) e estdo distantes entre si 30 km em linha
reta. A RD é uma area de 10.072 ha situada 26 km ao norte de Manaus, na Estrada Manaus-
Itacoatiara (AM-010). A EEST esté localizada em uma &rea de 21.000 ha, situada no km 45
da BR-174, ao norte de Manaus, conforme mostra a Figura 2, retirada de (Aleixo et al., 2019).

Study Areas

E RD
EEST

- » Tress
q‘ﬁA © Survivor

@ Dead

Figura 2. Localizacdo das arvores monitoradas nas areas de estudo Reserva Florestal Adolpho Ducke (RD)
representada em laranja e Estacdo Experimental de Silvicultura Tropical (EEST) representada em verde. (a)
Mapa do Noroeste da América do Sul, mostrando a localizacdo da RD e EEST, na regido da Amaz6nia Central.
(b) Mapa mostrando as areas de estudo na regido de Manaus, Amazonas, Brasil. Distribuicdo espacial das
arvores sobreviventes (amarelo) e mortas (vermelho) nas &reas da (c) RD e (d) EEST. A imagem SRTM
utilizada em (a) e Landsat8 utilizada em (b), (c) e (d) foram obtidas em https://earthexplorer.usgs.gov/.
Creédito mapa: Eduardo Prata.
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Vegetacao

A vegetacio da regido é tipica Floresta Tropical Umida de terra firme (Hopkins, 2005),
termo aplicado na Amazonia para designar a floresta ndo alagada periodicamente. Essa
formacdo florestal estd incluida na “Floresta Ombroéfila Densa” da Amazonia (Veloso et al.,
1991). As éareas apresentam relevo ondulado de 40 a 140 m acima do nivel do mar, com
variacdo de 80 m de altitude (Radambrasil, 1973, Ribeiro, 1999). A floresta apresenta aspecto
sempre verde e grande numero de espécies arbdreas, arbustivas e herbaceas, geralmente
distribuidas em trés estratos bem distintos. A cobertura vegetal ombrofila tem dossel uniforme
com uma altura média de 30 a 35 m e arvores emergentes ocasionais de até 45 metros
(Ribeiro, 1999).

Nessas areas podem ser encontrados basicamente quatro tipos de ambientes (platd,
vertente, baixio e campinarana), definidos pelo tipo de relevo e composicdo do solo. As
caracteristicas do solo estdo relacionadas com a topografia, especialmente em relacdo a
porcentagem de argila, que é maior nas partes mais altas e planas do relevo (Chauvel et al.,
1987; de Castilho et al., 2006). Em geral, os solos nas partes mais altas das Reservas sdo
latossolos amarelo-alicos, argilosos e, nas partes mais baixas sdo podzoélicos arenosos
(Hopkins, 2005).

As florestas de platd estdo situadas nas areas mais altas e planas onde o solo € argiloso,
bem drenado e mais férteis do que os solos arenosos. Neste tipo de floresta sdo encontradas as
maiores arvores, o dossel atinge entre 30-40 metros de altura (Hopkins, 2005). As florestas de
vertente ocorrem nas areas inclinadas, onde os solos normalmente sdo mais arenosos que 0s
solos de platd. A comunidade vegetal e a altura do dossel sdo similares aos das florestas de
platd, entretanto a quantidade de arvores emergentes € menor (Hopkins, 2005) e a mortalidade
das arvores é maior (De Toledo et al., 2011). As florestas de baixio ocorrem nas areas mais
baixas, ao longo dos igarapés, onde o solo é arenoso e encharcado nas épocas de maior
pluviosidade. O dossel é mais baixo do que nas regides de platds, com 25-30 metros de altura
e dominado por palmeiras (Hopkins, 2005). Nesta regido, com algumas excec¢des, as
campinaranas altas sdo encontradas nas verterentes inferiores e suaves ou nas planicies, onde
o solo é arenoso, as arvores possuem menor diametro (DAP) que aquelas dos platds, o dossel
tambem é mais baixo, geralmente entre 15-25 metros de altura (Chauvel et al., 1987;
Hopkins, 2005).
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Clima local

O clima da regido é do tipo “Am”, clima tropical de moncdo de acordo com a
classificacdo de Koppen-Geiger (Peel et al., 2007) com estacdo seca e estacdo chuvosa
definidas pelo regime de ventos. O clima é quente e imido praticamente durante todo o ano,
com média anual da precipitacdo de 2523 mm, temperatura média de 26°C e umidade média
relativa do ar variando de 83% a 90%, com média anual de 87% ao longo dos Ultimos 52
anos. A precipitacdo média mensal nos meses mais secos do ano (junho a novembro) é de 136
mm (+/- 64mm) e temperatura de 26.3°C (+/- 1.3°C), enquanto nos meses mais chuvosos
(dezembro a maio) a precipitacdo média é de 288 mm (+/- 99 mm) e a temperatura média é de
24.9°C (+/- 1.1°C). Durante a estacdo seca a regido pode experimentar de dois a trés meses de
déficit hidrico (normalmente entre julho a setembro), quando a evapotranspiracdo excede a
chuva mensal (precipitacédo inferior a 200mm por més).

Os dados climéticos de precipitacdo (mm), umidade relativa do ar (%) e temperatura
(°C) utilizados nessa tese foram coletados na Estacdo Climatoldgica da Reserva Florestal
Adolpho Ducke - RD entre os anos de 1965 e 2016 e fornecidos pelo Instituto Nacional de
Pesquisas da Amazodnia (INPA), por meio do LBA (http://Iba2.inpa.gov.br/) .

Dados funcionais

Os tracos funcionais sdo caracteristicas das plantas que influenciam sua aptiddo através
de seus efeitos no recrutamento, crescimento, reproducdo e sobrevivéncia (Poorter &
Bongers, 2006). Foram coletados diferentes tracos funcionais para caracteriza¢do ecoldgica
das espécies monitoradas. Os dados funcionais coletados para todas as espécies foram:
densidade basica da madeira (valores continuos obtidos para cada espécie em g/cm®), grupo
ecoldgico sucessional (Pioneira — estagios iniciais da sucessdo; Secundaria — estagio
intermediario da sucessdo; Tardio — estagios avancados da sucessdo florestal) e tipo de
mudanca foliar (sempre verde, semi-decidua ou decidua). Para as 32 espécies pré-
selecionadas (Capitulos 2 e 3) obtivemos as caracteristicas reprodutivas de agente polinizador
(insetos, morcegos ou passaros), tipo de fruto (seco ou carnoso), tipo de dispersdo das
sementes/frutos (animais - zoocdrica, vento - anemocoérica ou gravidade/langamento -
autocérica), peso de mil sementes e comportamento das sementes (recalcitrante, intermediaria
ou ortodoxa). Esses dados foram obtidos em literatura, e estdo descritos para cada espécies na
Tabela 1, pagina 30.
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Dados fenoldgicos e de mortalidade

Os dados fenologicos séo originais dos “Estudos Fenoldgicos” da Reserva Ducke (RD)
e da Estacdo Experimental de Silvicultura Tropical (EEST), coletados pelo Grupo de Pesquisa
de Silvicultura de Espécies Florestais da Amazonia. Esse estudo de longa duracdo foi
implantado em 1965 na RD e em 1974 na EEST, pelos pesquisadores Vivaldo Campbell de
Araljo e Jurandyr da Cruz Alencar. Foram selecionadas mais de 100 espécies de acordo com
a representatividade ecologica na flora local e o interesse silvicultural e econémico (Alencar
et al., 1979). Todas as arvores foram incluidas avaliando parametros referentes a sanidade,
maturidade reprodutiva e caracteristicas fenotipicas como CAP (circunferéncia do tronco a
1,30 m do solo), forma do fuste, forma e posi¢cdo da copa, didmetros da copa, altura comercial
e altura total. Visando assim, a selecdo de individuos adultos e saudaveis, capazes de
representar o potencial fenologico da espécie e permanecer vivo por longos periodos para o
monitoramento de longo prazo. Entre os anos 1965 e 1970, 500 arvores foram selecionadas na
RD, e 519 arvores foram selecionadas na EEST em 1974. Foram selecionadas de 5 a 20
arvores de cada espécies, totalizando 1019 arvores selecionadas e monitoradas (Secdo Anexos
- Tabela 3, pagina 191).

Cada arvore selecionada recebeu um ndmero de identificacdo (1 a500 naRD e de 1 a
519 na EEST) e foi monitorada mensalmente até 0 momento da sua morte (informacGes
detalhadas sobre a taxa de mortalidade desse banco de dados estdo contidas no Capitulo 1). A
observacao da copa foi realizada do solo da floresta, preferencialmente em mais de um angulo
de visada, com o auxilio de binoculo do tipo E LEITZ — 7x50. Os dados fenoldgicos sdo
coletados por técnicos de campo experientes, José Mendes Maciel, Manoel Gongalves de
Azevedo e Tiago Nascimento (na EEST) e Jodo A. C. Souza (faleceu), Lorivaldo Quintiliano
Reis e Edilson Barros do Nascimento (na RD). Durante as observacdes mensais foram
registradas as fenofases floracdo, frutificacdo e mudanca foliar em 10 subclasses fenoldgicas,

além da mortalidade dos individuos (F12).

Floracéo: botdes florais (F1); plena floracdo (F2); floracdo terminando ou terminada
(F3). Frutificagdo: frutos novos (F4); frutos maduros (F5); frutos maduros caindo e
sementes dispersadas (F6). Mudanca foliar: arvores com poucas folhas ou
desfolhadas (F7); folhas novas (F8); folhas novas em maioria (F9) e folhas velhas
(F10).
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Figura 3. Registro fotografico da coleta de dados fenoldgicos em campo pelos técnicos responsdveis em cada
area. (a) Sr. José Mendes Maciel monitorando as arvores na EEST; (b) Sr. Lourival Quintiliano Reis, fazendo o
monitoramento fenolégico das arvores na area da RD; (c) Sr. Lorival (direita) e o Sr. Edilson Barros do
Nascimento (esquerda) na RD e (d) Sr. Manoel Gongalves de Azevedo na EEST.

Algumas importantes publicacGes desses dados foram realizadas nos ultimos anos. Elas
enfocam principalmente a fenologia de espécie, como Carapa guianensis (Barbosa et al.,
2018), Dipteryx odorata (Aubl.) Willd (Pinto et al., 2008), Simarouba amara Aubl. (Pinto et
al., 2005), Diplotropis purpurea Rich. Amsh. (Umaria & Alencar, 1993), Copaifera multijuga
Hayne (Alencar, 1988), Aniba duckei Kostermans (Magalhdes & Alencar, 1979). Ou
caracterizam a fenologia de varias espécies, como os trabalhos pioneiros de (Alencar et al.,
1979). Também enfocam a fenologia de familias, como Lecythidaceae (Lima Junior, 1992),
Sapotaceae (Alencar, 1994) e Chrysobalanaceae (Ruiz & Alencar, 1999), normalmente com
objetivo descritivo ou de avaliacdo dos fatores climaticos relacionados aos eventos

fenoldgicos.
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Para realizar as analises de mortalidade do Capitulo 1 dados das 1019 arvores
monitoradas foram utilizados. Desse total, 637 arvores sobreviveram até o final do
monitoramento (dezembro de 2016), enquanto 382 arvores morreram ao longo dos 52 anos
(1965 a 2016), o que resulta no total de 7.3 eventos de mortalidade por ano e 0.6 eventos de
mortalidade por més, em média. Uma importante questdo a ser considerada nesses resultados
é que os dados de mortalidade analisados ndo foram obtidos com a mortalidade de individuos
em diferentes condicBes de salde, todos os individuos estavam originalmente saudaveis no
inicio do estudo (sanidade foi um dos critérios de selecdo dos individuos). Além disso, o
banco de dados ndo contempla as diferentes idades, mas sim arvores adultas (reprodutivas). A
maioria das arvores estavam localizadas no dossel da floresta, com poucas espécies de
subdossel. Sendo assim, nosso banco de dados ndo representa uma amostra aleatdria de
arvores em diferentes estratos do dossel da floresta, ou em diferentes estagios de salde e
desenvolvimento (jovens, adultas). Mas caracteriza a mortalidade de uma parcela de arvores
que desempenha uma fung@o ecossistémica chave no balango de carbono global (Gloor,
2019).

E importante enfatizar que nosso estudo ndo pode ser interpretado como um estudo de
censo demografico classico, onde ha reposi¢cdo de novos individuos recrutas no banco de
dados. Trata-se de um banco de dados obtidos com o monitoramento das arvores inicialmente
selecionadas. Como este estudo foi inicialmente estabelecido como um estudo fenoldgico,
todas as arvores selecionadas eram sadias e reprodutivas, com boas caracteristicas fenotipicas
para cada espécie (Alencar et al., 1979). O critério de selecdo foi selecionar os melhores
individuos de cada espécie, com a intencdo de que essas arvores permanecessem vivas pelo
maior tempo possivel para a coleta de dados fenol6gicos. Nossos resultados, portanto,
fornecem uma estimativa conservadora das taxas de mortalidade de toda a floresta e um teste
conservador do papel dos eventos climaticos extremos. No entanto, monitorando as arvores ao
longo de cinco décadas somos capazes de observar como o tempo afeta as condi¢fes das
arvores, e mostrar como as condi¢des climaticas e os eventos extremos afetam a mortalidade
das arvores. A morte foi definida como uma arvore quebrada ou desenraizada, ou como uma
arvore em pé que estava visivelmente danificada e néo tinha folhas e fluxo de seiva (avaliada
por pequenos cortes na base do tronco, para verificar exsudatos indicando que a arvore estava
viva). Ap6s a morte, as arvores foram revisitadas regularmente para garantir que néo

rebrotassem.
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Figura 4. Monitoramento da mortalidade arboérea. Registro fotogréafico de arvores mortas durante o periodo de
monitoramento nas &reas da Reserva Ducke (b e d) e Estacdo Experimental de Silvicultura Tropical (a e ¢).

Para os capitulos 2 e 3 (Capitulo 2 — pagina 61 e Capitulo 3 — pagina 106), foram
selecionadas para avaliacdo 32 espécies do banco de dados acima descrito, totalizando 312
arvores avaliadas. O critério de selecdo das espécies foi a de maior nimero de individuos ao
longo do tempo, ou seja, 0 maior conjunto de dados fenol6gicos para cada espécie. Todas as
arvores selecionadas tiveram mais de 5 anos de monitoramento, ou seja, mais de 60 meses de

monitoramento continuo (Tabela 1).
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Tabela 1. Descrigdo de caracteristicas funcionais de 32 espécies selecionadas para os capitulos 2 e 3.

Familia Espécie Inds? Ranklf DM¢ Polinizag&o? Dispersdo de Grupo f PMS?  Semente" Fruto'
(mort/vivo) HD sementes® sucessional

Annonaceae B. multiflora 9(3/6) 168 0.68 Besouros® Zoo® Pioneiro* 90° R* Carnoso
Caryocaraceae  C. villosum 10 (1/9) - 0.82 Morcegos® Zoo/bar*3 Tardio® 53334/ o8 Carnoso
Clusiaceae S. globulifera 10 (5/5) 56  0.66 Passaros® Zoo/bar® Secundario® 33292 R Carnoso
Euphorbiaceae  H. guianensis 10 (0/10) 42  0.58 Insetos?! Aut/zoo® Tardio® 15003 R Seco
Fabaceae D. excelsa? 10 (0/10) - 0.98 Insetos? Ang® Tardio™ 27110 o0 Seco
Fabaceae D. odorata 7 (0/7) - 0.97 Insetos® Zoo® Tardio® 228810 |10 Carnoso
Fabaceae D. magnifica 10 (0/10) - 0.95 Insetos® Z00® Tardio® 12000 I Carnoso
Fabaceae E. schomburgkii 10 (1/9) 211  0.80 Insetos®* Zoo*® Tardio® 4810 ol Seco
Fabaceae E. glabriflora 9 (3/6) - 0.76 Insetos'? Bar'? Secundario® 22230 R Seco
Fabaceae H. intermedia 9 (1/8) - 0.82 Morcegos® Z00° Secundario®  4097% o0 Seco
Fabaceae P. multijuga 10 (3/7) - 0.41 Morcegos®* Zoo® Secundario®  4000* ol Seco
Fabaceae P. pendula 10 (3/7) - 0.69 Morcegos® Z0o° Secundario®  101% o0 Seco
Fabaceae P. catingae 10 (5/5) - 0.87 Insetos* Ang® Tardio® 500 I° Seco
Fabaceae P. paniculata 10 (2/8) - 0.85 Insetos* Ane/zoo® Tardio™* 600° I1° Seco
Goupiaceae G. glabra 10 (1/9) 52  0.79 Insetos'® Z0o° Tardio® 1.7%0 o0 Carnoso
Humiriaceae ~ D. verrucosa® 10 (5/5) - 0.82 Insetos® Z00° Pioneiro® 236 I Carnoso
Humiriaceae  E. uchi 10 (8/2) - 0.83 Insetos® Zoo® Secundario*  33333% o} Carnoso
Humiriaceae V. parviflora®® 9 (3/6) - 0.87 Insetos® Z00° Tardio® 1250%2 R Carnoso
Lauraceae A. canelilla 10 (1/9) - 0.96 Insetos® Zoo® Tardio® 1950 R® Carnoso
Lauraceae A. ferrea 10 (0/10) - 0.96 Insetos® Zoo® Tardio® 5002 R Carnoso
Lecythidaceae  C. micrantha® 10 (0/10) - 0.60 Insetos® Ane/zoo® Secundario®  157% 00 Seco
Lecythidaceae C. alta 9 (4/5) - 0.73 Insetos® Z00° Secundario®  157* R Seco
Malvaceae S. micranthum 10 (5/5) - 0.70 Insetos? Bar® Tardio® 890003 R3 Seco
Moraceae B. potabile® 10 (2/8) - 0.51 Insetos® Zoo® Pioneiro!! 1091 R® Carnoso
Moraceae C. racemosa'’ 13(3/10) 117  0.63 Insetos® Zoo® Tardio® 1000% R10 Carnoso
Myristicaceae  O. platyspermum® 10 (0/10) 114  0.46 Insetos® Aut/zoo® Secundario** 30008 R® Seco
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Inds® Rank Disperséao de Grupo

Familia Espécie (mortivivo) HD® DM¢ Polinizagao® sementes  sucessional® PMSY  Semente" Fruto'
Olacaceae M. guianensis'® 10 (0/10) 54 0.9 Insetos?® Zoo'3 Tardio'® 1500° R0 Carnoso
Salicaceae L. procera®® 10 (6/4) 164  0.68 Insetos'® Z00? Pioneiro®® 4? 0? Seco
Sapotaceae M. bidentata 8 (1/7) 133 0.86 Morcegos® Zoo® Tardio® 15002 12 Carnoso
Sapotaceae P. guianensis 10 (4/6) 68  0.90 Insetos® Zoo*® Tardio™* 34652 R? Carnoso
Solanaceae D. cestroides® 9 (1/8) - 0.67 Insetos® Z00° Secundario ®  13334* R* Carnoso
Vochysiaceae  E. bicolor® 10 (6/4) - 0.56 Insetos® Ang® Pioneiro® 1800* o* Seco

2 Inds € o nimero de individuos selecionado por espécie no inicio do monitoramento, mort € o nimero de arvores que morreram ate o fim do estudo e vivo é o
namero de arvores vivas até o fim do estudo.

b Rank de abundancia de espécies por (ter Steege et al., 2013).

¢ Densidade da madeira (g cm™), por (Zanne et al., 2009)

dPolinizagdo: Insetos; Morcegos, Passaros e Besouros.

¢ Agente de dispersdo de sementes: Zoo — animais; Ane — vento; Bar — gravidade; Aut — mecanismos de deiscéncia explosiva (abertura dos frutos e langamento
da semente para dispersao).

fGrupo sucessional: Pioneiro — estagios inicias da sucessio; Secundario — estagio intermediario da sucessdo; Tardio — Estagios avancados da sucessao florestal.
9PMS: Peso de 1000 sementes (gramas).

h Armazenamento da semente: Recalcitrante (R), Intermediaria (1) ou Ortodoxa (O) (Lima et al., 2014).

'Tipo de fruto: Carnoso ou Seco

Principais referéncias:

! (Zanne et al., 2009); ? Kew garden http://data.kew.org/sid; * (Camargo et al., 2008); * (Lorenzi, 2002); ° (Ribeiro et al., 1999); 5 (Amaral et al., 2009); ’
(Alencar & Magalhaes, 1979); 8 (Viana et al., 2011); ° (Ferraz et al., 2004); 1° (Lima et al., 2014); ** (Lima et al., 2011); *? (Félix-da-silva et al., 2015); *3
(Baraloto & Forget, 2007); 14; 1 (Alencar et al., 1979); *8(Camargo & Ferraz, 2004), 1" (Santos et al., 2008); ¥(Camargo & Ferraz, 2003); 1°(Bentos et al., 2008);
2(Kattge et al., 2011); 2!(Rankin-de-Merona & Ackerly, 1987); 2(Mesquita et al., 2009); 23(Camargo & Ferraz, 2003); 2*(Dulmen, 2017); >(Paine et al., 2015)
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Dados dendrométricos

Caracteristicas dendrométricas mensuraveis como tamanho do tronco a 1,30 metros de
altura, altura e dimensdo da copa foram coletados para caracterizar o tamanho das arvores
monitoradas e analisadas nos capitulos 2 e 3. Foram coletados dados dendrométricos de CAP
(circunferéncia da arvore a 1,3 m do solo), altura do tronco na primeira bifurcacdo e altura
total (utilizando hipsdmetro) e didmetros da copa (duas medic¢des perpendiculares entre si, um
na maior extensao da copa — diametro 1; o segundo a 180° do primeiro — didametro 2). A coleta

de dados foi feita em 233 arvores de 32 espécies pré-selecionadas (secdo Anexos — Tabela 3,

N

Figura 5. Coleta de dados dendrométricos na EEST. Exemplo de medi¢do de uma arvore de Angelim Pedra,
Dinizia excelsa, em 2013.

Dados climaticos globais

Oscilagbes causadas por mudancas na temperatura da superficie do mar (TSM) e
variacdes na pressdo atmosferica afetam os padrdes de transporte de umidade e a distribuigédo
da chuva em diferentes regides (Ronchail et al., 2002; Malhi & Wright, 2004; Marengo, 2004;
Gonzalez et al., 2013). Foram utilizados indices climaticos mensais disponibilizados pelo

National Oceanic and Atmospheric Administration — NOAA, para caracterizar anomalias
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resultantes de altera¢fes na temperatura da superficie do mar no Oceano Pacifico “ENSO 37,
Nifio 3 SST Index (http://www.esrl.noaa.gov/psd/gcos wgsp/Timeseries/Nino3/), e na

diferenca entre a pressao atmosférica no nivel do mar no oceano Atlantico “NAO” - North
Atlantic Oscillation North Atlantic Oscillation (NAO)
(https://www.ncdc.noaa.gov/teleconnections/nao/).

Em termos de variabilidade interanual, o0 ENSO é o principal responsavel pelas
variacOes de temperatura nos tropicos e das flutuacbes de precipitacdo em grandes areas
tropicais (Malhi & Wright, 2004). Além dele, as anomalias de transporte de umidade do
Atlantico para a Amazdnia também alteram o ciclo da &gua nessa regido (Marengo et al.,
2008; Gloor et al., 2013; Marengo & Espinoza, 2016). Essas oscila¢cdes sdo causadas por
mudancas na temperatura da superficie do mar e variagGes na pressdo atmosférica que afetam
0s padrdes de transporte de umidade e a distribuicdo da chuva. O ENSO baseia-se na
temperatura da superficie do Oceano Pacifico Tropical, que influencia principalmente os
meses de dezembro a maio. Para a Amazonia Central, os baixos valores do indice ENSO
indicam anos secos de El Nifio e altos valores indicam anos imidos de La Nifia (Grimm et al.,
2000). O NAO baseia-se na diferenca da pressao atmosférica ao nivel do mar entre a
subtropical (Acores) alta e a subpolar baixa, que, em contraste com a ENSO, influencia
principalmente a duragédo e intensidade da estacdo seca na Amazonia Central (Malhi et al.,
2008).

Diversos eventos hidrologicos extremos, alguns deles caracterizados como "maior do
século”, foram relatados na regido amazonica durante a Gltima década, associados a essas
oscilagdes (Coelho et al., 2012; Marengo & Espinoza, 2016). Alguns autores identificaram
impactos dessas oscilagdes interanuais sobre as florestas tropicais, aumentando a mortalidade
das arvores (exemplos no Capitulo 1), variacdes no crescimento das arvores (Condit et al.,
2004; Schongart & Junk, 2007) e produtividade da biomassa (Feldpausch et al., 2016; Leitold
et al., 2018), alteracdo na fenologia vegetativa (Asner et al., 2000; Saleska et al., 2007) ou
fenologia reprodutiva das arvores e lianas (Wright & Calderon, 2006; Chapman et al., 2018) e
aumento da frequéncia de incéndios (Barlow & Peres, 2004; Flores et al., 2014).

Nem todos os efeitos extremos do evento ENSO e NAO sdo necessariamente
capturados por variaveis climaticas locais, como temperatura media, precipitacdo e umidade.
Mudangas no transporte de umidade causadas por ENSO e NAO modificam nédo apenas a
quantidade de umidade ou aumento de calor, mas também os padrfes de distribuicdo e

intensidade de chuva e tempestades. Nossas variaveis climaticas locais podem, portanto, ndo
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necessariamente capturar todas as mudangas em multiplas variaveis ambientais, que podem
ser mais bem capturadas pelo ENSO e pelo NAO. N6s checamos colinearidade entre as
varidveis climaticas locais, ENSO e NAO, e encontramos que a correlacdo entre elas é
modesta (SI). Nesse sentido, o0 uso de dados climaticos globais, juntamente com variaveis
locais, aumenta a capacidade dos modelos de representar o efeito de diferentes varidveis

climéticas na sobrevivéncia e na fenologia das arvores.

34



Capitulo 1

Amazonian rainforest tree mortality driven by climate and functional
traits

Aleixo, I., Norris, D., Hemerik, L., Barbosa, A., Prata, E., Costa F. and Poorter, L. Nature Climate
Change. 2019.

Disponivel em: https://www.nature.com/articles/s41558-019-0458-0

35


https://www.nature.com/articles/s41558-019-0458-0

Letter Published: 22 April 2019

Amazonian rainforest tree mortality driven by
climate and functional traits

Izabela Aleixo, Darren Norris, Lia Hemerik, Antenor Barbosa, Eduardo Prata, Flavia
Costa & Lourens Poorter

Nature Climate Change 9, 384-388 (2019)

Abstract

Tree mortality appears to be increasing in moist tropical forests®, with potentially
important implications for global carbon and water cycles?. Little is known about the
drivers of tree mortality in these diverse forests, partly because long-term data are lacking®.
The relative importance of climatic factors and species functional traits as drivers of
tropical tree mortality are evaluated using a unique dataset in which the survival of over
1,000 rainforest canopy trees from over 200 species has been monitored monthly over
five decades in the Central Amazon. We found that drought, as well as heat, storms and
extreme rainy years, increase tree mortality for at least two years after the climatic event.
Specific functional groups (pioneers, softwoods and evergreens) had especial ly high
mortality during extreme years. These results suggest that predicted climate change will
lead to higher tree mortality rates, especially for short-lived species, which may result in
faster carbon sequestration but lower carbon storage of tropical forests.

Main

Increases in tree mortality rates are associated with changes in climate such as increased
intensity and the duration of dry* and rainy seasons®, warmer temperatures®, wind
storms’ and extreme El Niflo—Southern Oscillation (ENSO) years®. These increases have
potentially large consequences for ecosystem structure®, composition? and functioning™?,
thus affecting local and global carbon and water cycles. However, there are still many
uncertainties regarding the main drivers of mortality and how these should be included in
dynamic global vegetation models, particularly for megadiverse tropical forests®.

Tree mortality results from the interaction between extrinsic environmental conditions,
such as climate, and intrinsic life-history strategies that are reflected in traits such as
growth rate and wood density22. The occurrence of extreme climatic events has increased
in the past few decades and several global circulation models project further increases in
the frequency and severity of droughts and more variable rainfall patterns3. For example,
in the Central Amazon, wet season rainfall has increased since 199014, Climate-driven
extreme mortality events can also turn forests from a carbon sink into a carbon source, and
this positive feedback loop can further accelerate climate change®.

Specific species traits may render trees more or less susceptible to dying2. For instance,
mortality rates tend to be higher for fast-growing early-successional and soft-wooded
species as they have more acquisitive and less secure lifestyles, shorter lifespans and their
wood is physically less protected against wind and pathogens. Therefore, tree survival in
tropical forests may be affected by the interaction of both climate and tree ecological
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traitsi®. Here, we investigate how climate and species functional traits together drive
tropical tree mortality using a unique long-term high-resolution dataset.

As extrinsic mortality drivers, we evaluated the role of precipitation, relative humidity, air
temperature and global climatic anomalies. We hypothesized that higher temperature,
atmospheric drought (for example, the dryness of the air), wind storms, lower rainfall and
extreme global climatic anomalies (for example, ENSO) increase tree mortality. As
intrinsic mortality drivers, we evaluated the role of the species ecological strategy
(successional position, deciduousness and wood density), and we hypothesized that early-
successional, deciduous and soft-wooded species have inherently high mortality rates.

Over the past 5 decades, the annual mortality rate of the Amazonian canopy trees in our
sample was 0.9% yr~!. Tree mortality peaked during global extreme climatic events
associated with the EIl Nifio/La Nifia/North Atlantic Oscillation (NAO) years (Fig. 1).
Increased tree mortality during anomalous years has also been reported for other tropical
rainforests throughout the world (that is, in Panama in 198227, the Amazon and Malaysia in
1997812 and the Amazon in 2005%2 and 20168). These studies report that deaths were
related to droughts and/or severe heat mostly during or soon after EI Nifio years. However,
most of these studies evaluated mortality on an annual or multiannual basis, and did not
use monthly data, which makes it difficult to pinpoint the exact timing of death during or
soon after extreme events.

Fig. 1: Annual tree mortality in 1,019 canopy trees.
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The vertical dashed lines indicate extreme years of ENSO-EI Nifio droughts (red), ENSO-La Nifia wet

years (blue) and NAO drought (orange). The mean mortality across 52 years was 0.9% yr-*(horizontal
black dashed line), with a 95% confidence interval of 0.7-1.1% yr (grey belt). Monitoring began in
1965, when 210 healthy trees were selected. Then, 290 trees were added in 1970 and another

519 trees were added in 1974, resulting in a total of 1,019 monitored trees. After selection, all trees
were monitored until the end of study or until tree death. The annual mortality rate was zero for the
first ten years, probably because only healthy mature individuals were selected at the start. There
was large variation in tree mortality rates across years: mortality peaked during the El Nifio
droughts of 1982 (2.5% yr), 1992 (1.8% yr*) and 2016 (1.7% yr*), the La Nifia wet year of 1999

(1.8% yr) and the NAO dry year of 2005 (2.2% yr?), pointing to the importance of extreme and
global climatic events for the widespread mortality of Amazonian rainforest trees.
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Here, we take advantage of monthly records and a half century of observations to show that
tree death does not always directly follow drought, and that it is actually driven by a
complex of factors. Mortality peaked in the month of January (Fig. 2a), which is one of the
wettest months of the year (Fig. 2b). Trees died more often during wet months, even in
drought years (Supplementary Fig. 2), probably as a result of rains and storms that occur
during the transition from dry to wet seasons2°. During these periods, strong winds may
increase the dynamic loading of crowns, and strong rainfall may increase the weight and
static loading of the crowns?, whereas waterlogged soils may increase the likelihood of
windthrows, especially for less vigorous and diseased trees that suffered already from
drought, pathogens and insect infestation. Previous studies that have monitored trees on an
infrequent, multiannual basis may have missed out on the timing of mortality, and
erroneously attributed high wind storm mortality during dry years to drought in some
areas. For example, the elevated mortality observed at our site in the NAO year of

2005% is unlikely to be related only to drought, since analysis of rainfall showed that this
droughtzzhad little effect on local rainfall in the Central Amazon, where our sites are
located==.

Fig. 2: Monthly mortality and climate.
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a-d, Variation in tree mortality (a), precipitation (b), temperature (c) and humidity (d). When
analysing the variation in mortality within years, we found that 19% of all deaths occurred in
January (analysis of variance, d.f. = 11; P < 0.001). Interestingly, January is one of the wettest
months of the year, suggesting that waterlogged soils and storms may enhance mortality. Monthly
values (circles), averages (black lines) and 95% confidence intervals (dashed grey lines) over the
study period (1965-2016) are shown.

The local monthly rainfall records from the Reserva Florestal Adolpho Ducke show that in
2005 the rainy season was stronger than normal but not different from other years (for
example, 2006, 2008 and 2009) when wet season rainfall was also above that expected and
the dry season was not severe (Supplementary Fig. 3). Here, we show that peak mortality
in 2005 actually occurred before the dry season (Supplementary Figs. 2 and 3), when
strong squall lines crossed Central Amazonia causing windthrows2? and widespread forest
tree mortality, and may have contributed to the elevated mortality observed during this
year. Similarly, large-scale mortality occurred in our region in 1990, when large-scale
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blowdowns were also observed’. Although large-scale wind disturbances are rare,
ecologically, they are a very important disturbance agent, strongly affecting central
Amazon forest dynamicsZ. For example, Chambers et al.2% showed that wind is responsible
for approximately nine out of every ten dead trees in Central Amazonian old-growth
forests. Wind is therefore an important factor that determines the moment of death, even if
the primary cause of death is related to biological factors such as diseases, pathogens,
senescence, heat or water stress.

Specific traits may render species more vulnerable to (bio)physical hazards and
death®121825 We found not only that softwood species had the highest mortality rates in
the tree community, but also that pioneer, evergreen and soft-wooded species were more
susceptible to die during extreme events (Figs 1 and 3, Supplementary Table). Mortality
was much higher for soft-wooded species as their wood has less strength and stiffness2®;
thus, it is physically less protected against wind and pathogen damage. Deciduous species
can survive better than evergreen species during extreme events (Fig. 3), indicating that the
ability to drop leaves helps avoiding the desiccating effects of water and heat stress in
anomalous years. In addition, the deciduousness strategy was favourable in the extreme
2005 NAO year that combined storms at the beginning of the year with drought later in the
year. In this year, the mortality rate of evergreen species was ten times higher than that of
deciduous species. This may indicate that a tree that sheds its leaves is less affected by
wind drag, and hence by wind storms.

Fig. 3: Mortality across specific traits.
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mortality rate of the two classes is the same). The results of a Pearson’s chi-squared test are shown.
Asterisks indicate a significant result (P < 0.05). Annual mortality rates were higher for pioneers
compared with late-successional species, for soft compared with hardwood species, and for
evergreen compared with deciduous species. When the mortality rates of the functional groups were
compared between normal and extreme years, pioneers experienced much higher mortality rates
than climax species in the two El Nifio and La Nifia years. Soft-wooded species experienced much
higher mortality rates than hard-wooded species in the El Nifio 1982 year. Evergreens experienced
much higher mortality rates than deciduous species in the NAO year.

Droughts can lead to immediate tree death because of hydraulic failure, or slower
tree death because of carbon starvation or a combination of both mechanisms?. Tree
survival is higher under temperatures between 26.0 and 29.5 °C (Fig. 4b), which is a typical
temperature for the tropical rainforest biome2® and which apparently optimizes tree
physiological functioning and survival. Tree mortality increased at lower temperatures,
probably because this is associated with rainstorms2®, whereas temperatures above 29.5 °C
increase the mortality rate. High temperatures lead to increased vapour pressure deficit and
atmospheric drought, increasing the risk of hydraulic failure?. Drought may also lead to
stomatal closure and decreased photosynthetic carbon gain, whereas high temperatures
may lead to increased respiration?, potentially resulting in carbon starvation. In terms of
life-history strategy, tree mortality decreased with increasing wood density (Fig. 4d), while
other tree characteristics did not significantly affect mortality when climatic effects were
considered (Table 1 and Supplementary Fig. 4).

Fig. 4: Important drivers of Amazonian tree mortality.
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Predicted survival from the Cox proportional hazards models for important drivers of recent tree
mortality in the Central Amazon. For all variables, the prediction (mean values, solid lines; 95%
confidence intervals, grey belts) was obtained for the values indicated in the legend, with the other
variables included in the full model (Table 1) set to constant (mean) values. For minimum rainfall,
maximum temperature and average ENSO, the values for both the penultimate and latest year
before death were set to the same value. a, Survival is lower at minimum rainfall below 100 mm. b,
Temperatures between 26.5 and 28.0 °C, and between 28.0 and 29.5 °C increased survival, while
lower or higher temperatures increased mortality. Temperatures between 29.5 and 31.0 °C had a
major effect on increasing mortality. ¢, Positive anomalies in the Pacific Ocean (ENSO) increase tree
survival. d, Survival is lower at low tree wood density.
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Table 1 Amazonian tree survival

o b Effect Test p-value p-value

Covariate B (=exp B)° Stg;;;glc df=1¢ df=14f
Wood density -0.858 0.424 6.46 0.011 0.953
Maximum temperature previous year [26.5, 28) -0.174 0.840 1.48 0.224 1.000
Maximum temperature previous year [28, 29.5) -1.070 0.343 29.55 <<0.001 0.009
Maximum temperature previous year [29.5,31) 0.107 1.113 0.15 0.703 1.000
Maximum temperature year before last [26.5, 28)  -1.337 0.263 64.23 <<0.001 <<0.001
Maximum temperature year before last [28, 29.5)  -0.676 0.508 11.92 <<0.001 0.612
Maximum temperature year before last [29.5,31) 0.854 2.350 6.91 0.009 0.938
Minimum humidity year before last -0.043 0.958 5.14 0.023 0.984
Minimum precipitation previous year -0.022 0.978 55.73 <<0.001 <<0.001
Minimum precipitation year before last -0.012 0.988 27.90 <<0.001 0.015
Average ENSO anomaly previous year -0.967 0.380 4419 <<0.001 <<0.001
Average ENSO anomaly year before last -0.854 0.426 77.70 <<0.001 <<0.001
Average NAO anomaly previous year 0.461 1.586 5.78 0.016 0.972
Average NAO anomaly year before last -0.287 0.751 3.12 0.077 0.999

The results of tree survival analysis (Cox proportional hazards model), fitted with species functional
traits and climate as covariates, are shown (for more details, see Methods and Supplementary Code).
8Covariates retained using stepwise selection based on AIC.

b4 is the coefficient of the respective covariate.

°Effect (= exp p) is the e-power of the coefficient.

dTest statistic (x?) is the square of the ratio of the coefficient and its standard error.

P value d.f. = 1 of the covariate (chi-squared distribution with 1 d.f.; univariate).

P value d.f. = 14 of the covariate (chi-squared distribution with 14 d.f.; a multivariate and more
conservative test because it takes the degrees of freedom spend on the full model into account).

Weather events trigger immediate and time-lagged mortality responses. We found that low
rainfall, heat and variations in ENSO can sometimes cause immediate death but can also
result in increased mortality up to two years later (Table 1). Death after severe drought
may be linked to immediate hydraulic failure by higher loss of xylem hydraulic
conductivityL. Warmer temperatures can exacerbate hydraulic failure via higher
evaporative demand, and especially carbon starvation via elevated respiration?, leaving
trees more susceptible to dying. For instance, the high mortality in 1982 and 1991 was
probably due to the immediate effect of severe four-month droughts just before the months
with the highest mortality (Supplementary Fig. 2). In 1991, a mean temperature of around
29 °C during 4 consecutive months also preceded deaths, indicating that extreme warming
increases mortality. The same was also observed immediately after the 1997 El Nifio
drought (in November) and in January of 1998. However, the higher mortality rate in
September 1999 was the combined result of an above-normal rainfall during the 1999 La
Nifia event2 and prolonged severe warmer temperatures and drought (EI Nifio) during
previous years (1997-1998). Droughts and warmer air temperatures can increase mortality
rates up to two years after the climatic event® and can be synergistically coupled to the
effects of storms, windthrows, pathogens and insects. A pan-continental analysis showed a
decrease in radial growth immediately before death, but also a long-term growth decrease
preceding death®, Similarly, in a severe four-year drought experiment in the Amazon,
mortality of large trees occurred during the final year of the experiment, when soil water
reached a critical minimum threshold®*. Our results thus indicate that increased mortality
can happen immediately or may be delayed, where mortality rates remain elevated even
after the climatic event is over.
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We found that climate is a strong driver of Amazon tree mortality, whereas functional traits
shape tree mortality, especially in response to extreme climatic anomalies. These findings
allow improvement of dynamic global vegetation models to more accurately represent the
effects of climate change on megadiverse tropical forests. Mortality increased during
droughts, during ENSO extreme years, at extremely high and low temperatures and during
the wet month of January, and was higher for soft-wooded species, whereas NAO
anomalies had a small effect in our region (Table 1).

Our results show that heat, droughts, storms and extreme climate events increase tree
mortality, with many cascading effects. Higher tree mortality increases both the number
and area of canopy gaps:3, which facilitates the establishment of light-demanding pioneer
species®. These pioneer species reproduce faster and have acquisitive trait values (higher
leaf and stem nutrient concentrations and high gas exchange) that not only enhance carbon
sequestration and growth, but also result in inherently higher mortality rates, which further
speeds up gap creation. At the same time, the soft and nutrient-rich tissue of these pioneers
are more easily decomposed. In combination, this could, in principle, lead to a positive
feedback loop, speeding up forest dynamics with a more acquisitive species composition
and forest, faster carbon—water and nutrient cycling, more leaky cycles, and less carbon
and nutrient storage.

Yet, it is difficult to predict how forest composition will really change in the future. First,
Central Amazonian forests grow on extremely nutrient-poor soils, and the tree community
is dominated by slow-growing, nutrient-conserving species. Because of poor-growing
conditions and slow-growing species, changes in community composition occur only at a
slow rate®®. Second, the mortality rates of small pioneer trees have increased over time
(F.C., unpublished data), which may compensate for their higher recruitment due to higher
gap formation rates. Third, extreme El Nifio/La Nifia years may regularly slow down the
rate of change by specifically hitting and removing pioneers and soft-wooded species,
whereas extreme NAO years may further speed up the cycle by removing more
conservative evergreen species (Fig. 3 and Supplementary Fig. 1). In summary, climate
change will lead to increased tree mortality with yet unpredictable consequences for
changes in forest structure and species composition. The increased tree mortality will lead
to more gaps, an increase in light availability and faster carbon sequestration rates, but
because of the faster turnover, this will result in lower carbon storage®.

Globally, drought is one of the main drivers of tree mortality. Here, we show that the
mortality of Amazonian rainforest trees is not only increased by drought, but also by heat,
storms and ENSO anomalies. All of these drivers result in increased mortality for at least
two years after the climatic event, and hence in complex mortality patterns over time.
Climate change scenarios predict a global increase in heat and more extreme events
(droughts, high rainfall and storms), which will lead to higher tree mortality rates, and
probably to faster carbon sequestration rates and a lower carbon storage of tropical forests,
with potentially large consequences for the global carbon budget.

Methods

Research sites and climate

Research was carried out in dense humid terra firme (upland) forest of the Reserva
Florestal Adolpho Ducke, located 2° 55’ S, 59° 58’ W, and the Estagdo Experimental de
Silvicultura Tropical (EEST), located 2° 60’ S, 60° 05’ W in the Central Amazon, Brazil
(Supplementary Fig. 6). The vegetation is old-growth evergreen forest, with a closed
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canopy of 30-37 m and emergent trees reaching 45 m3’. Sites have high species diversity;
the dominant tree families are Fabaceae, Burseraceae, Sapotaceae, Lecythidaceae,
Chrysobalanaceae, Moraceae and Lauraceae®’. The topography is well dissected, with
elevation varying from 40—140 m above sea level®’. Soil characteristics are related to
topography in a hydro-edaphic gradient, generally the soils represent a continuum of
clayey latosols on the ridges and sandy pods in the valleys=¢, Soils in both sites are acidic,
and poor in phosphorus, exchangeable cations, while often high in aluminium2, The 2 sites
are 30 km apart and experience an ‘Am’ tropical climate according to Koppen—Geiger
classification, with a dry season and a rainy season governed by monsoons®. Annual
rainfall at the Reserva Florestal Adolpho Ducke averaged 2,523 mm over the past 52 years.
The drier months, from June to November, had a mean + s.d. monthly rainfall of

136 +£ 64 mm and temperature of 26.3 £ 1.3 °C. The wetter months, from December to May,
had mean monthly rainfall of 288 £ 99 mm and average temperature of 24.9+ 1.1 °C. Two
to three months per year (between July and September) experienced a water deficit, in
which evapotranspiration exceeded monthly rainfall (that is, less than 100 mm month™!).
As the two study areas are close to each other, we assume that these monthly averages
from the Reserva Florestal Adolpho Ducke are representative for EEST as well.

Tree data

Over ~50 years, 1,019 mature trees were monitored monthly for their phenology (flower,
fruit and leaf change) and survivorship; 500 trees were monitored at the Reserva Florestal
Adolpho Ducke and 519 trees were monitored at EEST. The start date of monitoring varied
between individuals. In the Reserva Florestal Adolpho Ducke, 210 trees were selected in
1965 and another 290 trees were added during 1970. In EEST, 519 trees were selected
during 1974. Because this study was initially set up as a phenological study, all selected
trees were healthy and reproductive, with good phenotypic characteristics for each species
(that is, size (diameter at breast height), height, stem shape, position and crown shape)=.
The selection criterion was to select the best individuals of each species, with the intention
that these trees should remain alive for the longest possible time for the collection of
phenological data. It should therefore be emphasized here that our dataset should not be
interpreted as a classical study of demographic censuses, where trees have different
degrees of maturity (usually selected by minimum diameter and monitored throughout the
censuses), and that each new period had natural replacement (recruitment) with the
inclusion of new individuals under different conditions. The selected trees were not a
random sample of the whole forest population, but were mature, (sub)canopy trees
(Supplementary Fig. 7). These trees not only drive most of the forest functioning, but they
may also be more sensitive to climatic conditions because of their exposed position in the
canopy. Where physical disturbances may affect all trees, drought and temperature may
have a stronger effect on less vigorous, diseased or damaged trees, or trees with a marginal
carbon balance. The selection of healthy individuals at the start of this phenological study
may explain why no mortality occurred during the first ten years of this study, and why
trees did not respond to the EI Nino events of 1965/1966 and 1972/1973. Our results
therefore provide a conservative estimate of forest-wide mortality rates, and a conservative
test of the role of extreme climatic events. Nevertheless, by monitoring trees over as long
as five decades, we are able to show how climatic conditions and extreme events affect tree
mortality. The individuals were selected from 218 species that are economically and
ecologically important®. Trees were monitored monthly to assess their phenological stage
and the time of death. Death was defined as a broken or uprooted tree, or as a standing tree
that was visibly damaged and lacked leaves and sap flow (assessed by small cuts with a
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machete in the base of the trunk, to check for exudates indicating the tree was alive). After
their death, trees were revisited regularly to assure they did not resprout. This study was
originally set up as a phenological study, and dead trees were therefore not replaced by
new trees of the same species. Thus, essentially, we have a cohort study only following the
initially selected trees.

We obtained trait data for the species from a variety of sources. Wood density (that is,
wood dry mass divided by wood fresh volume (in g cm™?)) is an important indicator of
physical and mechanical wood properties, through the arrangement and quantity of each
element that composes it, reflecting a trade-off between resource acquisition (water use
efficiency, with fast growth in height and stem size) and survival investment (slow growth,
with biological defences and damage-resistant stems). Wood density data were obtained for
141 species from the Global Wood Density Database*243(www.datadryad.org), Nogueira et
al.** (13 species), and Ferraz et al. and Dias and Marenco*>“® (25 species). For 39 species,
we used the mean of the genus. Leaf habit is an important tree strategy associated with
species ecophysiological characteristics and variations in the allocation pattern of
metabolic products that influence the growth rate and ability to deal with drought stress*’.
In general, evergreen trees obtain carbon and use water more conservatively (that is, have
lower hydraulic conductivity and are slow-growing) while the leafless period in deciduous
species may be an adaptation for higher carbon gain and efficiency in water use*® (fast
growth) and optimization of biological interactions (for example, pollination, dispersion
and herbivory escape). Deciduous species are defined as species that regularly shed leaves
and have a bare crown for at least one month during the dry season, whereas evergreen
species have a leafy crown the whole year round. Leaf habit data were obtained for

30 species from the TRY database**(www.try-db.org) and 22 species from da Cruz Alencar
et al.2%, For 166 unpublished species, we used our own leaf phenological data. Successional
position is often explained in terms of species adaptations to changing forest light
environments and reproductive patterns®®. Pioneers are fast-growing species with rapid
acquisition of resources that thrive under the rich-light environment of early-successional
stages, while late species are slow-growing species that conserve resources and dominate
under the poor light environment of late-successional stages®’. Secondary species have
intermediate characteristics compared with pioneer and late species. Successional position
data were obtained for 103 species from Amaral et al.>%, 33 species from Ferraz et al.*> and
34 species from Lima et al.>2. Data for 48 species were obtained from other sources.

Global climate data
To evaluate the effect of climatic oscillation on mortality, we used two important
predictors of global weather and climate—the ENSO index and the NAO index. In terms of
interannual variability, the ENSO is the primary driver of temperature variations across the
tropics, and of precipitation fluctuations for large tropical areas>3. In addition, moisture
transport anomalies from the Atlantic into Amazonia also alter the water cycle in this
regioni*2234 These oscillations are caused by changes in sea surface temperature and
variations in atmospheric pressure that affect moisture transport patterns and the
distribution of rainfall. Several extreme hydrological events, some of them characterized as
‘once in a century’, have been reported in the Amazon region during the last decade,
associated with these oscillations®*22, Some authors have identified impacts of these
interannual oscillations on tropical forests, by increasing tree mortality>2, variations in
tree growth>%>" and biomass productivity®28, alteration in vegetative®>%? or reproductive
phenology of trees®:2 and increase frequency of fire®34, ENSO is based on the sea surface
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temperature of the Tropical Pacific Ocean®, which mainly influences the months of
December to May2. For the Central Amazon, low values of the ENSO index indicate dry
El Nifio years and high values indicate wet La Nifia years®. NAO is based on the sea level
atmospheric pressure difference between the subtropical (Azores) high and the subpolar
low®Z, which, in contrast with the ENSO, mainly influence the duration and intensity of the
dry®2 season in the Central Amazon. Not all extreme ENSO and NAO event effects are
necessarily captured by local climate variables such as average temperature, precipitation
and humidity. Changes in moisture transport caused by ENSO and NAO modify not only
the amount of moisture or increased heat, but also the patterns of distribution and intensity
of rainfall and storms. Our local climatic variables may therefore not necessarily capture
all of the changes in multiple environmental variables, which might be better captured by
ENSO and NAO. We checked collinearity and it is not a problem, as the correlations
between global climatic variables and our own are modest (Supplementary Fig. 6). In this
sense, the use of global climate data together with local variables enhances the capacity of
the model to represent the effects that different drivers have on tree survival.

Mortality rate and survival analysis
We calculated monthly and annual mortality rates as N(t) = Nye™ "¢, thus r =

—In (%) where N(t) is the number of survivors at time t, No is the initial number of

trees, r is the mortality rate and N(t+1) is the number of survivors at time t + 1 (68).
Mortality rates were calculated for the whole time series (Figs. 1 and 2a and
Supplementary Table and Fig. 1), for each functional group of species (Fig. 3 and
Supplementary Table and Fig. 1) and for each extreme year (Fig. 3 and Supplementary
Figs. 1 and 3). We analysed how tree mortality was shaped by external and internal factors
using survival analysis®® with Cox’s proportional hazards model”®. With survival analysis,
the time until an event occurs, such as death, is analysed. By taking covariates into
account, one can assess how these modify a baseline hazard function. A (conditional)
hazard rate h represents the instantaneous probability per time that if tree survives to

time t tree will die directly after t. The baseline hazard rate is the hazard rate when all
covariates are zero (see also equation (3) below). The probability that a failure time is
longer than t is the survivor function, S(t) and s is the variable over which the integration is
performed:

S(t):exp{—ih(s)ds} (1)

In equation (1), one can directly see that the hazard rate is one-to-one related to the
survivor function by equation (2):

h(t) = P(t > T|aliveatT) = —%ﬁs(t)) (2)
Although there exists parametric survival models with an assumed distribution of failure
times, here, we have used the Cox proportional hazards model (equation (3)) to assess the
effect of covariates on the mortality rate:

h(t,z,,....2,) = ho(t)exp(iﬁizi) (3)

Here, ho(t) is the time-dependent baseline hazard rate (here, equal to the baseline mortality
rate). The hazard rate, h(t, zi,..., zp), depends on the survival time (t) and p fixed
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covariates, zi (i=1,..., p). The effect of the covariates is multiplicative and expressed via

p
the factor eXp(Z,Bizi), whose argument is a linear combination of the covariates. Each

i=1
exp (Bi) is the effect size per unit change in a covariate zi (Table 1). In our data, mortality
did not differ between sites (Cox hazard model, P =0.101); therefore, the data of the two
sites were pooled. To address how mortality was affected by heat, we selected the
maximum monthly temperature. To analyse how mortality was affected by drought, we
selected the minimum monthly precipitation and minimum monthly relative humidity.
Similarly, average values for ENSO and NAO were calculated for these periods. As
mortality can be a slow process and delayed responses of the trees (associated with so-
called lag times) can occur, we calculated variables over the latest year (t1) before the time
of tree death or the censored time (for trees that were still alive at the end of the
observation period) and the year before that (t2). As the mortality response to maximum
temperature turned out to be nonlinear, we did not include it as a continuous variable but as
a factor with 4 levels (25.0-26.5, 26.5-28.0, 28.0-29.5 and 29.5-31.0 °C) (note that the
temperature class 25.0-26.5 was the baseline for both considered years). Altogether, this
gave us 14 covariates for these 5 climatic factors.

To analyse how mortality was affected by intrinsic tree factors, we also considered the
following three covariates: (1) successional position in three classes (pioneer, secondary
and late-successional, where late-successional served as the baseline, yielding two
regression parameters for this factor); (2) leaf phenology in two classes (evergreen or
deciduous, with deciduous as the baseline); and (3) wood density as a continuous variable
(in g cm™3). These were included after inspection of Kaplan—Meier survivors plots
(Supplementary Fig. 4).

We therefore ended up with a full model with 18 covariates (Table 1). First, we examined
all pairwise correlations before our stepwise analysis (Supplementary Fig. 5). Thereafter,
we fitted the model with all 18 regression parameters to the data. Thereafter, having fitted
the model with 15 covariates to the data, we used the function stepAIC from the R package
MASS with the option to perform both a backward and a forward search to find the most
parsimonious satisfactory model that fitted the data best. This model selection method is
based on minimizing Akaike’s information criterion (AIC). For the model with minimum
AIC (containing g parameters), we used a multiple comparison method where we
computed P values based on a chi-squared distribution with q degrees of freedom (y2).
The P value of the covariate is assessed using univariate significance = y% (d.f. = 1) and
multivariate significance y?q (which is a more conservative test because it takes the degrees
of freedom spend on the full model into account). All analyses were done in R version
3.1.2, with packages survival®®2 and MASS”L. The best combination of covariates was
selected by minimum AIC, optimizing the trade-off between goodness of fit and model
parsimony (Table 1).

Data availability

The mortality data that support the findings of this study are available from the
corresponding author on reasonable request. Climate data from Reserva Floresta Adolpho
Ducke are available from LBA (http://Iba2.inpa.gov.br/) on request. Tree trait data
obtained for the current study from the TRY database and Global Wood Density Database
can be requested from www.try-db.org and https://datadryad.org//.
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Code availability

The R code used to produce the Cox hazard model is available as Supplementary Code.
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Amazonian rainforest tree mortality driven by climate and functional traits

Supplementary Information 1

Supplementary table

Table 2. Annual mortality (per year) between species groups for 52 years and during extreme years. WD is the
wood density, that is a continuous variable (in g/cm?) showed in two classes, soft-wooded (0.3-0.69) and hard-
wooded (0.7-1.1) species. Successional Position is divided into early (Pioneer), mid (Secondary) and Late-
successional classes. The leaf phenology class is divided into deciduous species that seasonally shed all their
leaves and evergreen species that are evergreen during the year. Initial = number of trees at the beginning of
monitoring period. Dead = number of dead trees at the end of the monitoring period (December 2016). Annual
mortality over the whole 52 years of study period (1965-2016) and during five extreme mortality years is also

shown.
. Annual EINifio EINifio LaNifia NAO ElNifio
WD (gfem?) Initial - Dead 0 iy 1982 1992 1999 2005 2016
0.3-0.69 431 206 0.013 0.047 0.027 0.028 0.019 0.022
0.7-1.1 588 176 0.007 0.011 0.012 0.012 0.024 0.014
Successional Initial Dead Annual ElINifio EINifio LaNifia NAO El Nifio
Position mortality 1982 1992 1999 2005 2016
Pioneer 182 105 0.016 0.086 0.057 0.050 0.022 0.013
Secondary 408 171 0.010 0.016 0.017 0.026 0.031 0.033
Late 429 106 0.005 0.012 0.005 0.003 0.014 0.006
Leaf Initial Dead Annual ElINifio EINifio LaNifa NAO El Nifio
phenology mortality 1982 1992 1999 2005 2016
Evergreen 652 287 0.011 0.030 0.021 0.026 0.034 0.024
Deciduous 367 95 0.006 0.018 0.012 0.007 0.003 0.007
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Supplementary figures

Supplementary figure 1. Distribution of annual tree mortality along 52 years for different species traits. Annual
mortality over the whole study period is shown for (a) pioneers, secondary and late successional groups species;
(b) Soft (0.3-0.69 g/cmq) and hard (0.7-1.1 g/cm?®) wood density species and (c) evergreen and deciduous species.
Mortality was calculated as the fraction of trees that died in that specific year. Vertical dashed lines indicate
extreme years of El Nifio droughts (in red), La Nifia wet years (in blue) and Northern Atlantic Oscillation (NAO)
drought (in orange).
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Supplementary figure 2. Distribution of monthly tree mortality in regular years and years of peak mortality.
Monthly mortality over the whole study period (1965 to 2016, black line) and during five high mortality years
associated with El Nifio (1982, 1992 and 2016), La Nifia (1999) and NAO (2005) events. Mortality was

calculated as the fraction of trees that died in that specific month.

Monthly mortality

o
—

0.8

0.6

0.4

0.2

0.0

Average(52y)
1982-1983
1991-1992
1998-1999
2005-2006
2015-2016

1

//DX

A

|

/ \A\ /. ’( \ / A\
\ \ }[K+ j S N + ¥, . A
Z/ "~\\/ (WA YZ f\/// . SN
+ +-m-: & - & W -4 - *-& -4 A A a &ox-owm-o®
I 11T 1T 17T 17T 1T 1T 1T T T T T T°1
Jan Mar May Jul Sep Nov Jan Mar May Jul Sep Nov
Month

Supplementary figure 3. Monthly rainfall time series from Reserva Florestal Ducke (RD), between 2000 and
2011. In solid black line we show the monthly average trend and in grey shading the generalized additive model
(GAM) predictions at 95% Confidence Interval (Cl) fitted for the last 30 years period (between 1982 to 2011).
Solid blue dots show mean precipitation values above the Cl, and the size of the blue bars at the top of the graph
show the number of consecutive months of precipitation above the CI. The solid yellow dots show the months
whose precipitation averages are below the CI and the yellow bars show the number of consecutive months of

precipitation are below the CI.
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Supplementary figure 4. Kaplan-Meier Survival Curves for functional group of species. (a) Survival for late and
secondary successional species was higher than pioneer (early-successional), indicating that acquisitive and fast-
growing strategy decreased survival. (b) Drought-avoidant deciduous species survived better than drought-

tolerant evergreen species. (c) Soft-wooded survived less than hard-wooded species, that has greater mechanical
and hydraulic resistance.
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Supplementary figure 5. Pairwise correlations between all covariates from our best model, retained using
stepwise selection based on Akaike’s information criterion (AIC). Maximum temperature over the latest year
prior to the time of tree death (temp_1; classes 0: temperatures between 25 to 26.5°C, 1:26.5 to 28°C, 2: 28 to
29.5°C, 3:29.5 to 31°C); maximum temperature over year before the latest (temp_2, same classes as temp_1);
minimum humidity over year before the latest (hum_2), minimum precipitation over the latest year prior to the
time of tree death (prec_1), minimum precipitation over year before the latest (prec_2), average ENSO anomaly
over the latest year prior to the time of tree death (ENSO_1), average ENSO anomaly over year before the latest
(ENSO_2), average NAO anomaly over the latest year prior to the time of tree death (NAO_1), average NAO
anomaly over year before the latest (NAO_2).
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Supplementary figure 6. Locations of the study areas in the Amazon region, the orange square represents the
Reserva Florestal Adolpho Ducke (RD) and the green square Estagdo Experimental de Silvicultura Tropical
(EEST). (a) Map of the Northwest of South America showing the RD and the ESST in the Central Amazon,
where the black-white background is a digital elevation model (SRTM) from low (white) to high (black)
elevation. (b) Map showing the study areas in the Manaus region, Amazonas State, Brazil. Spatial distribution of
the survivor (yellow) and dead (red) trees in the (c) RD and (d) EEST areas. The background in (b), (c) and (d) is
a Landsat8 image. Geographical coordinates are in decimal degrees. The SRTM and Landsat8 images were
downloaded from https://earthexplorer.usgs.gov/.
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Supplementary figure 7. Examples of dead and alive trees monitored. (a) Helicostylis sp. broken in 11/2014
(EEST). (b) Bocageopsis multiflora (Mart.) R.E. Fr., broken in 02/2016 (EEST). (c) Duckeodendron cestroides
Kuhlm., broken in 03/2016 (RD). (d) Pouteria guianensis Aubl., uprooted in 12/2010 (EEST). (e) Peltogyne
catingae Ducke, uprooted (EEST). (f) Bocageopsis multiflora (Mart.) R.E. Fr. killed by lightning in 2017
(EEST). (g) Duckesia verrucosa (Ducke) Cuatrec., broken in 09/2010 (EEST). (h) Aniba rosaeodora Ducke,
dead standing in 02/2010 (EEST). (i) Cariniana micrantha Ducke dead standing in 01/2012 EEST. (j) Dipteryx
magnifica Ducke — alive in RD. (k) Minquartia guianensis Aubl. — alive in EEST. (I) Duckeodendron cestroides
Kuhlm., alive in EEST. (m) Dinizia excelsa Ducke, alive in RD. All pictures were taken during the field work by
Izabela Aleixo.
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Supplementary Code 1

Code for Cox proportional hazard model, fitted with monthly minimum precipitation and humidity, maximum
temperature, ENSO and NAO averages, wood density as a continuous variable (in g/cm3), successional position,
in three classes (pioneer, secondary and late successional, where late successional served as the baseline), leaf
phenology in two classes (evergreen or deciduous, with deciduous as the baseline). These variables were
included after inspection of Kaplan-Meier survivors plots.

library(survival)
# read dataset with 1019 trees;
z <- read.csv("treedata.csv",header=TRUE)

# make empty vectors for starttime and stoptime and an empty matrix to store these
starttime=numeric (0)

stoptime=numeric (0)

newout=matrix (nrow=0,ncol=2,0)

# 382 died trees at the end of the observation
# we have censored data ‘stoptime’ for alive trees when we stop the observations in 12/2016

for (1 in 1:1019) {
starttime= c(starttime, as.numeric(z[i,9])+12*as.numeric(z[i,10])) ### starttime in months
stoptime= c(stoptime, as.numeric(z[i,11])+12*as.numeric(z[i,12])) ### stoptime in months

new<-c (0, "viva")
if (z$survival[i]=="morta") {

new[l]<-as.numeric (1)
new[2]<-"morta"}
newout<-rbind (newout, new)

}

#### make a data.frame for analysis

out2 <- data.frame (Doubles=double (length(z[,1])))
out2$fctime<-as.numeric (stoptime-starttime)
out2$failcens<-as.numeric (newout[,1]
out2$survival<-newout[, 2]

out2$site<-z$site
out2$individual<-z$individual

out2$site individual<-zS$site individual
out2$family<-zSfamily

out2$species<-z$species

out2$month_of start<-zSmonth of start
out2$year of start<-z$year of start
out2$month of death<-zS$month of death
out2$year of death<-zS$year of_ death

out2$wood density<-zS$wood density
out2$successional stage<-zS$successional stage
out2$leaf phenology<-zS$leaf phenology

### read monthly climatic dataset
zz <- read.csv("climateRD.csv", header=TRUE)

### define empty vector for new help variables
tempsmaxyrl<-numeric (0)
tempsmaxyr2<-numeric (0)
humsminyrl<-numeric (0)
humsminyr2<-numeric (0)
precsminyrl<-numeric (0)
precsminyr2<-numeric (0)
SST3avgyrl<-numeric (0)
SST3avgyr2<-numeric (0)
NAOavgyrl<-numeric (0)
NAOavgyr2<-numeric (0)

### make new variables for temperature, humidity, precipitation, SST3nino and NAO
### make averages (SST3nino=ENSO and NAO), minima (precipitation and humidity) or maxima
(temperature)
for (j in 1:1019) {
### determine where to startlookup in zz
m<-out2S$month of death[]]
y<-out2$year of death[]]
nr<-which ((zzS$year==y) & (zzSmonth==m) )

### take 12 temperatures for latest year
### and 12 temperatures for penultimate year

tempsyrl<-zzStemperature local[nr-1:12]
tempsyr2<-zzStemperature local[nr-13:24]
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### take 12 humidities for latest year
### and 12 humidities for penultimate year

humsyrl<-zzS$humidity local[nr-1:12]
humsyr2<-zz$humidity local[nr-13:24]

### take 12 precipitations for latest year
### and 12 precipitations for penultimate year

precsyrl<-zzSprecipitation local[nr-1:12]
precsyr2<-zz$precipitation local[nr-13:24]

### take 12 ENSOvalues for latest year
### and 12 ENSOvalues for penultimate year

SST3syrl<-zz$SST nino3 global[nr-1:12]
SST3syr2<-zzS$SST nino3 global[nr-13:24]

### take 12 NAO-values for latest year
### and 12 NAO-values for penultimate year

NAOsyrl<-zz$NAO global[nr-1:12]
NAOsyr2<-zz$SNAO_global[nr-13:24]

### make new variables for analysis based on the year data
tempsmaxyrl<-c (tempsmaxyrl,max (tempsyrl))
tempsmaxyr2<-c (tempsmaxyr2,max (tempsyr2))
humsminyrl<-c (humsminyrl, min (humsyrl))
humsminyr2<-c (humsminyr2, min (humsyr2)
precsminyrl<-c (precsminyrl,min (precsyrl
precsminyr2<-c(precsminyr2,min (precsyr2
SST3avgyrl<-c(SST3avgyrl,mean (SST3syrl)
SST3avgyr2<-c (SST3avgyr2,mean (SST3syr2)
NAOavgyrl<-c (NAOavgyrl,mean (NAOsyrl)
NAOavgyr2<-c (NAOavgyr2,mean (NAOsyr2))

} # end j-loop

)
)

### add new variables to dataframe
### we take also quadratic terms of temperature into account
### we center temperature around 26 degrees Celsius

out2$maxtemp.past0l 12<-tempsmaxyrl
out2$maxtemp.pastl3 24<-tempsmaxyr2
out2$minhum.past0l 12<-humsminyrl
out2$minhum.pastl13 24<-humsminyr2
out2$minprec.past0l_12<-precsminyrl
out2$minprec.pastl3 24<-precsminyr2
out25avgSST3.past0l 12<-SST3avgyrl
out2$avgSST3.pastl3 24<-SST3avgyr2
out2$avgNAO.past0l 12<-NAOavgyrl
out2$avgNAO.pastl3 24<-NAOavgyr2

m3<- (out2$maxtemp.past0l_12>26.5) *1
m3<-m3+ ( (out2$maxtemp.past0l 12)>28)*1
m3<-m3+ ( (out2Smaxtemp.past0l_12)>29.5)*1

m4<- (out2$maxtemp.pastl3 24>26.5) *1
m4<-méd+ ( (out2Smaxtemp.pastl3 24)>28)*1
m4<-mé+ ( (out2Smaxtemp.pastl3 24)>29.5)*1

require (MASS)

options(na.action="na.fail"

coxmodgno4 <-coxph (formula=Surv (out2$fctime, out2$failcens)~out2$successional stage+t
factor (out2$leaf phenology=="evergreen")+ out2Swood density+
factor (m3)+factor (m4) +
out2$minhum.past01l_12+out2Sminhum.pastl3 24+
out2$minprec.past01l_12+out2Sminprec.pastl3 24+
out2$avgSST3.past0l 12+out2$avgSST3.pastl3 24+
out2$avgNAO.past01l 12+out2SavgNAO.pastl3 24)

summary (coxmodgno4)

AIC (coxmodgnoé)

coxmodgnod4 2<-stepAIC (coxmodgnod4, direction="both")
summary (coxmodgno4_2)
AIC (coxmodgno4d 2)



Capitulo 2

Short term studies systematically underestimate variation in Amazon
tree phenology

Aleixo, I., Barbosa, A., Nascimento T. and Norris, D. Manuscrito em revisdo no periédico New
Phytologist.
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Summary

Changes in tree phenology provide indicators of climate change and anthropogenic
impacts across tropical forests. To identify phenological changes over time requires
continuous long-term monitoring, but a lack of standardization limits our ability to
compare results between observational studies of long-lived tree species.

To understand how survey length influenced observed patterns we evaluated 40 years
of Amazon tree phenology. We used a novel randomization approach to artificially
reduce survey times and compared the variation in metrics (interval, timing and
duration) from different time samples. Random Forest models were used to identify
important predictors from taxonomic, reproductive, vegetative and ecological
variables. Recursive partitioning was then used to identify thresholds in important
predictors.

The timing of events varied most, with variation doubling compared to duration and
interval. Taxonomy and survey length were consistently the most important predictors
of variation in species phenology. The variation in phenology was under-estimated in
short-term studies (<7 years).

We found that variation in phenology was not only related to a suit of species traits but
also to survey length. We emphasize caution in comparisons derived from short-term
studies and the need for long-term monitoring to ensure a robust empirical base-line

for evaluating anthropogenic impacts across tropical forests.
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Introduction

Tree phenology determines patterns in tropical biodiversity and ecosystem services
through vegetative (e.g. leaf flushing) and reproductive cycles of flower and fruit production
(Rathcke & Lacey, 1985). These phenological cycles result from species traits and respond to
environmental and climatic variations (Bonan, 2008; Bonan & Doney, 2018). However, our
knowledge of tropical tree phenology is still limited and restricted to relatively few species
and regions (Chambers et al., 2013; Fitchett et al., 2015; Morellato et al., 2016; Morellato et
al., 2018). Reaching consensus on design, method of data collection and comparable analytic
methods is integral to advancing the generalisability of such sparse phenological results
(Hudson, 2010).

Plants display a wide variety of phenological strategies (Rathcke & Lacey, 1985;
Fitchett et al., 2015), particularly in productive and species diverse tropical forests (Frankie et
al., 1974; Newstrom et al., 1994). Phenology can reveal phylogenetic patterns (Wright &
Calderon, 1995) and species adaptive responses to biotic factors, climate and resource
availability (Rathcke & Lacey, 1985). Biotic factors include intra and inter-specific
competition for resources, which affect plant-animal interactions with pollinators, seed
dispersers, seed predators and herbivores (Rathcke & Lacey, 1985; Sigrist & Sazima, 2004).
Despite the ultimate selective pressure exerted by biotic factors, climate is typically the
proximate environmental cue that triggers the timing of phenological cycles (Rathcke &
Lacey, 1985; van Schaik et al., 1993). Therefore, phenological patterns can be affected by a
combination of intrinsic species traits, biological interactions and climatic variables such as
rainfall, temperature and photoperiod (Rathcke & Lacey, 1985; van Schaik et al., 1993).

Vegetative and reproductive development are necessary for tree survival and the
perpetuation of the species over time. Each of these cycles involves energy cost in
physiological processes, production and maintenance of structures (e.g. leaves, branches,
flowers, fruits and seeds), substances (e.g., secondary compounds) and biological interaction
(e.g., pollination, dispersion) (Rathcke & Lacey, 1985; van Schaik et al., 1993; Ashman &
Schoen, 1997; Fitchett et al., 2015). Thus, phenology patterns are central elements in plant
carbon gain and nutrient conservation strategies (Lan Li et al., 2016), and the efficiency and
success of trees over time depend on the phenological strategies adopted. For example,
synchronous reproduction at the community level can be triggered by climate, (Chen et al.,
2018) and has been hypothesized to increase reproductive success through economies of

scale, recruiting more pollinators, dispersers and/or swamping seed predators through massive

64



flower and seed production (Kelly & Sork, 2002). In the same way, species that shed leaves
during a period of higher water deficit to reduce water loss due to transpiration (deciduous
strategy) may avoid the damage caused by drought (Lohbeck et al., 2015; Singh &
Kushwaha, 2016).

Canopy phenology is a vital indicator of environmental controls on species and
ecosystems. However, tropical phenology remains one of the most challenging components to
parameterize in ecosystem models (Arora & Boer, 2005; de Moura et al., 2017). Although the
phenology of tropical trees has been widely characterised, the sparsity of species-level
knowledge and observation data leads to difficulties in the development of vegetation
phenology models at community or ecosystem scales (Tang et al., 2016). Phenological events
are described using the timing, duration and interval between events metrics (Bawa et al.,
2003). Studies on plant phenology include, in addition to the description, the responses and
the effect of vegetation to the environment and climatic change (Visser & Both, 2005; Bonan,
2008; Visser, 2008). However, observational studies still lack standardization and information
on, for example, the effect of monitoring time on estimates of phenological patterns.

Anthropogenic impacts including climate change have established new priorities for
documenting and predicting tropical tree phenology (Morellato et al., 2016; Scheffers et al.,
2016; Bonan & Doney, 2018). Myriad estimators have been developed to model the diversity
of patterns within and between different phenological stages (Rathcke & Lacey, 1985; Denny
et al., 2014; Fitchett et al., 2015; Elmendorf et al., 2016), yet all rely on estimating at least
one of three fundamental metrics: the timing, duration or interval of events. Indeed, the
interactions between timing, duration and frequency of biological cycles can be used to
classify tree phenological patterns (Rathcke & Lacey, 1985; Newstrom et al., 1994; Bawa et
al., 2003; Morellato et al., 2018). Pioneering studies have characterized tropical tree
phenology (Frankie et al., 1974; Newstrom et al., 1994; Wright & Van Schaik, 1994), but the
priority is to now monitor changes over time to quantify impacts and establish solutions to
climate change (Scheffers et al., 2016; Johnson et al., 2017; Bonan & Doney, 2018; Morellato
etal., 2018).

Phenological cycles are so complex and variable that it can be difficult to recognize
them using few observations from short time series (Newstrom et al., 1994; Chapman et al.,
1999). For example, a study from evergreen forests in Kibale, Africa showed that trends
apparent after 1 or 2 years of sampling disappeared when a longer 6 year sample was analysed

(Chapman et al., 1999). Although it is expected that an increased number of spatial and
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temporal observations improve models of phenological patterns, continuous long-term
phenological studies with short intervals between observations are rare because of logistical
and financial challenges associated with long-term data collection (Mendoza et al., 2016). To
help fill such sparse data, phenology models take advantage of remote sensing (Arora & Boer,
2005; Fitchett et al., 2015). Yet, these models in turn depend on robust and comparative
observational data for calibration and validation (Denny et al., 2014; Fitchett et al., 2015;
Elmendorf et al., 2016; Bonan & Doney, 2018; Morellato et al., 2018).

Our objective was to evaluate how survey length affects phenological metrics and
identify the minimum time necessary to robustly describe empirically observed phenological
patterns in tropical trees. Specifically, we used monthly observations collected over 40 years
to address the following questions:

1) How does survey length affect the variation in phenology metrics for different
reproductive and vegetative phenophases?

2) Which of taxonomic, reproductive, vegetative and ecological variables explain
variation in phenology metrics for different reproductive and vegetative phenophases?

3) What is the minimum time necessary to robustly estimate phenology metrics for

reproductive and vegetative phenophases?
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Table 1: Tropical tree phenology. Examples of tropical tree phenology studies illustrating differences in survey designs adopted. This is not an exhaustive listing, but references are indicative
of tropical tree phenology studies across different regions.

. Timeb Type of Temporal Sample (l_:amily/ Phenophase
Region®  Country Forest type (years)  observation® scaled Species / Flower  Fruit Leaf Leaf Source
individuals) flush  fall
Indo-Pacific
Indonesia Lowland evergreen 10 Binoculars Monthly 34/112/171 Yes Yes No No (Brearley et al., 2007)
Malaysia Lowland dipterocarp 4.4 Binoculars 15-days 56 /305 /576 Yes Yes No No (Sakai et al., 1999)
Malaysia Lowland dipterocarp 13 Trap Weekly 1/6/- Yes No No No (Chenetal., 2018)
Madagascar ~ Evergreen montane 12 Visually Monthly 24169/ 457 No Yes No No (Dunham et al., 2018)
India Dry forest 2 Visually 15-days -/38/286 Yes Yes No No (Murali & Sukumar, 1994)
American
Brazil Lowland Amazon 12 Binoculars Monthly 13/27/81 Yes Yes Yes Yes (Alencaretal., 1979)
Brazil Lowland Amazon 27 Binoculars Monthly 01/01/10 Yes Yes No No (Pinto et al., 2008)
Brazil Flooded Amazon 2 Binoculars Monthly 19/23/66 Yes Yes Yes Yes (Schongartetal., 2002)
Colombia Lowland Amazon 4 - Biweekly 14/ 150/ 2000 Yes No No No (Stevenson et al., 2008)
Costa Rica Lowland Amazon 12 Binoculars Monthly 59 /173 /254 Yes Yes  Yes No (Newstrom et al., 1994)
Costa Rica Lowland Amazon 3 Binoculars Weekly 58 /302 /1000 Yes No No No (Bawa et al., 2003)
Panama Lowland rainforest 30 Trap Weekly -/ 25010397/ - Yes No No Yes (Detto et al., 2018)
Panama Lowland rainforest 30 Trap Weekly 16/19/- Yes No No No (Wright & Calderén, 2018)
Dry tropical
India Dry deciduous 2 Tagged twigs Monthly -/9/90 No No Yes  Yes (Kushwaha & Singh, 2005)
India Dry deciduous 2 Tagged twigs Monthly 1/1/1 Yes Yes Yes Yes (Singh & Kushwaha, 2005)
Meéxico Lowland deciduous 35 - Monthly 36/108 /1094 Yes Yes Yes Yes (Bglol)o ck & Solis-Magallanes,
Brazil Dry cerrado 7 Visually Monthly - /106 / 2112 No No Yes  Yes (de Camargo etal., 2018)
Brazil Atlantic rainforest 1.4 Binoculars Monthly -1324 /1262 Yes Yes Yes Yes (Morellato et al., 2000)
African
Uganda Lowland evergreen 15 Visually Monthly -143/326 No Yes No No (Chapman et al., 2018)
Uganda Semi-deciduous 24 Visually Monthly 35/125/ 2526 Yes Yes No No (Babweteera et al., 2018)
Kenya Flooded 1.4 Visually Monthly -116/240 Yes Yes No No (Kinnaird, 1992)
Congo Lowland rainforest 10 - 10-days -/ 158/ 3642 Yes Yes No Yes (Couralet et al., 2013)
(Polansky & Boesch,
Cote d'lvoire  Lowland rainforest 12 Binoculars Monthly - 1441984 No Yes No No 2013)(Polansky & Boesch,
2013)(Polansky & Boesch, 2013)
Cote d'lvoire  Lowland rainforest 4 Tagged twigs Monthly -/38/797 Yes Yes Yes Yes (Anderson et al., 2005)

2Region follows the five major phylogenetic tropical forest regions: (i) Indo-Pacific, (ii) Subtropical, (iii) African, (iv) American, and (v) Dry forests (Slik et

al., 2018). ® Number of consecutive years of phenological monitoring. ¢ Type of phenological observation in the field.
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Materials and Methods

Research sites

Research was carried out in dense humid terra firme (unflooded) forest of Reserva
Florestal Ducke (hereafter RD) located 2°55°S, 59°58°W, and the Estagcdo Experimental de
Silvicultura Tropical (hereafter EEST) located 2°60°S, 60°05°W in the Central Amazon,
Brazil. The vegetation is old-growth evergreen forest, with closed canopy of 30-37 m, and
emergent trees reaching 45 m (Ribeiro et al., 1999). Sites have high species diversity, and the
dominant tree families are Fabaceae, Burseraceae, Sapotaceae, Lecythidaceae,
Chrysobalanaceae, Moraceae and Lauraceae (Ribeiro et al., 1999). The two sites are 30 km
apart and both experience an “Am” tropical climate according to Koppen-Geiger
classification, with dry and rainy season governed by monsoon (Peel et al., 2007). Annual
rainfall at RD averaged 2523 mm over the last 52 years and mean annual temperature was
26°C (Coordenacdo de Pesquisas em Clima e Recursos Hidricos — CPCRH — INPA,
unpublished data). The drier and warmer months are from June to November, and wetter
months from December to May. Two to three months per year (between July and September)
experience a water deficit, in which evapotranspiration exceeds monthly rainfall (i.e. less than
100 mm per month). Soil characteristics are related to topography along a hydro-edaphic
gradient. Generally, higher and flat areas of landscape (plateaus) have more fertile and clayey
Oxisols (in the US Soil Taxonomy), slopes have Utilsols and valleys have sandy and
generally less fertile Spodosols. Soils in both sites are acidic and poor in phosphorus,
exchangeable cations, while often high in aluminium (Chauvel et al., 1987).

Phenological data collection

Tree phenology was evaluated through monthly observations of 312 mature trees from
32 species. These 32 species are representative of the diversity in Amazon forests (e.g.
Fabaceae, Lauraceae, Lecythidaceae, Sapotaceace, and others), including pioneer, secondary
and late successional species (Supporting Information Table S1) with diverse vegetative and
reproductive phenologies (Supporting Information Table S2). For each species, 7 to 13 trees
were monitored (Supporting Information Table S1). The start date of monitoring varied
between individuals from 1965 to 1670 in RD and 1974 to 1977 in EEST. We standardized
the beginning of the monitoring in the year 1970 for the RD and 1975 for the EEST. All
selected trees were healthy, reproductive, and with good phenotypic characteristics for each
species (i.e., size - diameter at breast height, height, stem shape, position and crown shape).

Each tree was observed monthly from the forest floor with binoculars (E LEITZ - 7x50). To
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minimize data collection problems related to observer bias, monitoring was performed by
experienced technicians at more than one viewing angle.

Data Analyses

As the monitoring of different trees started in different years, we standardized the
analysis using a 40 years subset of the data collected for each tree. Trees that died before
completing 60 months (5 years) of monitoring (potentially indicative of poor health) or that
presented less than 3 phenological events during the whole time-series were excluded from all
analyses. We analysed phenology from the first 40 years of monthly observations from all
remaining trees (N = 308). Trees that died during the survey (n = 86) were retained in the
analyses but we excluded the final 60 months (5 years) of monitoring to reduce the possible
confounding effect of senescence on the observed phenological patterns.

To analyse phenological data, we consider four distinct phenophases, including as
reproductive events the grouped stages of i) flowering (floral buds, full bloom, end flowering)
and ii) fruiting (new fruits, ripe fruits, ripe fruits and seeds); and as vegetative events iii) leaf
fall (leafless canopy) and iv) the production of new leaves (leaf unfolding, new leaves). We
obtained for each tree and each phenophase the total number of events, the interval between
events, defined as the number of months between consecutive events; duration, as the number
of months during a phenological event and timing, defined as the first month when each event
started. The mean, median, standard deviation and coefficient of variation were calculated for
each tree along the time series, and then summarized for each species (Supporting
Information Table S3, S4).

Survey time resampling

From the original 40 years subset we used a randomization process to resample survey
lengths from 1 to 30 years per tree. We chose a maximum of 30 years as this was the
maximum length of tropical tree phenology studies (Table 1). To reflect a typical phenology
survey, a random starting date was selected and then a randomly selected survey length added
to establish the finishing date. This process was repeated 99 times for each survey length for
each tree, providing a total of 29,272,320 random surveys for the 308 trees (926,640 random
surveys per tree). The observed phenology that occurred during the randomly selected survey
periods was then obtained for each survey length in each individual tree.

To identify important variables affecting the phenology metrics we used Random Forest
(Breiman, 2001; Liaw & Wiener, 2002), with variable importance established using the

unscaled permutation importance of 999 trees. To avoid known bias towards correlated
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variables when using permutation importance (Strobl et al., 2008) we selected 10 weakly
correlated variables (pair-wise correlation < 0.40, Spearman correlation between continuous
variables, polychoric correlation between categorical variables and polyserial between
continuous and categorical variables). These 10 variables were selected to represent
taxonomic relatedness (Family), and key reproductive (seed weight, seed storage type, fruit
type), vegetative (SLA, leaf exchange class) and ecological traits (DBH, mortality rate, wood
density, pollinator) that are widely associated with the phenology of tropical canopy trees
(Rathcke & Lacey, 1985; van Schaik et al., 1993). Conditional inference trees (Hothorn et al.,
2006; Hothorn & Zeileis, 2015) were then used to identify thresholds in the five most
important variables identified by the Random Forest models. Adopting conditional inference,

avoids systematic bias caused by relying on a single analytical approach.
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Results

Reproductive and vegetative patterns of large trees in Central Amazon were described
from phenological metrics analysed over 40 years of monthly monitoring. As expected, the
phenological patterns varied markedly between phenophases and between individuals (Fig.
1a,b). The vegetative cycles tended to occur sub-annually or annually, while reproduction was
most commonly observed supra-annually and the interval between reproductive events varied
from 6 months to over 8 years (Fig. 1b) Massive leaf flush may last only one or two weeks
but duration will appear to be longer because a leaf remains bright green for 1-2 months after

flushing. This may prolong the "New leaves" duration in panel ‘¢’ ((Yang et al., 2014)).
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Figure 1: Forty years of Amazon tree phenology. Phenological patterns observed in 308 trees from 32 species,
monitored monthly over 40 years. (2) the total number of observed events for different phenologies; (b) interval
between events; (c) the average duration of events and (d) the accumulated time, which is the proportion
between the total months (sum of duration) and the total number of months of monitoring of each tree. The grey
shaded areas represent the density distribution of observations and red boxplots show median values with lower
and upper hinges corresponding to the first and third quartiles (25" and 75" percentiles).

A strong seasonal pattern in the timing of the first month of phenological events was
found (Fig. 2a,b). The first month of flowering occurs during the transition from dry to wet
months (between August and November) for over 70% of trees (196 individuals, Fig. 2a).
And fruiting began mainly in the wetter months between October and January, for example.
236 or 75% of individuals fruited in October (Fig 2a).
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Figure 2: Phenology timing. Patterns of timing (mean first month) for leafless, new leaves, flowering and fruiting
in 308 Amazon trees, over 40 years of monthly monitoring. (a) Percentage of trees with at least one event of the
phenophase during the month over 40 years. (b) Species level patterns, with red boxplots showing circular mean
and standard deviation. Species are ordered high to low by the mean rainfall during the same month as the
phenophase events (i.e. events of the first listed species are most likely to start during the wet season).

We found different degrees of deciduousness between individual trees and species (Fig.
3, Fig. 4). Over the 40 years of monitoring all individuals of 13 species had at least one
leafless event (Cariniana micrantha, Hevea guianensis, Caryocar villosum, Parkia pendula,
Peltogyne catingae, Parkia multijuga, Enterolobium schomburgkii, Peltogyne paniculata,
Hymenaea intermedia, Dipteryx magnifica, Brosimum potabile, Dipteryx odorata and Dinizia
excelsa). Of these 13 species, the time accumulated without leaves during the monitoring
varied considerably, for example individuals of C. micrantha (one of four known deciduous
species, Supporting Information Table S2), remained leafless for 13 to 25% of the monitoring

time, whereas D. odorata individuals (semi-deciduous species) were leafless from 3 to 11%

72



114
115
116
117
118
119
120
121
122
123
124
125
126
127
128
129
130

131
132

133
134
135
136
137

of the monitoring time. On average, at least one leafless event occurred annually for all
deciduous species, with an average duration varying from 1 to 2.5 months. The time of
occurrence was predominantly the dry season, with some species losing their leaves at the
beginning and others at the end of the dry season (Fig. 2b).

The monitoring time affected the proportion of individuals observed with an event (Fig.
3a), number of events (Fig. 3b) and the variance of the metrics (Fig. 4). For reproductive
events, the proportion of monitored individuals stabilised close to 10 years of monitoring,
when approximately 90% of individuals were observed to reproduce. This means that
reproductive events can be rare for some individuals, and continuous monitoring of less than
10 years will not be sufficient to register reproductive phenology in all trees. In contrast, in
only one year of monitoring it was possible to observe new leaf events for ~ 75% of the trees
(Fig. 3a). After eight years of continuous monitoring, practically all trees are observed with
new leaves. This pattern is similar for leaf loss of deciduous species, after one year leafless
was observed for 75% of individuals in deciduous species, while it is close to 0% for
evergreen species (Fig 3a). Only after 15 years of monitoring did the proportion of evergreen
individuals with leafless events stabilise, with ~ 25% of individuals of species recorded

without leaves (Fig 3a).
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Figure 3. Phenology events. Patterns in the phenological events (leafless, new leaves, flowering and fruiting)
from randomization of observations from 308 Amazon trees. a) Percentage of trees with at least one event during
a survey. b) Survey time taken to obtain 50 events (representing a minimum of 5 events for 10 trees). Coloured
points and loess trend lines are added as a visual guide, providing an illustrative example of differences due to
species leaf exchange traits: evergreen (green), semi-deciduous (yellow) and deciduous (brown) species.
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We evaluated the coefficient of variation of each phenological metric using different
survey time intervals and found that the coefficient of variation tended to be underestimated
during short surveys (Fig. 4a,b,c). Timing was the phenological metric with the highest
coefficient of variation (Fig. 4c). There was substantial variation in the timing of reproductive
events and also for leaf loss in evergreen species (Fig. 4c). Variation in the interval between
events tended to stabilise after 5 years of monitoring (Fig. 4b). Overall there was less
variation in the duration of the different phenophases, yet evergreen species showed most

variation in the duration of leafless events (Fig. 4a).
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Figure 4. Phenology variation. Patterns of variation in the phenological events (leafless, new leaves, flowering
and fruiting) from randomization of observations from Amazon trees. Points represent the variation within each
species for each of the different survey lengths. The coefficient of variation in three metrics (a) duration, (b)
interval and (c) timing) was calculated for different survey lengths (1 — 30 year). Coloured points and loess trend
lines are added as a visual guide, providing an illustrative example of differences due to species leaf exchange
traits: evergreen (green), semi-deciduous (yellow) and deciduous (brown) species.
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Different combinations of taxonomic (Family), reproductive (seed weight, seed storage,
fruit type), vegetative (SLA, leaf exchange class) and ecological (DBH, mortality rate, wood
density, pollinator) variables explained the variation in the three different phenology metrics
of duration, interval and timing (Fig. 5). Overall, taxonomy was the most important variable,
being first ranked in 6 of 12 phenophase-metric combinations and included in the top three
ranked variables for all phenophase-metric combinations (Fig. 5). Survey length was also
consistently selected as an important (top three ranked) variable especially for interval and

duration of phenophases (Fig. 5).
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Figure 5. Variable importance. Variables affecting the coefficient of variation in phenology (leafless, new leaves,
flowering and fruiting) summarised from randomization of observations in 32 Amazon tree species. Explanatory
variables are ordered high to low by the median ranked importance value (i.e. first listed variable is most
important across the 12 phenology-metric combinations). Importance measured via permutated differences in
mean square error (IncMSE) and ranked within each phenology- metric combination.

75



168
169
170
171
172
173
174
175
176
177
178
179
180
181
182
183
184
185
186
187
188
189
190
191
192
193
194
195
196
197
198
199

The conditional inference trees established important change points in the variation of
species phenology (Supporting Information Fig. S1-S12). The variation in the interval
between events was underestimated in short-term studies for all phenologies (4, 5, 7 and 4
years for fruiting, flowering, new leaves and leafless respectively, Supporting Information
Fig. S5-S8). The variation in phenologies also depended on taxonomy and species traits such
that longer survey lengths were necessary to robustly establish the variation in the intervals
between reproduction (> 12 years in some species: B. multiflora, C. villosum, S. globulifera
and H. guianensis, Supplemental Information Fig. S5, S6) and duration of flowers (>12 years
in some species with 1000 seed weights > 500g, Supplemental Information Fig. S9).

Discussion

We show the importance of survey length for understanding variation in Amazon tree
phenology. We establish not only the suit of important taxonomic, reproductive, vegetative
and ecological variables but also minimum survey time necessary to adequately explain
variation in tropical tree phenology metrics. Not only does this contribute to the development
of standardized observational studies but also to the establishment of minimum requirements
for robust base-line data used to validate models derived from remote-sensing assessments.
To our knowledge, our study is the first to quantify predictors of variation in phenological
estimators from 40 years of empirical observations (leafless, new leaves, flower and fruit)
among tropical tree species. We first discuss how taxonomic, reproductive, vegetative and
ecological variables explain variation in phenology metrics for different reproductive and
vegetative phenophases. We then discuss the potential to inform widely applicable
improvements that will generate a substantial advance in our ability to compare results
between long-term tropical tree phenology studies.

Variation in phenology

We found that timing was the most variable and least predicable of the phenology
metrics. The timing (mean first month) of phenological events varied more than twice that of
the duration or interval between events. Timing is frequently used to identify phenological
shifts and evaluate climate change impacts (Hanley & Parmesan, 2015; Hoegh-Guldberg et
al., 2018) so this increased variation in timing reinforces the challenges to establishing robust
estimates of assemblage-wide phenological patterns in highly diverse tropical forests (Frankie
et al., 1974; Gentry, 1974; van Schaik et al., 1993; Wright & Van Schaik, 1994; Chambers et
al., 2013).

76



200
201
202
203
204
205
206
207
208
209
210
211
212
213
214
215
216
217
218
219
220
221
222
223
224
225
226
227
228
229
230
231
232

Our findings agree with previous studies that show phenological cycles are extremely
variable among taxa (Rathcke & Lacey, 1985). We found that taxonomic, reproductive,
vegetative and ecological variables were all important in explaining variation in tropical tree
phenology. Yet the importance of different variables differed between both phenology and
metrics. Although taxonomy was generally the most important variable across all phenology-
metric combinations, reproductive (seed size) and ecological (size — DBH) traits were more
important in explaining the variation in timing of new leaves. Indeed the size of trees (DBH)
was the most important ecological trait across all phenology-metric combinations. This could
be explained by two non-mutually exclusive hypotheses. Firstly size is strongly associated
with tree physiology (Berry et al., 2017) and secondly DBH was strongly correlated with tree
height (Spearman r = 77.7%), and the importance of DBH could therefore also be interpreted
as a proxy for tree height, which is an important determinant of both coarse (Wright &
Calderon, 2018) and fine (Smith et al., 2019) scale leaf responses to solar irradiance. We
found that on average the majority (75%) of species first produced new leaves in the dry
season, during months with less than 200 mm of rainfall. This agrees with previous studies
that show the timing of new leaves in tropical evergreen forests is directly associated with
increased irradiance and driest months, probably because young leaves can be more
productive (optimizing the use of available light) and safer (more drought tolerant) compared
to older leaves (Wright & Van Schaik, 1994; Wright & Calderén, 2018).

The importance of understanding the interdependencies between different phenologies
is only recently being established as a focus for studies in both temperate (Gougherty &
Gougherty, 2018) and tropical (Morellato et al., 2018) forests. We found that it was necessary
to consider patterns in previous and subsequent phenology to adequately explain variation in
tropical tree phenology. The differences we found in the importance of traits in the different
phenology stages highlight the importance of dependencies in the sequence of phenologies.
Seed weight was more important than specific leaf area in explaining the variation in the
timing of new leaves, variation in timing of flowers was explained by a combination of traits
from vegetative (specific leaf area) and subsequent reproductive phenologies (fruit type),
whereas variation in the timing of fruits was explained by three ecological traits (DBH, wood
density and mortality rate), which were more important than the expected reproductive traits
(seed weight and fruit type). (Gougherty & Gougherty, 2018; Morellato et al., 2018)

Patterns in leaf exchange clearly highlight the importance of long-term phenology

surveys (Wright & Calder6n, 2018). For example, although we found that only one year was
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needed to record new leaves in 75% of deciduous and semi-deciduous trees, at least four years
were necessary to establish the variation in timing of new leaves. Interannual variations in
rainfall and temperature affect deciduousness at species and individual levels, and general
trends in leaf fall and leaf flush are important indicators of susceptibility to future climate
change scenarios (Kikuzawa, 1991; Kikuzawa, 1995; de Camargo et al., 2018).

Leaf exchange strategies of tropical trees are recognized to have important effects at the
ecosystem scale because they are linked to a range of processes, including carbon uptake,
water and energy fluxes, resource availability and nutrient cycling (van Schaik et al., 1993;
Fitchett et al., 2015; Hanley & Parmesan, 2015; Singh & Kushwaha, 2016). Evergreen
species flush new leaves constantly or on shoots while senescent leaves are shed are probably
characteristic of the humid tropics. In contrast, leaves of deciduous species are typically shed
early in the dry season followed by a strong dehydration of the stem. The trees remain bare
until the rehydration of the stem after the first rainfalls induce a synchronous leaf flushing in
the first weeks of the rainy season (Schongart et al., 2002). Deciduous species avoid losing
foliar resources by resorbing them and then dropping the leaves before the onset of a drought.
Evergreen species have the advantage of a year-round ability to photosynthesise and they
manage important growth at the beginning of the favourable season, before the seasonally
green species start competing for light.

A combination of taxonomic, reproductive, vegetative and ecological variables was
important in explaining variation in timing of vegetative and reproductive phenologies. Yet,
survey length was by far the most important variable for explaining variation in the interval
between phenology events. Variation in the interval between events will directly affect the
precision and accuracy of the estimates of frequency and regularity of different phenology
stages.

Unexplained and undetected variation

Our study with 32 species will probably underestimate variation in tropical tree
phenology, and as such our survey length estimates are likely to represent the minimum time
necessary to robustly quantify variation in tropical tree phenology metrics. Only after 15 years
of monitoring did the proportion of evergreen individuals with leafless events stabilise, with ~
25% of evergreen individuals recorded without leaves (Fig 3a). This finding suggests that
short-term studies will underestimate the deciduousness of species considered evergreen in
tropical rainforests. Even in evergreen species some individuals can have periods without

leaves. A degree of deciduousness is an important adaptation to survive during severe
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drought, because it helps avoid desiccation (Lohbeck et al., 2015). The occurrence of leafless
events in evergreen species could be related to incomplete definitions of the leaf exchange
patterns in these species and/or responses to climatic factors such as extreme dry spells
(Kushwaha & Singh, 2005; Singh & Kushwaha, 2016; de Camargo et al., 2018).

Rare events can be missed with monthly surveys and shorter monitoring intervals are
likely to improve precision and accuracy of phenological observations (Newstrom et al.,
1994; Bawa et al., 2003; Stevenson et al., 2008). The logistical considerations of conducting
observations of tropical tree phenology are the main limiting factor to increasing the
frequency of observational studies. But at the same time the duration of events in large
tropical trees is generally more prolonged compared with that of smaller and/or shorter lived
species. Extreme climate events are linked with marked changes in tropical tree mortality
(Aleixo et al., 2019) and phenology (Visser & Both, 2005). EIl Nifio and La Nifia episodes
typically last nine to 12 months, with the duration of extreme events (e.g. drought) generally
lasting months in tropical forests. Monthly phenological observations are therefore likely to
be more than adequate to document meaningful phenological changes in response to climate
change.

Remotely sensed leaf phenology data (e.g. NDVI/EVI) are perhaps the most widely
used to understand global, regional and local plant-climate interactions. Yet, the physiological
and statistical validity of remotely sensed ‘‘green’’ indices remains intensely debated in
tropical forests (Marengo & Espinoza, 2016; Panisset et al., 2018). An increase in greenness
(higher Enhanced Vegetation Index-EVI) for the 2005 drought was obtained (Saleska et al.,
2007), whereas a wide spread decline in photosynthetic activity (lower EVI) for the 2010
drought was observed by (Xu et al., 2011). These differences remain unresolved, at least in
part due to a lack of ground-based observational data. Before comparisons can be made across
studies our findings suggest that a minimum of seven years of phenological observations are
required to obtain robust estimates of the variation in vegetative phenology. Care must be
taken to include only long-term data sets that adequately represent the variation in species
phenology when validating remotely sensed and model estimates.
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Table S1. Species functional traits. Ecological and reproductive traits of 32 Amazon tree species are shown. The appropriate reference of the
functional trait is indicated by the reference cited for the column or specifically in the characteristic of the species. * indicates average value for

the genus.
Inds? Ran : Fruit
: : : L Seed Successional 1000-seed  Seed i
c d i
Family Species (dead/alive) HlE)b WD¢  Pollination Dispersal®  status'® weights storageh? type
Annonaceae  B. multiflora 9(3/6) 168 0.68  Cantharophily® Zoo® Pioneer* 90° R* Fleshy
Caryocaraceae C. villosum 10 (1/9) - 0.82  Chiropterophily®  Zoo/bar®3 Late® 533347 08 Fleshy
Clusiaceae S. globulifera 10(5/5) 56  0.66  Ornithophily® Zoo/bar® Secondary?® 33292 R Fleshy
Euphorbiaceae H. guianensis 10 (0/10) 42  0.58  Entomophily? Aut/zoo® Late® 1500° R Dry
Fabaceae D. excelsa? 10 (0/10) - 0.98  Entomophily?? Ang® Late!? 27110 O Dry
Fabaceae D. odorata 707 - 0.97  Entomophily® Z0o° Late® 228810 |10 Fleshy
Fabaceae D. magnifica 10 (0/10) - 0.95  Entomophily® Zoo® Late® 12000 | Fleshy
Fabaceae E. schomburgkii 10(1/9) 211 0.80  Entomophily® Zoo® Late® 4810 Qo1 Dry
Fabaceae E. glabriflora 9(36) - 0.76  Entomophily!? Bar'2 Secondary® 22230 R Dry
Fabaceae H. intermedia 9(1/8) - 0.82  Chiropterophily>  Zoo? Secondary® 409710 Q1 Dry
Fabaceae P. multijuga 10 3/7) - 0.41  Chiropterophily** Zoo® Secondary?® 4000'° QO Dry
Fabaceae P. pendula 10 3/7) - 0.69  Chiropterophily®  Zoo® Secondary?® 1011° O Dry
Fabaceae P. catingae 10 (5/5) - 0.87  Entomophily* Ang® Late® 500 I° Dry
Fabaceae P. paniculata 10 (2/18) - 0.85  Entomophily* Ane/zoo® Late!? 600° 1° Dry
Goupiaceae G. glabra 10(1/9) 52 079  Entomophily®® Zoo® Late® 1.710 ot Fleshy
Humiriaceae  D. verrucosa’® 10 (5/5) - 0.82  Entomophily® Zoo® Pioneer® 236 | Fleshy
Humiriaceae E. uchi 10 (8/2) - 0.83  Entomophily® Z00® Secondary* 333338 Of Fleshy
Humiriaceae V. parviflora®® 9(36) - 0.87  Entomophily® Zoo® Late® 125013 R Fleshy
Lauraceae A. canelilla 10 (1/9) - 0.96  Entomophily® Zoo® Late® 1950 R® Fleshy
Lauraceae A. ferrea 10 (0/10) - 0.96  Entomophily® Zoo® Late® 500° R Fleshy
Lecythidaceae C. micrantha®® 10 (0/10) - 0.60  Entomophily?3 Ane/zoo® Secondary? 15710 Q% Dry
Lecythidaceae C. alta 9(4/5) - 0.73  Entomophily® Z00° Secondary® 157* R Dry
Malvaceae S. micranthum 10 (5/5) - 0.70  Entomophily?* Bar® Late® 89000° R® Dry
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Inds? Ran : Fruit
Family Species (dead/alive) Hka WD¢  Pollinationd ?)eiggersale sstl;iai?ilonal \}v%?ghiged ?t?)eggehz type
Moraceae B. potabile® 10 (2/8) - 0.51  Entomophily® Zoo® Pioneer!! 1091 R® Fleshy
Moraceae C. racemosa*’ 13(3/10) 117 0.63  Entomophily® Zoo°® Late® 10001° R0 Fleshy
Myristicaceae  O. platyspermum® 10 (0/10) 114 0.46  Entomophily® Aut/zoo® Secondary! 30008 R® Dry
Olacaceae M. guianensis'® 10 (0/10) 54 0.9 Entomophily?® Zoo'® Late!® 1500% R0 Fleshy
Salicaceae L. procera®® 10(6/4) 164 0.68  Entomophily®® Z00? Pioneer?® 42 O? Dry
Sapotaceae M. bidentata 8(1/7) 133 0.86  Chiropterophily®  Zoo® Late® 1500% |2 Fleshy
Sapotaceae P. guianensis 10(4/6) 68 090  Entomophily® Zoo*® Late! 34652 R? Fleshy
Solanaceae D. cestroides® 9(1/8) - 0.67  Entomophily® Zoo® Secondary ° 13334* R* Fleshy
Vochysiaceae  E. bicolor® 10 (6/4) - 0.56  Entomophily® Ang® Pioneer® 1800* O* Dry

2 |nds is the number of trees in the beginning of the study, dead is the number of trees that died before the end and alive is the number of living trees at the end of this study.
b Species rank-abundance from (ter Steege et al., 2013).

¢ Wood density (g cm)from (Zanne et al., 2009)

4Primary pollinator: Entomophily — Insects; Chiropterophily — Bats; Ornithophily — Birds.

¢ Primary seed dispersal agent: Zoo — Animals; Ane — Wind; Bar — Gravity; Aut — Explosive mechanism.

fSuccessional status: Pioneer — Early; Secondary — Intermediate; Late — Later succession.

9Weight of 1000 seeds in grams.

h Seed storage: Recalcitrant (R), Intermediate (1) or Orthodox (O) seeds (Lima et al., 2014).

"Fruit Type: Fleshy or Dry

Sources:

1(Zanne et al., 2009); 2 Kew garden http://data.kew.org/sid; ® (Camargo et al., 2008); 4 (Lorenzi, 2002); ° (Ribeiro et al., 1999); ¢ (Amaral et al., 2009); ’
(Alencar & Magalhées, 1979); & (Viana et al., 2011); ° (Ferraz et al., 2004); 1 (Lima et al., 2014);  (Lima et al., 2011); 2 (Félix-da-silva et al., 2015); **
(Baraloto & Forget, 2007); *#; ° (Alencar et al., 1979); *¥(Camargo & Ferraz, 2004), I’ (Santos et al., 2008); 8(Camargo & Ferraz, 2003); °(Bentos et al.,

2008); °(Kattge et al., 2011); 2!(Rankin-de-Merona & Ackerly, 1987); 2(Mesquita et al., 2009); 2(Camargo & Ferraz, 2003); *(Dulmen, 2017); %(Paine et
al., 2015)
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Table S2. Species phenology profile. Phenology profile of 32 Amazon tree species.

Reproductive Flower Fruit Vegetative pattern
Family Species Frequency Timing Dur Timing Dur Type*®  New leaves Leaf life Pattern
Annonaceae B. multiflora® Annual Dry 3 Rainy - EV 6-13
Caryocaraceae  C. villosum® Biannual Dry 2 Rainy 2 SD
Clusiaceae S. globulifera® Annual Dry 3 Rainy 4 EV/SD®
Euphorbiaceae  H. guianensis®® Annual Dry 1-5 Dry-rainy 2-8 DE Annual 8-12 BFL
Fabaceae D. excelsa®® Annual Dry 1-4  Dry-rainy 19 SD Annual 6-13 BFL
Fabaceae D. magnifica* Annual SD EV
Fabaceae D. odorata®® Annual Rainy 1-5 Rainy-dry 3-8 SD Supra-annual ~ 4-12 Dry
Fabaceae E. schomburgkii Annual Dry 2 Dry 3 DE Annual
Fabaceae E. glabriflora EV
Fabaceae H. intermedia Supra-annual SD
Fabaceae P. multijuga Annual Dry 3 Rainy 2 SD3
Fabaceae P. pendula Annual Dry 3 Rainy 4 SD3
Fabaceae P. catingae®® Supra-annual Dry-rainy 2-4  Dry-rainy 1-4 SD Supra-annual  6-16 BFL
Fabaceae P. paniculata® Supra-annual Rainy 2-4  Rainy-dry 2-8 SD Supra-annual ~ 5-17 DFF
Goupiaceae G. glabra®® Annual Rainy-Dry 1-4  Dry 26 SD Supra-annual  5-19 DFL
Humiriaceae D. verrucosa EV
Humiriaceae E. uchi® Annual Dry 3 Rainy EV
Humiriaceae V. parviflora Annual Dry 3 Rainy EV
Lauraceae A. canelilla®™ Supra-annual Dry 1-4  Dry-rainy 1-6 SD Supra-annual  5-11 BFL
Lauraceae A. ferrea Irregular EV
Lecythidaceae ~ C. micranthal® Annual Rainy 1-3 Rainy-dry 1-8 DE Annual 6-15 DFR
Lecythidaceae  C. alta sD
Malvaceae S. micranthum®® Annual Dry 2-7  Dry-rainy 19 SD Supra-annual  10-16 DFL
Moraceae B. potabile SD
Moraceae C. racemosa® Supra-annual Dry 4 Rainy 7 SD
Myristicaceae  O. platyspermum?® Annual? Dry 2-5 Dry-rainy 17 EV - 4-24 -
Olacaceae M. guianensis!® Supra-annual Rainy 5 Dry 6 EV
Salicaceae L. procera EV SD
Sapotaceae M. bidentata?® Supra-annual Dry 2-5 Dry-rainy 1-7 SD Supra-annual  7-20 BFL
Sapotaceae P. guianensis SD
Solanaceae D. cestroides EV
Vochysiaceae E. bicolor Irregular Dry-Rainy 1-4  Rainy 15 EV 8-12

Type: EV = Evergreen; SD = Semi-deciduous; DE = Deciduous. Pattern: BFL = beginning flowering; DFL = beginning and during flowering;

DFF = during flowering and fruiting; DFR = during fruiting dispersal
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Table S3. Reproductive phenology. Reproductive phenology of 32 Amazon tree species. Summary of patterns during 40 years of monthly

observations.

Flower Fruit
Family Species Dur m Dur cv Int m Intcv T inv First m Dur m Dur cv Int m Int cv T inv First m
Annonaceae  B. multiflora 2.9 03 16.1 1.2 156 Dry 4.8 0.5 146 1.3 249 Rainy
Caryocaraceae C. villosum 3.0 03 225 09 117 Dry 4.8 05 220 1.1 173 Rainy
Clusiaceae S. globulifera 34 03 123 0.6 229 Dry 4.4 05 125 1.2 276 Rainy
Euphorbiaceae H. guianensis 3.0 03 225 1.4 121 Dry 4.2 04 217 1.4 16.7 Rainy
Fabaceae D. excelsa 2.9 03 336 1 8.2 Dry 8.2 05 240 1.3  25.7 Dry-rainy
Fabaceae D. magnifica 2.8 0.3 43.0 0.8 5.5 Dry-rainy 4.2 04 522 0.9 6.4 Rainy
Fabaceae D. odorata 2.7 03 307 0.8 7.8 Dry-rainy 4.4 0.6 34.6 0.8 10.2 Rainy
Fabaceae E. schomburgkii 2.8 0.3 16.6 08 147 Dry 4.7 0.7 215 0.9 17.7 Dry-rainy
Fabaceae E. glabriflora 3.1 04 187 1.2 14.8 Rainy-dry 6.1 0.5 207 1.1 239 Dry
Fabaceae H. intermedia 2.9 03 223 0.8 10.7 Dry 6.1 06 214 1.1 19.8 Dry-rainy
Fabaceae P. multijuga 3.0 03 237 0.7 112 Rainy 51 04 33.0 0.8 13.3 Rainy-dry
Fabaceae P. pendula 2.2 04 192 0.8 10.6 Dry 3.0 04 212 0.9 12.8 Dry-rainy
Fabaceae P. catingae 2.6 04 258 0.6 8.4 Dry 3.6 05 307 0.6 9.2 Rainy
Fabaceae P. paniculata 3.0 04 446 0.9 5.7 Rainy 4.6 0.5 55.0 0.8 6.9 Rainy
Goupiaceae G. glabra 2.7 03 140 1 171 Dry 3.5 04 157 1.2 185 Dry
Humiriaceae  D. verrucosa 2.5 03 312 0.9 7.0 Dry 5.1 05 26.3 1 159 Rainy
Humiriaceae  E. uchi 3.0 03 152 08 142 Dry 4.4 06 164 08 17.2 Rainy
Humiriaceae V. parviflora 3.1 0.3 20.9 1 127 Dry 4.7 05 203 1.1 186 Rainy
Lauraceae A. canelilla 3.1 0.3 630 0.9 4.0 Dry 51 05 830 0.9 4.8 Rainy
Lauraceae A. ferrea 3.1 0.3 421 1.1 6.7 Dry 3.6 0.6 46.6 0.8 55 Rainy
Lecythidaceae C. micrantha 2.8 04 319 0.8 7.9 Rainy 5.2 05 387 1 118 Rainy
Lecythidaceae C. alta 2.8 04 16.3 1 143 Rainy 3.9 04 182 09 164 Rainy
Malvaceae S. micranthum 3.0 03 115 1.1 217 Dry 4.2 05 123 1.2 250 Dry
Moraceae B. potabile 1.7 04 442 1.2 34 Dry 1.9 0.5 453 1.2 3.3 Rainy
Moraceae C. racemosa 2.3 04 573 1 3.3 Dry 3.2 06 509 1 4.3 Rainy
Myristicaceae  O. platyspermum 2.8 0.3 123 0.7 173 Dry 3.1 05 153 09 148 Rainy
Olacaceae M. guianensis 2.6 04 554 1 2.9 Rainy-dry 3.2 04 724 0.9 2.8 Dry
Salicaceae L. procera 2.8 0.3 17.0 1.2 125 Dry 3.5 04 195 1.4 144 Rainy
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Flower Fruit
Family Species Dur m Dur cv Int m Intcv T inv First m Dur m Dur cv Int m Int cv T inv First m
Sapotaceae M. bidentata 34 03 18.1 05 16.0 Dry 4.1 05 185 0.7 18.0 Dry
Sapotaceae P. guianensis 2.5 0.3 477 0.7 4.7 Dry 3.2 05 475 0.8 6.3 Dry-rainy
Solanaceae D. cestroides 2.9 03 205 09 106 Dry 7.1 05 129 12 294 Rainy
Vochysiaceae E. bicolor 2.3 0.3 69.7 0.9 3.0 Rainy 2.8 04 77.9 0.8 3.0 Rainy

Dur_m: Mean duration in months; Dur_cv: Coefficient of variation of duration; Int_m: Mean of interval between events in months; Int_cv:
Coefficient of variation of the Interval between events; Time_inv: Mean of time investment; First_m: Mean first month of event: Dry (June-
November) or Rainy season (December-May).
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Table S4. Leaf phenology. Leaf phenology of 32 Amazon tree species. Summary of species patterns during 40 years of monthly phenological
observations.

Leaf fall New leaves
Family Species Dur m Dur_cv Int. . Int cv T inv First_ m Dur m Dur_cv Int m Intcv T inv First_m
Annonaceae B. multiflora - - - - - - 4.8 0.4 8.1 0.6 39.8 Dry
Caryocaraceae  C. villosum 1.7 0.5 12.4 0.5 13.0 Rainy-dry 4.0 0.4 8.3 0.3 35.7 Dry
Clusiaceae S. globulifera 2.3 0.6 97.4 0.8 0.3 Rainy 4.7 0.6 7.0 0.6 434 Rainy-dry
Euphorbiaceae  H. guianensis 1.8 0.6 13.3 0.6 131 Dry 3.6 0.3 8.3 0.5 335 Dry
Fabaceae D. excelsa 1.4 0.7 19.6 1 5.9 Dry 4.0 0.4 9.4 0.5 32.0 Dry
Fabaceae D. magnifica 1.7 0.8 18.5 0.5 9.1 Dry 3.8 0.4 12.7 0.4 24.6 Dry
Fabaceae D. odorata 1.3 0.4 16.3 0.7 7.0 Dry 3.7 0.4 10.3 0.6 28.7 Dry-rainy
Fabaceae E. schomburgkii 1.6 0.4 15.6 1 9.8 Dry 3.5 0.4 9.6 0.5 29.3 Dry
Fabaceae E. glabriflora - - - - - - 4.1 0.4 11.9 0.8 26.7 Rainy
Fabaceae H. intermedia 15 0.5 15.9 0.8 9.0 Dry 4.0 0.3 9.0 0.3 334 Dry
Fabaceae P. multijuga 1.6 0.5 13.1 0.4 11.5 Dry-rainy 3.5 0.4 9.7 0.4 28.8 Dry-rainy
Fabaceae P. pendula 1.7 0.4 13.2 0.6 12.1 Dry-rainy 3.4 0.4 10.2 0.5 27.1 Dry-rainy
Fabaceae P. catingae 15 0.4 12.7 0.5 11.6 Dry 3.7 0.3 9.3 0.5 30.6 Dry
Fabaceae P. paniculata 15 0.6 14.7 0.5 9.6 Dry 3.7 0.3 9.5 0.4 30.4 Dry
Goupiaceae G. glabra 1.6 0.4 48.5 1.6 0.9 Rainy 4.3 0.4 1.7 0.6 39.4 Rainy-dry
Humiriaceae D. verrucosa - - - - - - 4.5 0.3 8.8 0.6 35.2 Dry
Humiriaceae E. uchi - - - - - - 4.3 0.5 8.8 0.6 34.5 Dry
Humiriaceae V. parviflora - - - - - - 4.4 04 8.9 0.5 34.4 Dry
Lauraceae A. canelilla 2.0 1.1 141.7 04 04 Dry 4.4 0.3 14.5 0.5 24.7 Dry
Lauraceae A. ferrea - - - - - - 4.3 0.3 15.8 0.6 22.9 Dry
Lecythidaceae C. micrantha 2.2 0.5 11.3 0.2 17.9 Dry 3.7 0.4 9.0 0.3 31.6 Dry-rainy
Lecythidaceae C. alta 15 0.7 49.4 11 2.2 Dry 4.3 0.4 12.5 0.6 26.3 Dry
Malvaceae S. micranthum 11 0.2 80.6 0.9 0.8 Dry 3.9 0.4 9.5 0.6 317 Dry
Moraceae B. potabile 1.4 0.6 175 0.7 7.9 Dry 3.7 0.3 10.0 0.5 29.3 Dry
Moraceae C. racemosa 14 0.5 51.7 0.8 1.0 Dry/rainy 4.3 0.4 10.4 0.6 31.1 Dry
Myristicaceae O. platyspermum - - - - - - 45 0.4 9.6 0.9 33.7 Dry
Olacaceae M. guianensis - - - - - - 4.4 0.3 9.7 0.7 333 Dry
Salicaceae L. procera - - - - - - 4.4 0.4 8.3 0.5 36.3 Dry
Sapotaceae M. bidentata 16 0.5 35.8 0.8 4.2 Dry 3.8 0.4 13.6 0.6 23.4 Dry
Sapotaceae P. guianensis 11 0.3 28.9 1.2 1.3 Dry 4.3 0.4 10.6 0.6 30.6 Dry
Solanaceae D. cestroides - - - - - - 4.2 0.4 21.4 14 15.2 Dry-rainy
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Leaf fall New leaves
Family Species Dur m Dur_cv Int. . Int cv T inv First_ m Dur m Dur_cv Int m Intcv T inv First_m

Vochysiaceae E. bicolor - - - - - - 4.3 04 141 0.6 23.7 Dry/rainy

Dur_m: Mean duration in months; Dur_cv: Coefficient of variation of duration; Int_m: Mean of interval between events in months; Int_cv:
Coefficient of variation of the Interval between events; Time_inv: Mean of time investment; First_m: Mean first month of event: Dry (June-
November) or Rainy season (December-May)
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Table S5. Description of tree species size. Dendrometric data of surviving trees were obtained

between the years 2013 and 2018 in the study areas (RD and EEST). Estimates of the mean

value of diameter at breast height (DBH) and mean, maximum and minimum total height was
collected for all species analysed. N_trees indicates the number of measured trees;
DBH_mean indicates the mean DBH; DBH_sd indicates the standard deviation of the DBH;
H_max indicates the height of the highest tree; H_min indicates the height of the lowest tree;
H_mean indicates the average height value obtained.

Family Species N trees DBH mean DBH sd H max H mean
Annonaceae  B. multiflora 4 38.0 14.7 29.0 24.8
Caryocaraceae C. villosum 9 86.0 26.1 42.5 35.6
Clusiaceae S. globulifera 4 37.0 4.9 335 27.1
Euphorbiaceae H. guianensis 10 45.6 12.2 35.0 24.4
Fabaceae D. excelsa 10 105.0 25.9 42.0 36.1
Fabaceae D. magnifica 10 59.1 21.0 37.0 29.0
Fabaceae D. odorata 6 57.4 121 35.0 27.0
Fabaceae E. schomburgkii 8 75.4 12.8 39.0 35.2
Fabaceae E. glabriflora 6 44.4 5.8 30.5 27.8
Fabaceae H. intermedia 7 67.4 9.6 41.0 354
Fabaceae P. multijuga 7 86.9 22.1 41.0 38.4
Fabaceae P. pendula 7 73.0 21.1 35.0 21.4
Fabaceae P. catingae 7 64.6 12.2 34.5 32.1
Fabaceae P. paniculata 9 49.6 14.3 37.5 33.4
Goupiaceae G. glabra 9 64.8 14.4 36.0 28.4
Humiriaceae  D. verrucosa 5 735 17.1 37.0 33.0
Humiriaceae  E. uchi 2 46.5 15.3 32.0 32.0
Humiriaceae V. parviflora 3 53.3 11.3 37.0 32.0
Lauraceae A. canelilla 9 41.3 10.0 31.0 26.3
Lauraceae A. ferrea 10 31.0 6.2 31.0 24.9
Lecythidaceae C. micrantha 10 85.8 24.6 42.0 35.7
Lecythidaceae C. alta 5 45.8 6.8 32.0 29.8
Malvaceae S. micranthum 7 42.9 9.4 33.0 25.8
Moraceae B. potabile 8 75.3 20.5 34.0 32.9
Moraceae C. racemosa 12 61.1 11.3 39.0 34.6
Myristicaceae O. platyspermum 9 60.3 12.9 36.0 21.7
Olacaceae M. guianensis 10 44.1 10.8 25.0 19.9
Salicaceae L. procera 3 47.3 5.1 34.0 33.0
Sapotaceae M. bidentata 7 52.7 13.6 32.0 29.4
Sapotaceae P. guianensis 6 48.9 21.6 37.0 31.4
Solanaceae D. cestroides 8 82.2 18.0 34.0 32.3
Vochysiaceae E. bicolor 4 55.5 31.2 39.0 32.1
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Figure S1. Conditional inference tree for variation in timing of fruit production in Amazon trees. The tree was used to represent thresholds in the
phenology response (coefficient of variation) relative to change in taxonomic (Family), reproductive (seed weight, seed storage, fruit type),
vegetative (SLA, leaf exchange class) and ecological traits (mean DBH, mortality rate, wood density, pollinator). Terminal nodes show a boxplot
with median values (bold horizontal bar), 1t and 3" quartiles (hinges), and approximate 95% confidence intervals (notches) of the group.
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Figure S2. Conditional inference tree for variation in timing of flowering in Amazon trees. The tree was used to represent thresholds in the
phenology response (coefficient of variation) relative to change in taxonomic (Family), reproductive (seed weight, seed storage, fruit type),
vegetative (SLA, leaf exchange class) and ecological traits (mean DBH, mortality rate, wood density, pollinator). Terminal nodes show a boxplot
with median values (bold horizontal bar), 1t and 3" quartiles (hinges), and approximate 95% confidence intervals (notches) of the group.
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Figure S3. Conditional inference tree for variation in timing of new leaves in Amazon trees. The tree was used to represent thresholds in the
phenology response (coefficient of variation) relative to change in taxonomic (Family), reproductive (seed weight, seed storage, fruit type),
vegetative (SLA, leaf exchange class) and ecological traits (mean DBH, mortality rate, wood density, pollinator). Terminal nodes show a boxplot
with median values (bold horizontal bar), 1t and 3" quartiles (hinges), and approximate 95% confidence intervals (notches) of the group.
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Figure S4. Conditional inference tree for variation in timing of leafless in Amazon trees. The tree was used to represent thresholds in the
phenology response (coefficient of variation) relative to change in taxonomic (Family), reproductive (seed weight, seed storage, fruit type),
vegetative (SLA, leaf exchange class) and ecological traits (mean DBH, mortality rate, wood density, pollinator). Terminal nodes show a boxplot
with median values (bold horizontal bar), 1t and 3" quartiles (hinges), and approximate 95% confidence intervals (notches) of the group.
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Figure S5. Conditional inference tree for variation in interval of fruiting in Amazon trees. The tree was used to represent thresholds in the
phenology response (coefficient of variation) relative to change in taxonomic (Family), reproductive (seed weight, seed storage, fruit type),
vegetative (SLA, leaf exchange class) and ecological traits (mean DBH, mortality rate, wood density, pollinator). Terminal nodes show a boxplot
with median values (bold horizontal bar), 1%t and 3" quartiles (hinges), and approximate 95% confidence intervals (notches) of the group.
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Figure S6. Conditional inference tree for variation in interval of flowering in Amazon trees. The tree was used to represent thresholds in the
phenology response (coefficient of variation) relative to change in taxonomic (Family), reproductive (seed weight, seed storage, fruit type),
vegetative (SLA, leaf exchange class) and ecological traits (mean DBH, mortality rate, wood density, pollinator). Terminal nodes show a boxplot
with median values (bold horizontal bar), 1% and 3" quartiles (hinges), and approximate 95% confidence intervals (notches) of the group.
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Figure S7. Conditional inference tree for variation in interval of new leaves in Amazon trees. The tree was used to represent thresholds in the
phenology response (coefficient of variation) relative to change in taxonomic (Family), reproductive (seed weight, seed storage, fruit type),
vegetative (SLA, leaf exchange class) and ecological traits (mean DBH, mortality rate, wood density, pollinator). Terminal nodes show a boxplot
with median values (bold horizontal bar), 1t and 3" quartiles (hinges), and approximate 95% confidence intervals (notches) of the group.
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Figure S8. Conditional inference tree for variation in interval of leafless in Amazon trees. The tree was used to represent thresholds in the
phenology response (coefficient of variation) relative to change in taxonomic (Family), reproductive (seed weight, seed storage, fruit type),
vegetative (SLA, leaf exchange class) and ecological traits (mean DBH, mortality rate, wood density, pollinator). Terminal nodes show a boxplot
with median values (bold horizontal bar), 1t and 3" quartiles (hinges), and approximate 95% confidence intervals (notches) of the group.
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Figure S9. Conditional inference tree for variation in duration of flowering in Amazon trees. The tree was used to represent thresholds in the
phenology response (coefficient of variation) relative to change in taxonomic (Family), reproductive (seed weight, seed storage, fruit type),
vegetative (SLA, leaf exchange class) and ecological traits (mean DBH, mortality rate, wood density, pollinator). Terminal nodes show a boxplot
with median values (bold horizontal bar), 1t and 3" quartiles (hinges), and approximate 95% confidence intervals (notches) of the group.
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Figure S10. Conditional inference tree for variation in duration of fruiting in Amazon trees. The tree was used to represent thresholds in the
phenology response (coefficient of variation) relative to change in taxonomic (Family), reproductive (seed weight, seed storage, fruit type),
vegetative (SLA, leaf exchange class) and ecological traits (mean DBH, mortality rate, wood density, pollinator). Terminal nodes show a boxplot
with median values (bold horizontal bar), 1% and 3" quartiles (hinges), and approximate 95% confidence intervals (notches) of the group.
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Figure S11. Conditional inference tree for variation in duration of new leaves in Amazon trees. The tree was used to represent thresholds in the
phenology response (coefficient of variation) relative to change in taxonomic (Family), reproductive (seed weight, seed storage, fruit type),
vegetative (SLA, leaf exchange class) and ecological traits (mean DBH, mortality rate, wood density, pollinator). Terminal nodes show a boxplot
with median values (bold horizontal bar), 1% and 3" quartiles (hinges), and approximate 95% confidence intervals (notches) of the group.
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Figure S12. Conditional inference tree for variation in leafless duration in Amazon trees. The tree was used to represent thresholds in the
phenology response (coefficient of variation) relative to change in taxonomic (Family), reproductive (seed weight, seed storage, fruit type),
vegetative (SLA, leaf exchange class) and ecological traits (mean DBH, mortality rate, wood density, pollinator). Terminal nodes show a boxplot
with median values (bold horizontal bar), 1t and 3" quartiles (hinges), and approximate 95% confidence intervals (notches) of the group.
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Capitulo 3

How does climate and species functional traits drive Amazonian tree
phenology?

Aleixo, I., Costa, F. Norris, D., Barbosa, A., Hemerick, L. Manuscrito em preparacao.
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Como o clima e as caracteristicas funcionais das espécies controlam a
fenologia de arvores da Amazonia?

H& uma crescente visibilidade do papel que o clima desempenha modulando e
direcionando os ciclos fenoldgicos de florestas tropicais (Morellato et al., 2018). Entender
como os padrdes fenoldgicos estdo relacionados a variaveis climaticas € uma questdo chave
na dindmica florestal e das implicagcbes das alteracdes do clima no comportamento das
espécies ao longo do tempo (Penuelas et al., 2009), ja que essas alteracdes tém consequéncias
para a produtividade, estrutura e funcionalidade dessas florestas (Chambers et al., 2013a). A
complexa interacdo floresta-clima acontece atraves de processos quimicos, fisicos e
bioldgicos, afetando, além dos organismos vivos, o ciclo hidrolégico e a composicéo
atmosférica (Bonan, 2008). Mudancas no clima ocorridas nos Gltimos anos estdo afetando
diretamente o comportamento fenoldgico, como uma forma de adaptacdo das plantas a essa
nova condicdo imposta pelo clima (Penuelas et al., 2009; Pau et al., 2011).

A associacdo entre fenologia e fatores climaticos pode ser uma adaptacdo para lidar com
as condicBes climaticas e gerar uma sincronia entre os individuos que assegura uma maior
eficiéncia reprodutiva ou maior capacidade de sobrevivéncia (Augspurger, 1981; Figueiredo
et al., 2009). Por exemplo, a floracdo generalizada a nivel da comunidade de espécies de
Shorea na Maléasia, pode aumentar o sucesso reprodutivo por meio de economias de escala,
recrutando mais polinizadores e / ou inundando predadores de sementes por meio de producao
macica de flores e sementes, e é regulada pela interacdo entre a seca (menor precipitacdo) e
temperatura mais fria (Chen et al., 2017). O grau de deciduidade da copa também é um
atributo funcional importante de arvores tropicais e reflete condi¢des climaticas locais (Singh
& Kushwaha, 2016). Em nivel de comunidade a deciduidade é uma caracteristica importante
para a classificacdo de tipos florestais, ja que florestas com diferentes regimes de precipitacdo
apresentam diferentes propor¢des de copas deciduas, indicando que essa caracteristica esta
ligada a regides mais secas mesmo em uma escala regional (Condit et al., 2000).

Além da variacdo climatica sazonal, variacbes nos padrdes de circulagdo atmosférica
(ventos e pressao) e na superficie dos oceanos na regido equatorial podem resultar em eventos
climaticos extremos ao longo dos tropicos, em uma escala multianual ainda pouco conhecida
(Marengo, 2004). Esses eventos climaticos alteram as condic¢des climéticas locais, o que pode
modificar os padrGes fenoldgicos das arvores (Wright & Calderon, 2006). Os eventos
climaticos ENSO e o NAO séo os principais agentes de variabilidade climatica interanual
(Trenberth, 1997; Malhi & Wright, 2004; Malhi et al., 2008; Marengo et al., 2012), e podem
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influenciar a duracdo e a intensidade das estagfes seca ou chuvosa em grande parte da
Amazodnia. Ha fortes indicios de que essas alteracBes influenciam a ecologia e os padrdes
fenoldgicos (Wright & Calderon, 2006; Penuelas et al., 2009).

Por exemplo, alguns estudos mostram variagdes significativas nas épocas de floracao
em espécies arbdreas e herbaceas de regides temperadas (Fitter, 2002; Anderson et al., 2011,
Munguia-Rosas et al., 2011) em resposta as alteragdes no regime de precipitacéo, temperatura
e concentragdo de COz. A producdo de flores de espécies tropicais também aumentou durante
eventos de seca provocados pelo El Nifio no Panama (Wright & Calderon, 2006). Em
florestas sazonalmente inundaveis, a diminuicéo da precipitacdo na bacia causou um aumento
do periodo ndo inundavel e consequentemente uma producdo de anéis de crescimento mais
amplos, causado pela extensdo do periodo de crescimento vegetativo das espécies arboreas
(Schongart et al., 2004).

As diferentes caracteristicas funcionais das espécies também estdo relacionados a
produtividade das &rvores e aos padrbes fenoldgicos, como parte de um conjunto de
estratégias de crescimento, sobrevivéncia e reproducdo (Chambers et al., 2001; Bentos et al.,
2008; Couralet et al., 2013). Além disso, espécies com diferentes caracteristicas funcionais
tem capacidade diferente de lidar com os eventos climaticos, o que pode resultar em respostas
especificas para cada grupo (Condit et al., 1996). Por exemplo, varia¢cbes na deciduidade
estdo associadas a caracteristicas ecofisioldgicas, tais como padrdo de alocacdo de produtos
metabolicos (Reich et al., 1995), captura e conservacdo de recursos, relacdes hidricas e
armazenamento de agua no tronco (Singh & Kushwaha, 2016).

As estimativas sobre como as caracteristicas das espécies e as condi¢fes climaticas
afetam a disponibilidade de recursos na floresta ao longo do tempo precisam ser aprimoradas
e devem ser consideradas em conjunto em modelos de dinamica da vegetacdo. Além disso,
estimativas sobre como as florestas estdo reagindo as mudancas climaticas atuais sdo
importantes para detectar possiveis alteracdes que possam afetar a funcionalidade das
florestas em uma escala ecossistémica (Bonan, 2008). Diante disso, nos avaliamos os padrdes
fenoldgicos de arvores monitoradas mensalmente ao longo de 40 anos, e relacionamos com
carateristicas funcionais das espécies e variaveis climaticas, identificando os efeitos das
covariaveis nos diferentes ciclos de vida das arvores ao longo do tempo. Nosso objetivo €
identificar como as variaveis climaticas e as caracteristicas funcionais das espécies afetam a
probabilidade de ocorréncia e a duracdo de eventos de florag&o, frutificacdo, perda e producédo

de folhas novas de arvores tropicais.
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Nossa expectativa € de que espécies mais aquisitivas, de ciclo curto e que investem mais
em crescimento como as pioneiras, devem ter eventos reprodutivos mais regulares e de maior
duracdo que arvores secundarias e tardias, que apresentam uso mais conservativo dos recursos
e investem mais em seguranca e sobrevivéncia que em reproducéo regular. Da mesma forma,
esperamos que espécies de madeira mais densa, de crescimento lento e mais conservativas na
utilizacdo de recursos, tenham menores taxas reprodutivas e de perda e producdo de folhas.
Enquanto espécies de madeira mais leve e crescimento rapido devem apresentar maior perda e
producdo de folhas novas pois sdo mais susceptiveis aos danos da seca. Espécies deciduas
tendem a evitar a perda de &gua pelas folhas e os danos causados pela seca com a perda
macica de folhas durante essa época, ou seja, perdem as folhas regularmente, enquanto as
espécies sempre-verdes tendem a apresentar uma troca continua de folhas e investem em
outras estratégias, para lidar com as condi¢fes de seca. Assim, esperamos que as especies
sempre-verdes produzam folhas novas por um maior periodo de tempo quando comparadas as
semi-deciduas e deciduas, que precisam repor rapidamente as folhas perdidas macicamente
para aproveitar as condi¢des de luz favoraveis no final da seca, e teriam uma maior ocorréncia
de eventos rapidos de producéo de folhas novas.

Esperamos que o clima induza tanto respostas fenoldgicas imediatas quanto tardias na
fenologia das arvores, o que pode resultar na mudanca do estado fenoldgico a curto ou longo
prazo. NOs esperamos que a diminuicdo da precipitacdo e maiores médias de temperatura
sejam bons preditores do inicio do periodo reprodutivo e da troca foliar (Alencar et al., 1979),
e que eventos extremos relacionados ao El Nifio ou a anomalias NAO aumentam a reproducéo
(Wright & Calderon, 2006) e a producdo de folhas das copas (Saleska et al., 2007; Brando et
al., 2010). Porém, mudancas atuais do clima, como maior intensidade e frequéncia de seca
(Feldpausch et al., 2016) e intensificacdo da precipitacdo durante a estacdo chuvosa (Gloor et
al., 2013) trazem consequéncias ainda pouco conhecidas para 0 comportamento fenoldgico
das arvores da Amazbnia, podendo causar o aumento da produtividade, mas também
resultando em danos que podem diminuir a sobrevivéncia (Mori & Peter Becker, 1991,
Aleixo et al., 2019) e ter consequéncias ainda pouco conhecidas para a regeneracdo e

estruturacdo dessas florestas.
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Métodos

Para determinar como os fatores internos (caracteristicas funcionais) e fatores externos
(condigdes climaticas) modulam os padrdes fenoldgicos reprodutivos e vegetativos de arvores
tropicais ao longo do tempo, nés usamos uma longa série temporal de 40 anos de
monitoramento fenol6gico mensal (secdo Materiais e métodos desta tese, Dados fenologicos,
pagina 25). Foram selecionadas arvores de 32 espécies florestais, cujos individuos
acumularam, no minimo, 5 anos (60 meses) de monitoramento continuo, totalizando 312
arvores distribuidas nas areas da Reserva Florestal Ducke (RD) e Estacdo de Silvicultura
Tropical (EEST), (secdo Material e métodos, Areas de estudo, pagina 23).

Primeiro definimos nossos ‘eventos de interesse’ como sendo 1) o inicio da ocorréncia e
2) o fim de cada evento fenoldgico de floragdo, frutificacdo, queda de folhas e producdo de
novas folhas. Para cada evento, usamos técnicas da analise de Sobrevivéncia (Kleinbaum,
1998) para determinar se o inicio (ocorréncia, chamado de “timing” no capitulo anterior) ou 0
término (duracéo) de um evento estdo relacionados as covaridveis consideradas (veja abaixo).
O tempo desde o inicio do monitoramento até o primeiro més de ocorréncia de um
determinado evento fenoldgico € chamado de tempo de intervalo, e no momento em que esse
evento fenoldgico termina, um novo tempo de intervalo comeca, e isso ocorre sucessivamente
até o final do monitoramento. A duracdo do evento fenoldgico de interesse é o tempo desde o
seu inicio até o ultimo més, que é repetido a cada novo inicio de evento sucessivamente até o
final do monitoramento. A tendéncia para iniciar ou parar um determinado evento fenoldgico
¢ chamada de taxa de risco, que é a probabilidade por unidade de tempo de um evento de
interesse ocorrer, condicionalmente a ndo ter ocorrido ainda, estimadas pelas técnicas de
analise de sobrevivéncia (Kleinbaum, 1998).

Para avaliar como as caracteristicas funcionais das espécies afetam a fenologia nos
consideramos como covariaveis a densidade da madeira (variavel continua, expresso em gcm-
%), 0 grupo sucessional (com trés classes, pioneira, secundaria e tardia, sendo que a classe
tardia é a baseline) e o tipo de mudanga foliar (com as classes decidua, semi-decidua e
evergreen, com as deciduas como baseline) das espécies selecionadas. Isso resulta em 7
covariaveis para as caracteristicas funcionais. Esses dados foram obtidos de diferentes fontes
da literatura, descritos na se¢do geral Material e métodos, Dados funcionais, na pagina 25.

Para representar nossas expectativas em relacdo aos padrbes fenoldgicos nos

destacamos na Tabela 1 o grupo funcional com maior probabilidade de ocorréncia e maior
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duracdo dos eventos fenoldgicos, para cada um dos trés grupos de variaveis funcionais

analisadas:

Tabela 1. Efeito esperado das caracteristicas funcionais na probabilidade de Inicio e na Duracdo dos eventos
fenoldgicos de floragdo, frutificacdo, perda foliar e producdo de folhas novas. Nossas hipo6teses sdo descritas
para 0 estagio sucessional (ES) — pioneira, secundéaria ou tardia; MF, tipo de mudanca foliar — sempre verde,
semi-decidua ou decidua; e densidade da madeira (DM), variavel continua aqui representada em duas classes:
baixa 0.3-0.7 gcm? e alta 0.7 a 1.1 gcm?®). O nivel da caracteristica funcional para o qual maior ocorréncia e
duracdo do evento sdo esperadas sdo mostrados.

Floracdo Frutificacdo Perda foliar Folhas novas
Inicio Duracdo Inicio Duracdo Inicio Duracéo Inicio Duracéo
ES Pioneira  Pioneira  Pioneira  Pioneira  Pioneira  Pioneira  Pioneira Pioneira
DM Baixa Baixa Baixa Baixa Baixa Baixa Baixa Baixa
MF - - - - Decidua  Decidua  Decidua  Sempre verde

Para avaliar o efeito do clima sobre a fenologia nos selecionamos um conjunto de
variaveis locais coletadas na estacdo climatoldgica da RD (precipitacdo, umidade e
temperatura) e anomalias relacionadas a variagdes interanuais do clima em uma escala global
(El Nifio—Southern Oscillation - ENSO e North Atlantic Oscillation - NAO), ambos descritos
detalhadamente na secdo Materiais e métodos (Clima local, pagina 24 e Dados climaticos
globais, péagina 32). Avaliamos o efeito do clima em dois diferentes tempos para entender o
efeito imediato e tardio de diferentes variaveis climéticas, consideradas de 1 a 6 meses antes
do evento fenoldgico, de 7 a 12 meses antes do evento fenologico e no ano anterior ao evento
fenoldgico (1 a 12 meses).

Para avaliar os efeitos do clima local, nds definimos 4 variaveis de precipitacdo, a
precipitacdo semestral acumulada de 1-6 meses (precl_6) e de 7-12 meses antes do evento
(prec7_12), a precipitacdo acumulada nos 3 meses consecutivos mais secos (prec.dry) e nos
3 meses mais chuvosos (prec.wet) do ano anterior, 2 variaveis de temperatura média, de 1-6
(temp1-6) e de 7-12 meses antes do evento (temp7-12) e 2 variaveis de umidade média, de 1-
6 (umil-6) e de 7-12 meses antes do evento (umi7-12). Como variaveis globais consideramos
as médias da temperatura da superficie do mar (TSM) no Oceano Pacifico (ENSO 3 - El
Nino/La Nina) e as médias da pressdo atmosférica na superficie do mar (North Atlantic
Oscillation - NAO), ambos considerados em 2 diferentes intervalos, de 1-6 (SST1-6 e NAO1-
6) e de 7-12 meses antes do eventos de interesse (SST7-12 e NAO7-12). Para todas as
variaveis foram usadas janelas moveis. Nos analisamos a correlagdo entre todos os pares de

variaveis (Figura suplementar 1 e 2) antes dos passos seguintes.
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Tabela 2. Efeito geral esperado das varidveis climéaticas nas fenofases. Diminuicdo da precipitacdo acumulada
“Menor ppt”; diminui¢do da precipitacdo acumulada durante os 3 meses mais secos “Ppt.dry” e durante os 3
meses mais chuvosos “Ppt.wet” do ano anterior ao evento, aumento das médias de temperatura “Maior temp”,
diminuigdo da umidade “Maior umi”, aumento do SST “SST” e aumento do NAO “NAO”, na probabilidade de
inicio e na duracgdo dos eventos fenologicos de floracdo, frutificacdo, perda foliar e producdo de folhas novas.
Utilizamos o sinal (+) para indicar quais variaveis aumentam a probabilidade de inicio ou a duracéo e o sinal (-)
para indicar as varidveis gue diminuem a probabilidade de inicio ou a duracdo da fenofase.

Floracéo Frutificacdo Perda foliar Folhas novas

Inicio Duragdo Inicio Duragdo Inicio Duracdo Inicio Duragéo
Menor ppt + - - - + + + -
Ppt.dry - - - - + + + +
Ppt.wet + + + + - - - -
Maior temp + - - - + + +
Maior umi + - +/- +/- + + + -
SST + - + - + + + +
NAO + + + +

Avaliamos como as variaveis climaticas e as caracteristicas funcionais afetam a
ocorréncia e a duracdo dos eventos fenoldgicos de arvores da Amazonia através da anélise de
risco proporcional de maltiplos eventos por individuos Cox’s (Therneau & Grambsch, 2000;
Therneau, 2015). Essa analise leva em consideracdo o tempo entre os eventos fenoldgicos e o
efeito de cada variavel no risco proporcional de ocorréncia (inicio) e de parada (duracédo) do
evento ao longo do tempo. Para cada fenofase (floracdo, frutificacdo, sem folhas, folhas
novas) nos fizemos dois modelos de sobrevivéncia e avaliamos 1) a probabilidade por unidade
de tempo de iniciar o evento fenoldgico (fatores que influenciam na ocorréncia de um evento
fenoldgico) e 2) a probabilidade por unidade de tempo de finalizar o evento fenoldgico
(fatores que afetam a duragdo de cada evento), utilizando inicialmente 0 mesmo conjunto de
variaveis climaticas e funcionais, resultando no total de 17 covariaveis em cada modelo (antes
de encontrar o0 melhor conjunto de variaveis via stepAIlC). A funcdo de risco tem a seguinte

forma:

e X(0) = e 34,0 ®

onde h(t, X(t)), mostra a taxa de risco no tempo t (més), dada a influéncia das covariaveis
X(t). A funcdo de risco chamada de ho(t) € multiplicada pela funcdo exponencial que expressa
o efeito multiplicativo de cada covariavel Xi(t) (i=1, ..., p) multiplicado pelo seu pardmetro
da regresséo correspondente fi. Se uma variavel particular, X;, ndo influencia a taxa de risco,

Sindo se diferencia significativamente de 0 e ndo ha efeito (exp[0]=1).
Posteriormente, ajustamos cada modelo com todos os parametros, e tendo ajustado o
modelo utilizamos a fungéo stepAIC do pacote do R MASS, com a opcao de realizar tanto a
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busca reversa quanto para encontrar 0 modelo satisfatorio mais parcimonioso que melhor
ajustasse os dados. Este método de selecdo de modelos € baseado na minimizacgao do critério
de informacédo de Akaike (AIC). O modelo com o menor AIC ¢é selecionado, e posteriormente
utilizamos um método de comparagdo multipla onde calculamos os valores de P com base em
uma distribuicdo qui-quadrada com q graus de liberdade (x%), onde q € o nimero final de
covariaveis do melhor modelo (menor AIC). O valor de P da covariavel foi avaliado usando
significAncia multivariada %, ao invés de univariada (x°1, d.f. = 1) porque é um teste mais
conservador que leva em conta os graus de liberdade gastos no modelo completo. Todas as
andlises foram feitas no R verséo 3.1.2, com pacotes Survival (Therneau & Grambsch, 2000;
Therneau, 2015) e MASS (Venables & Ripley, 2002). A melhor combinacdo de covaridveis
foi selecionada pelo minimo AIC em cada modelo, otimizando o trade-off entre melhor ajuste

e parcimonia (Tabela Suplementar 1, 2, 3, 4,5, 6, 7 € 8).

Resultados

No6s encontramos uma ampla variacdo na proporcdo de individuos nas fenofases
reprodutivas e de perda de folhas ao longo do tempo, engquanto a proporc¢éo de individuos com
folhas novas tendeu a ser mais constante (Figura 1). Isso é resultado do efeito de diferentes
variaveis climéticas e das caracteristicas funcionais das espécies analisadas. A probabilidade
de ocorréncia e duracdo de todas as fenofases foi melhor predita pela combinacdo de
caracteristicas funcionais das espécies, aliada a dados climéticos locais e globais, do que por
modelos parciais, ajustados sem um dos grupos de cofatores avaliados (Tabela 1). Entretanto,
a ocorréncia de floracdo e da frutificacdo tiveram uma diferenca muito pequena entre o AIC
dos dois melhores modelos, o que indica que o0 modelo completo (caracteristicas funcionais,
climaticas locais e globais) ou parcial (caracteristicas funcionais e climéticas locais) sdo bem

semelhantes em termos de ajuste dos dados.
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Figura 1: Proporcdo de arvores vivas iniciando cada fenofase ao longo do tempo. A proporcdo de individuos
(proportion of trees) foi calculada pela razdo entre o ndmero total de individuos que iniciaram a fenofase
(floracdo em vermelho, frutificacdo em verde, perda foliar em azul e folhas novas em roxo) e o numero total de
individuos vivos naguele ano. A proporcdo foi calculada para toda a série temporal de janeiro de 1970 a
dezembro de 2015.

Tabela 3: Valores de Akaike information criterium (AIC) para o melhor conjunto de variaveis (apés stepAlC)
dos modelos de duracdo e inicio de cada fenofase no modelo completo e nos modelos parciais. O AAIC ¢ a
diferenca entre o valor de AIC do modelo parcial e do melhor modelo (menor AIC), indicado por (*). O modelo
completo foi representado por Zcaracteristicas funcionais (CF), climaticas locais (CL) e globais (CG) e os
modelos parciais por: Pcaracteristicas funcionais e climaticas locais; °caracteristicas funcionais e climaticas
globais; Ycliméticas locais e globais (CG).

Floracéo Frutificacdo Perda foliar Folhas novas
Duragdo Inicio Duracdo Inicio Duracdo Inicio Duracdo Inicio

CF+CL+CG?** 74702 70719 63149 60133 59193 56699 169871 166372

CF+CL® 74739 70727 63175 60138 59235 56771 169961 166500
A AICP 38 8 26 5 41 71 90 128
CF+CG* 74823 70821 63680 60158 59241 56848 170101 166495
A AlIC® 121 103 531 25 47 149 231 124
CL+CGH 74781 70915 63308 60226 59276 57777 170325 166443
A AlCY 80 197 159 93 83 1078 454 71

CF: caracteristicas funcionais (grupo sucessional, tipo de mudanca foliar e densidade da
madeira); CL: variaveis climaticas locais (precipitacdo, temperatura e umidade) e CG:
variaveis climaticas globais (ENSO e NAO) com lag de 1-6 e de 1-7 meses.

Floragdo

O intervalo entre dois eventos de floracdo foi mais curto para espécies de baixa
densidade da madeira (g.cm™), ou seja, essas espécies tém maior probabilidade de iniciar a
floragdo ao longo do tempo. O aumento da média de umidade relativa aumentou a

probabilidade de ocorréncia da floragdo (Tabela Suplementar 1).
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A duracdo do ciclo de floracdo foi mais curta para espécies pioneiras do que para
secundarias e tardias. A duracdo foi maior quando, a precipitagdo acumulada foi maior e a
temperatura média e as médias do ENSO foram menores, sendo que todas as variaveis
climaticas foram significativas em lag temporal de 7-12 meses (Tabela Suplementar 2).

Frutificacdo

A ocorréncia da frutificacdo néo foi significativamente relacionada a nenhuma variavel
testada provavelmente porque a ocorréncia da frutificacdo estd condicionada a ocorréncia
prévia da floracdo. NGs encontramos que apenas as espécies pioneiras tém maior frequéncia
de frutificagdo quando avaliada usando significancia univariada (y*, d.f. = 1), porém,
nenhuma variavel climéatica ou funcional explicou a ocorréncia dessa fenofase ao longo do
tempo usando significancia multivariada (Tabela Suplementar 3).

A duracio da frutificacio foi maior para espécies de alta densidade da madeira (g.cm™)
e do grupo sucessional das secundarias e menor para espécies com mudanca foliar do tipo
sempre-verde. Quanto maior a precipitacdo acumulada nos seis meses que antecedem o inicio
do evento, maior foi a duracdo da frutificacdo, enquanto a diminuicdo da precipitacdo
acumulada de 7 a 12 meses antes também causa um aumento na duracdo da frutificacdo
(Tabela Suplementar 4).

Perda de folhas

A ocorréncia de eventos de perda foliar (periodo deciduo) € menor para espécies
pioneiras, sempre-verdes, semi-deciduas e de alta densidade da madeira. Menores valores de
umidade relativa média no semestre anterior aumentam a probabilidade de ocorréncia da
perda foliar, enquanto temperaturas mais elevadas e menores valores de ENSO (La
Nifia/chuvoso) aumentam a chance de ocorréncia de eventos de perda foliar com lag de 7 a 12
meses (Tabela Suplementar 5). A duracdo da desfolha é maior quando hd maior acimulo de
precipitacdo ou anomalias positivas de ENSO (7-12 meses) (Tabela Suplementar 6).

Flushing foliar

A probabilidade de ocorréncia de producdo de folhas novas € menor em espécies
sempre-verdes quando comparado com as deciduas. A ocorréncia desse evento vegetativo é
maior quando h& diminuicdo da precipitagdo dos meses mais chuvosos do ano anterior, menor
umidade (1-6 meses), diminuicdo nas médias do ENSO (1-6 meses) e anomalias positivas do
NAO (1-6 e de 7-12 meses) (Tabela Suplementar 7).

A duracédo da producéo de folhas novas é maior para espécies pioneiras e sempre verde.

A duracdo da producédo de folhas novas aumenta com a precipitacdo acumulada (1-6 meses),
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calor, diminuigdo da umidade relativa e a diminui¢do do indice ENSO no semestre anterior, e
também aumenta com a diminui¢cdo da temperatura média e com anomalias positivas de
ENSO de 7-12 meses antes (Tabela Suplementar 8).

Discussao

Nos encontramos que as condigdes climaticas observadas nos ultimos 40 anos foram
importantes preditores da fenologia de arvores da Amazonia. A longo prazo, a frequéncia de
ocorréncia dos eventos reprodutivos foi favorecida por condi¢cdes mais umidas 2 semestres
antes, enquanto a troca de folhas foi favorecida por periodos mais secos e quentes um ou dois
semestres antes.

A ocorréncia e manutencdo de 6rgaos reprodutivos depende de nutrientes (Ichie et al.,
2005) e carboidratos acumulados anteriormente, ja que ha gastos consideraveis de energia na
formacdo de tecidos e metabdlicos secundarios (Borchert, 1983). A maior ocorréncia
reprodutiva aconteceu ap6s periodos de maior umidade provavelmente devido a necessidade
de acumulo de agua pelas arvores para utilizacdo em processos fisiologicos e para a producao
de estruturas durante a reproducdo, apesar da maioria das espécies iniciar a reproducdo na
estacao seca (veja Anexo, pagina 190). Em geral, condi¢des de maior seca e calor diminuem a
duracgéo da reproducéo, o que pode estar relacionado a deplecdo de carboidratos e alocacao de
recursos para processos vegetativos como producdo de folhas novas. A duragdo da floracéo
foi menor ap6s condi¢des de seca e calor, mas aumentou apds eventos El Nifio. O aumento na
producdo de flores e frutos de arvores e lianas também foi relacionado ao El Nifio durante 18
anos de monitoramento no Panama, 0 que poderia estar associado ao aumento da radiacdo
solar durante esses eventos (Wright & Calderon, 2006). Ha fortes indicios de que irradiancia
solar é uma causa importante da floracdo em florestas imidas, o que pode explicar o0 aumento
da duracdo da floracdo em anos de anomalias positivas de ENSO, El Nifio (Wright &
Calderdn, 2018). Porém nds ndo encontramos evidéncias de que esses eventos estdo
favorecendo a ocorréncia da frutificacdo, trazendo incertezas associadas ao efeito do El Nifio
na reproducéo das arvores.

Vimos que as condigdes climaticas influenciam diretamente os padrBes fenoldgicos
reprodutivos, porém, nés ndo encontramos um efeito imediato de nenhuma variavel climatica
atuando como gatilho da reproducdo do conjunto de arvores analisadas. Isso pode estar
relacionado a diversidade de estratégias e respostas das espécies, ja que sabemos que a época
reprodutiva é muito variavel de acordo com as caracteristicas funcionais especificas (Capitulo
2, pagina 61 e Anexos, pagina 190). Assim, ndo existe uma variavel climatica, dentre as
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testadas, que afete de forma imediata a ocorréncia da reproducdo no conjunto de arvores
avaliadas.

Enquanto a reproducdo foi favorecida pela acumulacdo de reservas anteriormente ao
evento, a perda e producao foliar tiveram uma resposta mais imediata as condi¢Ges de seca.
Por exemplo, eventos de deciduidade foram relacionados a altas temperaturas e seca no
semestre anterior, 0 que indica que essa estratégia esta ligada a manutencdo do balanco
hidrico e protecdo dos 6rgdos arbdreos durante a estiagem e calor sazonais. A deciduidade
pode prevenir os danos causados pela baixa umidade relativa do ar, que aumenta o déficit de
pressdo de vapor e a evapotranspiracdo das folhas, o que pode provocar uma grande perda de
agua, aumentando o risco de falha hidraulica nas arvores (Adams et al., 2017). Quando o
periodo seco € intenso ou longo, isso prejudica o balanco hidrico e pode levar a danos
irreversiveis no sistema hidraulico (Allen et al., 2010). A seca também pode levar ao
fechamento dos estdmatos e consequentemente a uma diminuicdo do ganho de carbono, o que
pode levar a falta de carbono para desempenhar funcGes vitais (Allen et al., 2010). Sendo
assim, o periodo sem folhas esta relacionado a tolerancia a seca, e confere uma vantagem
adaptativa em periodos de maior déficit hidrico (Singh & Kushwaha, 2016).

Ainda ndo sabemos por que as arvores preferem produzir folhas novas no periodo mais
seco. Ha diversas hipoteses para entender esse comportamento, mas ainda Sa0 necessarios
estudos que permitam avaliar os comportamentos ‘normais’, para entender as condi¢cfes de
anomalias. A perda de folhas durante a estacdo seca € uma estratégia que pode ser utilizada
para evitar os danos causados pela seca (Singh & Kushwaha, 2016), porém, a producdo de
folhas novas também aumentou quando houve diminuicdo da precipitacdo, umidade e calor.
Esse padrdo é captado com imagens de satélite, drone, cdmera e no solo, inclusive em anos de
seca severa como aqueles sob a influéncia de anomalias ENSO e NAO, sugerindo que a seca
pode ndo ser suficiente para causar uma diminuicdo na produtividade e nas taxas
fotossintéticas das arvores (Lopes et al., 2016). Ao contrério, estudos apontam que, durante a
seca, condicBes de maior insolacdo e menor cobertura de nuvens podem aumentar a producao
de folhas novas (Borchert et al., 2005; Saleska et al., 2007). A producdo de folhas novas pode
superar a queda de folhas durante esse periodo, causando até um aumento no nimero de
folhas durante a estacdo seca (Martins, 2015). Esse comportamento pode estar relacionado a
seguranca hidraulica ou as estratégias de obtencdo de carbono, ja que folhas novas/madura
tém maior produtividade, maior eficiéncia de trocas gasosas e maior segurancga hidraulica

(Martins, 2015), diminuindo a perda de agua pelas folhas em épocas muito secas.
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Assim, nds observamos que “a fenologia vegetativa inter-anual recapitula a fenologia
intra-anual”, i.e. as condigdes secas precedem e acompanham a producdo de folhas novas no
ciclo sazonal intra-anual (Lopes et al., 2016), e precedem eventos de maior producdo de
folhas também no ciclo inter-anual (este estudo). Nossas observac6es de 40 anos de fenologia,
que incluiram uma ampla varia¢do climatica, estdo de acordo com as observaces de maior
verdor (“greening”) do dossel da floresta observado por sensoriamento remoto em épocas
secas (Saleska et al., 2007; Yang et al., 2018). Portanto, ha um consistente aumento da
producdo de folhas novas e consequente aumento do verdor do dossel associado a condicdes
mais secas, isto ndo esta restrito apenas aos anos extremos recentes e pode estar acontecendo
mesmo quando ndo é detectado por sensoriamento remoto. A detec¢do do aumento de verdor
por sensoriamento remoto depende da sincronia temporal da maior parte das copas de cada
local, o que pode ndo acontecer sempre nas regibes com menor sazonalidade (Wu et al.,
2018).

A fenologia é sensivel a mudancgas do ambiente basicamente para escapar de condi¢bes
desfavoraveis (Singh & Kushwaha, 2016), para aproveitar condi¢des sazonalmente favoraveis
(Saleska et al., 2007) ou para facilitar o sincronismo sexual (Chen et al., 2017), mas essa
capacidade é limitada pelas caracteristicas internas de resposta das espécies, condicionada por
sua historia de vida. Espécies pioneiras de rapido crescimento tendem a ter ciclos de vida
mais curtos, maior vulnerabilidade a seca (Aleixo et al., 2019) e tendem a reproduzir com
mais frequéncia que as tardias em diferentes regides (Bentos et al., 2008; Babweteera et al.,
2018). Nds também observamos maior frequéncia reprodutiva entre as espécies pioneiras e de
baixa densidade da madeira, sendo que essas ultimas também tiveram uma maior duragdo da
frutificacdo, indicando que estratégias mais aquisitivas tiveram menor intervalo entre eventos
reprodutivos, o que pode estar relacionada a uma compensacdo pelo ciclo de vida curto “grow
fast die young”.

NOs encontramos uma clara associagdo entre as caracteristicas funcionais das espécies e
suas estratégias reprodutivas e de mudanca foliar. Espécies com caracteristicas funcionais
mais relacionadas a estratégias aquisitivas de obtencdo e utilizagdo de recursos, por exemplo
de menor densidade da madeira, tiveram maior ocorréncia do periodo reprodutivo, mas nao
uma maior duracdo. A deciduidade foi mais provavel entre as especies de baixa densidade da
madeira, mas surpreendentemente menos frequente nas espécies pioneiras. J& a ocorréncia de
folhas novas € mais provavel para espécies deciduas quando comparadas com as sempre-

verdes e semi-deciduas, e a duracdo do evento é maior para espécies pioneiras e sempre-
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verdes. A maior probabilidade de ocorréncia de folhas novas de espécies deciduas pode ser
explicada pela necessidade de reposicdo completa da copa sazonalmente ap6s a perda de
folhas e pela, menor duracdo desse evento (producdo de folhas pode ser praticamente
constante para alguns individuos de espécies sempre-verdes, ou seja, alta duracdo e menor
namero de eventos).

Pioneiras tenderam a ter uma maior duracdo da producédo de folhas novas e uma menor
probabilidade de ocorréncia de eventos de deciduidade. Isso indica que essas espécies
investem grande parte do tempo na producdo de folhas e sdo capazes de lidar com o stress
hidrico sem perder completamente as folhas do dossel. Mas a0 mesmo tempo, s&o menos
tolerantes a seca (Aleixo et al., 2019), o que pode estar relacionado a alta demanda de uso da
agua nessas espécies. Por outro lado, espécies de madeira mais leve tiveram maior
probabilidade de ocorréncia de eventos de deciduidade, o que pode indicar menor
susceptibilidade a seca em troncos mais densos. A tolerancia a seca é associada com tecidos
mais densos de folhas, caules e raizes, enquanto a rapida aquisicdo de recursos (crescimento
rapido) é associada com maior armazenamento de agua no caule, maior didmetro do vaso e
maior area foliar por massa investida (Pineda-Garcia et al., 2015). Assim, embora
pudéssemos esperar uma convergéncia de maior deciduidade em plantas aquisitivas de rapido
crescimento e baixa densidade (como uma estratégia de escape da seca) ndo parece ser sempre
este o caminho adotado por elas. E possivel que nas condicbes de baixa sazonalidade (~2
meses de seca) e solos muito pobres da regido de Manaus, a deciduidade ndo seja uma
estratégia muito vidvel, sendo restrita a poucas espécies.

Em um contexto de maior frequéncia de eventos extremos, intensificacdo das condic¢oes
chuvosas e alta variabilidade da precipitacdo (Gloor et al., 2013; Marengo & Espinoza, 2016),
existem muitas incertezas sobre como o comportamento fenolégico pode afetar a
performance, a regeneracdo e a sobrevivéncia de espécies de diferentes grupos funcionais ao
longo do tempo. Apesar do crescente nimero de trabalhos que abordam o efeito do clima na
fenologia arbdrea ainda nao existe consenso sobre como as espécies tropicais estdo reagindo
ao clima (Morellato et al., 2018). Sendo assim, mudangas no clima podem trazer
consequéncias ainda pouco conhecidas para a estrutura, composi¢édo e funcionalidade dessas
florestas, com efeitos diretos na dindmica global do carbono e da agua (Bonan, 2008). Aqui
nos contribuimos com avangcos no conhecimento fenoldgico de arvores da Amazonia,

mostrando como o clima e as caracteristicas funcionais das espécies afetaram a fenologia
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reprodutiva e a dindmica foliar tanto imediatamente apds o evento climético, quanto a longo

prazo, ao longo de 40 anos de monitoramento fenologico.

Referéncias

Junto com as referéncias gerais da tese - Bibliografia, pagina 126.

Informagé&o suplementar

Figura Suplementar 1. Correlacdo em pares entre varidveis funcionais das 32 espécies avaliadas. Wood density é
a densidade da madeira, variavel continua representada em gcms;
sucessional (pioneira, secundaria e tardia) e leaf phenology representa o tipo de mudanca foliar (sempre verde,
semi-decidua, decidua).
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Figura Suplementar 2. Correlacdes em pares entre todas 12 as covariaveis climaticas de dados locais e globais. A
precipitacdo local foi representada por quatro variaveis, precl_6, que representa a precipitacdo acumulada no
semestre anterior ao evento fenoldgico; prec7_12 que representa a precipitagdo acumulada de 7-12 meses antes
do evento fenoldgico; prec.dry, que representa a precipitagdo acumulado durante os 3 meses mais secos do ano
anterior ao evento e prec.wet, que representa a precipitagdo acumulado durante os 3 meses mais chuvosos do
ano anterior ao evento. A temperatura média no semestre anterior ao evento foi representada pela variavel
templ-6 e a temperatura média de 7-12 meses antes do evento por temp7-12. A umidade foi representada pela
média no semestre anterior ao evento (umil-6) e de 7-12 (umi7-12); e as varidveis globais foram representadas
pela média de ENSO no semestre anterior ao evento (SST1-6 e SST7-12) e NAO foi representado pelas média
no semestre anterior (NAO1-6) e de 7-12 meses antes do evento (NAO7-12).
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Tabela Suplementar 1: Modelo Cox - Probabilidade de inicio da floracdo (ocorréncia) de arvores da Amazbnia.

Covariate? pP Effect® (=exp ) Test x*d.f.=15% Pvalue'd.f.=15
Pioneira -0.19 0.82 13.36 0.57
Secundaria 0.08 1.08 4.18 1.00
Sempre verde 0.22 1.25 24.24 0.06
Semi-decidua -0.03 0.97 0.43 1.00
Densidade da madeira ~ -0.95 0.39 66.09 0.00
precl-6 0.00 1.00 13.94 0.53
prec7_12 0.00 1.00 3.66 1.00
prec.dry 0.00 1.00 16.62 0.34
prec.wet 0.00 1.00 3.66 1.00
templ-6 -0.11 0.90 21.55 0.12
temp7-12 0.06 1.06 5.53 0.99
umi7-12 0.04 1.04 48.79 0.00
SST1-6 -0.07 0.93 10.68 0.78
NAO1-6 0.06 1.07 3.68 1.00
NAQ7-12 0.07 1.07 4.21 1.00

The results of tree survival analysis (Cox proportional hazards model), fitted with species functional

traits and climate as covariates, are shown. 2Covariates retained using stepwise selection based on

AIC. B is the coefficient of the respective covariate. “Effect (= exp B) is the e-power of the coefficient.
dTest statistic ()?) is the square of the ratio of the coefficient and its standard error. TP value d.f. = 15

of the covariates (chi-squared distribution with 15 d.f.; a multivariate and more conservative test

because it takes the degrees of freedom spend on the full model into account).

Tabela Suplementar 2:

Modelo Cox - Probabilidade de término da floracdo (duracéo) de &rvores da Amaz6nia.

Covariate?® B° Effect® (=exp B) Test ¥*d.f.=129 Pvalue’d.f.=12
Pioneira 0.40 1.49 73.35 0.00
Secundaria -0.03 0.97 0.92 1.00
Sempre verde -0.11 0.89 6.93 0.86
Semi-decidua -0.07 0.93 2.16 1.00
prec7_12* 0.00 1.00 22.12 0.04
prec.dry 0.00 1.00 8.35 0.76
templ-6 -0.07 0.93 11.09 0.52
temp7-12 0.13 1.13 27.66 0.01
umil-6 0.01 1.01 2.34 1.00
SST7-12* -0.10 0.91 24.24 0.02
NAO1-6 -0.11 0.90 11.43 0.49
NAQO7-12 0.11 1.12 13.80 0.31

The results of tree survival analysis (Cox proportional hazards model), fitted with species functional

traits and climate as covariates, are shown. 2Covariates retained using stepwise selection based on

AIC. "B is the coefficient of the respective covariate. ‘Effect (= exp B) is the e-power of the coefficient.
dTest statistic ()?) is the square of the ratio of the coefficient and its standard error. ' P value d.f. = 12

of the covariates (chi-squared distribution with 12 d.f.; a multivariate and more conservative test

because it takes the degrees of freedom spend on the full model into account).
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Tabela Suplementar 3: Modelo Cox - Probabilidade de inicio da frutificacdo (ocorréncia) de arvores da
Amazonia.

Covariate?® B°  Effect®(=exp B) Testy*d.f.=14 Pvalue'd.f.=14
Pioneira 0.01 1.01 0.03 1.00
Secundaria 0.18 1.20 18.19 0.20
Sempre verde 0.10 1.11 4.44 0.99
Semi-decidua -0.05 0.96 0.79 1.00
Densidade da madeira -0.46 0.63 12.84 0.54
precl 6 0.00 1.00 19.59 0.14
prec7_12 0.00 1.00 5.58 0.98
prec.dry 0.00 1.00 5.70 0.97
prec.wet 0.00 1.00 19.29 0.15
temp1-6 0.04 1.04 2.64 1.00
temp7-12 -0.04 0.96 2.47 1.00
umi7-12 0.02 1.02 10.86 0.70
SST1-6 -0.06 0.94 6.80 0.94
NAO1-6 0.08 1.08 4.93 0.99

The results of tree survival analysis (Cox proportional hazards model), fitted with species functional
traits and climate as covariates, are shown. 2Covariates retained using stepwise selection based on
AIC. "B is the coefficient of the respective covariate. Effect (= exp B) is the e-power of the coefficient.
dTest statistic (x?) is the square of the ratio of the coefficient and its standard error. P value d.f. = 14
of the covariates (chi-squared distribution with 14 d.f.; a multivariate and more conservative test
because it takes the degrees of freedom spend on the full model into account).

Tabela Suplementar 4: Modelo Cox - Probabilidade de término da frutificacdo (duracdo) de arvores da
Amazbnia.

Covariate?® B°  Effect®(=exp B) Test y*d.f.=14 Pvalue'd.f.=14
Pioneira 0.20 1.22 14.61 0.41
Secundaria -0.28 0.76 44.04 0.00
Sempre verde 0.31 1.36 40.29 0.00
Semi-decidua 0.12 1.13 5.63 0.97
Densidade da madeira -1.15 0.32 72.97 0.00
precl 6 0.00 1.00 170.03 0.00
prec7_12 0.00 1.00 42.52 0.00
prec.dry 0.00 1.00 5.98 0.97
temp7-12 0.07 1.07 15.46 0.35
umil-6 -0.01 0.99 3.88 1.00
SST1-6 -0.06 0.94 8.62 0.85
SST7-12 -0.06 0.95 4.75 0.99
NAO1-6 0.06 1.06 3.00 1.00
NAQ7-12 0.15 1.16 15.97 0.32

The results of tree survival analysis (Cox proportional hazards model), fitted with species functional
traits and climate as covariates, are shown. 2Covariates retained using stepwise selection based on
AIC. "B is the coefficient of the respective covariate. Effect (= exp B) is the e-power of the coefficient.
dTest statistic (x?) is the square of the ratio of the coefficient and its standard error. P value d.f. = 14
of the covariates (chi-squared distribution with 14 d.f.; a multivariate and more conservative test
because it takes the degrees of freedom spend on the full model into account).
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Tabela Suplementar 5: Modelo Cox - Probabilidade de inicio da deciduidade (ocorréncia) de arvores da
Amazonia.

Covariate? pP Effect® (=exp B) Test ¥*d.f.=14% Pvalue'd.f.=14
Pioneira -0.64 0.53 65.05 0.00
Secundaria 0.00 1.00 0.00 1.00
Sempre verde -2.05 0.13 597.38 0.00
Semi-decidua -0.23 0.79 38.89 0.00
Densidade da madeira* -0.81 0.44 43.16 0.00
precl 6 0.00 1.00 13.64 0.48
prec.dry 0.00 1.00 15.30 0.36
prec.wet 0.00 1.00 6.64 0.95
templ-6 -0.09 0.91 9.81 0.78
temp7-12 0.14 1.15 24.84 0.04
umil-6 -0.06 0.95 40.79 0.00
umi7-12 0.02 1.02 5.06 0.99
SST1-6 -0.09 0.91 10.31 0.74
SST7-12 -0.16 0.85 47.48 0.00

The results of tree survival analysis (Cox proportional hazards model), fitted with species functional
traits and climate as covariates, are shown. 2Covariates retained using stepwise selection based on
AIC. B is the coefficient of the respective covariate. “Effect (= exp B) is the e-power of the coefficient.
dTest statistic ()?) is the square of the ratio of the coefficient and its standard error. T P value d.f. = 14
of the covariates (chi-squared distribution with 14 d.f.; a multivariate and more conservative test
because it takes the degrees of freedom spend on the full model into account).

Tabela Suplementar 6: Modelo Cox - Probabilidade de término da deciduidade (duracdo) de arvores da
Amazbnia.

Covariate? pP Effect® (=exp B) Test y*d.f.=12¢ Pvalue’ d.f.=12
Pioneira 0.19 1.21 5.63 0.93
Secundaria 0.00 1.00 0.00 1.00
Sempre verde 0.36 1.44 25.87 0.01
Semi-decidua 0.24 1.27 38.44 0.00
Densidade da madeira 0.27 1.31 4.06 0.98
prec7_12 -0.00 1.00 29.95 0.00
prec.wet 0.00 1.00 3.56 0.99
templ-6 -0.06 0.94 5.25 0.95
temp7-12 0.08 1.08 8.58 0.74
SST1-6 0.06 1.06 4.74 0.97
SST7-12 -0.13 0.88 33.31 0.00
NAO1-6 0.10 1.10 8.32 0.76

The results of tree survival analysis (Cox proportional hazards model), fitted with species functional
traits and climate as covariates, are shown. 2Covariates retained using stepwise selection based on
AIC. °B is the coefficient of the respective covariate. *Effect (= exp B) is the e-power of the coefficient.
dTest statistic (?) is the square of the ratio of the coefficient and its standard error. f P value d.f. = 12
of the covariates (chi-squared distribution with 12 d.f.; a multivariate and more conservative test
because it takes the degrees of freedom spend on the full model into account).
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Tabela Suplementar 7: Modelo Cox - Probabilidade de inicio da producdo de folhas novas (ocorréncia) de
arvores da Amazonia.

Covariate? B°  Effect’(=exp B) Testy*d.f.=13% Pvalue’d.f.=13
Pioneira 0.07 1.08 4.46 0.99
Secundaria 0.02 1.02 0.36 1.00
Sempre verde -0.20 0.82 44.45 0.00
Semi-decidua -0.15 0.86 21.96 0.06
Densidade da madeira -0.25 0.78 10.00 0.69
prec7_12 0.00 1.00 6.10 0.94
prec.wet 0.00 1.00 38.42 0.00
templ-6 0.04 1.04 15.11 0.30
umil-6 -0.02 0.98 29.73 0.01
umi7-12 0.01 1.01 4.60 0.98
SST1-6 -0.13 0.88 84.30 0.00
NAO1-6 0.13 1.14 35.23 0.00
NAQO7-12 0.10 1.11 23.56 0.04

The results of tree survival analysis (Cox proportional hazards model), fitted with species functional
traits and climate as covariates, are shown. 2Covariates retained using stepwise selection based on
AIC. B is the coefficient of the respective covariate. “Effect (= exp B) is the e-power of the coefficient.
dTest statistic ()?) is the square of the ratio of the coefficient and its standard error. TP value d.f. = 13
of the covariates (chi-squared distribution with 13 d.f.; a multivariate and more conservative test
because it takes the degrees of freedom spend on the full model into account).

Tabela Suplementar 8: Modelo Cox - Probabilidade de término da producdo de folhas novas (duracdo) de
arvores da Amazbdnia.

Covariate? B°  Effect®(=exp p) Test y*>d.f.=17¢ Pvaluef d.f.=17
Pioneira -0.25 0.78 58.76 0.00
Secundaria -0.07 0.93 7.50 0.98
Sempre verde -0.44 0.64 219.29 0.00
Semi-decidua -0.07 0.93 4.69 1.00
Densidade da madeira  -0.36 0.70 20.55 0.25
precl 6 0.00 1.00 50.20 0.00
prec7_12 0.00 1.00 5.76 0.99
prec.dry 0.00 1.00 4.89 1.00
prec.wet 0.00 1.00 5.76 0.99
templ-6 -0.16 0.85 107.99 0.00
temp7-12 0.20 1.22 124.86 0.00
umil-6 0.04 1.04 51.23 0.00
umi7-12 -0.01 0.99 6.89 0.98
SST1-6 0.09 1.09 34.50 0.01
SST7-12 -0.13 0.88 68.89 0.00
NAO1-6 -0.09 0.91 15.40 0.57
NAQO7-12 -0.04 0.96 3.35 1.00

The results of tree survival analysis (Cox proportional hazards model), fitted with species functional
traits and climate as covariates, are shown. 2Covariates retained using stepwise selection based on
AIC. "B is the coefficient of the respective covariate. Effect (= exp B) is the e-power of the coefficient.
dTest statistic (?) is the square of the ratio of the coefficient and its standard error. P value d.f. = 17 of
the covariates (chi-squared distribution with 17 d.f.; a multivariate and more conservative test because
it takes the degrees of freedom spend on the full model into account).
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FENOLOGIA |

Apresentacao:

Buscando uma linguagem acessivel, dados cientificos obtidos em mais de 50 anos de
monitoramento mensal de arvoresna Amazonia Central foram descritos para 32 espé-
ciesflorestais. Esteguiaéumaversaoaindainicial, que contacomdados obtidosduran-
teminha pesquisade doutorado, onde estudei os ciclos reprodutivos, de crescimento,
dendrometria eastaxasdemortalidade dessas espécies. Trata-se de umainiciativaque
visa principalmente divulgar, de forma ampla, informagoes sobre fenologia, tamanho
ecaracteristicasfuncionaisecolégicasdeimportantesespéciesarboreasda Amazonia.

Apresento assim, um compilado de informagdes ecoldgicas obtidas em diver-
sas fontes da literatura e resultados inéditos obtidos durante minha pesqui-
sa. Esses dados podem ser utilizados como uma importante ferramenta para
fomentar praticas silviculturais, aprimorar praticas de manejo e atuar na con-
servacao das espécies florestais. Pretendendo ser um guia de facil utilizagao
e consulta rapida, as informagGes estao sistematizadas por espécies e orde-
nadas por familia botanica. Ao final do guia, apresento algumas tabelas para
consulta rapida da fenologia e caracteristicas dendrométricas das espécies.

Retinem-se aqui, de forma sequenciada, os aspectos ecoldgicos que incluem carac-
teristicas funcionais, como grupo sucessional (pioneira, secundaria ou tardia), den-
sidade da madeira (em gcm™), tipo de mudanca foliar (decidua, semi-decidua ou
sempre-verde), tipo de polinizagdo (insetos, morcegos ou passaros), tipo de disper-
sao das sementes (vento, animais, outros), tipo de fruto (seco ou carnoso), caracte-
risticas das sementes (recalcitrante, intermediaria ou ortodoxa) e outras informagoes
relevantes. Sao abordadas ainda, informagoes sobre o tamanho médio das drvores
(medido em campo), como didmetro do tronco (DAP), altura total, altura da copa e
diametro da copa.

A fenologia das espécies é descrita através do momento (més de ocorréncia), du-
ragao (numero de meses) e intervalo entre eventos (anual ou supra-anual) das fa-
ses de floracao, frutificacao, perda foliar e produgao de folhas novas. Os dados de
mortalidade arbérea de cada espécie também sao descritos para o banco de dados
analisado. Os dados de mortalidade e fenologia foram obtidos com a andlise de 7
a 13 arvores por espécie, totalizando 312 drvores monitoradas entre os anos 1970
a 2015. A medicao (dendrometria) foi realizada em todas as arvores vivas, entre os
anos 2016 e 2018.

Vale ressaltar que os individuos aqui analisados fazem parte de uma parte seleta da
populacao de arvores dessas espécies. Sendo assim, essas estimativas de mortali-
dade devem ser usadas com critério, pois ndo representam a taxa de mortalidade
de toda populagdo, que tem arvores em diferentes graus de maturidade, saudaveis
e danificadas, e em condigoes adversas. Ao contrario, nossos dados mostram um
retrato de tempo de 50 anos, onde avaliamos a fenologia e a mortalidade de dife-
rentes espécies partindo originalmente de arvores adultas e saudaveis.

Izabela Aleixo

Doutoranda em Ecolegia pelo Instituto Nacional
de Pesquisas da Amazonia (INPA)
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A fenologia é uma ciéncia que avalia os ciclos de vida e as
relacées com as condicbes ambientais e bioldgicas. Esses
estudos geram informacgdes sobre os ciclos de crescimen-
to e de reprodugao das arvores, mostrando como as ca-
racteristicas das espécies e o clima influenciam a ocorrén-
cia, a época e a duracao em cada uma das fases de vida
dessas plantas. Aqui descrevemos a fenologia de 32 espé-
cies pré-selecionadas. O niimero de arvores por espécie
utilizado para a caracterizagao da fenologia variou de 7 a
13, totalizando 312 &rvores monitoradas.

Os dados fenolégicos sdo originais dos “Estudos Fenologi-
cos da Reserva Ducke” (RD) e da "Estacao Experimental de
Silvicultura Tropical” (EEST), coletados pelo Grupo de Pes-
quisa de Silvicultura de Espécies Florestais da Amazonia.
Esse estudo de longa duracao foi implantado em 1965 na
RD e em 1974 na EEST, pelos pesquisadores Vivaldo Cam-
pbell de Aratjo e Jurandyr da Cruz Alencar (Pinto et al.,

2008). Foram selecionadas mais de 200 espécies de acor-
do com a representatividade ecolégica na flora local e o
interesse silvicultural e economico (Alencar et al,, 1979).
Todas as arvores incluidas eram adultas e saudaveis no
inicio do monitoramento, capazes de representar o po-
tencial fenologico da espécie e permanecer viva por lon-
gos periodos para o monitoramento de longo prazo. En-
tre os anos 1965 e 1970, 500 arvores foram selecionadas
na RD, e 519 arvores foram selecionadas na EEST em 1974.
Foram selecionadas de 5 a 20 érvores de cada espécies,
totalizando 1019 arvores selecionadas e monitoradas.

Ao longo do tempo alguns individuos morreram, e esses
dados também foram utilizados para descrever a morta-
lidade dessas espécies nesse banco de dados. A medi¢ao
das arvores {dendrometria) foi realizada em todas as ar-
vores vivas, entre os anos 2016 e 2018.

o
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Mapa das areas de estudo na Reserva Florestal Adolpho Ducke (RD), representada em laranja e Estagao Experimental de Sil-
vicutura Tropical (EEST), representada em verde (Aleixo et al, 2019). {a) Mapa do Noroeste da América do Sul, mostrando a
localizacao das dreas naregido da Amazénia Central. (b] Mapa mostrando as dreas de estudo na regldo de Manaus, Amazonas,
Brasil, Distribuigao espacial das arvores sobreviventes (amarelo) e martas (vermelho) nas dreas da [¢] RD e (d) EEST. A imagem
SATM utilizada em (2) e Landsat8 utilizada em [b), {c) e [d) foram obtidas em hitps.//earthexplorerusas.gov/.
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Cada arvore selecionada recebeu um numero de identi-
ficacao (1 a 500 na RD e de 1 a 519 na EEST) e foi mo-
nitorada mensalmente até o momento da sua morte. A
observagdo da copa foi realizada do solo da floresta, pre-
ferencialmente em mais de um dngulo de visada, com o
auxilio de binéculo do tipo E LEITZ - 7x50. Os dados fe-
nolégicos e de mortalidade foram coletados por técnicos
de campo experientes, José Mendes Maciel, Manoel Gon-
calves de Azevedo e Tiago Nascimento (na EEST) e Joao
A. C. Souza, Lorivaldo Quintiliano Reis e Edilson Barros do
Nascimento (na RD).

Durante as observacées mensais foram registradas as fe-
nofases floracao, frutificacao e mudanga foliar em 10 sub-
classes fenologicas (AraGjo, 1970), além da mortalidade
dos individuos (F12).

Algumas importantes publicagoes desses dados foram
realizadas nos ultimos anos. Elas enfocam principalmen-
te a fenologia de espécie, como Carapa guianensis (Bar-
bosa et al., 2018), Dipteryx odorata (Aubl.) Willd (Pinto et
al., 2008), Simarouba amara Aubl. (Pinto et al., 2005), Di-
plotropis purpurea Rich. Amsh. (Umana & Alencar, 1993),
Copaifera multijuga Hayne (Alencar, 1988}, Aniba duckei
Kostermans (Magalhdes & Alencar, 1979). Ou caracteri-
zam a fenologia de varias espécies, como os trabalhos
pioneiros de {(Alencar et al., 1979). Também enfocam a
fenologia de familias, como Lecythidaceae (Lima Junior,
1992), Sapotaceae (Alencar, 1994) e Chrysobalanaceae
(Ruiz & Alencar, 1999), normalmente com objetivo descri-
tivo ou de avaliacao dos fatores climaticos relacionados
aos eventos fenolagicos.

Registro fotografico da coleta de dados fenolégicos e de mortalidade em campo. (a) Lourivalde Quintiliano Reis, fazendo o monitoramento

fenolégico das arvores na area da RD, (b} José Mendes Maciel monitorando arvores na EEST.
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Bocageopsis multiflora (Mart.) R.E. Fr.

Envira Surucucu | Familia: Annonaceae
E uma espécie pioneira, dos estagios iniciais da sucessdo. Bocageopsis multiflora (Mart.) RE. Fr. Annonaceae
A base do tronco é reta e sem presenca de raizes superfi- Envira surucucu

ciais ou sapopemas. A densidade bésica da madeira é de
0.68 g/cm’, E considerada uma espécie dominante da flo-
ra Amazonica e esta em 168¢ lugar no hank das arvores
hyperdominantes da Amazonia, segundo ter Steeger et
al, 2013.

A polinizacao é feita por besouros e a dispersao das se-
mentes por animais. O fruto é carnoso do tipo drupa. As
sementes sao recalcitrantes. O peso de mil sementes é
aproximadamente de 200 gramas.

Dos 9 individuos monitorados, 4 cairam ou quebraram
(respectivamente em 1997, 2007, 2016 e 2017) e uma ar-
vore morreu em pé em 1994. A taxa de mortalidade anual
foi de 0.011% ano™ ao longo dos 52 anos. A espécie tem
reproducao anual. A floracao dura em média de 3 meses
e a frutificacdo de 4 a 5 meses. O tempo total de investi-
mento em floragao foi de 16% e 25% em frutificacao.

Frequéncia Reprodutiva Mudanca foliar
Anual Sempre verde

E uma espécie sempre verde, que mantem a folhagem
na copa durante todo o ano. A produgao de folhas novas
acontece uma ou mais vezes por ano, em média a cada 8
meses. A duracao média desse evento € de 5 meses e o
tempo de investimento médio foi de 40% do tempo de
monitoramento.

A biometria foi obtida com a medicao de 4 arvores. O DAP
médio foi de 38 cm, a maxima altura total foi de 29 metros
e altura da copa foi de 15 metros. A copa teve diametro
médio de 9.1 x 8.4 metros.

FENOLOGIA | ARVORES DA AMAZONIA
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Caryocar villosum (Aubl.) Pers.

Piquia verdadeiro | Familia: Caryocaraceae

E uma espécie tardia, dos estagios avangados da sucessao
ecoldgica. A base do tronco pode ser reta ou apresentar
raizes superficiais. A densidade basica da madeira é de
0.82 g/cm®, E uma espécie de fruto comestivel, de grande
importancia para a flora Amazénica.

A polinizacao é feita por morcegos e a dispersao das se-
mentes por animais. O fruto é carnoso do tipo drupa. As
sementes sao ortodoxas. O peso médio de mil sementes
é de aproximadamente 53.334 gramas.

Dos 10 individuos monitorados, apenas 1 morreu, no ano
de 1990. A taxa de mortalidade anual foi de 0.002% ano''
aolongo dos 52 anos.

Os ciclos reprodutivos acontecem em meédia a cada 22
meses. A floracao dura em média 3 meses e a frutificacao
5 meses. O tempo total de investimento em floracao foi
de 12% e de 17% em frutificagdo.

£ uma espécie de comportamento deciduo, sendo que to-
dos os individuos apresentaram eventos de perda foliar. A
perda foliar acontece anualmente, do inicio até meados
da estacao seca. A duracdo média do periodo de perma-
néncia sem folhas é de 1,7 a 2 meses. A espécie permane-
ceu em meédia durante 13% do tempo desfolhada.

A producao de folhas novas acontece em media a cada 8
meses e tem duracao média de 4 meses. O tempo de in-
vestimento médio em producao de folhas foi de 36% do
tempo de monitoramento.

A biometria foi obtida com a medicao de 9 arvores. O DAP
médio foi de 38 cm, a maxima altura total foi de 42,5 me-
tros e altura da copa foi de 15 metros. A copa teve didme-
tro médio de 9.1 x 8.4 metros.

Caryocar villosum (Aubl.) Pers,
Piquia verdadeiro

Caryocaraceae

Frequéncia Reprodutiva Mudanga foliar

Supra-anual Decidua
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Anani da terra-firme | Familia: Clusiaceae

E uma espécie intermedidria da sucessdo ecolégica. A
base do tronco apresenta raizes superficiais de suporte. A
densidade basica da madeira é de 0.66 g/cm’. E uma das
espécies dominantes da flora Amazénica e esta em 56°lu-
gar no hank das arvores hyperdominantes da Amazénia,
segundo ter Steeger et al,, 2013.

A polinizacao é feita por passaros e a dispersao das se-
mentes por animais. O fruto & carnoso do tipo berry. As
sementes sao recalcitrantes. O peso médio de mil semen-
tes é de aproximadamente 3.329 gramas.

Dos 10 individuos monitorados, 3 morreram em pé e 3
morreram quebradas ou desenraizadas. A taxa de morta-
lidade anual foi de 0.018% ano™' ao longo dos 52 anos.

Os ciclos reprodutivos acontecem anualmente, A floracao
dura em média 3.4 meses e a frutificacao 4.4 meses. O tem-
po total de investimento em floragdo foi de 23% e de 28%
em frutificacao.

E uma espécie de comportamento sempre verde, ou seja,
nao perde as folhas e permanece com a copa desfolhada
sazonalmente. A producao de folhas novas acontece em
média a cada 7 meses e tem duracao média de 5 meses. O
tempo de investimento médio em produgao de folhas foi
de 43% do tempo de monitoramento.

A biometria foi obtida a partir da medicao de 4 drvores. O
DAP médio foi de 37 cm, a méxima altura total foi de 33.5
metros e altura da copa foi de 16.5 metros. A copa teve
didmetro médio de 11.5 x 9.1 metros.

Symphonia globulifera L.f.
Anani da terra firme

Frequéncia Reprodutiva




Hevea guianensis Aubl.

Seringa vermelha | Familia: Euphorbiaceae

E uma espécie tardia, presente em florestas tropicais de
estagio avancado da sucessao ecolégica. A base do tron-
co é reta sem a presenca de raizes superficiais. A densida-
de basica da madeira é de 0.58 g/cm’, E uma espécie de
grande importancia econémica e ecolégica, dominante
da flora Amazonica. Esta em 42° lugar no hank das arvo-
res hyperdominantes da Amazénia, segundo ter Steeger
etal,2013.

A polinizacao é feita por insetos. A dispersao das semen-
tes ocorre quando os frutos estao maduros e lancam as
sementes por meio de deiscéncia explosiva. Os frutos ain-
da verdes ou maduros sao muito apreciados por animais
como araras, que predam e ajudam a dispersar os frutos,
O fruto é seco do tipo capsula. As sementes sao recalci-
trantes. O peso médio de mil sementes é de aproximada-
mente 4.232 gramas.

Os eventos reprodutivos acontecem anualmente ou em
média a cada 21 meses. A floragao dura 3 meses e a fru-
tificacao 4.2 meses. O tempo total monitorado que foi in-
vestido em floracao foi de 12% e de 17% em frutificacao.

E uma espécie de comportamento deciduo, que perde as
folhas anualmente de 1 a 2 meses no inicio da estacao
seca. A espécie permaneceu durante 13% do tempo de
monitoramento sem folhas. A producao de folhas novas
acontece em média a cada 8.3 meses e tem duragao mé-
dia de 3.6 meses. O tempo de investimento em producao
de folhas foi de 33% do tempo monitorado.

Hevea guianensis Aubl.
Seringa vermelha

Euphorbiaceae

Mudanca foliar
Decidug

Frequéncia Reprodutiva
Anual

Nenhuma morte foi registrada para os individuos da es-
pécie. A biometria foi obtida a partir da medicao das 10
4rvores monitoradas. O DAP médio foi de 45.6 cm, a méa-
xima altura total foi de 35 metros e altura da copa foi de
16 metros. A copa teve diametro médio de 10 x 8 metros.
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Angelim pedra | Familia: Fabaceae

E uma espécie tardia, ou seja, presente nos estagios avan-
cados da sucessao ecolégica. A base do tronco pode apre-
sentar raizes superficiais e grandes sapopemas. A densi-
dade basica da madeira é de 0.98 g/cm’. E uma espécie
de grande porte e de grande importancia econdmica e
ecoldgica.

A polinizagao é feita por insetos. A disperséo das semen-
tes ocorre pelo vento, quando os frutos deiscentes de
abrem liberando as sementes. O fruto é seco e as semen-
tes sao ortodoxas. O peso médio de mil sementes é de
aproximadamente 272 gramas.

A reproducao acontece anualmente ou a cada 2 anos,
apesar de haver uma grande variagao na frequéncia re-
produtiva entre os individuos. A floragao tem duragao de
3 meses e a frutificacao tem duracao longa, de até 9 me-
ses. O tempo total investido em floracao correspondeu a
8% do tempo total, e de frutificagao foi de 26%.

E uma espécie de comportamento deciduo, que perde as
folhas por um curto periodo de aproximadamente 1 més.
A perda foliar ndo é regular, mas pode acontecer no ini-
cio da estacao seca e normalmente antecede a floracao. A
espécie permaneceu durante 6% do tempo de monitora-
mento sem folhas. A produgao de folhas novas acontece
em média a cada 9.4 meses e tem duragao média de 4
meses. O tempo de investimento em produgao de folhas
foi de 32% do tempo monitorado.

Nenhuma morte foi registrada para os individuos da es-
pécie. A biometria foi obtida a partir da medicao das 10
arvores monitoradas. O DAP médio foi de 105 cm, a maxi-
ma altura total foi de 42 metros e altura da copa foi de 19
metros. A copa teve diametro médio de 24 x 23 metros.

Dinizia excelsa Ducke
Angelim pedra

Frequéncia Reprodutiva
Anual

Fabaceae

Mudanga foliar
Semi-decidua
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Dipteryx magnifica Ducke

Cumarurana |

Familia: Fabaceae

E uma espécie tardia, do estagio avancado da sucessdo
ecoldgica. A base do tronco pode apresentar raizes super-
ficiais. A densidade bésica da madeira é de 0.95 g/cm’.

A polinizagao é feita por insetos. A dispersao das semen-
tes é feita por animais. O fruto é carnoso e as sementes
sao intermediarias. O peso médio de mil sementes é de
aproximadamente 12.000 gramas.

A reproducao acontece de forma supra-anual, em média
a cada 43 meses, apesar de haver uma grande variacao
na frequéncia reprodutiva entre os individuos. A floracao
tem duracao média de 3 meses e a frutificacao de 4 me-
ses. O tempo total investido em floragdo correspondeu a
5% do tempo total, e de frutificacao foi de 6%.

E uma espécie de comportamento deciduo, que perde as
folhas anualmente por 1 a 2 meses. O periodo sem folhas
foi registrado durante 9% do tempo de monitoramento. A
perda foliar acontece no final da estacao seca e antecede
a producao de folhas novas. A producao de folhas novas
acontece anualmente e tem duracdo média de 4 meses.
O tempo de investimento em produ¢ao de folhas foi de
25% do tempo monitorado.

Nenhuma morte foi registrada para os individuos da espé-
cie. A biometria foi obtida a partir da medicao das 10 arvo-
res monitoradas. O DAP médio foi de 59.1 cm, a maxima al-
tura total foi de 37 metros e altura da copa foi de 19 metros.
A copa teve didmetro médio de 18.5 x 15.6 metros.

Dipteryx magnifica Ducke
Cumarurana

Fabaceae

‘,.20" DE FOLHAS
a

Mudanga foliar
Semi-decidua

Frequéncia Reprodutiva
Supra-anual
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Dipteryx odorata Ducke

Cumaruroxo | Familia: Fabaceae

E uma espécie do grupo sucessional tardio, de grande
interesse econémico e importancia ecolégica. A base do
tronco pode apresentar raizes superficiais de suporte. A
densidade basica da madeira é de 0.97 g/cm”.

A polinizagao é feita por insetos. A dispersao das semen-
tes é feita por animais. O fruto é carnoso e as sementes
sdo intermediarias. O peso médio de mil sementes é de
aproximadamente 2.288 gramas.

A reproducao acontece de anualmente ou em média a
cada 30 meses, apesar da grande variacao na frequéncia
reprodutiva entre os individuos. A floracao tem duracao
média de 2.7 meses e a frutificacdo de 4.4 meses. O tempo
total investido em floragao correspondeu a 8% do tempo
total, e de frutificacio foi de 10%.

£ uma espécie de comportamento deciduo, que perde as
folhas anualmente por aproximadamente 1 més. O perio-
do sem folhas foi registrado durante 7% do tempo de mo-
nitoramento. A perda foliar acontece no final da estacao
seca e antecede a producao de folhas novas. A produg¢ao
de folhas novas acontece anualmente e tem duragao mé-
dia de 4 meses. O tempo de investimento em producao
de folhas foi de 29% do tempo monitorado.

Nenhuma morte foi registrada para os individuos da es-
pécie. A biometria foi obtida a partir da medicao de 6 ar-
vores. O DAP médio foi de 57.4 cm, a méaxima altura total
foi de 35 metros e altura da copa foi de 17 metros. A copa
teve diametro médio de 13.5 x 12.4 metros.

Dipteryx odorata (Aubl.) Willd.
Cumaru roxo

Frequéncia Reprodutiva
Anual

Fabaceae

Mudanga foliar
Semi-decidua
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Faveira orelha de macaco | Familia: Fabaceae

E uma espécie do grupo sucessional tardio. A base do
tronco pode apresentar raizes superficiais de suporte. A
densidade basica da madeira é de 0.8 g/cm’. Ea 211° es-
pécie hyperdominante da Amazonia (Steeger et al,, 2013),

A polinizagao é feita por insetos. A dispersao das semen-
tes é feita por animais. O fruto é seco e as sementes sao
ortodoxas. O peso médio de mil sementes é de aproxima-
damente 48 gramas.

A reprodugao acontece de anualmente ou em média a
cada 16 meses. A floragao tem duragao média de 2.8 me-
ses e a frutificacao de 4.7 meses. O tempo total investido
em floracao correspondeu a 15% do tempo total, e de fru-
tificacao foi de 18%.

E uma espécie de comportamento deciduo, que perde as
folhas anualmente por aproximadamente 1 a 2 meses. O
periodo sem folhas foi registrado durante 10% do tempo
de monitoramento. A perda foliar acontece normalmente
no meio da estacao seca e antecede a producao de folhas
novas. A producao de folhas novas acontece a cada 9.6
meses e tem duragao média de 3.5 meses. O tempo de in-
vestimento em producao de folhas foi de 29% do tempo
monitorado.

Foram registradas 2 mortes para a espécie. Todos os indi-
viduos apresentaram presenca de cupins na parte exter-
na do tronco. A biometria foi obtida a partir da medicao
de 8 arvores. O DAP médio foi de 75.4 cm, a maxima altura
total foi de 39 metros e altura da copa foi de 19 metros. A
copa teve diametro médio de 19 x 17.3 metros.

Enterolobium schomburgkii (8enth.) Benth. Fabaceae

Faveira orelha de macaco

Frequéncia Reprodutiva
Anual

Mudanca foliar
Decidug
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Eperua glabriflora (Mart.) R.E. Fr.

Muirapiranga | Familia: Fabaceae

E uma espécie do grupo sucessional das secundaria. A Epgrug glabriflora {Ducke) R.S. Cowan Fabaceae
base do tronco é reta e pode ter a presenca de raizes su- Muirapiranga

perficiais de suporte. A densidade bésica da madeira é de

0.76 g/cm’.

A polinizacao é feita por insetos e a dispersao das semen-
tes é principalmente autocérica, devido ao alto peso da
semente. O fruto é seco e as sementes sao recalcitrantes,
O peso de mil sementes é aproximadamente de 22.230
gramas.

Dos 9 individuos menitorados, 3 morreram por queda
ou desenraizamento. A taxa de mortalidade anual foi de
0.008% ano™' ao longo dos 52 anos.

A espécie tem reproducao anual. A floracao dura em mé-
dia 3 meses e a frutificagdo 6 meses. O tempo total de in-
vestimento em floracao foi de 15% e 24% em frutificacao.

Frequéncia Reprodutiva Mudanca foliar
Anual Sempre verde

E uma espécie sempre verde, que mantem a folhagem
na copa durante todo o ano. A producao de folhas novas
acontece anualmente. A duragao média desse evento é
de 4 meses e o tempo de investimento médio foi de 27%
do tempo de monitoramento.

A biometria foi obtida com a medi¢ao de 6 arvores. O DAP
médio foi de 44.4 cm, a maxima altura total foi de 30.5
metros e altura da copa foi de 18 metros. A copa teve dia-
metro médio de 12.1 x 10.1 metros.
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Hymenaea intermedia Ducke

Familia: Fabaceae

Jutai pororoca |

E uma espécie de sucessao secundaria. A base do tronco é
reta e pode ter a presenca de raizes superficiais de supor-
te. A densidade basica da madeira é de 0.82 g/cny’.

A polinizagao é feita por morcegos e a dispersio das se-
mentes é principalmente zoocorica, ou seja, feita por ani-
mais. O fruto é seco e as sementes sao ortodoxas. O peso
de mil sementes é aproximadamente de 4.097 gramas.

Dos 9 individuos monitorados, 2 morreram. A taxa de
mortalidade anual da espécie foi de 0.005% ano™ ao lon-
go dos 52 anos.

A espécie tem reproducao anual ou a cada dois anos. A
floragao dura em média 3 meses e a frutificagao 6 meses.
O tempo total de investimento em floracao foi de 11% e
20% em frutificacao.

E uma espécie decidua, que perde as folhas anualmente
por 1.5 meses, correspondendo em média a 9% do tempo
total monitorado. A produgao de folhas novas acontece
anualmente ou a cada 9 meses. A duracdao média desse
evento é de 4 meses e o tempo de investimento médio foi
de 33% do tempo de monitoramento.

A biometria foi obtida com a medicao de 7 arvores. O DAP
meédio foi de 67.4 cm, a maxima altura total foi de 40 me-
tros e altura da copa foi de 14.5 metros. A copa teve dia-
metro médio de 18.6 x 16.5 metros.

Hymenaea intermedia Ducke
Jutai pororoca

Fabaceae

Mudanga foliar
Semi-decidua

Frequéncia Reprodutiva
Anual
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Parkia multijuga Benth.

Faveira Parkia | Familia: Fabaceae
E uma espécie de sucessao secundaria. A base do tronco é Parkia mqltljuga Benth, Fabaceae
reta e pode ter a presenca de raizes superficiais de supor- Faveira parkia

te. A densidade basica da madeira é de 0.41 g/cny’.

A polinizagao é feita por morcegos e a dispersio das se-
mentes é principalmente zoocorica, ou seja, feita por ani-
mais. O fruto é seco e as sementes sao ortodoxas. O peso
de mil sementes é aproximadamente de 4.000 gramas.

Dos 10 individuos monitorados, 3 morreram. A taxa de
mortalidade anual da espécie foi de 0.007% ano™ ao lon-
go dos 52 anos.

A espécie tem reproducao anual ou a cada dois anos. A
floragao dura em média 3 meses e a frutificacao 5.1 me-
ses. O tempo total de investimento em floracao foi de
11% e 13% em frutificagao.

Frequéncia Reprodutiva . Mudanga foliar

E uma espécie decidua, que perde as folhas anualmente ekl Seetr dacsdiia

por 1.6 meses, correspondendo em média a 11% do tem-
po total monitorado. A producao de folhas novas aconte-
ce anualmente ou a cada 9.7 meses. A duracao média da
produgao de folhas novas é de 3.5 meses e o tempo de
investimento médio foi de 29% do tempo de monitora-
mento.

A biometria foi obtida com a medicao de 7 arvores. O DAP
médio foi de 86.9 cm, a maxima altura total foi de 40 me-
tros e altura da copa foi de 21 metros. A copa teve diame-
tro médio de 22.8 x 18.4 metros.
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Parkia pendula Benth.

Visgueiro | Familia: Fabaceae
E uma espécie de sucessao secundaria. A base do tronco é Parki_a pendula (Willd.) Benth. ex Walp. Fabaceae
reta e pode ter a presenca de raizes superficiais de supor- Visgueira

te. A densidade basica da madeira é de 0.69 g/cny’.

A polinizagao é feita por morcegos e a dispersio das se-
mentes é principalmente zoocorica, ou seja, feita por ani-
mais. O fruto é seco e as sementes sao ortodoxas. O peso
de mil sementes é aproximadamente de 101 gramas.

Dos 10 individuos monitorados, 3 morreram. A taxa de
mortalidade anual da espécie foi de 0.007% ano™ ao lon-
go dos 52 anos.

A espécie tem reproducao anual ou a cada dois anos. A
floragao dura em média 2.2 meses e a frutificacdo 3 me-
ses. O tempo total de investimento em floracao foi de
11% e 13% em frutificagao.

i : F iaReprodutiva Mudanga foli
£ uma espécie decidua, que perde as folhas anualmente s el e et

por 1.7 meses, correspondendo em média a 12% do tem-
po total monitorado. A producao de folhas novas acon-
tece anualmente ou a cada 10.2 meses. A duragaoc media
da produgao de folhas novas é de 3.4 meses e o tempo de
investimento médio foi de 27% do tempo de monitora-
mento.

A biometria foi obtida com a medicao de 7 arvores. O DAP
meédio foi de 73 cm, a maxima altura total foi de 35 metros
e altura da copa foi de 15 metros. A copa teve didmetro
médio de 25.1 x 24 metros.
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Peltogyne catingae Duc

Violeta | Familia: Fabaceae

E uma espécie de sucessio tardia. Pode ter grandes sapo- Peltogyne catingae Ducke Fabaceae
pemas na base do tronco. A densidade basica da madeira Violeta

éde 0.87 g/cm?’.

A polinizagao é feita por insetos e a dispersao das semen-
tes & principalmente anemocdrica. O fruto é seco e as
sementes sao intermediarias. O peso de mil sementes é
aproximadamente de 500 gramas.

Dos 10 individuos monitorados, 5 morreram. A taxa de
mortalidade anual da espécie foi de 0.013% ano™ ao lon-
go dos 52 anos.

3 war S
A espécie tem reproducao supra-anual em média a cada sl o™
26 meses. A floragao dura em média 2.6 meses e a frutifi-
cacao 3.6 meses. O tempo total de investimento em flora-
cao foi de 8% e 9% em frutificacao.
£ uma espécie decidua, que perde as folhas anualmente :,':,‘,‘:f,'"ﬂ? Reprodutiva b o
por 1.5 meses, correspondendo em média a 11% do tem-
po total monitorado. A producao de folhas novas aconte-
ce anualmente e tem duragao média de 3.7 meses, acon-

tecendo ao longo de 30% do tempo de monitoramento.

A biometria foi obtida com a medicao de 7 arvores. O DAP
meédio foi de 64.6 cm, a maxima altura total foi de 34.5
metros e altura da copa foi de 12.5 metros. A copa teve
diametro médio de 13.3 x 12.2 metros.
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Mulateiro | Familia: Fabaceae

E uma espécie de sucessio tardia. Pode ter grandes sapo-
pemas na base do tronco. A densidade basica da madeira
é de 0.85 g/cm’.

A polinizacao é feita por insetos e a dispersao das semen-
tes € anemocorica. O fruto é seco e as sementes sao inter-
mediarias. O peso de mil sementes é aproximadamente
de 600 gramas.

Dos 10 individuos monitorados, 2 morreram. A taxa de
mortalidade anual da espécie foi de 0.004% ano™ ao lon-
go dos 52 anos.

A espécie tem reproducao supra-anual em média a cada
3 ou 4 anos. A floragao dura em média 3 meses e a frutifi-
cacao 4.6 meses. O tempo total de investimento em flora-
cao foi de 6% e 7% em frutificagao.

E uma espécie decidua, que perde as folhas anualmente
por 1 meses, correspondendo em média a 9% do tempo
total monitorado. A producao de folhas novas acontece
anualmente e tem duracao média de 3.7 meses, aconte-
cendo ao longo de 30% do tempo de monitoramento.

A biometria foi obtida com a medicao de 9 arvores. O DAP
médio foi de 49.6 cm, a maxima altura total foi de 37.5
metros e altura da copa foi de 18.5 metros. A copa teve
diametro médio de 12.1 x 10 metros.

Peltogyne paniculata Benth.
Mulateiro

Frequéncia Reprodutiva
Supra-anual

Fabaceae

Mudanga foliar
Semi-decidua
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Goupia glabra Benth.

Cupitiba | Familia: Goupiaceae

E uma espécie de sucessao tardia. A densidade basica da
madeira é de 0.79 g/cm’. E uma espécie dominante da
Amazonia,ocupando o lugar 52° no hank das hyperdomi-
nante da Amazonia (Steeger et al., 2013).

A polinizacao é feita por insetos e a dispersao das semen-
tes é realizada com a ajuda de animais. O fruto é carnoso
dotipo drupa e as sementes sao ortodoxas. O peso de mil
sementes é aproximadamente de 2 gramas.

Dos 10 individuos monitorados, 1 morreu desenraizada
em 2006. A taxa de mortalidade anual da espécie foi de
0.002% ano ' ao longo dos 52 anos.

A espécie tem reprodugdo anual. A floragdo dura em mé-
dia 2.7 meses e a frutificagdo 3.5 meses. O tempo total de
investimento em floracéo foi de 17% e 18% em frutifica-
cao.

E uma espécie considerada sempre verde, porem 5 dos 10
individuos monitorados apresentaram eventos curtos de
perda foliar, correspondendo em média a 0.9% do tempo
total monitorado. A produgao de folhas novas acontece
a cada 8 meses e tem duracao média de 4 meses, acon-
tecendo ao longo de 39% do tempo de monitoramento.

A biometria foi obtida com a medicao de 9 arvores. O DAP
médio foi de 64.8 cm, a maxima altura total foi de 36 me-
tros e altura da copa foi de 16 metros. A copa teve diame-
tro médio de 12.2 x 13.6 metros.

Goupia glabra Aubl.
Cupitiba

Goupiaceae

""&‘w;:nclo s

Frequéncia Reprodutiva Mudanca foliar

Anual Sempre verde




Uchicoroa | Familia: Humiriaceae

E uma espécie pioneira dos estagios iniciais da sucessio.
A densidade basica da madeira é de 0.82 g/cm’.

A polinizagao é feita por insetos e a dispersao das semen-
tes é feita por animais. O fruto é carnoso e as sementes
sao intermediarias. O peso de mil sementes é aproxima-
damente de 236 gramas.

Dos 10 individuos monitorados, 5 morreram. A taxa de
mortalidade anual da espécie foi de 0.013% ano™ ao lon-
go dos 52 anos.

A espécie tem reproducao anual ou a cada 2 anos. A flora-
cao dura em média 2.5 meses e a frutificacao 5.1 meses. O
tempo total de investimento em floragao foi de 7% e 16%
em frutificacao.

£ uma espécie sempre verde. A producao de folhas novas
acontece anualmente e tem duragdo média de 4.5 me-
ses, acontecendo ao longo de aproximadamente 40% do
tempo de monitoramento.

A biometria foi obtida com a medigao de 5 arvores. O DAP
médio foi de 73.5 cm, a maxima altura total foi de 37 me-
tros e altura da copa foi de 16 metros. A copa teve diame-
tro médio de 16.2 x 14.7 metros.

Duckesia verrucosa (Ducke) Cuatrec.

Uchi coroa

Humiriaceae

Frequéncia Reprodutiva
Anual

Mudanga foliar
Sempre verde
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Uchi amarelo | Familia: Humiriaceae

E uma espécie de sucessao secundaria. A densidade basi-
ca da madeira é de 0.83 g/cm’.

A polinizagao € feita por insetos e a dispersao das semen-
tes por animais. O fruto é carnoso do tipo drupa e as se-
mentes sao ortodoxas. O peso de mil sementes & aproxi-
madamente de 33.333 gramas.

Dos 10 individuos monitorados apenas 2 sobreviveram
até 2016. A taxa de mortalidade anual da espécie foi de
0.03% ano™ ao longo dos 52 anos.

A espécie tem reproducao anual. A floracdo dura em mé-
dia 3 meses e a frutificacao 4.4 meses. O tempo total de
investimento em floragéo foi de 14% e 17% em frutifica-
cao.

£ uma espécie sempre verde. A producao de folhas novas
acontece anualmente e tem duragao média de 4.3 meses,
acontecendo ao longo de 35% do tempo de monitora-
mento.

A biometria foi obtida com a medicao de 2 arvores. O DAP
médio foi de 46.5 cm, a maxima altura total foi de 32 me-
tros e altura da copa foi de 15 metros. A copa teve diame-
tro médio de 11.3 x 8.5 metros.

Endopleura uchi (Huber) Cuatrec. Humiriaceae
Uchi amarelo

Frequéncia Reprodutiva Mudanga foliar
Anual Sempre verde
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Macucu murici | Familia: Humiriaceae

E uma espécie de sucessao tardia. A densidade basica da
madeira é de 0.87 g/cm’.

A polinizagao € feita por insetos e a dispersao das semen-
tes por animais. O fruto é carnoso do tipo drupa e as se-
mentes sao recalcitrantes. O peso de mil sementes é apro-
ximadamente de 1.250 gramas.

Dos 9 individuos monitorados 5 sobreviveram até o final
de 2016. A taxa de mortalidade anual da espécie foi de
0.01% ano™ ao longo dos 52 anos.

A espécie tem reproducao anual. A floracdo dura em mé-
dia 3 meses e a frutificacao 4.4 meses. O tempo total de
investimento em floragdo foi de 14% e 17% em frutifica-
cao.

£ uma espécie sempre verde. A producao de folhas novas
acontece anualmente e tem duragao média de 4.3 meses,
acontecendo ao longo de 35% do tempo de monitora-
mento.

A biometria foi obtida com a medicao de 3 arvores. O DAP
médio foi de 53.3 cm, a maxima altura total foi de 37 me-
tros e altura da copa foi de 19.5 metros. A copa teve dia-
metro médio de 15.9 x 11.9 metros.

Vantanea parviflora Lam.
Macucu murici

Humiriaceae

A HEACAD "v»,
" —‘.';«p:amb; P

Frequéncia Reprodutiva Mudanga foliar

Anual Sempre verde
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Aniba canelilla (Kunth) Mez

Casca preciosa | Familia: Lauraceae

E uma espécie de sucessao tardia. A densidade basica da
madeira é de 0.96 g/cm?®.

A polinizagao é feita por insetos e a dispersao das semen-
tes por animais. O fruto é carnoso do tipo drupa e as se-
mentes sao recalcitrantes. O peso de mil sementes é apro-
ximadamente de 1.950 gramas.

Dos 10 individuos monitorados apenas 1 morreu. A taxa
de mortalidade anual da espécie foi de 0.002% ano' ao
longo dos 52 anos.

A espécie tem reproducado supra-anual. A floracac dura
em média 3 meses e a frutificacdo 5.1 meses. O tempo
total de investimento em floracao foi de 4% e 4.7% em
frutificacao.

£ uma espécie sempre verde. A producéo de folhas novas
acontece anualmente ou a cada 14 meses, e tem duragao
meédia de 4.4 meses, acontecendo ao longo de 25% do
tempo de monitoramento.

A biometria foi obtida com a medicao de 9 arvores. O DAP
médio foi de 41.3 em, a maxima altura total foi de 31 me-
tros e altura da copa foi de 13.4 metros. A copa teve dia-
metro médio de 8.2 x 8.1 metros.

Aniba canelilla (Kunth) Mez
Casca preciosa

Lauraceae

Frequéncia Reprodutiva
Supra-anual

Mudanca foliar
Sempre verde

166



Louro ferro | Familia: Lauraceae

E uma espécie de sucessio tardia. A densidade basica da
madeira é de 0.96 g/cm’.

A polinizagao é feita por insetos e a dispersao das semen-
tes por animais. O fruto é carnoso do tipo drupa e as se-
mentes sao recalcitrantes. O peso de mil sementes é apro-
ximadamente de 500 gramas.

Nao houve nenhuma arvore morta.

A espécie tem reproducao supra-anual a cada 42 meses,
A floragao dura em média 3 meses e a frutificagao 3.6 me-
ses. O tempo total de investimento em floracao foi de 7%
e 5% em frutificagao.

E uma espécie sempre verde. A producao de folhas novas
acontece anualmente ou a cada 16 meses, e tem duracao
média de 4.3 meses, acontecendo ao longo de 23% do
tempo de monitoramento.

A biometria foi obtida com a medicao de 10 arvores. O
DAP médio foi de 31 cm, a méaxima altura total foi de 31
metros e altura da copa foi de 21.4 metros. A copa teve
didmetro médio de 7.7 x 7.1 metros.

Aniba ferrea Kubitzki
Louro Ferro

Frequéncia Reprodutiva
Supra-anual

Lauraceae

Mudanga foliar
Sempre verde
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Castanha de macaco |

E uma espécie de sucessao secundaria. A densidade basi-
ca da madeira é de 0.6 g/cm’.

A polinizagao é feita por insetos e a dispersao das semen-
tes é feita pelo vento. O fruto é seco do tipo pixidio e as
sementes sao ortodoxas. O peso de mil sementes é apro-
ximadamente de 157 gramas.

De 10 arvores monitoradas, uma morreu. A taxa de mor-
talidade anual foi de 0.002 ano™' ao longo dos 52 anos.

A espécie tem reproducao anual ou a cada 3 anos. A flora-
¢ao dura em média 3 meses e a frutificacao 5.2 meses. O
tempo total de investimento em floracao foi de 8% e 12%
em frutificacao.

E uma espécie decidua que perde as folhas anualmen-
te por 2 meses, resultando em 18% do total monitorado
sem folhas. A producao de folhas novas acontece anual-
mente e tem duracao média de 3.7 meses, acontecendo
aolongo de 31% do tempo de monitoramento.

A biometria foi obtida com a medigao de 10 arvores. O
DAP médio foi de 85.8 cm, a maxima altura total foi de 42
metros de altura da copa foi de 24 metros. A copa teve
diametro médio de 18.8 x 17.7 metros.

Familia: Lecythidaceae

Cariniana micrantha Ducke
Castanha de Macaco

Lecythidaceae

Frequéncia Reprodutiva Mudanca foliar

Anual Sempre verde
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Corythophora alta R. Knuth

Ripeiro vermelho | Familia: Lecythidaceae
E uma espécie de sucessao secundaria. A densidade basi- Qoryrhophora altaR. Knuth Lecythidaceae
ca da madeira é de 0.73 g/cm’. Ripeiro vermelho

A polinizagao é feita por insetos e a dispersao das semen-
tes é feita pelo vento. O fruto é seco do tipo pixidio e as
sementes sao recalcitrante. O peso de mil sementes é
aproximadamente de 157 gramas.

De 9 arvores monitoradas, 5 morreram. A taxa de mortali-
dade anual foi de 0.01 ano™' ao longo dos 52 anos.

A espécie tem reprodugio anual ou a cada 2 anos. A flo-
racao dura em média 3 meses e a frutificacdo 4 meses.
O tempo total de investimento em floragao foi de 14% e
16% em frutificagao.

E uma espécie decidua de comportamento irregular. Fo-
ram observados eventos de perda foliar em 7 das 9 érvo-
res monitoradas. A duracdo média foi de 1.5 meses, resul-
tando em 2% do total monitorado. A producao de folhas
novas acontece anualmente e tem duracao média de 4.3
meses, acontecendo ao longo de 26% do tempo de mo-
nitoramento.

Frequéncia Reprodutiva Mudanca foliar
Supra-anual Sempre verde

A biometria foi obtida com a medicao de 5 arvores. O DAP
meédio foi de 45.8 cm, a maxima altura total foi de 32 me-
tros e altura da copa foi de 17.5 metros. A copa teve dia-
metro médio de 12.8 x 11.2 metros.
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Scleronema micr

Cardeiro | Familia: Malvaceae
E uma espécie de sucessao secundaria. A densidade basi- Scleronema micranthum (Ducke) Ducke Malvaceae
ca da madeira é de 0.7 g/cm’. Cardeiro

A polinizagao é feita por insetos e a dispersao das semen-
tes é feita pelo peso da semente (autocoria). O fruto é seco
dotipo capsula e as sementes sao recalcitrante. O peso de
mil sementes é aproximadamente de 132.000 gramas.

De 9 arvores monitoradas, 5 morreram. A taxa de mortali-
dade anual foi de 0.01 ano™' ao longo dos 52 anos.

A espécie tem reproducio anual ou a cada 2 anos. A flo-
racao dura em média 3 meses e a frutificacao 4.2 meses.
O tempo total de investimento em floragao foi de 22% e
25% em frutificagao.

E uma espécie considerada sempre verde, mas cinco dos
9 individuos monitorados apresentaram eventos rapidos
erecorrentes de perda foliar ao longo do tempo. A produ-
cao de folhas novas acontece anualmente e tem duracao
média de 3.9 meses, acontecendo ao longo de 32% do
tempo de monitoramento.

Frequéncia Reprodutiva Mudanca foliar
Anual Sempre verde

A biometria foi obtida com a medicao de 7 arvores. O DAP
médio foi de 42.9 cm, a méxima altura total foi de 33 me-
tros e altura da copa foi de 13 metros. A copa teve diame-
tro médio de 12.1 x 10.5 metros.

FENOLOGIA | ARVORES DA AMAZONIA
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Leiteira | Familia: Moraceae

E uma espécie da sucessio inicial. A densidade basica da
madeira é de 0.51 g/cm’.

A polinizagao é feita por insetos e a dispersao das semen-
tes é feita por animais. O fruto é carnoso do tipo berry e
as sementes sao recalcitrante. O peso de mil sementes é
aproximadamente de 1.091 gramas.

De 10 arvores monitoradas, 2 morreram. A taxa de morta-
lidade anual foi de 0.004 ano' ao longo dos 52 anos.

A espécie tem reprodugdo supra-anual em média a cada 3
anos. A floracao dura em média 1.7 meses e a frutificacao
2 meses, O tempo total de investimento em floragao e em
frutificacao foi de 3% cada.

E uma espécie decidua que perde as folhas anualmente
por 2 més. A producao de folhas novas acontece anual-
mente e tem duragdo média de 3.7 meses, acontecenda
ao longo de 29% do tempo de monitoramento.

A biometria foi obtida com a medicao de 8 arvores. O DAP
médio foi de 75.3 cm, a maxima altura total foi de 34 me-
tros e altura da copa foi de 19 metros. A copa teve didme-
tro médio de 17 x 15.2 metros.

Brosimum potabile Ducke
Leiteira

Frequéncia Reprodutiva
Supra-anual

Moraceae

Mudanga foliar
Semi-decidua
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FENOLOGIA | ARVORES DA AMAZONIA

Clarisia racemosa Ruiz e Pav.

Guariuba | Familia: Moraceae

E uma espécie de sucessdo tardia, didica, com arvores
masculinas mais abundantes que as femininas. O tronco
é retilineo e a base da arvore pode apresentar raizes aver-
melhadas. Exsuda latex viscoso branco. A densidade basi-
ca damadeira é de 0.63 g/cm’. E a 117° espécie hyperdo-
minante da Amazonia (Steeger et al.,, 2013).

A polinizagao é feita por insetos e a dispersao das semen-
tes é feita por animais. O fruto é carnoso, com polpa ala-
ranjada. Quando imaturo o fruto exsuda um ltex branco
se cortado. As sementes sao grandes (>5,0 cm’) e de for-
mato arredondado. O comportamento é recalcitrante. O
peso de mil sementes é aproximadamente de 1000 gra-
mas.

De 13 arvores monitoradas, 3 morreram. A taxa de morta-
lidade anual foi de 0.005 ano™' ao longo dos 52 anos.

A espécie tem reprodugao supra-anual irregular. A flora-
cao dura em média 2 meses e a frutificacao 3 meses. O
tempo total de investimento em floracao foi de 3% e 4%
em frutificacao.

E uma espécie considerada sempre verde, mas 5 das ar-
vores 13 monitoradas apresentaram mais de 3 eventos de
desfolha durante o monitoramento. A espécie pode per-
der parcial ou totalmente suas folhas durante algum pe-
riodo desfavoravel. A producao de folhas novas acontece
anualmente e tem duracao média de 4.3 meses, aconte-
cendo ao longo de 31% do tempo de monitoramento.

A biometria foi obtida com a medicao de 12 arvores. O
DAP médio foi de 61.1 cm. A maxima altura total foi de
39 metros e altura da copa foi de 19 metros. A copa teve
diametro médio de 12 x 9.7 metros.

Clarisia racemosa Ruiz e Pav.
Guariuba

Moraceae

Frequéncia Reprodutiva
Supra-anual

Mudanca foliar
Sempre verde

172



=
7
O
N
<
=
P
<
O
w
L
o
(6]
>
x
<
b
5]
©
=
O
=
L
[V

Ucuuba branca | Familia: Myristicaceae

E uma espécie de sucessao secundaria. A densidade basi-
ca da madeira é de 0.46 g/cm’. E considerada uma espé-
cie hyperdominante da Amazénia (Steeger et al., 2013),
ocupando o lugar 114° no hank.

A polinizacao é feita por insetos e a dispersao das semen-
tes é feita por animais apés a abertura do fruto maduro e
exposigdo das sementes. O fruto é seco do tipo capsula e
as sementes sao recalcitrante. O peso de mil sementes &
aproximadamente de 3.000 gramas.

De 9 arvores monitoradas, 1 morreu. A taxa de mortalida-
de anual foi de 0.002 ano ™’ ao longo dos 52 anos.

A espécie tem reproducao anual. A floragao e a frutifica-
¢ao duram em média 3 meses cada. O tempo total de in-
vestimento em floragao foi de 17% e 15% em frutificacao.

E uma espécie considerada sempre verde. A produgao de
folhas novas acontece anualmente e tem duracdo média
de 4.5 meses. O tempo total com folhas novas correspon-
de a 34% do tempo de monitoramento.

A biometria foi obtida com a medicao de 9 arvores. O DAP
médio foi de 60.3 cm, a méxima altura total foi de 36 me-
tros e altura da copa foi de 15 metros. A copa teve diame-
tro médio de 13.7 x 11 metros.

Osteophloeum platyspermum (Spruce ex A. DC.) Warb.
Ucuuba branca Myristicaceae

Frequéncia Reprodutiva Mudanca foliar
Anual Sempre verde
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Acariquararoxa | Familia: Olacaceae

E uma espécie de sucessao tardia. A densidade basica da
madeira é de 0.9 g/cm’. E considerada a espécie 54° no
hank de hyperdominante da Amazénia (Steeger et al.,
2013).

A polinizacao é feita por insetos e a dispersao das semen-
tes é feita por animais. O fruto é carnoso do tipo drupa.
As sementes sdo recalcitrantes. O peso de mil sementes é
aproximadamente de 700 gramas.

Nenhuma arvore da espécie morreu ac longo do monito-
ramento.

A espécie tem reproducao supra-anual irregular. A flora-
¢ao dura em média 2.6 meses e a frutificagao 3 meses. O
tempo total de investimento em floragao foi de 3% e 2.7%
em frutificagao.

E uma espécie sempre verde. A produgao de folhas novas
acontece anualmente e tem duracdo média de 4.4 meses,
acontecendo ao longo de 33% do tempo de monitora-
mento.

A biometria foi obtida com a medicao de 10 arvores. O
DAP médio foi de 44.1 cm, a méaxima altura total foi de
25 metros e altura da copa foi de 12 metros. A copa teve
diametro médio de 9 x 8 metros.

Minquartia guianensis Aubl.
Acariquara roxa

Frequéncia Reprodutiva
Supra-anual

Olacaceae

Mudanga foliar
Sempre verde
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Laetia procera (Poepp.) Eichler

Periquiteira amarela | Familia: Salicaceae

E uma espécie pioneira. A densidade basica da madeira é
de 0.68 g/cm’. E considerada uma espéciehyperdominan-
te da Amazodnia (Steeger et al., 2013), ocupando o 164°
lugar.

A polinizacao é feita por insetos e a dispersao das semen-
tes é feita por animais. O fruto é seco do tipo capsula. As
sementes sao ortodoxas. O peso de mil sementes é apro-
ximadamente de 4 gramas.

Apenas 3 das 10 arvores monitoradas permaneceram
vivam até 2016. A taxa de mortalidade da espécie foi de
0.2%ano.

A espécie tem reprodugdo anual. A floragdo dura em mé-
dia 3 meses e a frutificacdo 3.5 meses. O tempo total de
investimento em floracéo foi de 12% e 14% em frutifica-
cao.

E uma espécie sempre verde. A producio de folhas novas
acontece anualmente e tem duracao média de 4.4 meses,
acontecendo ao longo de 36% do tempo de monitora-
mento.

A biometria foi obtida com a medicao de 3 arvores. O DAP
médio foi de 47.3 cm, a maxima altura total foi de 34 me-
tros e altura da copa foi de 16.5 metros. A copa teve dia-
metro médio de 15.7 x 11.5 metros.

Laetia procera (Poepp.) Eichler
Periquiteira amarela

Salicaceae

Frequéncia Reprodutiva Mudanca foliar

Anual Sempre verde
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Massaranduba | Familia: Sapotaceae

E uma espécie de sucessao tardia. A densidade basica da
madeira é de 0.86 g/cm’. E classificada como a 1330 espé-
cie mais abundante no hank de hyperdominante da Ama-
zbnia (Steeger et al., 2013).

A polinizacao é feita por morcegos e a dispersao das se-
mentes é feita por animais. O fruto é carnoso do tipo ber-
ry. As sementes sao intermediarias. O peso de mil semen-
tes & aproximadamente de 1500 gramas.

Uma érvore da espécie morreu ao longo do monitora-
mento. A taxa de mortalidade ao longo dos 52 anos foi de
0.002% ano™.

A espécie tem reprodugao anual irregular. A floragao dura
em média 3.4 meses e a frutificagao 4.1 meses. O tempo
total de investimento em floracao foi de 16% e 18% em
frutificacao.

Todos os individuos apresentaram eventos de perda fo-
liar ao longo do monitoramento, em média a cada 3 ou
mais anos. A duracao do evento de perda foliar teve du-
ragao média de 1.6 meses e o tempo de investimento foi
de 4%. A producao de folhas novas acontece anualmente
e tem duracao média de 4 meses, acontecendo ao longo
de 23% do tempo de monitoramento.

A biometria foi obtida com a medicao de 7 arvores. O DAP
médio foi de 52.7 cm, a méxima altura total foi de 32 me-
tros e altura da copa foi de 17 metros. A copa teve didme-
tro médio de 11.3 x 11.3 metros.

Manilkara bidentata (A.DC.) A, Chev.
Massaranduba

Frequéncia Reprodutiva
Anual

Sapotaceae

Mudanga foliar
Semi-decidua
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Pouteria guianensis Aubl.

Abiurana abiu | Familia: Sapotaceae

E uma espécie de sucessao tardia. A densidade basica da Pouteria guianensis Aubl. Sapotaceae
madeira é de 0.9 g/cm’. E considerada a espécie 68° no Abiurana abiu

hank de hyperdominante da Amazoénia (Steeger et al,

2013).

A polinizacao é feita por insetos e a dispersao das semen-
tes é feita por animais. O fruto é carnoso do tipo berry.
As sementes sdo recalcitrantes. O peso de mil sementes é
aproximadamente de 3465 gramas.

Durante o monitoramento 4 érvores morreram. A taxa de
mortalidade foi de 0.009% ano'.

A espécie tem reproducao supra-anual em média a cada
4 anos ou mais. A floragao dura em média 2.5 meses e a
frutificacao 3.2 meses. O tempo total de investimento em
floragdo foi de 5% e 6% em frutificagao.

Frequéncia Reprodutiva Mudanca foliar
Supra-anual Sempre verde

E uma espécie considerada sempre verde, porém, meta-
de dos individuos monitoradas apresentaram mais de 3
eventos de desfolha durante o monitoramento. Em geral
esses eventos sao rapidos (observados por no maximo 1
més) e podem estar relacionados a reprodugédo. O tempo
total sem folhas correspondeu a 1% do tempo monitora-
do. A producao de folhas novas acontece anualmente e
tem duragao média de 4.3 meses, acontecendo ao longo
de 31% do tempo de monitoramento.

A biometria foi obtida com a medicao de 6 arvores. O DAP
médio foi de 48.9 cm, a maxima altura total foi de 37 me-
tros e altura da copa foi de 15.5 metros. A copa teve dia-
metro médio de 10.1 x 8.4 metros.
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Pupunharana | Familia: Solanaceae

E uma espécie de sucessao secundaria. A densidade basi-
ca da madeira é de 0.67 g/cm’.

A polinizagao é feita por insetos e a dispersao das semen-
tes é feita por animais. O fruto é carnoso do tipo drupa.
As sementes sao recalcitrantes. O peso de mil sementes é
aproximadamente de 1334 gramas.

De 9 arvores monitoradas, 2 morreram. A taxa de mortali-
dade anual foi de 0.005 ano™' ao longo dos 52 anos.

A espécie tem reprodugao anual. A floragao dura em
média 3 meses e a frutificacao pode chegar a mais de 7
meses. O tempo total de investimento em floragao foi de
10% e 29% em frutificacao.

E uma espécie considerada sempre verde. A producao de
folhas novas foi irregular para alguns individuos, mas em
média acontece anualmente para a espécie. A duragao
meédia é de 4.2 meses, acontecendo ao longo de 15% do
tempo de monitoramento.

A biometria foi obtida com a medigao de 7 arvores. O DAP
médio foi de 82.2 cm, a maxima altura total foi de 34 me-
tros e altura da copa foi de 19.5 metros. A copa teve dia-
metro médio de 13.5 x 11.4 metros.

Duckeodendron cestroides Kuhim.

Pupunharana

Solanaceae

Frequéncia Reprodutiva
Anual

Mudanga foliar
Sempre verde
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Maueira | Familia: Vochysiaceae

E uma espécie pioneira. A densidade basica da madeira é
de 0.56 g/cm?’.

A polinizagao é feita por insetos e a dispersao das semen-
tes é feita principalmente pelo vento. O fruto é seco do
tipo capsula. As sementes sao ortodoxas. O peso de mil
sementes é aproximadamente de 1800 gramas.

De 10 arvores monitoradas, 6 morreram. A taxa de morta-
lidade anual foi de 0.017 ano' ao longo dos 52 anos.

A espécie tem reproducao supra-anual e irregular. A flo-
racao dura em média de 2 a 3 meses e a frutificacao pode
chegar a 3 meses. O tempo total de investimento nas fa-
ses de floragao e frutificagao corresponde a 6% do tempo
total monitorado.

£ uma espécie considerada sempre verde. A producao de
folhas novas acontece anualmente para a espécie. A dura-
¢ao média é de 4.3 meses, acontecendo ao longo de 24%
do tempo de monitoramento.

A biometria foi obtida com a medigao de 4 arvores. O DAP
médio foi de 55.5 cm, a maxima altura total foi de 39 me-
tros e altura da copa foi de 15 metros. A copa teve diame-
tro médio de 11.2 x 8.2 metros.

Erisma bicolor Ducke
Maueira

Vochysiaceae

Frequéncia Reprodutiva
Supra-anual

Mudanga foliar
Sempre verde
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Anexos

Epoca de inicio da floracédo e da frutificagéo

Cada ponto colorido representa uma drvore da espécie descrita a esquerda. A cor utilizada no ponto representa a quan-
tidade de chuva daquele més, sendo que quanto mais seco mais vermelho, e quanto mais azul escuro mais chuvoso
(amarelo representa uma época de transicdo). Isso nos mostra que a maioria das espécies (tirando Parkia multijuga,
Dipteryx odorata, Corythophora alta, Cariniana micrantha, Peltogyne paniculata e Erisma bicolor) iniciam a floragao duran-
te os meses secos (entre junho e novembro). A maioria das espécies iniciou a frutificacao na transicao da estacao seca
para a estagao chuvosa (outubro a janeiro) ou durante a estagao chuvosa, mas algumas espécies como Parkia multijuga
frutificam na transicao da estacao chuvosa para a seca, e outras como Eperua glabriflora, Minquartia guianensis e Goupia
glabra iniciaram a frutificacao durante os meses mais secos. O tamanho do ponto indica se aquela arvore teve muitos ou
poucos eventos, ou seja, 0 menor ponto representa uma arvore que floresceu/frutificou menos de 10 vezes, enquanto o
ponto maior indica uma arvore que floresceu/frutificou entre 30 e 40 vezes.
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Epoca de inicio da produgéo de folhas novas e do periodo sem folhas

Cada ponto colorido representa uma drvore da espécie descrita a esquerda. A cor utilizada no ponto representa a quan-
tidade de chuva daquele més, sendo que quanto mais seco mais vermelho, e quanto mais azul escuro mais chuvoso
(amarelo representa uma época de transicdo). Isso nos mostra que tanto a producao de folhas novas quanto a perda
foliar acontecem praticamente para todas as espécies durante a estacao seca, entre os meses de junho a novembro.
Apesar desse padrao, parece haver um gradiente entre as espécies, algumas preferem o fim da estacao chuvosa e os
meses iniciais da seca para trocar de folha, enquanto outras tendem a esperar até o final da estagdo seca para perder ou
produzir folhas novas. As espécies que nao apresentam deciduidade, ou seja, que nao ficam com a copa totalmente sem
folhas durante algum periodo, ndo sao mostradas na fase 'Sem folhas
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Dados dendrométrico. Foram medidas 233 arvores de 32 espécies florestais na Amazénia central. Os dados coletados foram (dia-
metro a 1.30 metros de altura), altura total, e diametros da copa (duas medicoes, primeira obtida na maior extensao da copae a
segunda de forma perpendicular & primeira). Ap6s a coleta foram obtidos os valores de DAP médio e desvio a altura maxima total
e os diametros médios da copa.

Annonaceae bocageapss 4 380 147 290 9.1 8.4
multiflora
Caryocaraceae Caryocar villosum 9 86.0 26.1 425 18.8 17.3
; Symphonia
Clusiaceae globulifera 4 37.0 49 335 115 9.1
Euphorbiaceae Hevea guianensis 10 45.6 122 350 9.7 8.8
Fabaceae Dinizia excelsa 10 105.0 259 420 237 22.7
Fabaceae Dipteryx magnifica 10 59.1 210 370 185 156
Fabaceae Dipteryx odorata 6 57.4 121 350 135 124
Fabaceae Entetblaolom 8 754 1238 390 190 173
schomburgkii
Fabaceae Eperua glabriflora 6 444 5.8 305 12.1 10.1
Fabaceae Hymenaeg 7 67.4 96 410 186 165
intermedia
Fabaceae Parkia multijuga 7 86.9 221 41.0 228 184
Fabaceae Parkia pendula 7 73.0 211 35.0 25.1 240
Fabaceae Peltogyne catingae 8 646 12.2 345 133 12.2
Fabaceae Peltogyne paniculata 9 496 143 375 121 10.0
Goupiaceae Goupia glabra 9 64.8 14.4 36.0 122 136
< Humiriaceae Duckesia verrucosa 5 73.5 171 37.0 16.2 147
= Humiriaceae Endopleura uchi 2 46.5 153 320 1.3 8.5
(Z) Humiriaceae Vantanea parviflora 3 533 113 37.0 15.9 11.9
N Lauraceae Aniba canelilla 9 413 100 31.0 8.2 8.1
< Lauraceae Aniba ferrea 10 31.0 6.2 31.0 7.7 7.1
> Lecythidaceae Cariniana micrantha 10 85.8 246 420 18.8 17.7
< Lecythidaceae  Corythophora alta 5 458 6.8 320 128 12
< Scleronema
) Malvaceae iteraihi 7 429 94 330 121 10.5
v Moraceae Brosimum potabife 8 753 205 340 17.0 15.2
L Moraceae Clarisia racemosa 12 61.1 11.3 390 120 9.7
o Sk Osteophloeum
0 Myristicaceae platyspermim 10 60.3 129 36.0 137 11.0
> Min i
quartia
(ad Olacaceae guianensis 10 44.1 108 250 89 8.0
< Salicaceae Laetia procera 3 47.3 5.1 340 15.7 115
Sapotaceae Meanilkara bidentata 7 527 13.6 320 11.3 1.3
<
— Sapotaceae Pouteria guianensis 6 489 216 370 10.1 84
O Duckeodendron
g Solanaceae et
®) Vochysiaceae Erisma bicolor
Vs,
L
(VI
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Sintese

A presente tese de doutorado visou estudar os padrdes de comportamento fenologico e a
mortalidade de arvores na Amazonia Central. Nos utilizamos uma série temporal de mais de
50 anos de dados para analisar como as caracteristicas funcionais das espécies e o clima
afetam a mortalidade e a fenologia das arvores ao longo do tempo e como o tempo de
monitoramento afeta as métricas fenoldgicas obtidas.

No primeiro capitulo dessa tese mostramos que o clima afeta fortemente a mortalidade
de é&rvores da Amazbnia, enquanto os tracos funcionais modelam a mortalidade,
principalmente em resposta a anomalias climaticas extremas causadas por alteracBes nos
oceanos Pacifico e Atlantico. Espécies de baixa densidade da madeira, dos estagios iniciais da
sucessao florestal (pioneiras) e de mudanca foliar sempre verde tém maior probabilidade de
morrer durante a seca, nos extremos de temperatura (temperaturas altas ou baixas) e durante
eventos ENSO. Nossos resultados indicam que baixa precipitacao, calor e variaces no ENSO
podem causar a morte das arvores imediatamente ou também resultar no aumento da
mortalidade até dois anos depois. A morte das arvores ap0s seca severa pode estar ligada a
prejuizos no sistema condutor de agua do tronco, causando um dano imediato via perda da
condutividade hidraulica do xilema. Por outro lado, 0 aumento de temperatura pode exacerbar
essa falha hidraulica por meio do aumento da demanda evaporativa e especialmente pela
‘fome de carbono’ a partir da elevacao da respiragdo, deixando as arvores mais susceptiveis a
morrer. Picos de mortalidade sdo encontrados principalmente no més chuvoso de janeiro,
quando cerca de 19% de toda mortalidade ocorreu (71 arvores). O segundo més de maior
mortalidade acumulada foi 0 més seco de setembro, quando cerca de 12% das arvores morreu
(45 arvores). E importante considerar que os esses efeitos sdo intensificados pelos efeitos de
tempestades, windthrows, danos causados por patégenos e insetos, que em conjunto, afetam a
mortalidade de forma complexa, atingindo principalmente as arvores menos vigorosas e
danificadas por eventos anteriores.

Dados de longa série temporal sdo de dificil obtencdo, mas muito importantes para
detectar precisamente padrdes e tendéncias de comportamento ao longo do tempo. A alta
resolucéo dos dados (remedi¢cdes mensais) aliada ao longo tempo de monitoramento (mais de
40 anos na Estacdo Experimental de Silvicultura Tropical - EEST e mais de 50 anos na
Reserva Florestal Ducke - RD) fazem do banco de dados utilizado nesse trabalho uma
excepcional oportunidade para entender o comportamento fenoldgico de arvores de vida longa

da Amazonia. Tendo em vista esse potencial, no Capitulo 2 dessa tese, pagina 61, nés usamos
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uma nova técnica de randomizacao para entender como o tempo de monitoramento afeta a
variacdo de diferentes métricas vegetativas e reprodutivas. Nés reduzimos artificialmente o
tempo de monitoramento e comparamos a variagdo nas metricas fenologicas (intervalo entre
eventos; momento/més de inicio e duracdo) entre resultados obtidos a partir de diferentes
tempos de monitoramento. Encontramos que o momento de ocorréncia é a métrica mais
variavel, mostrando que h& uma grande variagdo no momento de ocorréncia da fenofase entre
0S anos, 0 que pode ser um importante indicador das mudangas climaticas atuais. Vimos
ainda, que a variacdo da fenologia é subestimada para estudos de curta duracdo (menos de 7
anos de monitoramento), o que pode afetar a interpretacdo sobre os padrGes fenoldgicos de
arvores tropicais em estudos de curta durag&o.

Para entender como os fatores internos (caracteristicas funcionais) e os fatores externos
(condicgdes climaticas) modulam a probabilidade de ocorréncia e a duracdo dos eventos de
floracdo, frutificacdo, perda foliar e produgdo de folhas novas, nos utilizamos técnicas de
andlise de Sobrevivéncia no Capitulo 3 dessa tese. Nessa analise, a probabilidade por unidade
de tempo de um evento fenoldgico ocorrer ou parar é calculada em conjunto para diferentes
covariaveis e chamada de taxa de risco. Encontramos que espécies de baixa densidade da
madeira tiveram maior frequéncia reprodutiva, menor duracdo da frutificacdo e maior
probabilidade de ocorréncia de deciduidade (propriedades da madeira estdo relacionados a
caracteristicas que conferem uma menor resisténcia/maior susceptibilidade a seca). Espécies
pioneiras tiveram menor duracdo da floracdo, maior duracdo do periodo de producéo de folhas
novas e surpreendentemente menor frequéncia de deciduidade. Espécies sempre verdes
tiveram menor frequéncia de producéo de folhas novas, porém maior duracdo continua desses
eventos. Tanto as espécies sempre verdes quanto as semi-deciduas tiveram menor
probabilidade de ocorréncia e duracdo da deciduidade que as deciduas. Esses resultados
indicam sinais sobre como o0 conjunto de estratégias fenoldgicas esta relacionado as
caracteristicas funcionais e contribui para o sucesso reprodutivo e sobrevivéncia das arvores.
A mudanca das fases fenologicas foi relacionada a eventos climéaticos em diferentes escalas
temporais, mostrando efeitos imediatos e tardios do clima na fenologia das arvores. As
condi¢Bes climaticas podem afetar a fenologia de diferentes formas, ao proporcionar
condigdes favoraveis ou desfavoraveis a reproducdo ou ao crescimento, moldando os padrdes
ao longo do tempo. Encontramos que a utilizacdo conjunta de variaveis locais e globais foi

melhor para predizer a fenologia que modelos parciais. Os eventos reprodutivos foram
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favorecidos pelo aumento da precipitacdo a longo prazo e maiores temperaturas, enquanto
condigdes secas aumentam a perda e producao de folhas.

Finalizo essa tese com um guia contendo informacgdes sobre fenologia, mortalidade,
dendrometria e caracteristicas funcionais de 32 espécies arbdreas estudadas mais
detalhadamente nessa tese de doutorado. Busquei utilizar uma linguagem acessivel para
disponibilizar informacgdes sobre essas espécies, metodologia de campo utilizada para coleta
de dados e resultados dos dados coletados continuamente ao longo das ultimas décadas em
duas areas de Reserva Florestal do Instituto Nacional de Pesquisas da Amazonia. Foram
descritas informacgdes que visam facilitar o entendimento sobre a dinamica, producéo e
ecologia dessas importantes espécies florestais da Amazénia, com o objetivo de servir como
uma ferramenta para fomentar praticas silviculturais, de manejo e consequentemente a
producdo e conservacdo das florestas. Caracteristicas das espécies sdo ilustradas com imagens
das arvores em campo e a descricdo da fenologia se da pela época mais provavel de
ocorréncia, duracdo (nimero de meses) e intervalo entre eventos (anual ou supra-anual) das

fases de floragdo, frutificacdo, perda foliar e producdo de folhas novas.
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Considerac0es finais

Os resultados obtidos nessa tese de doutorado demostram a importancia do
monitoramento de longa duracdo para melhorar nosso conhecimento sobre 0 comportamento
de grandes arvores da Amazonia. A Amazonia e, de longe, a maior floresta tropical do mundo
e é frequentemente vista como um dos mais importantes reguladores do clima em escala
global, pois movimenta grandes quantidades de carbono e oxigénio. Ainda em relacdo a esse
importante papel no clima global, a Amazonia bombeia quantidades enormes de agua para a
atmosfera afetando o regime de chuvas em diferentes regides, e hospeda uma incrivel
biodiversidade que também é importante no equilibrio da relagdo entre floresta, atmosfera e
clima. Essas florestas estdo experimentando uma rapida mudanca climatica, com condicdes
mais quentes e maiores niveis de CO2 na atmosfera, 0 que causa uma preocupac¢ado quanto ao
futuro dessas florestas e as consequéncias para o clima (Gloor, 2019).

Com a criacdo do Painel Intergovernamental de mudancas climaticas (IPCC), em 1988,
a ciéncia climatica progrediu exponencialmente e confirmou a hipo6tese de que as alteracdes
climaticas estdo de fato acontecendo com forte influéncia de acdes antrépicas. Nesse sentido,
politicas publicas devem ser adotadas para promover a conservacdo dessas florestas,
contribuindo para o equilibrio climéatico e ambiental. O Brasil, por seu papel protagonista
nesse cenario, deve incorporar de forma crescente na sua agenda, pautas como diminuicdo de
emissdo de gases de efeito estufa e desmatamento. Infelizmente, o Brasil vem perdendo
espaco nas negociacdes internacionais por seguir em uma direcdo contréria, tratando o tema
como secundério e, por exemplo, deixando de sediar a Conferéncia Internacional do Clima da
ONU, COP25 que aconteceria no Rio de Janeiro esse ano (2019), além de promover o
contingenciando de quase 95% do orcamento da Politica Nacional sobre Mudanca do Clima.
Atualmente o tema é tratado por alguns importantes setores do governo brasileiro como uma
‘questao ideoldgica de esquerda’, o que vem trazendo enormes prejuizos para a pauta
cientifica e ambiental no Brasil. Segundo o que escreveu em seu blog pessoal o atual ministro

das Relagdes Exteriores, o diplomata Ernesto Aradjo:

“O climatismo é basicamente uma tatica globalista de instilar o medo para obter mais poder. O
climatismo diz: “Vocé ai, vocé vai destruir o planeta. Sua tinica 0pgao € me entregar tudo, me entregar a
condugéo de sua vida e do seu pensamento, sua liberdade e seus direitos individuais. Eu direi se vocé
pode andar de carro, se vocé pode acender a luz, se vocé pode ter filhos, em quem vocé pode votar, o que
pode ser ensinado nas escolas. Somente assim salvaremos o planeta. Se vocé vier com questionamentos,
com dados diferentes dos dados oficiais que eu controlo, eu te chamarei de climate denier e te jogarei na
masmorra intelectual.”
Texto intitulado ‘Sequestrar e perverter’, acessado em maio de 2019 pelo endereco eletronico
https://www.metapoliticabrasil.com/blog/sequestrar-e-perverter
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Essa ideia vem sendo disseminada por outros membros do governo no Brasil, como o0s
Senadores da Republica, Flavio Bolsonaro (PSL-RJ) e Marcio Bittar (MDB-AC), que
apresentaram o projeto de Lei 2362, de 2019, que retira do Codigo Florestal brasileiro o
capitulo que trata da Reserva Legal obrigatéria em propriedades rurais, para protecdo da
vegetacdo nativa. Eles defendem a ideia de que os grandes reguladores do clima global s&o o
sol, os oceanos e os vulcdes, e que nada disso pode ‘sequer ser alcancado pela acdo dos

homens’. Recentemente eles escreveram:

“O mais conhecido e refutado é o aquecimento global causado pelo homem. Outros existiram:
preservacdo do Mico-ledo-dourado, destruicdo da camada de ozbnio, fim da biodiversidade,
superpopulacdo, Amazdnia pulmdo do mundo, entre outras trapacas repetidas. Chegam a propagar que
florestas geram chuvas, afrontando o conhecimento bem estabelecido do ciclo da &gua: evaporacao dos
oceanos, lagos, rios (calor do sol), condensacdo (nuvens) e precipitacdo (chuvas). Ha florestas densas
porque ha chuvas abundantes.”

Texto intitulado ‘Mitos e falacias’, publicado pelos senadores da Republica (2019).

Diante desse cenario catastréfico, concluo enfatizando a importancia do fomento a
pesquisa nacional, e do monitoramento continuado das florestas da Amazonia frente as
mudancas climaticas globais, principalmente para embasar politicas publicas ambientais pela
conservacdo dos ecossistemas florestais e mitigacdo dos efeitos das mudancas do clima.
Ressalto que o presente estudo s6 p6de ser realizado pois contou com o trabalho conjunto
entre pesquisadores pioneiros, intenso trabalho de campo realizado por técnicos experientes e
estudantes, e suporte dos cursos de pos-graduacdo do INPA, gue a partir do planejamento de
longo prazo e financiamento continuo, conseguiram reunir um banco de dados de enorme
valor cientifico, excepcional para florestas tropicais, trazendo resultados novos e consistentes

sobre o comportamento de arvores da Amazonia frente as mudancas climaticas globais.
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ANexos

Tabela 2. Dados dendrométricos. Dados medidos em campo para 233 arvores adultas de 32 espécies florestais
na Amazonia Central. Os dados coletados para cada arvore foram, circunferéncia a 1.30 metros de altura (CAP),
altura total (Ht) e altura da primeira bifurcacdo (H:) em metros, e dimensGes da copa (duas medicdes de
diametro, a primeira obtida na maior extensdo da copa e a segunda de forma perpendicular a primeira). Ap6s a
coleta dos dados em campo, foram obtidos os valores de DAP (CAP= I1*DAP) médio e desvio, a altura maxima
total e a altura média da copa (Ht — H1) e os didmetros médios da copa.

Altura Altura
NUmero DAP DAP total copa Copa Copa2
Familia Espécie arvores (média) (sd) (Mmax) (médx)  (média) (média)
Annonaceae Bocageopsis multiflora 4 38.0 147 29.0 15.0 9.1 8.4
Caryocaraceae Caryocar villosum 9 86.0 26.1 42.5 21.0 18.8 17.3
Clusiaceae Symphonia globulifera 4 37.0 4.9 335 16.5 115 9.1
Euphorbiaceae Hevea guianensis 10 456 122 35.0 16.0 9.7 8.8
Fabaceae Dinizia excelsa 10 105.0 25.9 42.0 19.0 23.7 22.7
Fabaceae Dipteryx magnifica 10 59.1 21.0 37.0 19.0 18.5 15.6
Fabaceae Dipteryx odorata 6 574 121 35.0 17.0 13.5 12.4
Enterolobium
Fabaceae schomburgkii 8 754 128 39.0 19.0 19.0 17.3
Fabaceae Eperua glabriflora 6 44.4 5.8 30.5 18.0 12.1 10.1
Fabaceae Hymenaea intermedia 7 67.4 9.6 41.0 145 18.6 16.5
Fabaceae Parkia multijuga 7 86.9 22.1 41.0 21.0 22.8 18.4
Fabaceae Parkia pendula 7 73.0 211 35.0 15.0 25.1 24.0
Fabaceae Peltogyne catingae 8 64.6 122 34.5 12.5 13.3 12.2
Fabaceae Peltogyne paniculata 9 496 143 37.5 18.5 12.1 10.0
Goupiaceae Goupia glabra 9 64.8 144 36.0 16.0 12.2 13.6
Humiriaceae  Duckesia verrucosa 5 735 171 37.0 16.0 16.2 14.7
Humiriaceae  Endopleura uchi 2 46,5 153 32.0 15.0 11.3 8.5
Humiriaceae = Vantanea parviflora 3 53.3 113 37.0 195 15.9 11.9
Lauraceae Aniba canelilla 9 41.3 10.0 31.0 134 8.2 8.1
Lauraceae Aniba ferrea 10 31.0 6.2 31.0 21.4 7.7 7.1
Lecythidaceae Cariniana micrantha 10 85.8 24.6 42.0 24.0 18.8 17.7
Lecythidaceae Corythophora alta 5 45.8 6.8 32.0 175 12.8 11.2
Malvaceae Scleronema micranthum 7 42.9 94 33.0 13.0 12.1 10.5
Moraceae Brosimum potabile 8 75.3 205 34.0 19.0 17.0 15.2
Moraceae Clarisia racemosa 12 61.1 11.3 39.0 19.0 12.0 9.7
Osteophloeum
Myristicaceae platyspermum 10 60.3 129 36.0 15.0 13.7 11.0
Olacaceae Minquartia guianensis 10 441 108 25.0 12.0 8.9 8.0
Salicaceae Laetia procera 3 47.3 5.1 34.0 16.5 15.7 115
Sapotaceae Manilkara bidentata 7 52.7 13.6 32.0 17.0 11.3 11.3
Sapotaceae Pouteria guianensis 6 489 216 37.0 155 10.1 8.4
Solanaceae Duckeodendron cestroides 8 82.2 18.0 34.0 19.5 135 114
Vochysiaceae  Erisma bicolor 4 55,5 31.2 39.0 15.0 11.2 8.2
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Tabela 3. Lista com a caracterizacdo das familias e géneros botanicos das 1019 arvores monitoradas. O nimero
total de espécies em cada género é representado na coluna N° espécies e o ndmero inicial de individuos é
representado na coluna N° inicial. O nimero de individuos mortos e o nimero de individuos sobreviventes até

dezembro de 2016 estdo representados respectivamente nas colunas N° mortas e N° sobreviventes.

. . No N° N° N°

Familia Genero espécies inicial mortas sobreviventes
Anacardiaceae Anacardium 2 10 4 6
Annonaceae Annona 1 6 5 1
Annonaceae Bocageopsis 1 10 5 5
Annonaceae Rollinia 2 6 2 4
Annonaceae Xylopia 1 6 2
Apocynaceae Aspidosperma 7 20 6 14
Apocynaceae Couma 2 10 2 8
Apocynaceae Rauvolfia 1 5 1 4
Bignoniaceae Handroanthus 2 10 1 9
Bignoniaceae Jacaranda 1 10 3 7
Caryocaraceae Caryocar 3 20 3 17
Chrysobalanaceae  Acioa 1 5 2 3
Chrysobalanaceae  Couepia 6 20 7 13
Chrysobalanaceae  Licania 6 25 7 18
Clusiaceae Calophyllum 2 10 6 4
Clusiaceae Moronobea 1 5 0 5
Clusiaceae Symphonia 1 10 6 4
Combretaceae Buchenavia 4 16 3 13
Euphorbiaceae Croton 2 10 8 2
Euphorbiaceae Hevea 1 10 0 10
Euphorbiaceae Micrandropsis 1 5 2 3
Euphorbiaceae Pogonophora 1 5 2 3
Fabaceae Andira 1 10 2 8
Fabaceae Balizia 1 3 1 2
Fabaceae Batesia 1 3 3 0
Fabaceae Bocoa 1 5 3 2
Fabaceae Cedrelinga 1 5 1 4
Fabaceae Copaifera 1 5 3 2
Fabaceae Dinizia 1 10 0 10
Fabaceae Diplotropis 2 11 4 7
Fabaceae Dipteryx 3 20 0 20
Fabaceae Enterolobium 1 10 2 8
Fabaceae Eperua 3 15 5 10
Fabaceae Hymenaea 2 10 2 8
Fabaceae Hymenolobium 5 11 5 6
Fabaceae Ormosia 3 7 3 4
Fabaceae Parkia 4 27 11 16
Fabaceae Peltogyne 2 20 7 13
Fabaceae Platymiscium 1 5 2 3
Fabaceae Pseudopiptadenia 1 10 7 3
Fabaceae Sclerolobium 4 10 9 1
Fabaceae Stryphnodendron 1 5 5 0
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. . No N° N° N°

Familia Genero espécies inicial mortas sobreviventes
Fabaceae Swartzia 2 6 3 3
Fabaceae Tachigali 6 21 17 4
Fabaceae Vatairea 3 10 2 8
Fabaceae Vouacapoua 1 5 5 0
Fabaceae Zygia 1 10 5 5
Goupiaceae Goupia 1 10 1 9
Humiriaceae Duckesia 1 10 5 5
Humiriaceae Endopleura 1 10 8 2
Humiriaceae Vantanea 2 14 5 9
Hypericaceae Vismia 1 5 5 0
Icacinaceae Emmotum 1 5 0 5
Icacinaceae Poraqueiba 1 1 0 1
Lauraceae Aniba 3 25 4 21
Lauraceae Dicypellium 1 3 1 2
Lauraceae Licaria 4 11 4 7
Lauraceae Mezilaurus 4 15 3 12
Lauraceae Nectandra 2 6 0 6
Lauraceae Ocotea 4 10 6 4
Lauraceae Sextonia 1 5 1 4
Lecythidaceae Allantoma 1 3 1 2
Lecythidaceae Cariniana 2 14 1 13
Lecythidaceae Corythophora 2 13 5 8
Lecythidaceae Couratari 2 3 0 3
Lecythidaceae Eschweilera 3 12 2 10
Lecythidaceae Lecythis 6 23 4 19
Malpighiaceae Byrsonima 2 10 9 1
Malvaceae Eriotheca 1 2 0 2
Malvaceae Pachira 1 3 1 2
Malvaceae Scleronema 1 10 5 5
Malvaceae Theobroma 2 5 1 4
Meliaceae Carapa 2 10 5 5
Meliaceae Guarea 1 1 1 0
Meliaceae Trichilia 2 4 3 1
Moraceae Brosimum 3 22 3 19
Moraceae Clarisia 1 20 8 12
Moraceae Helicostylis 3 10 4 6
Moraceae Maquira 1 5 0 5
Moraceae Naucleopsis 1 3 0 3
Myristicaceae Iryanthera 4 10 2 8
Myristicaceae Osteophloeum 1 10 1 9
Myristicaceae Virola 9 35 22 13
Olacaceae Minquartia 1 10 0 10
Salicaceae Laetia 1 11 8 3
Sapotaceae Chrysophyllum 3 12 4 8
Sapotaceae Glycoxylon 1 2 1 1
Sapotaceae Manilkara 2 15 1 14
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. . No Ne N° N°

Familia Genero espécies inicial mortas sobreviventes
Sapotaceae Micropholis 1 15 9 6
Sapotaceae Neoxythece 1 3 0 3
Sapotaceae Pouteria 6 25 10 15
Sapotaceae Prieurella 1 3 1 2
Sapotaceae Radlkoferella 1 1 0 1
Sapotaceae Ragala 1 5 5 0
Sapotaceae Richardella 2 4 1 3
Simaroubaceae Simarouba 1 10 7 3
Solanaceae Duckeodendron 1 10 3 7
Urticaceae Pourouma 6 10 10 0
Vochysiaceae Erisma 3 20 8 12
Vochysiaceae Qualea 3 10 2 8
Vochysiaceae Vochysia 1 5 3 2
Total Geral 101 215 1019 382 637
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Figura 6. Cada ponto colorido representa uma arvore da espécie descrita a esquerda. O tamanho do ponto indica
se aquela arvore teve muitos ou poucos eventos, ou seja, 0 menor ponto representa uma arvore que floresceu
(Flower) ou frutificou (Fruit) menos de 10 vezes, enquanto 0 ponto maior indica uma &arvore que
floresceu/frutificou entre 30 e 40 vezes. A cor utilizada no ponto representa a quantidade de chuva daquele més,
sendo que quanto mais seco mais vermelho, e quanto mais azul escuro mais chuvoso (amarelo representa uma
época de transicdo). 1sso nos mostra que a maioria das espécies (tirando Parkia multijuga, Dipteryx odorata,
Corythophora alta, Cariniana micrantha, Peltogyne paniculata e Erisma bicolor) iniciam a floracdo durante os
meses secos (entre junho e novembro). A maioria das espécies iniciou a frutificacdo na transicdo da estacdo seca
para a estacdo chuvosa (outubro a janeiro) ou durante a estacdo chuvosa, mas algumas espécies como Parkia
multijuga frutificam na transicdo da estacdo chuvosa para a seca, e outras como Eperua glabriflora, Minquartia
guianensis e Goupia glabra iniciaram a frutificacdo durante os meses mais secos.
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Figura 7. Cada ponto colorido representa uma arvore da espécie descrita a esquerda. O tamanho do ponto indica
se aquela arvore teve muitos ou poucos eventos, ou seja, 0 menor ponto representa uma arvore que perdeu as
folhas (Leaf fall) ou produziu folhas novas (New leaves) menos de 10 vezes, enquanto o ponto maior indica uma
arvore que floresceu/frutificou entre 30 e 40 vezes. A cor utilizada no ponto representa a quantidade de chuva
daquele més, sendo que quanto mais seco mais vermelho, e quanto mais azul escuro mais chuvoso (amarelo
representa uma época de transigdo). Isso nos mostra que tanto a producdo de folhas novas quanto a perda foliar
acontecem praticamente para todas as espécies durante a estacdo seca, entre 0s meses de junho a novembro.
Apesar desse padrdo, parece haver um gradiente entre as espécies, algumas preferem o fim da estacdo chuvosa e
0s meses iniciais da seca para trocar de folha, enquanto outras tendem a esperar até o final da estacdo seca para
perder ou produzir folhas novas. As espécies que ndo apresentam deciduidade, ou seja, que ndo ficam com a
copa totalmente sem folhas durante algum periodo, ndo sdo mostradas na fase ‘Sem folhas’.
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Figura 8. Cada ponto representa a duracdo média (em meses) dos eventos de floracdo ou frutificacdo em uma
arvore da espécie descrita a esquerda. O tamanho do ponto indica se aquela arvore teve muitos ou poucos
eventos, ou seja, 0 menor ponto representa uma arvore que floresceu (Flower) ou frutificou (Fruit) menos de 10
vezes, enquanto o ponto maior indica uma arvore que floresceu/frutificou entre 30 e 40 vezes.
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Figura 9. Cada ponto representa a duracdo média (em meses) dos eventos de perda foliar ou producéo de folhas
novas em uma arvore da espécie descrita a esquerda. O tamanho do ponto indica se aquela arvore teve muitos ou
poucos eventos, ou seja, 0 menor ponto representa uma arvore que perdeu as folhas (Leaf fall) ou produziu
folhas novas (New leaves) menos de 10 vezes, enquanto o ponto maior indica uma arvore teve determinado
evento entre 30 e 40 vezes. As espécies que ndo apresentam deciduidade, ou seja, que ndo ficam com a copa
totalmente sem folhas durante algum periodo, ndo sio mostradas na fase ‘Sem folhas’.
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Figura 10. Cada ponto representa o intervalo médio (em anos) entre os eventos reprodutivos em uma arvore da
espécie descrita a esquerda. O tamanho do ponto indica se aquela arvore teve muitos ou poucos eventos, ou seja,
0 menor ponto representa uma arvore que floresceu (Flower) ou frutificou (Fruit) menos de 10 vezes, enquanto o
ponto maior indica uma arvore que floresceu/frutificou entre 30 e 40 vezes. A linha vertical indica o intervalo

entre eventos de 1 ano, ou seja, onde a arvore teve frequéncia anual.
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Figura 11. Cada ponto representa o intervalo médio (em anos) entre dois eventos de desfolha ou de producdo de
folhas em uma arvore da espécie descrita a esquerda. O tamanho do ponto indica se aquela arvore teve muitos ou
poucos eventos, ou seja, 0 menor ponto representa uma arvore que perdeu as folhas (Leaf fall) ou produziu
folhas novas (New leaves) menos de 10 vezes, enquanto 0 ponto maior indica uma arvore teve o determinado
evento entre 30 e 40 vezes. As espécies que ndo apresentam deciduidade, ou seja, que nao ficam com a copa
totalmente sem folhas durante algum periodo, ndo sdo mostradas na fase ‘Sem folhas’. A linha vertical indica o
intervalo entre eventos de 1 ano, ou seja, onde a arvore teve frequéncia anual.
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Figura 12. Cada ponto representa o tempo de investimento (%) em floracdo ou em frutificacdo em uma arvore
da espécie descrita a esquerda. O tamanho do ponto indica se aquela arvore teve muitos ou poucos eventos, ou
seja, 0 menor ponto representa uma arvore que floresceu (Flower) ou frutificou (Fruit) menos de 10 vezes,
enquanto o ponto maior indica uma arvore que floresceu/frutificou entre 30 e 40 vezes.
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Figura 13. Cada ponto representa o tempo de investimento (%) no periodo sem folhas ou de folhas novas de
uma arvore da espécie descrita a esquerda. O tamanho do ponto indica se aquela arvore teve muitos ou poucos
eventos, ou seja, 0 menor ponto representa uma arvore que perdeu as folhas (Leaf fall) ou produziu folhas novas
(New leaves) menos de 10 vezes, enquanto o ponto maior indica uma arvore teve o determinado evento entre 30
e 40 vezes. As espécies que ndo apresentam deciduidade, ou seja, que ndo ficam com a copa totalmente sem
folhas durante algum periodo, ndo sdo mostradas na fase ‘Sem folhas’.
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