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Sinopse

Este é o primeiro estudo que investigou os efeitos das anomalias climaticas nas taxas de
crescimento, mortalidade e recrutamento arboreo de 30 das espécies mais abundantes da
Amazonia central, levando em conta explicitamente a hidrologia local e caracteristicas
funcionais. Maior frequéncia de anomalias no déficit hidrico, excesso de agua e
temperatura estdo levando a menor crescimento em diametro e maior mortalidade nas
Gltimas duas décadas. Excesso hidrico é tdo importante quanto o déficit hidrico na
dindmica arborea. Nicho hidro-edafico e caracteristicas funcionais das arvores

influenciam e até modulam respostas demogréaficas ao clima.

Palavras-chave: Amazbnia central, caracteristicas funcionais, dinamica arboérea,

floresta tropical, mudanca climatica, nicho hidro-edafico, topografia.
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INTRODUGCAO GERAL

A mudanca do clima

A mudanca climatica esta alterando ecossistemas que sédo fundamentais para a
estabilidade da atmosfera e clima na Terra (Cox et al., 2000; Jiménez-Mufioz et al., 2016;
Roberts et al., 2017). As florestas Umidas tropicais, ecossistemas ricos em diversidade
bioldgica, desempenham um papel fundamental no funcionamento bésico do planeta,
mantendo o clima mediante a regulacdo dos gases atmosféricos e estabilizando a

precipitacdo, além de diversas outras funcGes ecoldgicas importantes.
Amazonia e a mudanca do clima

A floresta Amazonica, a maior floresta tropical do mundo (5.6 x 10% km?, ca. 50%
da érea total de florestas tropicais, cf. Negrén-Juarez et al., 2018), o lar de inmensa
diversidade, contendo muitos milhares de espécies arbdreas (ter Steege et al., 2013;
Cardoso et al., 2017), desempenha um papel fundamental nos niveis globais de carbono
na atmosfera, sendo o sumidouro que representa 40% da produtividade primaria liquida
e armazenando ca. 100 Pg de carbono (~25% do estoque de carbono florestal global acima
do solo, Pan et al., 2011). Além disso, a floresta Amazonica é responsavel por 15% da
fotossintese terrestre global, e da reciclagem a atmosfera de mais de 30% da precipitacéo
através da evapotranspiracdo (Malhi et al., 2006; Phillips et al., 2012). Entretanto, essas
fungBes estdo sendo afetadas devido as tendéncias e eventos da mudanca do clima.
Variagdes na produtividade, maior turnover de algumas florestas e uma incerteza na
tendéncia futura no armazenamento do carbono (fun¢do como sumidouro de CO32) séo
evidéncias da alteracdo da dindmica das florestas amazonicas ao longo das Ultimas
décadas. (e.g. Lewis et al., 2004, 2009; Malhi, 2010; Brienen et al., 2015).

A importancia de eventos extremos como secas, tempestades, tendéncias de maior
temperatura e CO2 na atmosfera, assim como da variacdo ao longo do tempo na
precipitacdo sazonal (Satyamurty et al., 2010), e o potencial efeito destes nas florestas
tropicais, ja tinha comecado algumas decadas atras (Woods, 1989; Leigh et al., 1990;
Hartshorn, 1992). Wright e Van Schaik (1994), por exemplo, j& mencionavam que a
duracdo e a severidade dos periodos de baixa precipitacdo poderiam gerar estresse na
vegetacdo afetando o sucesso das populagdes arboreas e limitando a diversidade das
especies. Assim, a intensificacdo do ciclo hidrologico (Gloor et al., 2013, 2015), a
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tendéncia a uma maior frequéncia e intensidade de eventos de déficit e excesso de chuva
(Fearnside, 2009, 2013; Marengo et al.,, 2013), e as variagdes observadas na
produtividade, biomassa, e composicao das florestas nas Gltimas décadas (Condit et al.,
2004; Laurance et al., 2004; Phillips et al., 2010; Lewis et al., 2011; Feldspauch et al.,
2016), estdo sendo o foco principal de multiplas pesquisas, onde procura-se saber qual
seria a resiliéncia e tendéncia futura (modelos climaticos) destas florestas frente as

condic@es climaticas extremas.
Fertilizacédo por COz

A fertilizacdo do dioxido de carbono na atmosfera poderia estar levando a uma
dindmica mais rapida nas florestas (Phillips et al., 2004), além de uma mudanca na
composicdo taxonomica e funcional (Laurance et al., 2004). Entre os efeitos principais
que o incremento do CO> atmosférico pode ter sobre as plantas esta o efeito direto na
fotossintese, diminuicao da fotorrespiracdo, e maior eficiéncia no uso da agua (e.g. Malhi
e Phillips, 2004; Norby & Zak, 2011). Em relacdo a biomassa, uma maior disponibilidade
de CO; tedricamente poderia levar na planta a uma mudanca na alocagdo, adquirindo
recursos que normalmente limitam a produtividade: biomassa acima do solo, com maior
producdo de madeira (e.g. Korner, 2009), maior producdo de frutos (e.g. Wright &
Calderdn, 2006); biomassa abaixo do solo, levando a maior aquisicdo de nutrientes
através da maior producdo de raizes (Iversen, 2010), ou sustentando microrganismos
liberadores de fésforo. Contudo, embora a maioria dos modelos globais de dindmica da
vegetacdo (DGVMs) reforzem a ideia de um efeito positivo do incremento do CO2 sobre
as florestas no futuro (e.g. Huntingford et al., 2013; Sitch et al., 2008), o real efeito desse
fator ainda continua em debate(cf. van der Sleen et al., 2014), salientando, alias, que o
incremento de CO2 na atmosfera poderia estar beneficiando também outras formas de vida
(e.g. lianas), o que limitaria, consequentemente, o ganho de biomassa pelas arvores.

Eventos de secas extremas

Dada a tendéncia de incremento na frequéncia e intensidade de eventos que geram
condicBes de seca (Marengo et al., 2013; Gloor et al., 2015), e as variacbes na
produtividade e na biomassa das florestas como respostas a esses eventos (Phillips et al.,
2010; Lewis et al., 2011; Feldspauch et al., 2016), atualmente a resiliéncia e tendéncia
futura (baseada principalmente em modelos climaticos) das florestas tropicais frente as

secas estdo sendo o foco de maltiplas pesquisas. A causa desses eventos de seca tem sido
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relacionada a variabilidade interanual nos padrdes de circulacdo e da temperatura da
superficie do mar tanto no oceano Pacifico (EI-Nino Southern Oscilation - ENSO) quanto
no Atlantico Tropical Norte (Marengo et al., 2013; Yoon e Zeng, 2010; Marengo e
Espinoza, 2016). Em relacdo a dinamica, alguns estudos concluiram que mudancas tanto
na composicdo como na abundancia das espécies poderiam estar representando respostas
tardias das populagdes aos efeitos das secas (Ogle et al., 2015; Blonder et al., 2017);
assim sendo, embora existam diversos estudos avaliando o efeito das secas logo ap6s do
acontecimento desses eventos, a analise dos possiveis efeitos em escalas maiores de
tempo e ao nivel das diferentes espéciesque conformam as florestas permitird uma visdo

mais especifica da sensibilidade e o futuro das florestas em resposta a esses eventos.
Incremento da temperatura do ar

Desde meados da década de 1970 tem sido registrado um aumento de 0,7° C na
temperatura da superficie terrestre (Malhi e Wright, 2004; IPCC, 2014; Gloor et al.,
2015), junto com um aquecimento global sincronizado nas regides de florestas tropicais
(ca. 0,25° C por década). Além disso, para o final do presente século, modelos climéticos
globais tém projetado um aquecimento entre 3-8° C para todas as regides tropicais
florestais (Cramer et al., 2004; Cox et al., 2004; incluindo modelos mais recentes embora

menos pessimistas: e.g. Good et al., 2013).

Desde o ponto de vista fisiol6gico, a temperatura é um fator que afeta diretamente
0 processo fotossintético, influenciando a conduténcia estomatica, interferindo nas
reacOes das enzimas responsaveis pelo processo de carboxilacéo e alterando a fluidez das
membranas dos tilacoides (Taiz & Zeiger, 2013). Altas temperaturas podem reduzir a
condutancia estomatica, o0 que colabora para a diminuicdo da concentracdo do CO2 nas
camaras subestomaticas das folhas em relacdo a concentracdo do oxigénio, favorecendo
assim o aumento da fotorrespiracdo e reducao da taxa fotossintética. Altas temperaturas
também podem ocasionar a desnaturacdo de enzimas envolvidas no processo de
carboxilacéo, reduzindo a assimilacéo liquida do CO2 (Brooks e Farquhar, 1985) e danos
nas estruturas dos fotossistemas | e Il (FSI e FSII) (Ogren e Oquist, 1984) ocasionando a
fotoinibicdo ou fotodestruicdo (Dias e Marenco, 2007) levando a redugdo da capacidade

fotossintética.
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Disturbios por vento

Distarbios por ventos sdo frequentes em areas tropicais, causando mortalidade
arborea tanto em pequena como em grande escala (Whitmore, 1984; Tanner et al., 1991),
representando fonte importante de carbono liberado para a atmosfera, e
consequentemente, um fator de aquecimento do clima. Na parte central e ocidental da
bacia amazobnica, o fortalecimento diurno de linhas de instabilidade € indicado por
diversos autores como potencial causante de eventos agrupados e episodicos de
mortalidade de arvores (Chambers et al., 2009, 2013; Negron-Juarez et al., 2017). No ano
de 2005, por exemplo, na regido de Manaus aconteceu uma grande mortalidade arborea
(ca. 0,3-0,5 milhdes de individuos) a consequéncia de uma tempestade originada por uma

Unica linha de instabilidade (Negrén-Juarez et al., 2010).

Embora esses distirbios s6 afetem pequenas por¢des das florestas na bacia
Amazonica (Espirito-Santo et al., 2014), na escala local sdo considerados distarbios de
grandes dimensdes, por terem fortes efeitos nos processos ecossistémicos (e.g. ciclagem
de nutrientes e do carbono) e na composicdo e estrutura das comunidades (Sanford et al.,
1991; Laurance et al., 2000; Toledo et al., 2012; Marra et al., 2018).

Importancia da topografia

Caracteristicas do solo e topografia afetam fertilidade e hidrologia de um sistema.
Na escala local, a topografia é um fator determinante no estabelecimento de areas com
caracteristicas hidro-edaficas especificas, influenciando assim na diversidade,
composicdo e distribuicdo das espécies florestais (Gentry, 1988; Hodnett et al., 1997;
Schietti etal., 2014; Cosme et al., 2017; Oliveira et al., 2018). Na Amazonia central, onde
as caracteristicas do solo e topografia estdo fortemente correlacionadas, varios autores
determinaram diferencas marcadas entre zonas de plat6 (solos de textura principalmente
argilosa e verticalmente distante do lencol freatico) e baixio (solos de textura arenosa com
lencol fredtico superficial). A biomassa de arvores, por exemplo, é maior nos platés
enguanto que biomassa de palmeiras maior nos baixios; a taxa de incorporacao de carbono
maior nas areas altas (plat6s), enquanto taxas de mortalidade arbdrea maiores em areas
baixas (Castilho et al., 2006, 2010; Toledo et al., 2011, 2017).
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Importancia das caracteristicas funcionais

Dado que as estratégias/atributos funcionais conferem aos individuos arboreos
uma maior ou menor tolerancia frente a diferentes cenarios ou eventos de mudanca
climética, nas ultimas décadas hd um crescente interesse na relacdo dessas caracteristicas
nas plantas com os padrdes de distribuicdo das espécies e o funcionamento dos
ecossistemas, com o objetivo de prever as potenciais consequéncias da mudanca do clima
no futuro da biodiversidade (Adler et al., 2013; Katabuchi et al., 2017), sendo que alguns
estudos tém demostrado uma boa correlacdo entre as caracteristicas funcionais das
espécies arboreas e as suas taxas demogréficas (e.g. Poorter et al., 2008; Visser et al.,
2016). Assim, para predizer mudancas futuras na composicao, distribuicdo e abundéncia
de espécies arbdreas nas florestas devido as alteracdes climaticas de origem antrdpico,
torna-se necessario o entendimento de como as respostas a nivel das espécies variam de

acordo com os seus diferentes atributos funcionais.
Porque o nivel das populacgdes?

Estudos feitos na escala do ecossistema permitem visualizar a resposta geral do
sistema sob a influéncia da mudanca do clima; no entanto, isso ndo necessariamente
reflete o efeito nas diferentes espécies estabelecidas nele, fornecendo assim, uma visao
limitada da causalidade, tolerancia e mudancas futuras (e.g. Gibson-Reinemer e Rahel,
2015). Nesse sentido, novos estudos para entender a influéncia das mudancas do clima
sob as florestas deveriam explorar os mecanismos que ocasionam diretamente as
variacdes nas abundancias das populacdes (Katabuchi et al.,2017), ja que diferentes
espécies (ou géneros, e.g. Laurance et al., 2004) podem apresentar diferentes tolerancias
e potenciais niveis de adaptacdo aos diferentes cenérios e drivers da mudanca do clima
(Goldstein e Santiago, 2016).

Dinamica florestal na escala das populagdes

Na ecologia de populagdes, os estudos de dinamica florestal séo
acompanhamentos de longa duracdo que permitem calcular as taxas demograficas
(mortalidade e recrutamento) assim como o crescimento de todos os individuos que
conformam as espeécies, procurando o entendimento das flutuacGes que ocorrem nessas
populacdes bioldgicas ao longo do tempo (Condit et al., 1996; May, 1999). Contudo,

atualmente ainda s&o poucos os estudos de longa duracdo sobre dindmica populacional
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de espécies arbdreas, provavelmente devido ao ciclo de vida longo proprio destes

organismos (Crawley, 1987).

Baseado numa importante base de dados coletados em multiplos censos ao longo
das dltimas duas décadas (periodo 2001-2016), realizados em 72 parcelas de 1-ha
pertencentes a uma floresta imida da Amazonia central, este é o primeiro estudo que
investiga os efeitos das anomalias climaticas na dindmica das arvores de 30 das espécies
mais abundantes da regido, levando em conta explicitamente a hidrologia local e as
caracteristicas das plantas, o que nos permitiu avaliar ndo apenas as tendéncias gerais da
comunidade, mas também os efeitos das associagdes destas espécies com o ambiente onde
elas se estabelecem (nicho hidro-edafico) e a importancia das caracteristicas funcionais
nas respostas dessas diferentes espécies, constituindo uma ferramenta importante para
futuro planejamento de acGes direcionais de manejo e conservacdo. Assim, no presente
estudo visamos responder duas principais questdes: como a mudanga do clima esta
afetando a dinamica de diferentes espécies arbdreas que conformam uma floresta na
Amazonia central ao longo das ultimas duas décadas? e, a resposta dessas espéecies na
escala local esta sendo afetada ou até modulada pelo nicho hidro-edéafico e/ou pelas suas

caracteristicas funcionais?

15



CAPITULO I

Tree dynamics in response to climate change: importance of topography
and functional traits in central Amazonia

ESTEBANL., E. J.; COSTAC,, F.R.

Manuscrito em preparacdo para New Phytologist

16



Tree dynamics in response to climate change:

Importance of topography and functional traits in central Amazonia
Erick J L Esteban'”, Flavia R C Costa?

'Programa de Pds-Graduacgdo em Ciéncias de Florestas Tropicais, Instituto Nacional
de Pesquisas da Amazonia (INPA), Av. Ephigénio Sales 2239, 69060-20 Manaus, AM,
Brazil; 2Coordenacao de Pesquisa em Biodiversidade, Instituto Nacional de Pesquisas
da Amazonia (INPA), Av. Ephigénio Sales 2239, 69060-20 Manaus, AM, Brazil.

*Author for correspondence, e-mail: elavadoesteban@gmail.com

Resumo

As mudancas climaticas, caracterizadas por aumento da temperatura e maior
frequéncia de eventos de secas extremas, inundagdes e tempestades, sdo evidentes nas
ultimas décadas e causam impacto nas florestas tropicais. As respostas a estes fatores
climéaticos sdo avaliadas principalmente na escala da comunidade, independente das
diversas estratégias funcionais das espécies que a constituem. Além disso, a topografia
modifica as condi¢des hidroldgicas locais experimentadas pelas arvores, o que pode
modular os efeitos do clima. Este € o primeiro estudo que investiga os efeitos das
anomalias climaticas nas taxas de crescimento, mortalidade e recrutamento das arvores
de 30 das espécies mais abundantes da Amazé6nia central, levando em conta
explicitamente a hidrologia local e caracteristicas funcionais: no nivel da folha (area
foliar, area foliar especifica, e contedo de matéria seca na folha), no nivel do xilema
(densidade da madeira, proporcao de xilema e contetio de matéria seca na madeira), € a
relacdo entre a area de folha e a area de xilema. Nés encontramos que 1) a maior
frequéncia de anomalias no déficit hidrico, e excesso de agua e temperatura estdo levando
aum menor crescimento em didmetro e a taxas mais altas de mortalidade nas ultimas duas
décadas, 2) o excesso de agua parece ser tdo importante quanto o déficit hidrico para a
dindmica arborea, e 3) a topografia e as caracteristicas funcionais das arvores influenciam
e até modulam as respostas demogréaficas ao clima, sendo a topografia um fator decisivo
sob condicBes extremas. Nossos resultados sugerem que, além de pervasivo, o efeito da
mudanca climéatica na Amazonia central serd mais severo para as espécies estabelecidas

em areas mais altas (i.e., lencol freatico mais profundo) e com estratégias mais aquisitivas.
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Em cenarios climaticos extremos, uma forte mudanca na composicdo taxondmica e

funcional parece muito provavel.

Palavras-chave: Amazonia central, caracteristicas funcionais, dindmica arbérea,

floresta tropical, mudanca climatica, nicho hidro-edéafico, topografia.

Introducéo

A mudanca climatica, manifestada a través de tendéncias e eventos extremos tais
como o incremento na temperatura do ar, secas, inundacbes e tempestades, esta se
tornando cada vez mais severa e frequente ao longo do tempo (Malhi et al., 2008),
evidenciando grandes impactos sobre as florestas tropicais. Os efeitos sobre essas
florestas, a pesar de evidentes na escala regional, seguem sendo incertas na escala global
(Wright 2005). Diferentes fatores da mudanca do clima podem atuar sinergicamente e
seus efeitos podem se prolongar por muito tempo apds a ocorréncia de eventos extremos
(Phillips et al., 2010; Aleixo et al., 2019); contudo, ainda so poucos os estudos avaliando
os multiplos efeitos do clima e as suas possiveis interacfes (e.g. van der Sande et al.,
2016) .

Na Amazonia, as mudancas no clima parecem estar levando a uma alteracédo do
crescimento das arvores, assim com a um incremento nas taxas de mortalidade (Clark,
2003; McDowell et al., 2008, 2018), i.e., maior dinamismo (Phillips et al., 2004), maior
produtividade (Clark et al., 2003; Lewis et al., 2004), porém com uma tendéncia a menor
absorcdo de carbono nas ultimas décadas (Brienen et al., 2015). Portanto, como resultado
dos multiplos efeitos do clima, o funcionamento dessas florestas pode estar sendo
fortemente alterado tanto em termos de estrutura e dindmica, como na distribuicéo,
abundancia e até na composicdo das diferentes espécies presentes nesses ecossistemas
(e.g. Butt et al., 2014 e Esquivel-Muelbert et al., 2018 na Amazonia, Condit et al., 1996
na América Central e Fauset et al., 2012 na Africa). Mudancas na estrutura, dindmica e
composicdo podem ter um grande impacto na escala global, como por exemplo no ciclo
do carbono, e consequentemente no aquecimento do planeta. Contudo, nesses estudos, as
respostas das florestas aos diferentes fatores climaticos sdo analisadas principalmente na
escala da comunidade, ndo sendo levada em consideracdo a diversidade de estratégias
funcionais que conformam essas comunidades. Ademais, estudos que acompanhem as

taxas vitais (dindmica) de espécies arboreas ao longo de varios intervalos de tempo séo
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escassos, principalmente devido ao longo ciclo de vida que caracteriza esses organismos
(Crawley, 1987), e dentro do nosso conhecimento ainda ndo existe nenhum trabalho desse
tipo para florestas da Amazénia. O estudo de como as diferentes espécies estdo
respondendo aos multiplos fatores resultados da mudanca do clima € de grande
importancia (e torna-se necessario) para o melhor entendimento do real efeito de cada um
desses fatores climéticos sobre as florestas e da resiliéncia destas espécies diante de um

futuro de condi¢es climéticas cada vez mais extremas.

Na escala local, a topografia é capaz de estabelecer um gradiente com condicdes
que determinem ambientes contrastantes nas suas caracteristicas hidricas e edéaficas. As
condigdes hidro-edaficas podem atuar como filtros da distribuicdo espacial e das
caracteristicas funcionais das espécies arboreas (e.g.: Schietti et al., 2014; Cosme et al.,
2017; Oliveira et al., 2018). Além disso, essa filtragem ambiental poderia, a0 mesmo
tempo, influenciar a resposta das espécies a diferentes condi¢bes de estresse. Assim
sendo, fica evidente que a topografia local pode ter um potencial efeito modulador do
impacto que o clima exerce sobre a dinamica arborea: enquanto em espécies com
distribuicdo restrita a ambientes mais secos (platds), geralmente com caracteristicas
relacionadas a maior seguranca hidraulica (Hacke et al., 2001; Baltzer et al., 2009), é
esperado uma menor vulnerabilidade a condicGes severas de seca (Lens et al., 2011; Li et
al., 2016); espécies de ambientes mais Umidos (baixios), com estruturas de maior
eficiéncia hidraulica (Cosme et al. 2017), seriam mais vulneraveis fisiologicamente a
essas condicOes (Oliveira et al., 2018). Contudo, a influéncia das condigdes hidro-
edaficas locais e das estratégias/caracteristicas funcionais intrinsecas as espécies, nas
respostas demograficas destas espécies as mudancas do clima ainda tém sido pouco
avaliadas (e.g. Itoh et al., 2012; Zuleta et al., 2017; Poorter et al., 2008, 2018).

Utilizando dados coletados em mudltiplos censos ao longo das Ultimas duas
décadas (periodo 2001-2016) em 72 parcelas de 1-ha em uma floresta imida da Amazdnia
central, investigamos os efeitos das anomalias climaticas na dinamica das arvores de 30
das espécies mais abundantes da regido. Este estudo considera explicitamente a hidrologia
local e as caracteristicas das plantas, o que nos permitiu avaliar: as tendéncias gerais da
comunidade, os efeitos das associa¢fes destas espécies com o ambiente onde estas se
estabelecem (nicho hidro-edafico) e a importancia das caracteristicas funcionais nas
respostas dessas diferentes espécies. Neste contexto, o presente estudo visa responder

duas principais questdes: como a mudanca do clima esta afetando a dinamica de
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diferentes espécies arboreas em uma floresta na Amazoénia central ao longo das ultimas
duas décadas? e, a resposta dessas espécies na escala local estd sendo afetada ou
modulada pelo nicho hidro-edéfico e/ou pelas suas caracteristicas funcionais?

Materiais e metodos
Area de estudo e selecdo de espécies

O estudo foi conduzido na Reserva Florestal Ducke (RFD), localizada 26 km ao
noroeste de Manaus (02° 55° S, 59° 58’ W) (Figura S1). A vegetagdao da regido ¢ de
floresta tropical umida de terra-firme. A temperatura média anual € de 26° C, precipitacao
anual varia de 1900 até 3300 mm com uma média de 2200 mm, sendo a estacao chuvosa
(meses com precipitacio média > 100 mm) geralmente entre novembro e junho
(Satyamurty et al., 2010). O sistema de drenagem na RFD esta formado por cursos de
agua de primeira até terceira ordem, com larguras que vao desde menos de 1 m até
aproximadamente 10 m (Schietti et al., 2014). O relevo ¢ bastante dissecado, devido ao
sistema hidrogréafico, formando um gradiente hidro-edafico. Embora todos os solos sejam
muito pobres, nas partes altas e verticalmente distantes do lencol freatico (plat6s) o teor
de argila e bases trocaveis é mais elevado e decrescem conforme a elevacdo vai
diminuindo. Nas partes baixas e com lencol freatico superficial (baixios) o solo é

composto em média por 90-95% de areia (Chauvel et al., 1987).
Delineamento amostral

As caracteristicas funcionais e as taxas demograficas foram calculadas a partir da
base de dados coletados em 72 parcelas permanentes de 1 ha cada. As parcelas distam
pelo menos 1 km entre si. Cada parcela segue a curva de nivel do terreno, o que mantém
as propriedades hidroldgicas e do solo menos varidveis dentro da parcela do que entre

parcelas.

NOs selecionamos 30 das espeécies arbdreas mais abundantes na RFD, distribuidas
em 23 géneros e 14 familias (Tabela 1), procurando abranger uma boa variagdo nos
valores das suas caracteristicas, e assim analisar espécies com diferengas nas suas
estratégias funcionais. Além disso, a selecdo das mais abundantes permitiu um ndmero

minimo de individuos de cada espécie dentro de cada intervalo (n > 20), importante para
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estimativas confidveis das taxas, além de maior quantidade de dados de caracteristicas

funcionais coletados em campo.
Taxas vitais

As taxas vitais para cada populagdo foram calculadas com base em todos 0s
individuos com diametro a altura do peito (dap) > lcm registrados em cada censo. O
numero de parcelas em cada intervalo varia de 36 a 15, e o tempo dos intervalos de 2 a 8
anos. (Tabela 2). A taxa de crescimento diamétrico em cada individuo (GR, mm. ano™)
foi calculada como (DBHf - DBHi).t, onde DBHi e DBHf ¢ o dap dos individuos no
inicio e no final do intervalo, respectivamente, e t o tempo em anos dentro do intervalo.
GR para cada populacdo foi calculada como a média dos GR de todos os individuos da
espécie presentes em cada intervalo. As taxas de mortalidade anualizada (MR, %. ano™)
foram calculadas como ((log [Ni] - log [Ns]).t%), onde Ni e Ns sdo o nimero de individuos
ao inicio e ao final do intervalo, sem considerar os recrutas. As taxas de recrutamento
anualizado (RR, %. ano-1) foram calculadas como ((log [Nf] - log [Ns])/t), onde Nf é o
namero de individuos da espécie ao final do intervalo, considerando os recrutas. Para
diminuir o viés associado a variacdo no tempo dentro de cada intervalo, utilizamos a
correcdo geral proposta por Lewis et al. (2004). Os valores das taxas para cada intervalo,
assim como o numero de individuos de cada espécie utilizado para o célculo dessas

estimativas, sdo indicadas na tabela S1.
Anomalias do clima

Para avaliar como a mudanca do clima esté afetando as taxas vitais das 30 espécies
selecionadas nesse estudo ao longo de seis intervalos de tempo, nds calculamos para cada
intervalo a frequéncia de meses com anomalias na temperatura média mensal, anomalias
de déficit hidrico acumulado e de excesso hidrico acumulado. Para cada variavel
climatica, nds consideramos como anomalias 0s meses que apresentaram valores maiores
a 1.5 desvio padrdo do valor médio da variavel calculado em base ao periodo completo
(2000-2016). A frequéncia de anomalias foi calculada como o numero de meses com
anomalias dividido pelo nimero total de meses do intervalo (Tabela 2). Assim, cada
intervalo foi caracterizado com trés valores de anomalias no clima: a frequéncia de meses
com anomalias na temperatura media mensal (FAT), frequéncia de meses com anomalias
de déficit hidrico (FWD), e frequéncia de meses com anomalias de excesso hidrico

(FWE). Os valores dessas anomalias ao longo dos intervalos séo ilustrados na figura S2.
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Valor do nicho hidro-edafico

Para representar a associacdo de cada populacdo arbérea com o gradiente hidro-
edafico imposto pelas condicdes locais, nds utilizamos uma variavel que mede a distancia
vertical do terreno ao lencol fredtico, 0 HAND (Height above nearest drainage). O valor
do HAND de uma espécie pode ser usado como proxy do nicho hidro-edafico que os
individuos dessa espécie ocupam na floresta. Assim, com os valores de HAND
previamente calculados para cada parcela da RFD (Schietti et al., 2014), para representar
o valor do nicho hidro-edéafico de cada espécie, foi calculado um valor médio ponderado
baseado na distribuicdo espacial de todos os individuos da espécie ao longo das parcelas
(e.g. Chen et al., 2009; Oliveira et al., 2018). A distribui¢do dos individuos de cada

espécie ao longo das 72 parcelas (baseado no censo 1) é observada na figura S3.
Caracteristicas funcionais

Nos avaliamos o efeito de sete caracteristicas funcionais nas taxas de crescimento,
mortalidade e recrutamento: area foliar (LA), area foliar especifica (SLA) e contetdo de
massa seca na folha (LDMC) como caracteristicas da folha; densidade da madeira (WD),
conteldo de massa seca na madeira (WDMC) e proporcdo de xilema (XylProp) como
caracteristicas da madeira; e a razdo de area foliar por area de xilema (Al:As), uma
caracteristica que relaciona quanto de area em folha é produzida por unidade de area de
xilema. A coleta e medi¢do das caracteristicas foi seguindo o Protocol for screening
functional traits of the tree community using understory material (Costa et al. 2015)

disponivel em https://ppbio.inpa.gov.br/sites/default/files/protocol functional traits.pdf.

Para informacdo sobre o célculo dessas caracteristicas, revisar Poorter et al. (2018). O
valor de uma caracteristica para cada espécie foi obtido como a média de todos os valores
coletados nos individuos da espécie, respeitando, quando possivel, um minimo de cinco
valores (individuos) para obter valores médios representativos (cf. Pérez-Harguindeguy
et al., 2013). Os valores médios de cada caracteristica obtidos para as 30 espécies, assim

como o numero de individuos utilizados no calculo, sdo apresentados na tabela S2.
Analises

Para avaliar a associacdo entre as caracteristicas funcionais, nos realizamos uma
analise de componentes principais (PCA), baseado nos valores médios das espécies das
sete caracteristicas funcionais. Para determinar o nivel de correlacdo entre as diferentes

varaveis preditoras, analisamos as relagdes par a par utilizando matrizes de correlacdo de
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Pearson. No sexto intervalo (2014-2016) o recrutamento foi zero nas 30 espécies, portanto

este Ultimo intervalo ndo foi considerado nos modelos desta taxa vital.

Para analisar quanto da dinamica destas 30 espécies pode ser explicada pelas
anomalias do clima, nicho hidro-edéfico e caracteristicas funcionais, nés ajustamos trés
séries independentes de modelos lineares mistos (LMM). As taxas de crescimento
diamétrico, mortalidade e recrutamento foram as variaveis resposta e as anomalias do
clima junto com o nicho hidro-edéafico das espécies e as caracteristicas funcionais como
variaveis preditoras. Antes das analises todas as variaveis preditoras foram padronizadas
substraindo em cada valor a média do conjunto de valores da variavel e dividindo pelo
seu desvio padrdo. A identidade das espécies foi incluida nos modelos como variavel
randémica. Para corrigir a ndo normalidade dos valores das taxas de mortalidade e
recrutamento (Fig. S4), nds primeiro extraimos os residuos de modelos nulos ajustados
com familia ZAGA (zero-adjusted Gamma), que é a distribuicdo que melhor se alinhou
com os valores originais dessas taxas. A selecdo dos modelos foi baseada no critério de
informacao de Akaike (AIC). Todas as andlises foram realizadas no ambiente estatistico
R (R Core Team, 2018).

Resultados
Analise de componentes principais

Como resultado da PCA, os dois primeiros eixos capturaram 53% da varia¢éo total
das caracteristicas funcionais das 30 espécies arbdreas consideradas nesse estudo. O
primeiro eixo (31% da variacdo) esteve associado a caracteristicas relacionadas ao
investimento em rigidez nos tecidos: conteido de matéria seca na folha e na madeira
(LDMC, WDMC) e densidade da madeira (WD). O segundo eixo (22% da variacdo)
apresentou relacdo com caracteristicas de investimento em tecido xilematico (proporc¢édo
de xilema, XylProp) e da razdo de area foliar com a area de xilema (Al:As). Assim, é
possivel posicionar essas 30 populacGes arboreas ao longo de dois principais espectros
em relacdo as suas caracteristicas funcionais: o espectro de investimento em rigidez nos

tecidos, e o espectro de preferéncia de investimento em folha ou xilema (Fig. 1).
Taxas vitais

Nossos resultados evidenciam uma diminuigdo no crescimento diamétrico e um

aumento na mortalidade e recrutamento ao longo dos intervalos (Fig. 2).
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Taxa de crescimento

O melhor modelo para o crescimento diamétrico explicou 75% de sua variacdo ao
longo dos seis intervalos (Tabela 4), e teve como preditor climatico a interacdo entre as
anomalias de déficit (FWD) e excesso hidrico (FWE). Na auséncia ou com pouca
frequéncia de meses com anomalias de excesso hidrico (FWE: 0 - 0.063), o crescimento
reduziu conforme a maior frequéncia de meses com anomalias de déficit hidrico. Nos
intervalos que apresentaram maiores valores de excesso hidrico (FWE: 0.063 — 0.126),
maiores frequéncias de déficit hidrico ndo geraram menores crescimentos (Fig. 3a). O
quarto melhor modelo para o crescimento (AAIC = 2.9) inclui os efeitos separados do
déficit e do excesso hidrico, sendo que nos intervalos com maior frequéncia de meses
com anomalias de déficit hidrico (FWD) ou maior frequéncia de meses com anomalias
de excesso hidrico (FWE) houve também uma reducao no crescimento (Fig. 3b e 3c). A
frequéncia de anomalias de temperatura mensal (FAT), incluida no sexto melhor modelo
(AAIC =4.2) também teve um efeito negativo sobre o crescimento (Fig. 3d). Entretatnto,
enquanto a interagdo entre FWD e FWE (B = 0.42), incluida no melhor modelo, explica
20% da variacao do crescimento, e o efeito integrado de FWD (B = -0.19) com FWE (j
= -0.10) explica 19%, a FAT (B = -0.2) consegue explicar 12%, em compara¢do com

modelos sem estas variaveis.

O melhor modelo para explicar o crescimento também incluiu o nicho hidro-
edéafico das espécies, sendo que, populacdes estabelecidas em areas mais imidas (valores
menores de nicho hidro-edéfico) apresentaram maiores taxas de crescimento diamétrico
ao longo do tempo (Fig. 3e). Este nicho hidro-edafico foi um importante preditor do
crescimento (B = -0.18), com efeitos iguais ou maiores que os preditores climaticos,

contribuindo em 14% na explicacdo da variagdo dessa taxa nos modelos (Tabela 4).

O contetido de matéria seca na folha (LDMC) foi a Unica caracteristica funcional
incluida nos modelos para explicar o crescimento, aparecendo no 2° melhor modelo
(AAIC = 1.8). Assim, o crescimento diamétrico foi maior nas espécies com menor LDMC
(Fig. 2f). Se o LDMC (B = -0.16) fosse excluido, o modelo perderia ~11% da sua
capacidade preditiva (Tabela 4).

Taxa de mortalidade

O melhor modelo para a mortalidade conseguiu explicar 62% da variagdo dessa

taxa nas 30 espécies ao longo dos seis intervalos, sendo FWD (B =0.54) e FWE (B = 0.46)
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as variaveis climaticas com maior efeito sobre essa taxa vital, explicando ~45% da
variacdo (Tabela 5). Houve um incremento da mortalidade das espécies nos intervalos
que apresentaram maior frequéncia de meses com anomalias de déficit ou de excesso
hidrico (Fig. 4b e 4c). A frequéncia de anomalias de temperatura (FAT), presente no
quarto melhor modelo (AAIC = 18.7), também esteve positivamente associada ao
aumento na mortalidade das 30 espécies (B = 0.56), explicando 38% da varia¢ao nas taxas

(Fig. 4d) quando comparada ao modelo que nédo inclui esta variavel.

O melhor modelo também incluiu o nicho hidro-edafico das populacdes, em
interacdo com as anomalias de déficit hidrico (FWD). Na auséncia ou com pouca
frequéncia de meses com anomalias de déficit hidrico (FWD: 0.057 - 0.163), a
mortalidade foi maior nas populacbes estabelecidas em areas mais Umidas (baixio),
enquanto que em valores altos dessas anomalias de déficit (FWD: 0.163 — 0.217), a
mortalidade foi muito maior nas populagdes de ambientes mais secos, i.e., nos platds
(Tabela 5, Fig. 4a). Assim, a contribui¢do do nicho hidro-edéfico das espécies (f =-0.17),
para explicar a mortalidade ao longo dos seis intervalos foi de 7%, quando comparado a

modelos sem esta variavel.

A densidade da madeira (WD), incluida também no melhor modelo para explicar a
variacdo na mortalidade, apresentou um efeito forte sobre esta taxa vital (B = -0.36).
Espécies com maiores valores de WD tiveram menor mortalidade ao longo do tempo (Fig.
4f). Excluindo o efeito dessa caracteristica funcional, o melhor modelo (R?>= 59%)
perderia 6% de capacidade preditiva sobre a mortalidade (Tabela 5).

Taxa de recrutamento

O melhor modelo para o recrutamento explicou 38% da variacao nessa taxa vital
ao longo de cinco censos, e apresentou como variaveis preditoras climéaticas a FWD (f =
-0.23) e a FWE (B = 0.45), explicando 30% dessa variacdo. Maior frequéncia de meses
com anomalias de déficit hidrico (FWD) levou a uma diminuicdo nas taxas de
recrutamento (Fig. 5a), enquanto que maior frequéncia de meses com anomalias de
excesso hidrico (FWE) esteve relacionado com um aumento dessas taxas. Uma maior
frequéncia de anomalias na temperatura mensal, FAT ( = 0.29), selecionada no sexto
modelo (AAIC = 17.8) também esteve associada a um aumento no recrutamento,
explicando 16% da variagdo nessa taxa, em compara¢do com o modelo sem esta variavel
(Tabela 6).
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Dado que a mortalidade de individuos pode gerar condicbes favoraveis (e.g.
espaco, luz, menor competicdo) para o estabelecimento de novos individuos, nos
consideramos que a taxa de mortalidade deveria ser incluida como preditora da variagao
nas taxas de recrutamento. Na maioria dos modelos, incluindo o melhor deles, a taxa de
mortalidade esteve presente (no melhor modelo: B = 0.27), contribuindo com 5% na
explicacdo da variacdo do recrutamento ao longo dos intervalos (Tabela 6). Assim, em
média, maiores taxas de mortalidade geraram maiores taxas de recrutamento (Fig. 5d).

Em relacdo ao nicho hidro-edafico das espécies, nenhum dos modelos com menor
AIC incluiu esta variavel como preditora da variagdo da taxa de recrutamento ao longo

dos intervalos (Tabela 6).

A raz&o do investimento em &rea foliar em relacéo ao xilema (Al:As) foi incluida
no melhor modelo para explicar o recrutamento, tendo um efeito negativo (f = -0.17)
proximo ao da FWD (B = -0.23). O recrutamento foi maior nas espécies com menor
investimento em area foliar em relacdo a area de xilema, i.e., menores valores de Al:As
(Fig. 5¢). O melhor modelo para explicar o recrutamento (R?= 38%), excluindo o efeito
da Al:As, perderia 3% de sua capacidade preditiva (Tabela 6).

Discussao

Este € o primeiro estudo dos efeitos das mudancas do clima na dindmica de
florestas amazonicas no nivel das populacdes arbdreas, o que nos permitiu avaliar as
tendéncias gerais da comunidade, os efeitos das associacdes destas com o0 ambiente local
e a importancia das caracteristicas funcionais das diferentes espécies. N6s mostramos
que: 1) anomalias climaticas estdo afetando as taxas vitais das 30 espécies mais
abundantes da regido; 2) déficit e excesso hidrico afetam todas as taxas demogréficas,
enquanto temperatura afeta principalmente o crescimento; 3) eventos de excesso hidrico
determinam fortemente a dindmica arbérea, além de modular o efeito do déficit hidrico
no crescimento; 4) nicho hidro-edafico afeta diretamente as taxas vitais, além de modular
o efeito do déficit hidrico na mortalidade; 5) caracteristicas funcionais afetam a resposta

das espécies ao clima, apresentando potencial efeito modulador da dindmica arborea.

Na ocorréncia de anomalias tanto de deficit quanto de excesso hidrico, o
crescimento diamétrico ndo apresentou a diminui¢do observada em intervalos onde a
frequéncia de excesso hidrico foi minima, indicando um efeito modulador do excesso

hidrico no impacto negativo do déficit hidrico sobre o crescimento das arvores (Fig. 3a).
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Este resultado, junto com a intensificacdo do ciclo hidroldgico observada ao longo da
bacia Amazonica nas Ultimas duas décadas (Gloor et al., 2013, 2015, sendo essa
intensificacdo mais acentuada durante a estacdo chuvosa), sugerem fortemente que: em
regibes como a Amazonia central, onde existe uma tendéncia de aumento da precipitacao
(em Manaus ca. +5.6 mm.ano-1, na RFD ca. +8.2 mm.ano-1, Costa et al., dados néo
publicados), as florestas poderiam ser menos vulneraveis ao impacto de eventos de secas
fortes, quando comparado a regides sem o potencial efeito modulador do excesso hidrico.
Baseado nos meus resultados, ao longo dessa discusséo viso salientar os efeitos (positivos
e negativos) que as anomalias de excesso hidrico, com forte tendéncia a aumentar nos

proximos anos, estdo tendo na dindmica arborea.

Baixa disponibilidade de &gua no solo frequentemente estd relacionada a
ocorréncia de temperaturas extremas (Stéfanon et al. 2014), o que explica a forte
correlacdo entre a frequéncia de anomalias de déficit hidrico e de temperatura média
mensal no periodo avaliado nesse estudo (Fig. S5). Os eventos de seca extrema, onde
déficit hidrico e temperatura podem ser muito elevadas, sdo atribuidos por diversos
estudos como as causas de menores taxas de crescimento e elevadas taxas de mortalidade
em diferentes florestas tropicais (e.g. McDowell et al., 2008). N6s observamos uma
reducdo de 42% no crescimento em didmetro e um aumento de 130% na mortalidade no
ualtimo intervalo, i.e. no periodo 2014-2016 (Fig. 2), caracterizado pela ocorréncia do
mega-El Nifio 2015-2016, o que esta de acordo com indicacdes anteriores dos efeitos
fortes que essas condicBes climéticas exercem sobre as taxas vitais das arvores. Dado que
o modelo que incluiu o efeito da temperatura, sem os efeitos do déficit ou excesso hidrico,
teve uma diferenga pequena de AIC (AAIC =4.2) quando comparado ao melhor modelo,
a parcimdnia de modelos que incluem diferentes preditores climaticos nos faz pensar em
quais processos sdo mais determinantes para o crescimento diamétrico dos individuos —
as respostas no nivel do continuo solo-planta-atmosfera (sensiveis a seca no solo e VPD)

ou a resposta especifica ao nivel das folhas (sensivel a temperatura e VPD)?

Acumulacdo de déficit hidrico significa solos cada vez mais secos, 0 que gera
estresse na planta pela pouca disponibilidade de agua para as raizes, além do aumento no
VPD. Por outro lado, o aumento da temperatura pode ter efeitos independentes do
aumento do VPD, tanto na desnaturagdo de enzimas ativadoras da Rubisco, afetando o
desempenho desta, como estabilidade das membranas celulares, afetando o transporte de
elétrons (Taiz & Zeiger 2013). Altas temperaturas e maior VPD podem gerar um balancgo
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negativo na absorcao de carbono (menor absorcdo por fechamento estomatico e maiores
taxas de respiracao) inclusive em condic6es de alta disponibilidade de agua no solo (Zhao
et al., 2013). Dado que um enraizamento profundo possibilita as plantas de acessar agua
armazenada nas camadas mais baixas do solo, o que € especialmente importante tanto em
periodos de pouca disponibilidade de agua e alta demanda evaporativa (Meinzer et al.
2008) como em ambientes de lencol freatico profundo, o efeito desses estresses pode ser
muito diferente em fungdo da profundidade das raizes dos individuos e da distancia ao

lencol freatico do ambiente onde estdo estabelecidos.

A profundidade de raizes das arvores amazoOnicas € pouco conhecida, mas 0s
poucos dados disponiveis indicam que ndo atingem tamanho maior que 18 m (Nepstad et
al., 1994; Canadell et al., 1996; Davidson et al., 2011). A maior parte da biomassa das
raizes finas, componentes funcionais extremamente importantes nas plantas, ndo sé pela
aquisicdo dos recursos essenciais mas também pelo fornecimento do caminho para a
transferéncia de carbono e energia das plantas para os solos esta restrita as camadas mais
superficiais (~57% nos primeiros 30 cm do solo para as florestas tropicais, Jackson et al.,
1997). Na regido estudada, as arvores associadas as por¢oes topogréaficas baixas tém suas
raizes diretamente no lencol freatico ao longo de todo o ano (material suplementar),
enquanto nas por¢des topograficas altas o lencol freatico estd, em média, a 30 m de
distancia da superficie e as plantas ndo devem ter acesso a ele. As espécies localizadas
em ambientes com lencol freatico mais profundo (platd) apresentaram uma reducao do
crescimento em diametro 136% maior do que a reducdo observada nas espécies de baixio,
no periodo que incluiu o El Nifio 2015-16 em relacdo aos periodos anteriores com
menores anomalias de temperatura e déficit hidrico (Fig. S6). Esta interacdo entre
ambiente topografico e as anomalias climaticas, embora ndo incluida nos melhores
modelos para explicar o crescimento (AAIC= 5.5), sugere fortemente que 0 mecanismo
déficit hidrico é que efetivamente controla o crescimento e ndo a temperatura. Nao
haveria razdo para esperar repostas diferentes de crescimento entre areas

hidrologicamente diferentes se temperatura fosse o determinante principal.

Outro fator que poderia modificar a resposta das plantas a elevados niveis de
estresse esta relacionado a estratégia ecoldgica e funcional das espécies. Frente a
mudancas nas condi¢des hidricas, a capacidade dos tecidos de liberar 4gua, chamada de
capacitancia hidraulica, € geralmente associada a anatomia dos tecidos de armazenamento

(Jupa et al., 2016). O fornecimento sustentado de agua para as folhas permite que 0s
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estdmatos possam permanecer abertos por um longo periodo, garantindo um fluxo
continuo de transpiracdo e maximizando as trocas gasosas (Meinzer et al. 2008). Espécies
de arvores tropicais com maior capacidade de armazenamento de &gua evidenciaram ser
capazes de manter taxas maximas de transpiracdo por periodos substancialmente mais
longos (Goldstein et al., 1998). N6s observamos que, espécies com maior conteddo de
mateéria seca na folha (LDMC) apresentaram uma reducdo do crescimento 17% maior do
que a reducdo observada nas espécies com menores valores dessa caracteristica no
periodo que incluiu o El Nifio 2015-16, em relacdo a média dos periodos anteriores (Fig.
S7a). De acordo com os resultados da PCA, espécies com maior LDMC tendem a ter
maior contelldo de matéria seca na madeira (WDMC) e maior densidade da madeira (WD)
(Fig. 1). Espécies com menor WD tendem a ter maior capacitancia (McCulloh et al. 2014,
Richards et al. 2013), o que explicaria 0 menor efeito observado das condic¢des climaticas
extremas sobre o crescimento das espécies com essas caracteristicas. Em andlises
adicionais, espécies com maior WD e WDMC, caracteristicas estreitamente ligadas ao
contetido de parénquima no xilema, evidenciaram uma perda do crescimento no intervalo
de seca extrema, 75% e 113% maior do que 0 observado nas espécies com menores
valores, respectivamente (Fig. S7b e S7c). Em relacdo a altas temperaturas, espécies
tropicais deciduas, de crescimento rapido, e com baixo LMA (i.e., maior area foliar
especifica, SLA) evidenciaram ter menor termotolerancia, que implicaria maior
vulnerabilidade ao aquecimento global (Sastry & Barua, 2017; Sastry et al., 2018).
Assim, a diferenca no crescimento entre periodos com muito e pouco estresse tanto
hidrico como térmico, para espécies com diferentes estratégias, indica a existéncia de uma
interacdo entre caracteristicas funcionais e clima. Essa interagdo, embora ndo incluida nos
melhores modelos para explicar o crescimento ao longo dos intervalos, sugere fortemente
o potencial efeito modulador de determinadas caracteristicas na resposta das plantas a

condic@es climaticas extremas.

O alagamento/encharcamento do solo diminui a disponibilidade de oxigénio para
as raizes das plantas, gerando condi¢cfes de hipdxia ou até anoxia, o que pode limitar o
crescimento (Parolin et al. 2002), sendo o efeito desse estresse especialmente evidente
nas florestas alagaveis (Junk 1989; Worbes 1995). Entretanto, se bem o efeito negativo
do excesso hidrico no crescimento encontrado nesse estudo poderia advir da hipoxia por
conta de elevadas precipitacdes, esta explicagdo sé seria plausivel apenas para espécies

de baixio. Numa analise adicional comparando crescimento entre o intervalo que
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apresentou maior frequéncia de anomalias de excesso hidrico (quinto intervalo, Tabela 2)
e a média do crescimento observado nos intervalos anteriores (Fig. S8), foi possivel
observar que, enquanto as espécies de platd sofreram uma diminuicdo de 46% do
crescimento em relagdo a media, as de baixio s6 diminuiram em 4%. Essa maior
diminuicdo do crescimento nas espécies de platd sugere que as condi¢des de hipoxia ndo
s&o o principal mecanismo limitando o crescimento das espécies ao longo do gradiente.
Por outro lado, periodos de forte precipitacdo sdo associados a ocorréncia de ventos fortes,
i.e., eventos de tempestades. Esses disturbios por vento, além de ter um grande impacto
na mortalidade (Laurance et al., 2009; Marra et al., 2014), podem ocasionar multiplos
danos mecanicos na estrutura das arvores como desfolhacdo, quebra de galhos ou partes
do tronco (e.g. defoliagdes por furactes no Caribe, cf. Tanner et al., 1991), o que poderia
levar o individuo a um investimento preferencial na recuperacdo dessas estruturas,

limitando indiretamente o crescimento em diametro.

O efeito do clima sobre a mortalidade foi governado amplamente pelas anomalias
de déficit e excesso hidrico. Déficit hidrico foi o preditor mais forte, em especial no
intervalo que inclui o El Nifio 2015-16, salientando o efeito pervasivo dessa anomalia do
clima, ja reportado na literatura (Allen et al., 2010; Phillips et al., 2010; Saatchi et al.,
2013; Doughty et al., 2015). As anomalias de temperatura, embora ndo tenham sido
incluidas nos melhores modelos, podem estar atuando em sinergia com o déficit hidrico
nesses periodos de grande mortalidade, uma vez que as plantas sdo simultaneamente mais
vulnerdveis a morte quando as secas ocorrem em condi¢fes mais quentes (Swann, 2018).
O excesso hidrico teve um efeito quase tdo forte quanto o déficit, sendo que no intervalo
com maior anomalia de déficit (sexto intervalo), a mortalidade aumentou 130% em
relacdo a média dos outros intervalos, enquanto no intervalo de maior excesso hidrico
(quinto intervalo), foi observado um aumento de 88% nessa taxa vital, quando comparado
a média dos intervalos anteriores (Fig. S10). Entretanto, este intervalo de grande excesso
também apresentou anomalias de déficit hidrico (Fig. S2), pelo que o aumento na

mortalidade pode ser reflexo do efeito integrado das duas anomalias.

Fisiologicamente, déficit hidrico pode induzir a morte do individuo pelo
fechamento estomatico e um consequente esgotamento das reservas (fome de carbono)
ou pela semeadura de bolhas de ar nos vasos do xilema (cavitagdo/embolismo) gerando o
colapso do sistema hidraulico da planta (McDowell & Allen, 2015; McDowell et al.,

2018), no entanto isso pode depender das condicdes locais (topografia) onde os
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individuos estdo estabelecidos. Ndés observamos uma interacdo entre o nicho hidro-
edéafico e as anomalias de déficit hidrico, o que gera a questdo: como o nicho hidro-
edafico das espécies pode modular o efeito do clima na mortalidade? Na regido, as
especies estabelecidas nos baixios apresentam caracteristicas de maior vulnerabilidade a
secas (Cosme et al., 2017; Oliveira et al., 2018), o que levaria a esperar maior mortalidade
dessas espécies em condi¢cdes de alto déficit hidrico. Por outro lado, esses ambientes
baixos podem ser considerados mais estaveis nas suas condi¢des hidroldgicas (lencol
freatico superficial), fator importante frente a condic6es severas de seca. No geral, i.e., ao
longo de todo o periodo avaliado, as espécies de baixio mostraram maior mortalidade
(Fig. 3e), 0 que pode estar relacionado tanto com as caracteristicas instaveis do solo
desses ambientes (Ferry et al., 2010; Toledo et al., 2011, 2012), como pela maior
susceptibilidade fisioldgica dessas espécies ao estresse hidrico (Cosme et al., 2017;
Oliveira et al., 2018). No entanto, no intervalo com as maiores anomalias de déficit
hidrico (2014-2016), a mortalidade foi muito maior quanto maior a distancia vertical ao
lencol freatico da espécie (Fig. 4a). Assim, enquanto espécies de baixio ndo apresentaram
grande aumento nessa taxa vital, espécies com valores maiores de nicho hidro-edafico
evidenciaram taxas de 2.3 (valor do nicho ~20m) até 6.5 (nicho ~33m) vezes o valor
médio da mortalidade ao longo dos outros cinco intervalos (Fig. S9). Ter observado
grande incremento da mortalidade nas espécies de platd, mesmo com caracteristicas de
maior resisténcia hidraulica (Oliveira et al., 2018), sugere fortemente que frente a
condicdes extremas de seca, espécies de ambientes mais secos (platds) sdo muito mais
vulnerdveis que espécies de ambientes mais Umidos, o que difere de outros estudos

avaliando essas relacdes (e.g. Itoh et al., 2012; Zuleta et al., 2017).

Morte por excesso hidrico pode ter causa fisiolégica ou mecanica.
Fisiologicamente, o estado constante de encharcamento do solo (anoxia) em espécies
pouco adaptadas a essas condicdes de estresse poderia levar a mortalidade. No entanto,
este efeito deveria acontecer apenas em plantas nos baixios, e para estas espécies seria
esperado adaptacdes fisiologicas a essas condi¢des (Clark et al. 1999; John et al. 2007).
Uma explicacdo mais plausivel do efeito do excesso hidrico sobre a mortalidade arborea
¢ associada a ventos fortes e tempestades, sendo que as arvores da regido evidenciaram
ser muito susceptiveis a esses tipos de disturbios (Chambers et al., 2009, 2013; Espirito-
Santo et al., 2010; Negron-Juarez et al., 2010). Fontes et al. (2018) evidenciaram aumento

na mortalidade em periodos de menores temperaturas, provavelmente porque isso esta
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associado aos eventos de tempestades. Numa analise comparando a mortalidade no
intervalo de maior excesso hidrico com a média dos outros intervalos, observou-se que o
aumento da mortalidade nas espécies de baixio foi o triplo do aumento observado nas
especies de platé (Fig. S10). Assim, embora nos baixios os individuos parecem estar
adaptados a condicdes de encharcamento (sendo o crescimento pouco afetado, Fig. S8),
a tendéncia das espécies a terem menores densidade da madeira nesses ambientes,
caracteristica relacionada a maior resisténcia fisica do tronco (alta correlagdo HAND-
WD, Fig. S5), junto com a instabilidade fisica de pobre drenagem, ancoragem, e estrutura
dos solos arenosos (Gale & Barfod, 1999; Quesada et al., 2012; Toledo et al., 2012,
2017), e o grande aumento observado na mortalidade nesse ambiente no intervalo de
maior excesso hidrico, sugerem fortemente aos disturbios por vento como mecanismo
mais plausivel do efeito das anomalias de excesso hidrico sobre as taxas vitais dessas
espécies. Um recente trabalho evidenciou que, ao longo das Ultimas cinco décadas, a
mortalidade arb6rea na regido foi maior durante os meses mais Umidos, inclusive nos anos
de seca, provavelmente pela maior ocorréncia de tempestades e fortes ventos nesses
periodos (Aleixo et al., 2019). Tudo isso permite salientar, mais uma vez, a relevancia

das anomalias de excesso hidrico na dindmica arbérea.

Nossos resultados também evidenciaram um forte efeito da densidade da madeira
(WD) sobre a mortalidade das espécies ao longo dos intervalos (Fig. 4f). Geralmente,
maior WD ¢ relacionada a estruturas de maior seguranca hidraulica (Hacke et al., 2001;
Jacobsen et al. 2005), assim como a maior resisténcia a danos mecanicos (van Gelder et
al. 2006; Chao et al. 2009), o que levaria aos individuos terem menor vulnerabilidade
tanto a periodos de déficit (secas) como de excesso hidrico (tempestades), refletindo em
menor mortalidade (Muller-Landau, 2004; Chave et al., 2009). Ao longo de diferentes
florestas tropicais, a densidade da madeira efetivamente evidenciou ter relagdo negativa
com a mortalidade, tanto no nivel da comunidade como da espécie (e.g. Nascimento et
al. 2005; Chao et al. 2008; Poorter et al., 2008; Kraft et al. 2010; Visser et al., 2016).
Tudo isso sugere que 0s eventos extremos de seca selecionariam espécies de alta WD, e
em locais de baixa disponibilidade de dgua no solo (Condit et al. 1995; Engelbrecht et al.
2007). Entretanto, uma analise avaliando a mortalidade em fungdo da WD dentro de cada
intervalo (Fig. S11), evidenciou que, embora na maioria dos intervalos uma maior WD
esteve relacionada a uma menor mortalidade, no intervalo de maior déficit hidrico (sexto

intervalo) essa relagdo ndo foi evidente, sugerindo que a relagdo entre seguranca
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hidraulica e densidade da madeira pode ndo ser tdo direta como pensada (para uma boa
critica sobre o real beneficio de maior WD, veja Anten & Schieving 2010; Larjavaara &
Muller-Landau, 2010). Por tanto, frente a condi¢des extremas do clima, o nicho hidro-
edafico parece ser um fator mais determinante do que as caracteristicas funcionais para a

sobrevivéncia das espécies na escala local.

No recrutamento, o excesso hidrico evidenciou ser a variavel climéatica de maior
efeito (Tabela 6). O intervalo com maior frequéncia de meses com anomalias de excesso
hidrico (quinto intervalo, 2007-2014) apresentou recrutamento médio de 2.3% ao ano,
enquanto que a média dos outros intervalos foi de 0.2% (Fig. S12). Como maior excesso
hidrico pode estar gerando maior recrutamento? O recrutamento por espécie é o
resultado da sobrevivéncia e do crescimento dos individuos jovens que passam a atingir
o limite minimo de incluséo diamétrica. O efeito do excesso hidrico nessa taxa vital, &,
por tanto, um reflexo do efeito dessa variavel climatica sobre as taxas da populagdo
inteira. Assim, uma maior mortalidade de individuos adultos favorece o desenvolvimento
dos mais jovens, tanto pela menor competi¢do como pela maior disponibilidade de luz no
sub-bosque (abertura de clareiras), como evidenciado em nossos resultados, onde maiores
taxas de mortalidade resultaram em maiores taxas de recrutamento ao longo dos cinco

intervalos (Fig. 5d).

NOs observamos um efeito do excesso hidrico dependente do gradiente hidro-
edéafico, onde as espécies de baixio, além de apresentar maior mortalidade (Fig. S10),
evidenciaram uma maior estabilidade do crescimento frente a essas condi¢des (Fig. S8).
Isso faria esperar um maior efeito (positivo) do excesso hidrico sobre o recrutamento
dessas espécies. Assim, apesar do nicho hidro-edafico ndo ter sido incluido nos melhores
modelos para explicar o recrutamento (Tabela 6), com efeito praticamente nulo ao longo
do tempo (Fig. S12), uma andlise da influéncia do nicho hidro-edafico dentro de cada
intervalo permitiu evidenciar, além do efeito positivo do excesso hidrico, um maior efeito

sob as espécies de baixio (63% maior ao aumento no platé, Fig. S12).

O déficit hidrico, incluido também no melhor modelo para explicar o
recrutamento, evidenciou ter um efeito de aprox. a metade do tamanho do efeito do
excesso hidrico (Brwe = 0.45; Brwp = -0.23). Isso, além de salientar a importancia geral
que o excesso hidrico teve nas trés taxas vitais, evidencia o efeito pervasivo e negativo
da baixa disponibilidade de agua na dindmica arborea ao longo do tempo, i.e.,
contribuindo a menores crescimentos, maior mortalidade, e limitando o recrutamento. Em
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relacdo a temperatura, o efeito dela no recrutamento so foi incluida em modelos que
distam muito do melhor modelo (AAIC= 17.8), padrao similar ao obtido na mortalidade
(AAIC= 18.7). Embora os efeitos das anomalias de temperatura podem ser
potencialmente prejudiciais para o desenvolvimento das plantas (como discutido para o
crescimento), nossos resultados mostram que, ao longo das ultimas duas décadas, o efeito
de maiores temperaturas sé foi detectado no crescimento diamétrico (AAIC=4.2, B = -
0.2). Entretanto, nés acreditamos que o aquecimento global nos préximos anos
certamente representara um grande desafio para as florestas tropicais. Dado que as
espécies ndo serdo capazes de se aclimatar igualmente ao aquecimento futuro (cf. Sastry
& Barua, 2017; O’Sullivan et al., 2017), torna-se necessario novos estudos avaliando a
diferenca na vulnerabilidade das diferentes espécies da regido ao incremento na
temperatura (e.g. avaliando tolerancia térmica), uma vez que ja foi evidenciado que os
limites superiores da funcdo das folhas estdo criticamente perto da temperatura maxima

em outras florestas tropicais (e.g. na India, Sastry et al., 2018).

Por fim, nossos resultados evidenciaram efeito da razdo de area foliar por area de
xilema (Al:As) no recrutamento. Espécies com menor area foliar em relacdo a area de
xilema (i.e., maior Al:As) tendem a recrutar mais ao longo do tempo. A raz&o de area
foliar em relacdo a area de xilema é uma caracteristica que determina a condutancia
especifica foliar da planta, i.e., a condi¢do que permite o fluxo de agua através do xilema
para reabastecer a perda de agua pela transpiracdo das folhas, mantendo assim o balanco
hidrico (Grier & Waring, 1974; Kaufmann & Troendle, 1981; Shelburne et al., 1993). Em
relagdo ao ambiente, condicdes diferentes na atmosfera (maior VVPD) e no solo (potencial
hidrico) podem afetar a transpiracdo e o fluxo de agua, levando a respostas nas plantas
para poder manter esse balanco hidrico, o que pode depender diretamente do Al:As. De
fato, respostas das arvores a condicOes de estresse tém sido comumente relacionadas a
menor Al:As, provavelmente porque isso confere maior condutancia espécifica nas folhas
(Mencuccini & Grace, 1996; Martinez-Vilalta et al., 2009; Sellin et al., 2017).
Inicialmente, ter encontrado menor recrutamento nas espécies de maior Al:As ao longo
do tempo poderia ser considerado evidéncia do efeito negativo do déficit hidrico sobre
individuos jovens, tanto pelo maior efeito do VPD na transpiracdo (maior perda de agua
por conta da relativa maior area foliar), como pelo menor fluxo de 4gua no xilema para
compensar essa perda (menor area de xilema). No entanto, avaliando a relacdo Al:As-

recrutamento em cada intervalo, n6s observamos que a influéncia dessa caracteristica
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funcional s6 foi evidente no quinto intervalo (Fig. S13), caracterizado ndo sé pelas
anomalias de déficit hidrico e temperatura, mas também pela alta frequéncia de excesso
hidrico (Fig. S2), sendo mais uma evidéncia da forte influéncia que os eventos de excesso
hidrico, a través de mecanismos tanto fisiolégicos como mecanicos, exercem sobre a

dindmica das arvores.
Conclusédo

Nossos resultados evidenciam o efeito pervasivo das anomalias climéaticas na
dindmica populacional das 30 espécies mais abundantes da regido, salientando os eventos
de excesso hidrico. Embora eventos de excesso hidrico sejam pouco considerados nos
estudos de mudanca do clima, mostraram ser fatores importantes e até moduladores das
taxas vitais. Tanto o nicho hidro-edafico como as caracteristicas funcionais evidenciam
ter forte influéncia na resposta das espécies ao clima. Entretanto, sob condi¢des extremas,
a resiliéncia da espécie na escala local parece estar determinada principalmente pelas
condicdes do ambiente onde se estabelece. Considerando o cenario futuro de anomalias
climéticas cada vez mais intensas e frequentes, uma forte mudanca na composicao das

espécies resulta evidente.
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Tabelas e Figuras

Tabela 1. Informac&o geral das 30 espécies arbdreas estudadas.

Familia Género Espécie Abreviacao
1 FABACEAE Andira Andira micrantha An.mc
2 MORACEAE Brosimum Brosimum rubescens Br.rb
3 SAPOTACEAE Chrysophyllum Chrysophyllum sanguinolentum Ch.sg
4  ANNONACEAE Duguetia Duguetia flagellaris Du.fl
5 FABACEAE Eperua Eperua glabriflora Ep.gb
6 LECYTHIDACEAE Eschweilera Eschweilera coriacea Ew.co
7 LECYTHIDACEAE Eschweilera Eschweilera tessmannii Ew.te
8 LECYTHIDACEAE Eschweilera Eschweilera truncata Ew.tr
9 LECYTHIDACEAE Eschweilera Eschweilera wachenheimii Ew.wa
10 MORACEAE Helianthostylis Helianthostylis sprucei Hl.sp
11  MELASTOMATACEAE Henriettella Henriettella caudata Hn.ca
12 CHRYSOBALANACEAE Licania Licania micrantha Li.mi
13 EUPHORBIACEAE Mabea Mabea speciosa Mb.sp
14  SAPOTACEAE Micropholis Micropholis guyanensis Mi.gu
15 VIOLACEAE Paypayrola Paypayrola grandiflora Pp.gr
16 URTICACEAE Pourouma Pourouma ovata Po.ov
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17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30

BURSERACEAE
BURSERACEAE
BURSERACEAE
BURSERACEAE
BURSERACEAE
MORACEAE
MALVACEAE
EUPHORBIACEAE
FABACEAE
BURSERACEAE
MALVACEAE
ANNONACEAE
MYRISTICACEAE
FABACEAE

Protium
Protium
Protium
Protium
Protium
Pseudolmedia
Scleronema
Senefeldera
Swartzia
Tetragastris
Theobroma
Unonopsis

Virola

Zygia

Protium divaricatum
Protium grandifolium
Protium hebetatum
Protium paniculatum
Protium strumosum
Pseudolmedia laevis
Scleronema micranthum
Senefeldera macrophylla
Swartzia tomentifera
Tetragastris panamensis
Theobroma sylvestre
Unonopsis duckei
Virola calophylla

Zygia ramiflora

Pr.dv
Pr.gf
Pr.hb
Pr.pn
Pr.st
Ps.la
Sc.mi
Se.mc
Sw.to
Te.pa
Th.sy
Un.du
Vi.ca
Zy.rm
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Tabela 2. Informac&o sobre a varia¢do climéatica em cada intervalo de tempo avaliado.

NuUmero de parcelas

Meses no intervalo

Meses com anomalia de CWD
Meses com anomalia de CWE
Meses com anomalia de MMT
FWD

FWE

FAT

Intervalo
1 2 3 4 5 6
(2001-2004) (2002-2005) (2003-2008) (2004-2009) (2007-2014) (2014-2016)

36 36 36 36 21 15
38 35 61 60 95 23
3 2 5 5 7 5
0 0 4 4 12 1
0 0 3 3 6 4
0.078 0.057 0.082 0.083 0.073 0.217
0 0 0.066 0.067 0.126 0.043
0 0 0.049 0.05 0.063 0.174

CWD: Déficit hidrico acumulado; CWE: Excesso hidrico acumulado; MMT: Temperatura média mensal; FWD: frequéncia de meses com
anomalias no déficit hidrico; FWE: frequéncia de meses com anomalias no excesso hidrico; FAT: frequéncia de meses com anomalias na

temperatura média mensal.
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Tabela 3. Informac&o sobre a varia¢do dos valores de caracteristicas funcionais ao longo das 30 espécies arboreas. Valores minimos,
maximos, media, mediana e desvio padrdo sdo mostrados.

Caracteristica ) _ ) _ ) Desvio
_ Sigla Unidade Min Max  Meédia Mediana 3 CV (%)
funcional padrao
Densidade da madeira WD g.cm? 0.42 0.78 0.59 0.6 0.08 135
Conteudo de massa
_ WDMC mg.g! 4312 617.7 5359 542.6 53.81 10.0
seca na madeira
Area foliar LA cm? 28.81 582.64 208.2 141.28 166.7 80.0
Area foliar especifica SLA  cm?g! 872 1794 1305  13.19 2.69 20.6
Conteudo de massa
LDMC mg.g? 401.8 529.1 4704 477.8 38.69 8.2

seca na folha
Proporcéao de xilema XylProp - 0.3 0.68 0.516 0.525 0.078 15.1
Razdo area da

Al:As - 0.93 2.76 1.575 1.51 0.438 27.8
folha:area de xilema




Tabela 4. Comparagdo dos modelos avaliando como as anomalias do clima, o nicho hidro-edéfico, e as caracteristicas morfoldgicas
afetam a taxa de crescimento diamétrico médio anual de 30 espécies arboreas tropicais ao longo de seis intervalos (n = 180).

Modelo AIC AAIC RZixo R?random FWD FWE FAT HAND LDMC FWD*FWE
FWD*FWE+HAND 1058 0 034 041 -01 011 - -0.18 - 0.42
FWD*FWE+LDMC 1076 18 031 044 -01 011 - - -0.16 0.42
FWD*FWE 1081 23 02 054 -01 011 - - - 0.42
FWD+FWE+HAND 108.7 2.9 0.33 -0.19 -01 - -0.18 - -
FWD*FWE+HAND+LDMC 1096 38 036 039 -01 011 - -0.13  -0.09 0.42
FAT+HAND 110 42 026 049 - - -02 -0.18 - -
NULO 186.6 808 O 0.51 - - - - - -

Modelos classificados em base ao critério de informacio de Akaike (AIC). A quantidade de variagdo explicada pelas variaveis preditoras (Rfixo),
pela identidade das espécies (R?random) € 0 tamanho dos efeitos (B) significativos (p<0.05) sdo mostrados. HAND: Nicho hidro-edafico das

espécies; LDMC: Conteudo de massa seca na folha; FWD*FWE: Interacdo entre a frequéncia de meses com anomalias de déficit hidrico e a

frequéncia de meses com anomalias de excesso hidrico. Tra¢o indica que a variavel ndo foi incluida no modelo.
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Tabela 5. Comparagdo dos modelos avaliando como as anomalias do clima, o nicho hidro-edéfico, e as caracteristicas morfoldgicas
afetam a taxa de mortalidade anual de 30 espécies arbdreas tropicais ao longo de seis intervalos (n = 180).

Modelo AIC AAIC RZ%ixo R?random FWD FWE FAT HAND WD HAND*FWD
WD+HAND*FWD+FWE 3999 0 059 003 054 046 - ns. -0.36 0.25
HAND*FWD+FWE 4119 119 053 009 054 046 - -0.17 - 0.25
WD+FWD+FWE 4122 122 054 002 054 046 - - -0.32 -
WD+FAT+FWE 4186 18.7 053 0.01 - 0.27 0.56 - -0.32 -
FWD+FWE 4283 283 045 011 054 046 - - - -

FAT 4495 496 0.38 0.09 - - 065 - - -
NULO 536.4 136 0 0.02 - - - - - -

Modelos classificados em base ao critério de informacio de Akaike (AIC). A quantidade de variagio explicada pelas variaveis preditoras (Rfixo),
pela identidade das espécies (R?random) € 0 tamanho dos efeitos (B) significativos (p<0.05) sdo mostrados. HAND: Nicho hidro-edafico das
espécies; WD: Densidade da madeira; HAND*FWD: Interagdo entre o nicho hidro-edafico das espécies e a frequéncia de meses com anomalias
de déficit hidrico. Trago indica que a variavel ndo foi incluida no modelo.
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Tabela 6. Comparagdo dos modelos avaliando como as anomalias do clima, as caracteristicas morfoldgicas e a taxa de mortalidade anual

afetam a taxa de recrutamento anual de 30 espécies arboreas tropicais ao longo de cinco intervalos (n = 150).

Modelo AIC AAIC R%ixo R?random FWD FWE Al:As WD MR
FWD+FWE+AIL:As+MR 3942 0 034 0 -0.25 042 -019 - 0.27
FWD+FWE+MR 3965 23 031 0 -0.25 041 - - 0.28
FWD+FWE+AIL:As+WD+MR 398.1 39 0.35 0 -0.26 0.38 -0.19 n.s. 0.33
FWD+FWE+AI:As 399.3 51 0.29 0 -0.21 055 -02 - -
FWE+AIl:As+MR 3998 56 03 0.03 - 035 -019 - 0.22
FWD+FWE+WD+MR 400.7 6.5 031 0 -0.26 0.38 - n.s. 0.33
NULO 4353 411 O 0 - - - - -

Modelos classificados em base ao critério de informacao de Akaike (AIC). A quantidade de variagio explicada pelas variaveis preditoras (Rfixo),
pela identidade das espécies (R%random) € 0 tamanho dos efeitos (B) significativos (p<0.05) sdo mostrados. Al:As: Razao érea foliar:area de xilema;

WD: Densidade da madeira; MR: Taxa de mortalidade. Traco indica que a variavel nao foi incluida no modelo.
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Figura 1. Resultado da anélise de componentes principais (PCA) das 30 espécies arbdreas em funcao dos valores médios das

caracteristicas funcionais. Abreviacfes das espécies, como indicado na tabela 1; siglas das caracteristicas funcionais, como indicado na
tabela 3.
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Figura 2. Distribuicdo dos valores das taxas vitais das 30 espécies dentro de cada intervalo. Esquerda: taxa de crescimento diamétrico

(mm.ano™). Médio: taxa de mortalidade (%.ano™). Direita: taxa de recrutamento (%.ano™).
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Figura 3. Efeitos parciais das variaveis preditoras consideradas nos modelos selecionados para explicar a variacdo nas taxas de
crescimento diamétrico ao longo dos seis intervalos. Efeito parcial da frequéncia de meses com anomalias de déficit hidrico, em interacédo
com as anomalias de excesso hidrico (a), da frequéncia de meses com anomalias no deficit hidrico (b), da frequéncia de meses com
anomalias no excesso hidrico (c), da frequéncia de meses com anomalias na temperatura (d), do nicho hidro-edafico das populagdes (e), e
do contetido de massa seca na folha (f).
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Figura 3. Efeitos parciais das varidveis preditoras consideradas nos modelos selecionados para explicar a variagdo nas taxas de
crescimento diamétrico ao longo dos seis intervalos. Efeito parcial da frequéncia de meses com anomalias de déficit hidrico, em interacdo
com as anomalias de excesso hidrico (a), da frequéncia de meses com anomalias no déficit hidrico (b), da frequéncia de meses com
anomalias no excesso hidrico (c), da frequéncia de meses com anomalias na temperatura (d), do nicho hidro-edafico das populacdes (e), e
do contetido de massa seca na folha (f).
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Figura 5. Efeitos parciais das varidveis preditoras consideradas nos modelos selecionados para explicar a variagdo nas taxas de
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Material suplementar

Tabela S1. Estimativas das taxas de crescimento diamétrico anual (CRESC, mm.ano™), mortalidade (MORT, %.ano™) e recrutamento
(RECR, %.ano™) de 30 espécies arboreas abundantes na Amazonia central ao longo de seis intervalos de tempo. N: niimero de individuos

de cada espécie utilizados no célculo das taxas em cada censo.

Espécie

Intervalo 1 (2001-2004)

N CRESC MORT RECR N CRESC MORT RECR N CRESC MORT RECR

Intervalo 2 (2002-2005)

Intervalo 3 (2003-2008)

© 00 N o o b WwN B

10
11
12
13

Andira micrantha
Brosimum rubescens
Chrysophyllum sanguinolentum
Duguetia flagellaris
Eperua glabriflora
Eschweilera coriacea
Eschweilera tessmannii
Eschweilera truncata
Eschweilera wachenheimii
Helianthostylis sprucei
Henriettella caudata
Licania micrantha

Mabea speciosa

76
161
259
279
215
413
130
441
218
193

76
101
187

0.95
1.42
0.96
0.45
1.37
1.51
0.71
1.07
0.98
0.56
0.90
-0.15
1.19

1.41
0.67
1.11
0.39
0.50
0.35
0.56
0.25
0.33
0.19
0.95
1.07
0.77

0.48
0.67
0.14
0.13
0
0
0
0.08
0.17
0.19
2.32
0.71
0.77

37
168
92
294
158
358
119
311
339
157
55
61
108

1.41
1.87
1.58
0.59
1.85
1.65
1.36
1.67
1.10
0.67
0.99
1.19
1.26

0
0
0.78
0.12
0.23
0.20
0.30
0.47
0.11

0.59
0.67

0

0

0
0.25

0.10
0.30

1.30
0.59

75
161
255
259
208
398
129
433
217
183

78
101
176

0.99
1.61
1.02
0.27
1.55
1.30
1.14
1.17
0.78
0.64
0.60
0.69
0.63

0.89
0.70
0.79
1.77
1.38
1.17
0.69
0.72
0.52
1.44
1.14
1.10
1.98

0
0.28
0.35
0.35

0
0.06
0.18
0.05

0

0
0.29
131
0.51
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14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30

Micropholis guyanensis
Paypayrola grandiflora
Pourouma ovata
Protium divaricatum
Protium grandifolium
Protium hebetatum
Protium paniculatum
Protium strumosum
Pseudolmedia laevis
Scleronema micranthum
Senefeldera macrophylla
Swartzia tomentifera
Tetragastris panamensis
Theobroma sylvestre
Unonopsis duckei
Virola calophylla

Zygia ramiflora

205
86
110
116
130
538
209
97
82
213
229
75
140
127
67
99
54

1.41
0.67
2.04
1.03
1.40
0.90
1.41
0.81
1.41
1.77
0.87
1.06
1.07
0.84
1.67
1.07
1.13

0.88
0.84
0.66
0.62
0.83
0.54
0.86
1.11
0.44
0.34
0.94
0.48
0.52
0.85
0.54
1.09
0.67

0.35

0.33
0.93
0.28
0.27
0.69
0.74

0.17
0.47

160
o1
54
68
49

452

151
79
71

191

156
49

121

116
77
80
75

1.83
0.74
2.42
1.25
1.37
1.17
1.42
1.22
1.40
1.54
1.03
1.71
1.06
0.87
1.24
1.26
0.96

0.23
0.71
0.67
0.53
0.74
0.32
0.72
0.46
0.51
0.19
0.46

0.30
0.62
0.47
0.90

0.23

0.24
0.24

0.51

o O O O O o o

193
81
100
108
121
522
205
93
80
208
226
67
138
120
67
91
54

1.55
0.40
1.89
0.96
0.71
0.82
1.25
0.86
1.08
2.14
0.62
0.95
0.86
0.49
0.71
0.76
0.46

1.92
1.36
2.58
2.21
1.81
1.48
1.29
1.88
0.84
0.86
0.98
2.57
0.81
1.29
1.00
2.37
0

0.12

0.23
1.03
0.56
0.09

0.28

0.20
0.34
0.33
0.38

0.74
0

67



Espécie

Intervalo 4 (2004-2009)

N CRESC MORT RECR N CRESC MORT RECR N CRESC MORT RECR

Intervalo 5 (2007-2014)

Intervalo 6 (2014-2016)

© 00O N o o B~ W DN B

10
11
12
13
14
15
16
17
18

Andira micrantha
Brosimum rubescens
Chrysophyllum sanguinolentum
Duguetia flagellaris
Eperua glabriflora
Eschweilera coriacea
Eschweilera tessmannii
Eschweilera truncata
Eschweilera wachenheimii
Helianthostylis sprucei
Henriettella caudata
Licania micrantha

Mabea speciosa
Micropholis guyanensis
Paypayrola grandiflora
Pourouma ovata

Protium divaricatum

Protium grandifolium

34
165
82
284
150
350
118
301
338
157
52
61
102
153
51
49
58
46

1.32
1.58
1.33
0.29
1.73
1.40
1.03
1.23
0.93
0.52
0.61
0.77
0.65
1.62
0.61
1.81
1.07
0.67

1.92
0.41
2.62
0.94
1.33
0.70
0.38
0.82
0.20
0.29
2.09
0.37
1.30
1.16
0
2.63
3.62
1.44

0

0

0
0.16

44
99
134
187
143
236
67
159
135
92
67
64
50
107
48
36
52
50

0.84
1.42
1.13
0.21
1.61
1.25
1.13
1.15
0.71
0.37
0.50
0.54
0.60
1.24
0.38
1.43
1.08
1.42

0.38
0.50
2.43
1.70
1.35
0.90
0.25
1.12
0.96
1.89
1.43
0.51
2.76
191
1.34
4.45
2.39
3.59

1.45
1.76
1.99
2.33
0.46
0.56
1.66
0.21
0.49
2.36
2.10
1.50
7.85
2.33
1.34
3.72
6.55
5.85

29
66
103
136
112
182
43
75
113
70
44
49
44
93
32
31
57
52

0.07
1.03
1.32
0.06
0.92
0.81
0.16
0.35
0.49
0.57
0.22
0.97
0.25
0.56
0.92
1.32
0.58
1.19

3.88
0.88
1.12
4.53
3.04
2.50
1.34
3.03
2.03
1.64
6.27
1.18
1.31
2.45
1.79
1.85
1.01
1.11

O O O O O O O O O O O O o o o o o o
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19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30

Protium hebetatum
Protium paniculatum
Protium strumosum
Pseudolmedia laevis
Scleronema micranthum
Senefeldera macrophylla
Swartzia tomentifera
Tetragastris panamensis
Theobroma sylvestre
Unonopsis duckei
Virola calophylla

Zygia ramiflora

427
140
72
70
184
150
48
117
108
74
73
72

0.97
1.47
1.00
1.05
1.74
0.65
1.67
0.84
0.46
1.00
0.85
0.52

1.49
1.87
2.11
0.64
0.85
1.04
0.93
0.76
1.82
0.90
2.08
0.93

0.05 281

0

o

N

o
O w
H

84
45
57
128
124
38
71
63
28

30

0.62
1.02
0.77
1.13
2.17
0.68
0.72
0.82
0.21
0.49
1.01
0.42

2.33
1.52
1.08
0.86
1.13
2.26
1.27
1.57
1.27
2.23
3.72
2.09

3.33
3.88
0.73
1.13
0.39
4.97
2.45
0.69
2.46
2.23
1.65
2.09

270
72
30
43
89
81
23
44
50
13
45
22

0.71
0.20
0.90
0.72
1.53
0.25
0.89
0.22
0.08
0.20
0.67
0.06

2.53
1.60
3.76
1.34
441
2.81
2.48
1.31
2.28
4.32
3.76
2.59

O O O O O O O o o o o o
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Tabela S2. VValore médios de 7 caracteristicas funcionais para 30 espécies arbdreas abundantes na Amazonia central. Coluna de nimeros

em negrito do lado de cada caracteristica funcional indica o nimero de individuos utilizados na obtencéo do valor medio.

Espécie WD WDMC LA SLA LDMC XylProp Al:As

Andira micrantha 062 6 54152 6 36363 6 1792 6 47359 6 056 3 170 3
Brosimum rubescens 0.66 15 573.53 12 49.76 15 15.33 15 429.03 15 059 9 150 5
Chrysophyllum sanguinolentum 0.45 13 453.24 13 229.40 14 8.72 13 44369 14 039 8 206 6
Duguetia flagellaris 0.68 50 543.75 49 84.04 52 13.00 50 47129 50 030 45 150 47
Eperua glabriflora 053 5 52311 5 279.01 5 1325 4 45335 3 048 2 276 2
Eschweilera coriacea 0.64 10 567.23 10 153.68 11 10.35 11 43980 11 054 7 160 7
Eschweilera tessmannii 0.69 10 60158 10 7456 10 10.10 10 45541 10 052 7 152 5
Eschweilera truncata 060 4 57290 5 9692 3 941 5 52714 5 045 5 164 5
Eschweilera wachenheimii 0.67 13 579.38 14 57.77 14 11.89 14 48354 14 054 10 164 11
Helianthostylis sprucei 0.65 11 611.27 11 28.81 12 16.39 13 482.07 13 064 11 129 11
Henriettella caudata 0.64 11 551.19 11 9428 12 16.60 11 519.89 10 0.61 10 140 10
Licania micrantha 0.74 13 61344 14 7637 15 9.74 16 50352 16 048 7 203 7
Mabea speciosa 0.54 13 538.09 14 7123 12 1482 14 41850 14 068 5 098 7
Micropholis guyanensis 0.64 11 597.00 12 9579 10 880 11 48343 10 054 7 129 8
Paypayrola grandiflora 056 3 50838 3 14825 4 1181 5 48354 5 056 3 111 3
Pourouma ovata 0.48 10 478.36 10 17488 9 1455 10 40177 10 044 6 170 6
Protium divaricatum 0.56 13 518.68 13 215.61 13 15.05 14 487.21 12 0.60 10 1.08 10
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Protium grandifolium
Protium hebetatum
Protium paniculatum
Protium strumosum
Pseudolmedia laevis
Scleronema micranthum
Senefeldera macrophylla
Swartzia tomentifera
Tetragastris panamensis
Theobroma sylvestre
Unonopsis duckei
Virola calophylla

Zygia ramiflora

042 11
0.55 42
0.48
0.50
0.56
0.60
0.59 28
0.60 6
0.70 9
0.58 12
0.61 5
0.43 10
0.78 9

449.56 8 582.64

506.11
501.96
444,79
502.91
552.45
572.63
546.32
485.65
431.20
600.62
492.14
617.73

40

o~ 00

445.22
529.84
363.41
97.40
107.36
138.95
546.05
347.07
143.61
70.87
116.15
463.51

19
44
12
10
6
5
31
9
11
11
5
10
9

13.82
13.12
11.90
15.33
13.78
17.94
12.97
8.92

12.31
14.07
14.28
9.82

15.49

18
41
12

29

12
13

10

426.19
529.13
508.02
517.50
459.61
406.95
459.50
481.91
485.09
427.70
514.48
410.44
528.87

19
42
12
10

30

12
13

10
10

0.51
0.52
0.57
0.47
0.55
0.42
0.59
0.53
0.55
0.45
0.46
0.48
0.47

1.02
1.23
0.93
2.34
1.27
1.79
1.23
1.33
1.69
1.84
1.36
2.17
2.24
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Figura S1. Ao lado esquerdo, localizacio da Reserva Ducke, Manaus, Brasil. A direita, sistema de grade da RFAD, com as 72 parcelas
permanentes uniformemente distribuidas. As linhas centrais das parcelas seguem o contorno altitudinal da topografia local. Fonte:
Adaptado de Schietti et al. (2014).
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0.20

Variaveis climaticas
0.10

0.00

Intervalo

Figura S2. Valores das anomalias do clima ao longo dos seis intervalos. Vermelho: FWD, Frequéncia de anomalias de déficit hidrico;
Azul: FWE, Frequéncia de anomalias de excesso hidrico; Laranja: FAT, Frequéncia de anomalias de temperatura.
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Abundancias das especies
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Parcelas ordenadas segundo HAND

HAND

Duguetia_flagellaris
Zygia_ramiflora
Unonopsis_ducker
Helianthostylis_sprucei
Hennettella_caudata
Eschweilera_wachenheimii
Rinorea racemosa
Tetragastns_panamensis
Eschweilera_truncata
Theobroma_sylvestre
Swarizia_tomentifera
Protium_strumosum
Eschweillera_tessmannii
Ryania_speciosa
Protium_parmiculatum
Brosimum_rubescens
Scleronema_micranthum
Pseudolmedia_laevis
Andira_micrantha
Protium_hebetatum
Micropholis_guyanensis
Virala_calophylla
Mabea_speciosa
Licania_micrantha
Eschweilera coriacea
Protium_divarcatum
FPaypayrola_grandiflora
Eperua_glabriflora
Senefeldera_macrophylla
Pausandra_macropetala
FPourouma_ovata
Protium_grandifalium

Chrysophyllum_sanguinolenfum

Siparuna_cristata
Adiscanthus_fusciflorus

Figura S3. Distribuicdo dos individuos das 30 espécies arboreas ao longo das 72 parcelas da RFD (baseado no censo 1).
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Figura S4. Distribuicdo de frequéncia das taxas de crescimento diamétrico, mortalidade, e recrutamento ao longo dos seis intervalos.



Correlation between variables Correlation between variables
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Figura S5. Matriz de correlagdo de Pearson entre as variaveis ao longo dos intervalos. Esquerda, matriz de correlagdo ao longo dos seis
intervalos. Direita, matriz de correlacdo sem o sexto intervalo (valido para a analise do recrutamento).
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MNicho hidro-edafico Micho hidro-edafico

Figura S6. Interagdo do nicho hidro-edéafico com as anomalias de déficit hidrico sobre o crescimento diamétrico das 30 espécies ao longo
dos intervalos. Esquerda: efeito parcial da interacdo nao incluida nos melhores modelos (AAIC= 5.5). Direita: Efeito do nicho hidro-
edafico dentro de cada intervalo. Linha preta: tendéncia no crescimento ao longo dos cinco primeiros intervalos. Linha vermelha:
tendéncia no crescimento no intervalo de maior déficit hidrico (sexto intervalo, 2014-2016).
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Figura S7. Efeito do contetdo de massa seca na folha (esquerda), da densidade da madeira (médio) e do conteido de massa seca na
madeira (direita) sobre o crescimento diamétrico das 30 espécies ao longo do tempo. Linha preta: tendéncia do crescimento médio ao
longo dos cinco primeiros intervalos. Linha vermelha: tendéncia do crescimento médio no intervalo de maior déficit hidrico (sexto
intervalo, 2014-2016).

78



2.5

W
<
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Figura S8. Efeito do nicho hidro-edafico sobre o crescimento diamétrico das 30 espécies ao longo do tempo. Linha preta: tendéncia do

crescimento médio ao longo dos quatro primeiros intervalos. Linha azul: tendéncia do crescimento médio no intervalo de maior excesso
hidrico (quinto intervalo, 2007-2014).
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Taxa de mortalidade (%.ano-1)

Nicho hidro-edafico

Figura S9. Efeito do nicho hidro-edafico sobre a taxa de mortalidade das 30 espécies ao longo do tempo. Linha preta: tendéncia na
mortalidade ao longo dos cinco primeiros intervalos. Linha vermelha: tendéncia na mortalidade no sexto intervalo (2014-2016).
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Taxa de mortalidade (% .ano-1)
2

Micho hidro-edafico

Figura S10. Efeito do nicho hidro-edéafico sobre a taxa de mortalidade das 30 espécies ao longo do tempo. Linha preta: tendéncia da
mortalidade ao longo dos quatro primeiros intervalos. Linha azul: tendéncia da mortalidade no intervalo de maior excesso hidrico (quinto
intervalo, 2007-2014).
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Densidade da madeira

Figura S11. Efeito da densidade da madeira sobre a taxa de mortalidade das 30 espécies ao longo do tempo. Linha preta: tendéncia da
mortalidade ao longo dos cinco primeiros intervalos. Linha vermelha: tendéncia da mortalidade no sexto intervalo (2014-2016),
evidenciando a pouca influéncia (R>~0; p=0.69) dessa caracteristica funcional frente a condi¢des climaticas extremas.
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Taxa de recrutamento (% .ano-1)

Figura S12. Efeito do nicho hidro-edéafico sobre a taxa de recrutamento (valores normalizados) das 30 espécies. Esquerda: efeito ndo
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Micho hidro-edafico

significativo (R?~0; p=0.44) do nicho hidro-edafico ao longo dos cinco intervalos de tempo. Direta: efeito do nicho hidro-edafico dentro

de cada intervalo. Linha preta: tendéncia do recrutamento ao longo dos quatro primeiros intervalos. Linha laranja: tendéncia do

recrutamento no intervalo de maior excesso hidrico (quinto intervalo, 2007-2014).
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Razao de area foliar-area de xilema

Figura S13. Efeito da razdo de area foliar: area de xilema sobre a taxa de recrutamento (valores normalizados) das 30 espécies ao longo
do tempo. Linha preta: tendéncia do recrutamento ao longo dos quatro primeiros intervalos. Linha laranja: tendéncia do recrutamento no
intervalo de maior excesso hidrico (quinto intervalo, 2007-2014).
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