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Resumo Geral

A relagdo da mortalidade de arvores e decomposiedmadeira com caracteristicas do
solo e topografia foi investigada em parcelas peentes distribuidas sobre 64 e
floresta de terra-firme na Reserva Florestal Adoljphucke. Foram usadas 72 parcelas
estreitas (40 m) e longas (250 m) seguindo a cdevaivel do terreno para minimizar a
variacao interna de solos e topografia. A taxa detatidade de arvores com diametro a
altura do peito (DAP) 10 cm foi de 1,39 + 0,56 %.ahgmédia+ d.p.) em cinco anos
(2003 a 2008). Caracteristicas do solo (texturateemtes) e inclinacdo explicaram cerca
de um quinto da variagdo das taxas de mortalideeleenos inclinados e areas com solos
arenosos e encharcados apresentaram maior malalita que areas planas com solos
argilosos e bem drenados. A relacdo de solos egtafp@ com a mortalidade foi
dependente do tamanho das arvores. Baseado némssaordéoi possivel separar dois
grupos: arvores de pequeno e medio porte (DAP < 30 cm), com mortalidade
relacionada da mesma forma com as variaveis deestidpografia; e arvores de grande
porte (DAP 30 cm), com mortalidade sem relacéo ou relacionidmrma diferenciada
com essas variaveis. Tempestades aparentementdgivatn para aumentar a relacdo da
mortalidade com solos e topografia, pois a ocoraédesse disturbio foi associada a uma
intensificacdo da relagdo da mortalidade de arvapasentemente causada pelo vento e
chuva com varidveis de solo e inclinagdo. Em umdeexperimento, a decomposi¢édo da
madeira de quatro espécies de arvores com difereleigsidades de madeitdanilkara
huberi (Ducke) Standl. — 0,86 g.¢iCouratari guianensifAubl. — 0,54,Hura crepitans

L. — 0,32 eParkia pendulaBth. Ex Walp. — 0,29), nado foi relacionada comacteristicas
do solo ou topografia (altitude e inclinacdo),itdefina e biomassa arbdérea, com excecao
de C. guianensisque apresentou decomposicdo fracamente assoaielaachiomassa
arborea e inclinagdo. A densidade da madeira emogaxondmico da arvore (DAP30
cm) mais préxima também ndo foram relacionados aodecomposicdo, indicando que
esse processo provavelmente esta mais associadaganismos decompositores
generalistas do que com especialistas associadasvases mais proximas. Altitude e
inclinagéo explicaram ~ 10 % variagdo da mortakddd arvores. Contudo, nenhuma das
variaveis foi util para prever a variacdo da decosigiio de madeira, indicando que a
inclusdo da topografia contribuird pouco para auarem precisdo de modelos de previséo
de fluxo de carbono. No entanto, a relacdo da ficatie de &rvores com a topografia
aumentou devido a ocorréncia de tempestades, sdgegue essas variaveis podem ser
Uteis sob condi¢gBes de maior instabilidade clinaatic

Palavras — chave: mortalidade de arvores, sologtafia, decomposicédo de madeira,
especificidade por substrato, Amazdnia Central.
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General Abstract

Influence of soil and topography on tree mortalityand wood decomposition in derra-
firme forest in Central Amazonia. The relationships of tree mortality and wood
decomposition with soil and topography were studregermanent plots distributed over
64 knf of terra-firme tropical forest in Reserva Florestal Adolpho DucBeventy-two
long (250 m) and thin (40 m) plots were installediowing altitudinal contours to
minimize soil and topographical variation withiretplot. The mortality rate of trees with
diameter at breast height (DBH)10 cm was 1.39 + 0.56 %.y&afmean + s.d.) over a
period of five years (2003 to 2008). Soil (textarel nutrients) and slope explained around
one fifth of the variation in tree mortality rate&steep slopes, soils with high sand content
and waterlogged soils showed greater mortalitysraiban flat terrain with well drained
clayey soils. The relationship of soil and topodmavith mortality was dependent on tree
size. Using characteristics from this relationshipyas possible to separate trees in two
groups: small and medium trees (IDBH <30 cm), which showed similar relationship
between mortality rates and characteristics of @il topography; and large trees (DBH
30 cm), which showed different kinds of relatiomqshor no relationship between mortality
and characteristics of soil and topography. Stoapyarently contributed to intensify the
relationship between tree mortality and charadiesisof soil and topography. These
disturbances were associated with an increase ef réationship of tree mortality
apparently caused by wind and rain with gradierftssaml and slope. In a one-year
experiment, the wood decomposition of four treecsse that vary in wood density
(Manilkara huberi (Ducke) Standl. - 0.86 g.chCouratari guianensisAubl. - 0.54,Hura
crepitans L. - 0.32 andParkia pendula Bth. Ex Walp. - 0.29) was independent of
characteristics of soil and topography (altitudd alope), fine litter and above-ground tree
live biomass, except fdC. guianensiswhich showed a weak association of decomposition
with biomass and slope. Wood density and the taxonaroup of neighboring trees
(DBH 30 cm) were not related to decomposition. Thiscaigs that this process is more
likely to be related to generalist decomposers getialists associated with nearby trees.
Altitude and slope explained ~ 10% of the variaiiotree mortality. However, none of the
variables was useful as a predictor of wood decaitipa. Thus, the inclusion of
topography probably will contribute little to impe the precision of models to predict
carbon flux. However, as the relationship betwe&ea mortality and topography increased
with disturbances provoked by storms, topographlkely to be more useful under the
unstable climatic conditions foreseen by seveiaiatic models.

Keywords: tree mortality, soil, topography, wooddeposition, substrate specificity,
Central Amazonia.
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Introducéo Geral

A mortalidade de arvores € utilizada para determmadancas estruturais e estimar as
perdas do carbono contido na biomassa das flor€Staglit et al., 1995; Phillips et al.,
1998, 2009). Ao redor de 48 % da biomassa secamases € composta por carbono
(Carvalho et al., 1998; Higuchi et al., 1998). Arteade uma arvore representa a liberacao
do carbono contido em seus tecidos para a atmogiengipalmente através do processo
de decomposicdo (Chambers et al., 2000, 2001, 2B8Hjnativas precisas da mortalidade
de arvores e decomposi¢cdo de madeira sdo fundameratea determinar o fluxo de
carbono nas florestas. Como o contetdo lenhosondeduvore contribui com 99 % do seu
peso seco (Higuchi et al., 1998), alteracbes nogssno de decomposicdo de madeira teréo
maior reflexo no ciclo de carbono e nutrientes de dolhas e frutos. Contudo, em
florestas tropicais os processos de mortalidadérderes e decomposicdo de madeira
ainda sdo pouco entendidos e existe pouca infommag&speito de sua variabilidade ao
longo da paisagem (Chambers et al., 2000, 200E &ial., 2004; Phillips et al., 2004,
2009).

As formacdes florestais na Amazonia ocupam umadees46 milhdes de Knila
bacia e estocam cerca de 86 bilhdes de toneladaarbeno (Saatchi et al., 2007), que
equivale a 10 anos de emissbes de carbono podadss antropogénicas no planeta
(Denman et al.,, 2007). Pequenas alteracdes nas w@&xamortalidade de arvores e
decomposicdo de madeira nessas florestas podenocarowa liberagdo de grandes
quantidades de carbono para a atmosfera e acelggazcesso de mudancas climaticas
(Malhi et al., 2008; Phillips et al., 2009). Comamaelos climaticos prevéem um aumento
da frequéncia e intensidade de secas e precipgapdeemas na Amazonia (Cox et al.,
2008; Marengo et al., 2008, 2009), entender osdesdde variabilidade espacial dos
processos de mortalidade de arvores e decompadécémadeira pode ajudar a identificar
areas mais propensas a sofrerem perda de carbwuitm @dedistirbios climaticos e assim
contribuir para melhorar as estimativas de fluxeadono.

Na bacia Amazobnica, as principais fontes de vdrtinle espacial da mortalidade
de arvores sao a fertilidade do solo e a intensididperiodo seco (Phillips et al., 2004).
No entanto, diferencas na composicao floristicersidlade da madeira das arvores estao
fortemente associadas a caracteristicas do sdiona ao longo da bacia, dificultando a
definicdo de uma variavel com efeito causal sobmealidade, pois a mortalidade varia
entre espécies e esta estreitamente associadaescinento e densidade da madeira
(Condit et al., 1995; ter Steege et al., 2000, 2@2ker et al., 2004a; Chao et al., 2008).
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Estudos em menores escalas e sob condi¢cdes chm&melhantes sdo necessarios para
identificar os fatores que afetam diretamente atatidade de arvores. No entanto, a
relacdo entre a mortalidade e caracteristicas autalgse em pequena e média escala, foi
pouco explorada até o momento na Amazonia (Caregt.etl994; Korning e Balslev,
1994; Williamson et al., 2000).

Nas florestas tropicais, o efeito de caracteristamabientais sobre a decomposi¢éo
de madeira foi pouco estudado (Summers, 1998; Gainalt, 2001; Beard et al., 2005;
Pauletto, 2006). A maioria dos estudos sobre andposicdo de madeira nos tropicos se
limitou em analisar os efeitos de caracteristio&$nsecas da madeira, como conteudo de
nutrientes, lignina, umidade, densidade da madeiwradimensdes do tronco sobre a
decomposicdo (Harmon et al., 1995; Martius, 199¥arabers et al., 2000, 2001; Weedon
et al., 2009). Como existe grande variacdo na dadsida madeira das arvores associada a
fertiidade do solo ao longo da bacia Amazonicak@Baet al.,, 2004a), provavelmente
existam diferencas nas taxas de decomposi¢cdo go ldo gradiente de solo, porém, a
relacdo entre a decomposicdo de madeira e castic&sido solo ainda néo foi explorada.
Na Amazoénia Central, pequenas variacdes das cesdict#s do solo e topografia foram
associadas a mudangas na decomposicao da liteara fia ciclagem de nutrientes (Luizao
et al., 2004, 2007). Essas pequenas variacoeslae sopografia podem contribuir para
aumentar a variacdo da decomposicéo independertehercaracteristicas intrinsecas da
madeira, sendo uma fonte adicional de variabilidsae estimativas de fluxo de carbono.
A especificidade de organismos decompositoreslaesstas tropicais pode ser uma fonte
de variacdo na decomposicéo de madeira. Emboraisngas decompositores de madeira,
como os fungos, em sua maioria sejam consideraslosrgjistas (Lodge, 1997; Lindblad,
2000; Gilbert et al., 2002), existem evidenciagsigécies restritas a determinadas espécies
de arvores (Lodge e Laessge, 1995; Gilbert e SAOGLLY; Ferrer e Gilbert, 2003). A
variagdo das condicdes ambientais também podearaltes taxas de decomposi¢do
indiretamente através de mudancas impelidas na midade dos organismos
decompositores (Genet et al.,, 2001). Todas essatesfode variacdo espacial da
decomposicdo de madeira ainda precisam ser inadsssgna Amazonia para fornecer
bases a modelos de predicdo de fluxo de carbono.

A maioria dos resultados obtidos em parcelas pesnteas na Amazodnia é
proveniente da andlise de dados de arvores de regiemde porte, com diametro a altura
do peito (DAP) 10 cm, > 25 cm ou > 30 cm (Fearnside, 2000; teed et al., 2000,
2006; Houghton et al., 2001; Baker et al., 2004dbllips et al., 2004, 2009; Nogueira et

13



al., 2008). No entanto, ainda nao foi determinaglospadrdes oriundos desses dados sdo
dependentes de arvores restritas a certas classemdnho. A biomassa de arvores e
lianas na Amazobnia Central exibiu relacdo com sotopografia dependente de algumas
classes de tamanho (Castilho et al., 2006; Noguiba6). Padrbes observados para
mortalidade de arvores (Phillips et al., 2004) témlpodem ser limitados, principalmente
as arvores menores que exercem maior peso nasdexa®rtalidade por apresentarem
maior numero de individuos. Investigar o efeitotdmanho das arvores sobre a relacao
entre a mortalidade e variaveis ambientais poddaaja definir grupos de tamanho de
arvores para andlises posteriores. A divisdo ariatide tamanho (DAP 10 e < 10 cm)
utilizada na maioria dos estudos pode ser inadequmedta identificar ou interpretar
padrbes, pois 0s mesmos podem ser dependentegodesarestritas a algumas classes de
tamanho, permanecendo escondidos ou influenciandstante dos dados no processo de
andlise. Sendo assim, devem ser utilizados critépara separacdo dos tamanhos das
arvores a fim de facilitar a interpretacdo dosltedos.

Na Amazbnia Central, variacbes nas caracteristidas solo e topografia
influenciam os estoques de biomassa, distribuigi@ldntas e a variagcdo de processos
ecoldgicos nas florestas de terra-firme (Luizad9 9 aurance et al., 1999; Luizao et al.,
2004; Kinupp e Magnusson, 2005; Castilho et alQ620Nogueira, 2006; Costa et al.,
2005; 2009). No entanto, ndo se sabe se a varidgdmortalidade de arvores e a
decomposicdo de madeira estdo associadas a dderel®; solo na regido; ha pouca
informacéo a respeito do efeito da topografia sabmertalidade de arvores (Rocha, 2001)
e nenhuma sobre a decomposicao de madeira. Entenither esses processos variam ao
longo da paisagem pode ajudar na extrapolacéo edogtados com maior precisdo para
areas maiores. As caracteristicas de solo saaorfentie relacionadas com a topografia na
Amazobnia Central (Chauvel et al., 1987; Laurancealet 1999; Luizdo et al., 2004;
Castilho et al., 2006), onde a altitude do terrérfortemente associada com a textura do
solo. Nessa regido, areas mais baixas proximaspgsa'agua possuem solos arenosos
que vao sendo substituidos por solos argilosos iee¢a®d aos platds a medida que a
altitude aumenta. Castilho et al. (2006) mostracau® um terco da variacdo espacial da
biomassa arborea foi associada com a textura do altitude e inclinacdo. Como os solos
na Amazoénia ndo sdo mapeados em alta resolucdmtoses sugeriram que altitude e
inclinacao fossem utilizadas para prever a varigigibiomassa em larga escala, pois essas

variaveis topograficas podem ser obtidas com mfaidlidade através de mapas, ou de
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imagens do modelo digital de elevacdo do terrermvattos do radar interferométrico
SRTM (Shuttle Radar Topographic Missipmlisponibilizadas pela NASA.

Na Reserva Florestal Adolpho Ducke, foram instadagarcelas permanentes
cobrindo uma area de 64 kmie floresta de terra-firme. As parcelas forameiggjas para
avaliar a influéncia de caracteristicas de solopwgrafia sobre organismos e processos
ecolégicos (Magnusson et al., 2005). Desde a axsdal das parcelas em 2000, foram
realizados dois inventarios de mortalidade de @&s/grermitindo que seja avaliada a
influéncia dos solos e topografia sobre esse psoces realizacdo de experimentos de
decomposicado de madeira nas parcelas também peugteeja analisada a dependéncia
desse processo em relacdo ao solo e a topografiearfcdes topograficas encontradas na
Reserva Ducke sao tipicas da formacdo geoldgicantieada “Alter do Chéao”, que
representa 25 % da area da Amazbnia Central (Sekbi2000), o0 que permite a
utilizacé@o de variaveis topograficas para melhasaestimativas de mortalidade de arvores
e decomposicao de madeira em escala regional.

Esta tese esta dividida em dois capitulos: no prime analisada a relacdo entre
mortalidade de arvores e variaveis de solo e t@dagravaliando a influéncia do tamanho
das arvores, distarbios climaticos e 0 modo de endas arvores sobre essa relacdo; no
segundo capitulo é analisada a relacdo entre angesicdo de madeira e varidveis de
solo, topografia e também a influéncia indiretaedpecificidade por substrato sobre o
processo de decomposicdo através de caracteridacassore mais proxima da madeira

em decomposigao.

15



1 Influéncia do solo e topografia sobre a mortalidadele arvores em uma

floresta de terra-firme na Amazonia Central

José Julio de Toledo, William Ernest Magnussonpliaa Volkmer de Castilho, Henrique

Eduardo Mendong¢a Nascimento

1.1 Resumo

Entender a relacdo das caracteristicas do solpagtafia (altitude e inclinacdo) com a
variacdo espacial da mortalidade de arvores enestias da Amazodnia pode ajudar a
melhorar as estimativas de fluxo de carbono emlasegional. Essas relagbes foram
investigadas em 72 parcelas permanentes de 1thibulidas sobre uma area de 64°lde
floresta tropical de terra-firme na Reserva Fl@leAtolpho Ducke. A taxa de mortalidade
de arvores com diametro & altura do peito (DAP)0 cm foi de 1,39 + 0,56 %.aho
(média+ d.p.) em cinco anos (2003 a 2008). Nos primeimss dnos (1,20 + 0,59 %.aho

a mortalidade foi menor do que nos Gltimos trésgagt9 + 0,72 %.anv, provavelmente
devido a ocorréncia de tempestades durante o Uititaovalo de tempo. Caracteristicas do
solo (textura e nutrientes) e inclinagcéo explicacamta de um quinto da variagéo das taxas
de mortalidade de arvores. Terrenos inclinadoseasacom solos arenosos e sujeitos ao
encharcamento apresentaram maior mortalidade dargas planas com solos argilosos e
bem drenados. A relacdo de solos e topografia comodalidade foi dependente do
tamanho das &rvores. Baseado nessa relacao favglossparar dois grupos: arvores de
pequeno e médio porte (1IDAP < 30 cm), com mortalidade relacionada da mefemmaa
com as variaveis de solo e topografia; e arvoregrdade porte (DAP 30 cm), com
mortalidade sem relagdo ou relacionada de formerafitiada com essas variaveis. A
ocorréncia de tempestades em 2005 aumentou a oetdgdmortalidade com solos e
topografia e parece ter sido responsavel por edagdo, pois a mortalidade de &rvores
aparentemente causada pelo vento e chuva foi oekd@ com as varidveis de solo e
topografia. Altitude e inclinacdo explicaram ~ 10v&riacdo da mortalidade de arvores.
Assim, a utilizacdo dessas varidveis para preveno#alidade de arvores em escala
regional é limitada. No entanto, a relacdo aumemtmm a ocorréncia de tempestades,
mostrando que variaveis topograficas podem sers (Beb as condicdes de maior
instabilidade climatica previstas por varios modailimaticos.

Palavras — chave: mortalidade de arvores, sologtafia, disturbios climaticos, classes de
tamanho, Amazoénia Central.
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1.2 Abstract

Influence of soil and topography on tree mortalityin a terra-firme forest in Central
Amazonia. Understand the relationship of soil and topografddgitude and slope) with
the spatial variation in tree mortality rates in &zonian forests may be useful to improve
estimates of carbon flux on a regional scale. Thelsionships were investigated in 72 1-
ha permanent plots distributed over 64%lahtropical forest in Reserva Florestal Adolpho
Ducke. The mortality rate of trees with diametebigast height (DBH) 10 cm was 1.39
+ 0.56 %.yeat (mean + s.d.) over a period of five years (2003@68). The mortality was
lower in the first two years (1.20 + 0.59 %.y8athan in the last three years interval (1.49
+ 0.72 %.yeat) probably due to storms that struck the foreshinlast time interval. Soil
(texture and nutrients) and slope explained araumel fifth of the variation found in tree
mortality rates. Steep slopes, soils with high seodtent and waterlogged soils showed
greater mortality rates than flat terrain with wethined clayey soils. The relationship of
soil and topography with mortality was dependentree size. Using characteristics from
this relationship, it was possible to separatestiedwo groups: small and medium trees (1
DBH < 30 cm), which showed similar relationshipstvibleen mortality rates and
characteristics of soil and topography; and lamges (DBH 30 cm), which showed
different kinds of relationships or no relationsihigtween mortality and characteristics of
soil and topography. Storms occurred in 2005 apyplrantensified the relationship
between tree mortality and characteristics of aail topography. This disturbance was
associated with an increase in the relationshippeaf mortality apparently caused by wind
and rain with variables of soil and topography.itAtte and slope explained ~ 10% of the
variation in tree mortality. Thus, the use of topaghy to predict tree mortality variation
on a regional scale is limited. However, as theneeared to be an intensification of the
relationship between tree mortality and topograplwe to disturbances provoked by
storms, topography is likely to be more useful untlee unstable climatic conditions
foreseen by several climatic models.

Keywords: tree mortality, soil, topography, clintadiisturbances, size classes, Central
Amazonia.

1.3 Introducao

Caracteristicas do solo e topografia explicam cdeam terco da variagdo espacial da
biomassa arbérea na Amazoénia Central, que var2ldlea 492 Mg.H4 (Laurance et al.,

1999; Castilho et al., 2006). A densidade de liginegueira, 2006), e a distribuicdo de
espécies de palmeiras (Costa et al.,, 2009) e at®asub-bosque (Costa et al., 2005;
Kinupp e Magnusson, 2005) também estdo relacionemimssolos e topografia na regiao.

Em varias florestas tropicais, a distribuicdo espate muitas espécies de arvores de
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dossel também é dependente de condigbes edafisses associados a topografia (Clark
et al., 1999; Harms et al., 2001; Potts et al.,22@usso et al., 2005; John et al., 2007).
Solos e topografia também estéo relacionados comortalidade de arvores (Bellingham e
Tanner, 2000; Nakagawa et al., 2000; Rocha, 2043 & Kitayama, 2002; Phillips et al.,
2004) e com a formacéo de clareiras (Kapos el@90; Poorter et al., 1994; Gale, 2000)
em muitas florestas tropicais. No entanto, a maidds estudos que tentaram relacionar a
mortalidade de arvores com variaveis de solo eg@bia utilizaram unidades amostrais de
tamanho pequeno ou com poucas repeticdes. Aléno,dis# dispunham de dados
detalhados e continuos de solo e topografia qusilplitessem a determinagdo da
magnitude do efeito dessas variaveis sobre a ridati.

Conhecer a variacdo espacial da mortalidade deesvm Amazonia € necessario
para melhorar as estimativas de emissao de cadioages da perda de biomassa (Phillips
e Gentry, 1994; Phillips et al., 2009). Na baciaakdnica, a mortalidade de arvores exibe
grande variacdo espacial relacionada com a fextiéddo solo e intensidade do periodo
seco (Phillips et al., 2004). A mortalidade de &gce duas vezes maior em solos ricos da
parte sul e oeste do que em solos pobres da partealce leste da bacia. As florestas da
parte noroeste da bacia, onde a intensidade dodoeseco é menor (menos de um més por
ano com menos de 100 mm de chuva) apresentam idadelligeiramente maior do que o
restante da bacia, onde o periodo da seca é miassin Contudo, mudancas na
composicao de espécies (ter Steege et al., 2008) 2ha densidade da madeira (Baker et
al., 2004a) estao relacionadas a variacdo de sgloscipitacdo ao longo da bacia. Como a
mortalidade é dependente da espécie (Condit €t9815) e da densidade da madeira (Chao
et al., 2008), a relacéo entre solos e mortaligemtte ser indireta. Estudar a variacdo da
mortalidade em escalas menores, sob mesmas cosdigd@ticas e com menos variacao
floristica, pode ajudar a determinar se variacéessalos e topografia sdo capazes de
influenciar diretamente a mortalidade de arvoreseNtanto, na Amazoénia, a relagédo entre
mortalidade e caracteristicas do solo e topogeafigpequena e meso escala ainda € pouco
entendida (Carey et al., 1994; Korning e Balsl®84t Williamson et al., 2000).

Na Amazobnia, a maioria dos padroes de distribug@anortalidade de arvores,
biomassa, diversidade floristica e densidade daireafbram obtidos através da analise de
dados de arvores com diametro a altura do peitdP)DA10 cm (ter Steege et al., 2000;
Baker et al., 2004ab; Phillips et al., 2004, 20@%timativas de biomassa e de diversidade
floristica também foram realizadas com base emdgsmventarios (como os da FAO e

do Projeto RadamBrasil) utilizando somente arvaresm DAP > 25 cm ou > 30 cm
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(Fearnside, 2000; Houghton et al., 2001; ter Stetga., 2006; Nogueira et al., 2008).
Geralmente, as arvores com DAP < 10 cm sdo exdludda analises de padrbes de
mortalidade e diversidade floristica e sua bioma&sastimada através de relacdes
conhecidas com as arvores maiores (Fearnside, 2ijhton et al., 2001; Nogueira et
al., 2008). No entanto, ainda nao foi determinagltodas as arvores com DAPLO, > 25
ou > 30 cm sao responsaveis pelos padrées de idad) biomassa, diversidade floristica
e densidade da madeira. Ha pouca informacéao se padees sdo dependentes de arvores
que estao restritas a algumas classes de tamaalitorésta do Tapajos (Para), Nepstad et
al. (2007) mostraram que as arvores de médio eanelg porte (10 DAP < 30 cm e DAP
30 cm, respectivamente) sofreram maior mortalidbmlgque arvores de pequeno porte (2
DAP < 10 cm) em periodos de seca prolongada erpatalmente. Em areas de floresta
proximas a Manaus, a mortalidade de arvores ndssaptou diferencas relacionadas ao
tamanho (Williamson et al., 2000; Laurance et24lQ1), porém, somente foram analisadas
arvores com DAP 10 cm. Baseados em dados de mortalidade, Coomals 003)
dividiram arbitrariamente as arvores em DAP < IBA® 18 cm, argumentando que a
competicdo determina a mortalidade das arvores regmmquanto distdrbios externos sao
responsaveis pela mortalidade das arvores maioks. entanto, essa divisdo
provavelmente ndo se aplica a todas as floresipg#is, pois a mortalidade ao longo das
classes de diametro é alterada dependendo do cestagiegeneracdo da floresta e de
caracteristicas climaticas (Muller-Landau et @00&). Na Amazonia Central, a relacdo de
biomassa de arvores e lianas com solos e topografemendente do tamanho (Castilho et
al., 2006; Nogueira, 2006). No entanto, ainda némanfi realizadas andlises para
determinar grupos de tamanho de acordo com afesantre biomassa e caracteristicas
do solo e topografia. Uma analise da relacdo entmrtalidade em diversas classes de
tamanho com gradientes ambientais pode ajudari@rdgiupos que provavelmente sejam
responsaveis por padrées de mortalidade como @oselgor Phillips et al. (2004).

Varios modelos de mudangas climaticas prevéem umenio da frequéncia e
intensidade de secas e precipitacdes extremas aadia (Christensen et al., 2007; Cox
et al., 2008; Marengo et al., 2008, 2009). A semarrada em 2005 pode ser considerada
como um evento freqlente de cenarios futuros. EEmdgr parte da bacia Amazonica essa
seca causou aumento na mortalidade de arvorespgamodo a liberacdo de grande
quantidade de carbono para a atmosfera (Phillipal.et2009). Na Amazonia Central,
também em 2005, foram registradas tempestades aoraseconhecidas confowdowns

(Guimaraes, 2007), que podem ter contribuido parawmento da mortalidade de arvores
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na regido. Embora estudos tenham sido realizados ¢gheterminar o efeito de secas
extremas sobre a mortalidade de arvores na Amag@dfillamson et al., 2000; Laurance
et al., 2001), pouco se conhece sobre as mudangapadrdes espaciais de mortalidade
decorrentes de secas e tempestades. Em outrastdboteopicais, existem evidéncias de
que secas e furactes afetam os padrfes espaciaisriddidade e distribuicdo de espécies
de arvores em pequena e média escala (Condit @08b; Aiba e Kitayama, 2002; Uriarte
et al., 2004; Engelbrecht et al., 2007; GarridoeRést al., 2008). Determinar se os eventos
ocorridos em 2005 sdo capazes de influenciar ogdeadespaciais de mortalidade pode
ajudar na identificacdo de &reas mais propensgsresentarem maior mortalidade de
arvores num futuro com maior instabilidade climgtic

Entender a relacdo entre o modo de morte das &reooaracteristicas do solo e
topografia pode ajudar a explicar os padrdes easigade mortalidade de arvores. Contudo,
existem poucos estudos que relacionaram o modoode kas arvores com caracteristicas
do solo e topografia na Amazonia (Korning e BalstE994; Carey et al., 1994; Gale e
Barfod, 1999). Existem evidéncias de que areasroaior estabilidade climatica tendem a
apresentar maior proporcao de arvores mortas gi@gréy et al., 1994). Por outro lado, a
ocorréncia de disturbios climaticos comobdswdowns(Nelson et al., 1994; Guimaraes,
2007), podem alterar esse padrdo, aumentando oroldeearvores mortas quebradas e
desenraizadas. No entanto, ainda ndo existem astgde determinem as mudancas
causadas por disturbios climaticos nas propor¢cossmbdos de morte e sua relacdo com
solos e topografia.

Caracteristicas do solo estdo fortemente relacamadm topografia na Amazonia
Central (Chauvel et al., 1987; Laurance et al.,.919%izao0 et al., 2004; Castilho et al.,
2006), principalmente porque a textura do soloténante relacionada com a altitude.
Nessa regido, solos argilosos geralmente ocorrerareas mais altas e sao substituidos
por solos arenosos nos vales (Chauvel et al., 19®#f)essa razdo, a variagcao espacial da
biomassa arborea explicada por caracteristica®ldoesinclinacdo pode ser prevista por
topografia (Castilho et al., 2006). Na Amazoniajatatopograficos podem ser adquiridos
com maior facilidade do que dados de solo, poikitade pode ser calculada através de
imagens do modelo digital de elevacdo do terrermvattos do radar interferométrico
SRTM (shuttle radar topographic missipnAssim, se caracteristicas de solo e topografia
forem relacionadas com a mortalidade de arvoredpdale topografia poderdo ser

utilizados para melhorar as estimativas de modedkdem escala regional. No presente
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estudo, utilizamos dados de mortalidade de arvemdss e topografia de 72 parcelas de 1
ha na Reserva Ducke para responder as seguinte$egie

(1) Caracteristicas do solo e topografia influemces taxas de mortalidade de arvores na
Reserva Ducke?

(2) A relagédo entre a mortalidade de arvores ecterigticas do solo e topografia difere
entre periodos com diferentes intensidades derbisticlimaticos?

(3) Existem categorias de tamanho de arvores qustramo a mesma relacdo entre suas
taxas de mortalidade com caracteristicas do stupagrafia?

(4) A relacao entre caracteristicas do solo e tgii@ge a taxa de mortalidade difere entre
as causas de mortalidade?

(5) Altitude e inclinacdo podem substituir as ctgdsticas do solo para prever a variacao

espacial da taxa de mortalidade de arvores?

1.4 Material e Métodos

1.4.1 Area de Estudo

Realizamos o estudo na Reserva Florestal Adolphok®yFig. 1.1) pertencente ao
Instituto Nacional de Pesquisas da Amazo6nia (INPAeserva cobre uma area de 10.000
ha (10 x 10 km) de floresta tropical Uumida de téimae na periferia da cidade de Manaus
— AM, Brasil (02 55’ S e 59 59’ W). A floresta possui dossel fechado com &sate 30
a 37 m, e emergentes de 40 a 45 m (Ribeiro et18P9). As familias de arvores
dominantes sdo Fabaceae, Burseraceae, Sapotacadhidaceae, Chrysobalanaceae,
Moraceae e Lauraceae. As espécies mais frequdidaéd@ium hebetatumEschweilera
coriaceae E. truncata E. wachenheimjiDuguetiaflagellaris e Oenocarpusataua(C.V.
Castilho, dados néao publicados). O sub-bosque éopduminado com abundéancia de
palmeiras acaules do géndstrocaryune Attalea(Guillaumet e Kahn, 1982).

A média anual de temperatura é de°@6(Ribeiro e Villa Nova, 1979) e a média
anual de precipitacao entre 1979 e 2008 foi ded2miz), com uma estacao seca de julho a
setembro, geralmente com menos de 100 mm mensaishua (Coordenacdo de
Pesquisas em Clima e Recursos Hidricos — INPA, dado publicados). O Latossolo
Amarelo distréfico (Oxisol) é o tipo de solo predoante nas areas mais altas (platos), o
Argissolo Vermelho Amarelo distréfico (Ultisol) ate nas areas inclinadas (vertentes) e o
Espodossolo Céarbico Hidromoérfico (Spodosol) ocoraebase de vertentes mais suaves e

no fundo de vales (baixios), geralmente associadaspos d’agua (Chauvel et al., 1987).
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Esses solos sdo acidos, pobres em nutrientes, @@sfaro, calcio, magnésio, sodio e
potéssio, e altas concentragbes de aluminio ocanteniatossolos (Chauvel et,dl987;
Fearnside e Leal Filho, 2001). A topografia da &eadulada com altitude variando de 40
a 140 m s.n.m. (Ribeiro et al., 1999). A altitudédealtamente relacionada (Correlacéo de

Pearson = 0,94) com o conteudo de argila do sast{@Go et al., 2006).

Reserva Ducke
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B 100 [ ]e0
[]120 [ J40

Fig. 1.1. Localizacdo da Reserva Florestal Adolfghacke e das parcelas (pontos)
instaladas ao longo das trilhas de acesso.

1.4.2 Delineamento amostral

Uma grade de nove trilhas no sentido Norte — Snbwe no sentido Leste — Oeste foi
instalada na Reserva Ducke durante 2000 e 2001.trikgs possuem 8 km de
comprimento e se cruzam em intervalos de 1 km edbruma area de 64 knNas trilhas
Leste — Oeste foram instaladas 72 parcelas perrenéda 1 ha distanciadas no minimo 1
km entre si (Fig. 1.1). As parcelas sao estre#t@sng) e longas (250 m) seguindo a curva
de nivel do terreno para minimizar a variacdo m#tedas caracteristicas do solo e

topografia (Magnusson et al., 2005). Nessas pacak varidveis ambientais podem ser
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estimadas com maior precisdo do que em parcelakayles que captam maior variacao
interna de solos e topografia.

O tamanho das arvores e palmeiras foi utilizada gifinir a dimensdo da area
amostrada (Castilho et al., 2006). Os individuos dAP 30 cm foram amostrados
numa faixa de 40 x 250 m (~ 1 ha). Arvores com rh0 cDAP < 30 cm foram medidas
numa faixa de 20 x 250 m (~ 0,5 ha) e aquelas cam 1 DAP < 10 cm em uma faixa
estreita de 4 x 250 m (~ 0,1 ha). O DAP foi medidhh3 m acima do solo em troncos sem
deformidades ou 50 cm acima de raizes tabularasregularidades em arvores que 0s
apresentaram. As arvores foram mapeadas, marcadaglacas de aluminio e amostras

foram coletadas para identificagdo botanica.

1.4.3 Dados de mortalidade

A instalacdo das parcelas, mapeamento, marcac&uligdn das arvores foram realizadas
concomitantemente durante o periodo de dezembra086 a fevereiro de 2003. Em
seguida, foram realizados dois levantamentos pstism&a a mortalidade. O primeiro
durante o periodo de fevereiro de 2003 a feve#r@005, apds um intervalo de 1,98 a
2,21 anos (2 = 0,03, média + desvio padrdo das®las) e o segundo durante o periodo
de agosto de 2006 a fevereiro de 2008, apos umvahbede 2,9 a 3,6 anos (3,1 £ 0,2) apds
o término do primeiro levantamento. O periodo tatksde a instalacdo das parcelas até o
término do segundo levantamento, compreendeu wrvalb de 4,9 a 5,6 anos (5,1 + 0,2).
A morte de uma arvore foi identificada pela ausgénde folhas, de seiva e
desprendimento da casca. As arvores desapareca@iseas que quebraram ou secaram
abaixo do ponto de medicédo do diametro foram cenaths como mortas mesmo quando
apresentaram brotos. As arvores foram remedidasntiuro primeiro levantamento da
mortalidade para inclusdo de recrutas. No seguadintamento, além da determinagéo da
mortalidade, identificamos o modo de morte das rés/ancluindo as definidas como
mortas no primeiro levantamento. As arvores maesenraizadas ou quebradas, caidas
ou ancoradas, que ndo morreram em pé ou pela agdatids arvores, foram classificadas
como aparentemente mortas pelo vento e chuva. @otaparentemente foi utilizado
porque o vento e a chuva podem ter sido somentawsas proximais da morte (Brokaw,
1985). Infeccédo por fungos, doencas e ataque arompossivelmente sdo verdadeiros
fatores causais da morte das arvores encontradastmmco quebrado. As arvores
desenraizadas podem ter sido mortas pelo peso ldass e pelo vento, porém seus

sistemas radiculares provavelmente foram enfradascpreviamente pelo movimento
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lento dos solos em areas de vertente (Harker, 1988aki et al., 2000). Em solos
propensos ao alagamento, o sistema radicular tangméla ser enfraquecido devido a
baixa oxigenacao (Drew, 1997; Kozlowski, 1997).rAldisso, nessas areas as raizes estéo
freqientemente na superficie, 0 que diminui a ddpde ancoragem da arvore e sua
resisténcia a acdo do vento e chuva. As arvoresam@m pé que subsequientemente
cairam foram identificadas por apresentarem trofragmentado em cilindros com
auséncia de farpas proeminentes, galhos quebradesiar do tronco, auséncia de copa e
danos na vegetacdo circundante mais recente qdada iaparente do tronco (Gale e
Barfod, 1999). As arvores mortas desenraizadas umbrgdas (caidas ou ancoradas)
encontradas sob outras arvores mortas (que cafrarerdemente no mesmo periodo), ou
mortas em pé possivelmente devido aos danos \8siieeironco ou na copa causados pela
queda de arvores ou galhos, foram classificada® ecoartas pela queda de outras arvores.
As arvores mortas em pé devido a queda de outramedr ndo foram incluidas na
categoria de mortas em pé. Arvores com DAP < 5 &mforam classificadas devido a
dificuldades na identificacdo do modo de morte dewbe do estagio avancado de
decomposicdo em que a maioria dos troncos se eacant

A taxa de mortalidade foi calculada como= 1 - [1 - (No - N1)/Ng]™, ondeNo é o
namero inicial de individuosN; é o ndmero de sobreviventest € o intervalo entre
levantamentos em anos (Sheil et al., 1995). Calmsdaa taxa de mortalidade para cada
parcela utilizando trés intervalos de tempo: ddalasdo até o segundo levantamento
(periodo todo); da instalacéo até o primeiro leaar@nto (primeiro periodo); e do primeiro
até o segundo levantamento (segundo periodo).dgae foram incluidos somente para o

calculo da taxa de mortalidade no segundo periodo.

1.4.4 Caracteristicas de solo e topografia

Ao longo do centro de cada parcela, seis amostrpsrficiais de solo (0 — 5 cm de

profundidade abaixo do folhico) foram coletadas iaetervalos de 50 m. As amostras
foram misturadas e transformadas em uma amostr@pagien para cada parcela. Apos
secagem em estufa a 105 °C, pequenas pedras & f@iam removidas e as amostras
foram passadas através de uma peneira com mall2and@. Foram determinadas 23

variaveis de solo. O método de coleta e as andlseas e quimicas foram detalhados por
Mertens (2004) e Castilho et al. (2006). As analde textura e pH foram realizadas no
Laboratério de Solos do Departamento de Agronoraié\PA e as analises quimicas no
laboratério de solos da EMBRAPA (Empresa Brasilalea Pesquisa Agropecuaria) —
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Manaus. Nos utilizamos 15 variaveis de solo: ar@itd; silte (%); areia (%), pH do solo
em agua, fosforo disponivel (P)!:KCa™; Mg®*; Na"; Cu"; F&*; Mn®"; Zr?*; AlI*" e AP* +

H*. Embora existam dados disponiveis de nitrogémiarkono, esses elementos n&o foram
incluidos nas analises por serem derivados da agfet Os céations no solo superficial
também s&o derivados da vegetacdo, pois os soliss praifundos na area apresentam
concentracées muito baixas desses elementos (Ghetuake 1987). Contudo, carbono e
nitrogénio sdo processados diretamente da atmoséeao solo através da vegetacao e
nao sao derivados do solo a qualquer profundidade.

Altitude e inclinagdo foram utilizadas como varigveopograficas. A altitude foi
estimada no ponto inicial de cada parcela com wdadlégo. A inclinagcdo foi medida ao
longo do centro da parcela em cinco pontos distdiosi por intervalos de 50 m. A média
das medidas foi utilizada para representar a iacéio da parcela (Castilho et al., 2006). Os
dados e metadados das variaveis de solo e topagéadi disponibilizados pelo Programa
de Pesquisa em Biodiversidade (PPBIo0) na Internet

(http://ppbio.inpa.gov.br/Eng/inventarios/duckerfptstre).

1.4.5 Andlise de dados

Utilizamos uma Analise de Componentes PrincipaisCAP para reduzir a
dimensionalidade das 15 variaveis de solo. Testamadsito dos gradientes de solo (eixos
da PCA) e topografia sobre a taxa de mortalidadavés de regressdes multiplas.
Avaliamos a colinearidade entre as variaveis agraeécorrelacdo de Pearson. Altitude foi
altamente correlacionada com o eixo 1 da PCA eefaluida das analises com os
gradientes de solo. Utilizamos altitude e inclimagdara determinar se somente a
topografia é capaz de prever a variacdo espacialxdade mortalidade.

Realizamos as analises com a taxa de mortalidddelada para duas classes de
tamanho (1 DAP < 10 cm e com DAP 10 cm) freqientemente utilizadas para permitir
comparacdes com outros estudos. Calculamos osafdaerde confianca (IC) de 95 % para
as médias das taxas de mortalidade deste estudofdeditar comparacdes, em estudos
em que o IC nao foi fornecido, o calculamos a pai uma distribuicdo normal gerada
através da média, desvio padrdo e numero de amadsfoamado. Utilizamos o teste t
pareado para determinar diferencas nas taxas dtaliade entre periodos. Visando
determinar se a relacdo entre os gradientes e aadexmortalidade € dependente do
tamanho das arvores, as separamos em varias olesBesP ( 1 e <10 cm; 10 e < 20;

20 e <30; 30e<40; 40 e <50; 50 e <60; e 60) e calculamos a taxa de
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mortalidade para cada uma delas. Testamos o efegayradientes de solo e inclinagéo
sobre a taxa de mortalidade de cada classe eaniitig os coeficientes angulares
padronizados de cada gradiente para definir nougsog de tamanho para as arvores. Os
coeficientes angulares padronizados mostram a m@gnie a natureza (negativa ou
positiva) do efeito das variaveis independentesesalvariavel resposta. Relacionamos o0s
coeficientes dos gradientes obtidos em todas asedade tamanho, para identificar as
classes cuja mortalidade foi relacionada de foremaethante com os gradientes de solo e
inclinacdo. Agrupamos as classes de arvores de@com esse critério, recalculamos as
taxas para esses novos grupos e repetimos aseandlialculamos a taxa de mortalidade
dentro dos novos grupos para cada modo de morgzefspmente pelo vento e chuva,
quebrada ou desenraizada, em pé e por queda ds awniores) e realizamos novamente as
analises com os gradientes de solo e topografikcakpos a correcdo de Bonferroni para
reduzir a chance de erro tipo | (rejeitar a hipgtesla quando ela é verdadeira) quando
multiplos testes foram realizados com a mesma waridependente. As analises foram

realizadas no programa R 2.8.1 (R Development Teagn, 2008).

1.5 Resultados

1.5.1 Gradientes de solo e sua relagdo com topografia

Foram reconhecidos dois gradientes representatig#aolo através da ordenacao (Tabela
1). O eixo 1 (PCA1) explicou 37 % da variacao dada$ e descreveu um gradiente de
textura do solo, de parcelas com alta concentradfiocargila a parcelas com alta
concentracdo de areia. Esse eixo foi positivametaeionado com a concentracéo de K
Na', FE*, AI** e AR* + H" e negativamente com o pH. O eixo 2 (PCA2) expli2d@ da
variagdo dos dados e descreveu um gradiente deeroacdo de nutrientes, sendo
positivamente relacionado com o pH, P, BZ*, Mg** e Mrf™.

A altitude foi altamente correlacionada (r = 0,82< 0,001) com o gradiente de
textura do solo (PCA1), mas nao exibiu correlagao-Q,15, P = 0,21) com o gradiente de
nutrientes do solo (PCA2). A inclinagéo foi cormetamada com o PCAL (r = -0,26, P =
0,03), PCA2 (r =-0,36, P = 0,002) e altitude ¢G;35, P = 0,002).
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Tabela 1
Loadingsdas 15 variaveis de solo nos dois eixos geradias A®alise de Componentes

Principais.

Variavel Eixo 1 Eixo 2
Argila 0,90 -0,23
Silte 0,30 -0,08
Areia -0,90 0,23
pH (H0) -0,58 0,50
P -0,36 0,53
K* 0,57 0,73
ca” 0,20 0,72
Mg** 0,34 0,81
Na’ 0,79 0,17
Fet* 0,60 -0,48
Zn** -0,05 0,47
Mn** 0,34 0,62
Ccu’ 0,36 -0,08
Al 0,93 -0,13
AP+ H 0,88 0,23
Variancia explicada 36,89 21,94

1.5.2 Mortalidade de arvores e sua relacdo com solo eotppfia

A média da taxa de mortalidade das arvores de peqoerte (1 DAP < 10 cm) foi de
1,97 %.and (IC 95 %: 1,82 — 2,11) e a das arvores de médjrarde porte (DAP 10
cm) foi de 1,39 %.anbdb(IC 95 %: 1,26 — 1,52) para o periodo todo. A tdganortalidade
das arvores de pequeno porte foi menor (t pareadg4, gl = 71, P < 0,001) no primeiro
periodo (1,65 %.ant IC 95 %:1,49 — 1,81) do que no segundo periodkB(@.and, IC

95 %: 1,99 — 2,37). As arvores de médio e grande pambém apresentaram menor taxa
de mortalidade (t pareado = -3,07, gl = 71, P 98,00 primeiro (1,20 %.afp IC 95 %:
1,06 — 1,34) do que no segundo periodo (1,49 9,d6095 %: 1,32 — 1,66).
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Os gradientes de solo (textura e nutrientes) enmgdio juntos foram associados
com 19 % da variacdo na taxa de mortalidade dases\de médio e grande porte para o
periodo todo (Fses = 5,41, Bonr. = 0,004, ajustado pela corre¢cdo de Bonferroni). O
gradiente de textura do solo foi negativamenteci@eado com a taxa de mortalidade (t = -
2,41, P = 0,019) indicando que houve diminuicdondatalidade com o aumento do
contetdo de argila e diminuicdo da concentracaareia no solo (Fig. 1.2a). A taxa de
mortalidade foi relacionada positivamente com algrte de nutrientes do solo (t = 2,47,
P = 0,016) indicando que a mortalidade foi maiorlecais em que os solos apresentaram
maior concentracdo de nutrientes (Fig. 1.2b). Hoiawebém, uma tendéncia de maior
mortalidade em terrenos inclinados (t = 1,83, R0O¥)D

Solos e inclinacdo juntos foram associados com 18a%variacdo da taxa de
mortalidade das arvores de pequeno portesF= 4,12, Bonr. = 0,02). O gradiente de
nutrientes do solo foi a Unica variavel relacionaimificativamente (t = 2,83, P = 0,006)
com a taxa de mortalidade. Arvores de pequeno paptesentaram maior taxa de
mortalidade em solos com maior concentracéo déentes (Fig. 1.2d).

Altitude e inclinacdo foram associadas com 10 % vdaacdo da taxa de
mortalidade das arvores de médio e grande porteqs(E 3,73, Bonr. = 0,06). A altitude
apresentou uma relacdo negativa (t = -2,18, P 3) @Om a taxa de mortalidade (Fig.
1.2¢), indicando que essa variavel pode ser uliizgzara predizer ao menos parte do efeito
do gradiente de textura do solo. A topografia naatribuiu significativamente para
predicdo da variacdo da mortalidade das arvorgsedaeno porte (keo = 1,9, Rons. =

0,32).
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Fig. 1.2. RegressoOes parciais derivadas de regessdltiplas relacionando os gradientes
de (a) textura (PCAL), (b) nutrientes (PCA2) edltitude sobre a taxa de mortalidade de
arvores com DAP 10 cm. Inclinagdo (ndo mostrada nos graficos)faiésignificativa (P >
0,05) no modelo com PCA1 e PCA2 e no modelo sepatadh altitude. (d) Regresséo
parcial relacionando o PCA2 com a mortalidade dasrés com 1 DAP < 10 cm

derivada do modelo com PCAL e inclinacédo (ambassigfificativas, P > 0,05).

A relagcédo entre a taxa de mortalidade e os graafieti¢ solo e topografia diferiu
entre os periodos. No primeiro periodo, 13 % daagao da taxa de mortalidade das
arvores de médio e grande porte foi explicada pglaeslientes de solo e inclinagcdo

(Apéndice 1.A). O gradiente de textura do soloaf@rincipal variavel relacionada com a
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mortalidade nesse periodo (t =-2,16, P = 0,03d)s&gundo periodo, maior quantidade de
variacao (16 %) foi explicada, mas o gradienteutéentes do solo foi a principal variavel
relacionada com a taxa de mortalidade (t = 2,75,07007). Para as arvores de pequeno
porte, a taxa de mortalidade no primeiro periodm foérelacionada com os gradientes de
solo e inclinagdo. Porém, no segundo periodo, & %ariacdo da taxa de mortalidade foi
associada com os gradientes. Nesse periodo, egtadie nutrientes do solo foi a Unica
variavel relacionada significativamente (t = 3,28; 0,002) com a taxa de mortalidade.
Altitude e inclinac&o explicaram menos de 10 % aldag¢ao da taxa de mortalidade
nos dois periodos (Apéndice 1.A). A inclinacdo mdiorelacionada com a mortalidade.
Contudo, no segundo periodo, a altitude foi relamila negativamente com a taxa de
mortalidade das arvores de pequeno porte (t = ,-P,140,036) e de médio e grande porte
(t=-2,01, P = 0,049). Essa variavel refletiu eitef do gradiente de textura sobre a taxa de
mortalidade, principalmente no segundo periodo. t@h) com o0s ajustes das
probabilidades através da correcdo de Bonferrenmadelos utilizando somente variaveis

topograficas nao foram significativos.

1.5.3 Efeito do solo e topografia dependente da classéadeanho

A taxa de mortalidade foi dependente do tamanhadases (Apéndice 1.B). As taxas de
mortalidade mais altas ocorreram nas classes cor®AP < 10 cm (1,97 %.affo IC 95

%: 1,82 — 2,11) e 50 DAP < 60 cm (1,89 %.aflp IC 95 %: 1,48 — 2,30); o restante das
classes apresentaram taxas de mortalidade similzgando de 1,33 %.aHqIC 95 %:
1,20 — 1,45) a 1,58 %.andIC 95%: 1,25 — 1,92) para arvores com 1DAP < 20 cm e
40 DAP <50 cm, respectivamente.

A relagéo entre a taxa de mortalidade e os grashate solo e inclinagao (Fig. 1.3)
foi dependente do tamanho das arvores (Apéndice Astaxas de mortalidade de arvores
nas trés primeiras classes de tamanho QAP < 30 cm) foram relacionadas de forma
semelhante com os gradientes de solo e inclina@agradiente de textura do solo foi
negativamente associado com as taxas de mortalidadegradientes de nutrientes do solo

e inclinagé@o foram positivamente relacionados cerasas mortalidade dessas arvores. As
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taxas de mortalidade das arvores nas quatro claksd¢amanho com DAP 30 cm
apresentaram relacbes fracas e diferenciadas cograoentes de solo e inclinagéo.
Baseado nestas relagcdes com as variaveis ambi@riaid.3), arvores com 1DAP < 30

cm formam um grupo natural, e arvores com DABO cm constituem um grupo com
caracteristicas diferentes e com variacdo muit@ntpie as arvores menores, ou formam
mais de um grupo que ndo podem ser distinguidosasodados disponiveis. Esses grupos
de tamanho de arvores, de pequeno e médio porteD@P < 30 cm) e de grande porte

(DAP 30 cm), foram utilizados nas analises subsequentes
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Fig. 1.3. Relacao entre os coeficientes angulaagsopizados dos gradientes de textura
(PCAL1), nutrientes (PCA2) do solo e inclinagdo.cosficientes foram gerados atraves de
regressdes multiplas entre a mortalidade de aramewvarias classes de DAP com os
gradientes de solo e inclinacéo (classes de DAP: 11, <10cm; 2 = 10,< 20; 3 =
20,<30;4= 30,<40;5= 40,<50;6 = 50,<60;e7=60).
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A taxa de mortalidade das arvores de pequeno eonpédte foi de 1,74 %.aro
(IC 95 %: 1,61 — 1,87) e a das arvores de grande fu de 1,52 %.anb(IC 95 %: 1,31 —
1,73) para o periodo todo. A taxa de mortalidade&taores de pequeno e meédio porte foi
menor (t pareado = -4,57, gl = 71, P < 0,001) rim@iro periodo (1,49 %.aflp IC 95
%:1,36 — 1,62) do que no segundo periodo (1,894,468 95 %: 1,72— 2,06). As arvores
de grande porte também apresentaram menor taxadalidede (t pareado = -2,37, gl =
71, P = 0,02) no primeiro (1,23 %.ahdC 95 %: 0,96 — 1,49) do que no segundo periodo
(1,69 %.and, IC 95 %: 1,40 — 1,98).

Os gradientes de solo e inclinagcdo explicaram 22i&@6variacdo da taxa de
mortalidade para as arvores de pequeno e médie para o periodo todo @ss = 6,45,
Psont. = 0,001). A taxa de mortalidade dessas arvoresefacionada negativamente com o
gradiente de textura do solo (t = -2,32, P = 0j©g, 1.4a) e positivamente com 0s
gradientes de nutrientes do solo (t = 3,15, P 82),6ig. 1.4b) e inclinacdo (t = 1,92, P =
0,06, Fig. 1.4c). A mortalidade calculada para asorés de grande porte ndo foi
relacionada com os gradientes de solo e incliné€ggs = 0,91, Bonr. = 0,88).

Mesmo para as arvores de pequeno e medio portdizagiio somente da altitude e
inclinacdo para predizer a taxa de mortalidaddirfutada. Essas variaveis explicaram 10
% da variacao da taxa de mortalidade das arvorgea@iéeno e médio porte ks = 3,76,
Psont. = 0,06), menos da metade da variacdo explicadas@os e inclinacdo. Altitude
apresentou relacdo negativa (t = -2,33, P = 0,@8,14d) com a taxa de mortalidade. A
taxa de mortalidade das arvores de grande portéonassociada com topografia flo =

0,97, Ront. = 0,77).
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Fig. 1.4. RegressOes parciais relacionando (a)adigmte de textura, (b) nutrientes do
solo, (c) inclinacéo e (d) altitude com a taxa detalidade das arvores com IDAP <

30 cm. As parciais de altitude sdo de um modeloestencom inclinacédo, que néo foi

significativa (P > 0,05). As parciais apresentgolas inclinagdo sdo do modelo com os
gradientes de solo.

No primeiro periodo, a taxa de mortalidade dasrés/de pequeno e médio porte
nao foi relacionada com os gradientes de solo lmagéo (Apéndice 1.D). Contudo, no
segundo periodo, 25 % da variagdo da taxa de ndadel dessas arvores foi explicada
pelos gradientes de solo e inclinacagsg= 7,55, Bonr. < 0,001). A taxa de mortalidade
foi negativamente relacionada com o gradiente xteiri@ do solo (t = -2,23, P = 0,03, Fig.
1.5a) e positivamente relacionada com os gradietgesutrientes do solo (t = 3,67, P <
0,001, Fig. 1.5b) e inclinacdo (t = 2,12, P = 0,64y. 1.5c), indicando que terrenos
arenosos e com maior concentracdo de nutrientes babogos e areas inclinadas
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apresentaram maior mortalidade que platés com soiplosos. A taxa de mortalidade das
arvores de grande porte ndo foi relacionada conaagaveis no primeiro ou segundo
periodos separadamente (Apéndice 1.D). As variadtgpegraficas foram associadas
somente com a mortalidade das arvores de pequer@i® porte no segundo periodo (F
260 = 4,7, Bons. = 0,02). Altitude apresentou relagao negativa{2,71, P = 0,008) com a

taxa de mortalidade desse grupo de arvores (FHd).1.
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Fig. 1.5. Regressfes parciais relacionando (a)adigmte de textura, (b) nutrientes do
solo, (c) inclinacéo e (d) altitude com a taxa detalidade das arvores com IDAP <

30 cm calculada para o segundo periodo. As pammaesentadas para inclinacado sao do
modelo com os gradientes de solo. As parciais titedd sdo de um modelo que inclui
somente esta variavel e inclinagéo.
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1.5.4 Modo de morte sua relagdo com solos e inclinacao

As arvores mortas aparentemente por vento e cham@rituiram com uma pequena
proporcao (16 %) do total das arvores mortas deigrem e médio porte (5 DAP < 30
cm). Dessas éarvores, 31 % morreram desenraiza®d® % quebradas. A maioria das
arvores morreu em pé (53 %) ou devido a queda ttasoarvores (23 %); somente 8 %
nao foram classificadas. A proporcédo de arvoregrdade porte (DAP 30 cm) mortas
aparentemente pelo vento e chuva foi alta (43 étide que 42 % morreram desenraizadas
e 58 % quebradas. Ainda assim, as arvores mortapéemrontribuiram com a maior
proporcao (48 %). Poucas arvores grandes (7 %)emaomr devido a queda de outras
arvores e 2 % nao foram classificadas quanto amrdedanorte.

Os gradientes de solo e inclinagdo explicaram 2@ &6variacdo da taxa de
mortalidade aparentemente causada pelo vento e casvarvores com 5DAP < 30 cm
para o periodo todo (kes = 5,78, P = 0,001). A taxa de mortalidade foi celnada
positivamente com os gradientes de nutrientes o(se 3,24, P = 0,002) e inclinacao (t
= 2,3, P = 0,03) indicando que as arvores que enesan solos com maior concentracao
de nutrientes e locais inclinados estdo precaritanradas ao solo (Fig. 1.6a e b).
Inesperadamente, a taxa de mortalidade das adergiande porte aparentemente causada
pelo vento e chuva também foi relacionada com adigntes de solo e inclinacaoss =
2,65, P = 0,056, R= 0,10). Os gradientes de nutrientes do solo 1193, P = 0,057) e
inclinacdo (t = 2,03, P = 0,047) foram relacionagositivamente com a mortalidade
dessas arvores (Fig. 1.6¢ e d). Dentre as arvaiegjgarentemente morreram pelo vento e
chuva, somente as desenraizadas, que apresentan pratbabilidade de terem caido
durante chuvas, foram relacionadas com os gradiel®eolo e inclinagao @ss = 7,55, P
< 0,001, B = 0,25 para arvores com 5DAP < 30 cm e kg = 4,04, P = 0,01, R= 0,15
para arvores com DAP 30 cm). Houve relacdo positiva com os gradienéesudrientes e
inclinacdo como obtido para todas as arvores mapgasentemente pelo vento e chuva. As
arvores mortas quebradas, que apresentam maiacalplidade de terem caido devido ao
vento, nao foram relacionadas com os gradienteldeou inclinagdo (Bes = 1,35, P =
0,27 para arvores com 5DAP < 30 cm e keg= 0,76, P = 0,52 para &rvores com DAP
30 cm).
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Fig. 1.6. Regressfes parciais relacionando graiede nutrientes do solo (a e b) e
inclinacdo (b e d) com a mortalidade das arvoresesmpemente causada pelo vento e chuva

para arvores com 5DAP 30 cm (a e b) e com DAP30 cm (c e d).

A taxa de mortalidade para arvores mortas em péfoidoelacionada com os
gradientes de solo e inclinacdos(fs = 1,84, P = 0,15 para as arvores comBAP < 30
cm e Fses= 1,35, P = 0,27 para as arvores com DABO cm). A mortalidade devido a
queda de outras arvores também nao foi relacioo@meos gradientes de solo e inclinagao
(F 3.6s= 1,82, P = 0,15 para as arvores comBAP < 30 cm e k.3 = 0,34, P = 0,80 para

as arvores com DAP 30 cm).
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No primeiro periodo, a mortalidade calculada padgo$ os modos de morte nas
duas classes de tamanho nao foi relacionada cogramsentes de solo ou inclinacao
(Apéndice 1.E). No entanto, no segundo periodopdatidade de arvores com SDAP <
30 cm aparentemente causada pelo vento e chuveldcionada com esses gradientes (F
s68 = 6,61, P < 0,001, = 0,23). A taxa de mortalidade para esse modo okeenfoi
positivamente relacionada com a inclinagao (t =12P = 0,005) e com o gradiente de
nutrientes do solo (t = 3,41, P = 0,001). No emtaatmortalidade das arvores de grande
porte aparentemente causada pelo vento e chuvdonéelacionada com os gradientes
nesse periodo. A mortalidade para arvores mortdsi pélacionada negativamente com a
inclinagdo do terreno no segundo periodo (t = 2% 0,048), indicando que menos

arvores morrem em pé em terrenos inclinados.

1.6 Discussao

1.6.1 Mortalidade de arvores e sua relacdo com solospoyrafia

A forma da parcela aparentemente influenciou poaccestimativa das taxas de
mortalidade. A taxa de mortalidade de arvores ddiong grande porte (DAP 10 cm),
estimada em 20 parcelas quadradas de 1 ha emtd®s terra-firme, distantes da borda,
na regido de Manaus, foi de 1,32 %:A@& 95 %: ~ 1,10 — 1,55) em intervalos de 10 a 19
anos (Nascimento e Laurance, 2004). Valores inesi¢1,12 %.arig IC 95 %: ~ 0,71 —
1,52 e 1,13 %.anh IC 95 %: ~ 0,86 — 1,41), calculados em intervales5 a 17 anos,
foram obtidos nessa area antes da seca associ&da &tifio em 1997 (Williamson et al.,
2000; Laurance et al., 2001). Nossa estimativa 2mparcelas de 1 ha foi de 1,39 %.ano
(IC 95 %: 1,26 — 1,52) em um intervalo de tempdbdenos. Embora o presente estudo
tenha sido realizado em parcelas estreitas e lapugaseguem a curva de nivel do terreno,
e tenha abrangido maior variacao das caractedslieaolo e topografia entre as parcelas,
as estimativas foram proximas considerando queatesvalos de confianca se sobrepdem.
A forma das parcelas também ndo afetou as estiasatie biomassa de arvores em
florestas da Amazdnia Central (Castilho et al.,&@da América Central (Clark e Clark,
2000).

As caracteristicas de solo e topografia explicatanca de um quinto da variacao
da mortalidade de &rvores na Reserva Ducke. Oggridide textura do solo (eixo 1 da

PCA) apresentou relagdo negativa com a mortalidad&vores, mostrando que em locais
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com solos arenosos a mortalidade tende a ser neaigda do que em solos argilosos.
Rocha (2001) mostrou resultados contrastantes era flatesta proxima, onde a
mortalidade foi maior nos platés com solos argisodo que nos vales com solos arenosos.
Em outro estudo na Amazénia Central, Williamsoralet(2000) ndo encontrou relacao
entre a percentagem de argila no solo e a mortidida arvores. No entanto, a variagdo da
percentagem de argila foi bem menor (30 — 66 %guipa registrada em nosso estudo (2 —
88 %), provavelmente devido a exclusdo de areasmpad aos corpos d’'agua.

O gradiente de nutrientes do solo (eixo 2 da PGA)d principal variavel
relacionada com a mortalidade. No entanto, € imgwelvque a variacdo na concentracdo
de nutrientes na camada superficial do solo sgpazcde afetar fortemente a dinamica
florestal na area. Os solos profundos na Reserecddsfo inférteis independentemente do
tipo de solo e posicao topografica. Phillips e(2004) mostraram que existe uma variacao
regional da mortalidade de arvores dependente rtiidide do solo. A mortalidade foi
guase o dobro nos solos mais ricos em nutrientgsada sul e oeste do que em solos
pobres da por¢ao oriental e central da bacia AmeadNo entanto, o estudo de Phillips et
al. (2004) englobou desde Spodosols arenosos patgdaceptisols férteis, captando alta
variacéo de fertilidade do solo profundo ao longdbdcia. Portanto, a dinamica florestal
pode ser afetada, tendo em vista que a maiorided® do solo profundo permite um
aporte liquido de nutrientes para a vegetacao. é&ia Ducke, a maior concentracéao de
nutrientes foi encontrada em solos arenosos dogoba(frequentemente associados a
cursos d’agua). Isso pode ter ocorrido em funcadomddor tempo de residéncia dos
nutrientes na matéria organica devido as condigigxicas geradas por alagamentos
freqlentes na estacdo chuvosa que retardam o poodes decomposicdo. Contudo, a
concentracdo de matéria organica, que € um indicddocapacidade de retencdo de
nutrientes (Fearnside e Leal Filho, 2001), foi megaente relacionada com a
concentracdo de areia no solo da area (r = -0,570/@01). Isso indica que os solos dos
baixios tém menor capacidade de retencdo de nigsieem comparacdo aos solos
argilosos dos platés. A lixiviagdo dos solos dasevies e a entrada de nutrientes atraves
do alagamento podem ser processos que expliqueaioa concentracdo de nutrientes nos
solos superficiais de algumas areas de baixio.

Na Reserva Ducke, parcelas que exibiram alta pergem de areia no solo e
apresentaram as maiores concentracdes de nutriemd®Em estdo proximas a corpos
d’agua. Portanto, a alta mortalidade pode estaci@iada com a baixa profundidade do

lencol freatico. A disponibilidade de agua e nuigs sdo fatores que determinam a
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profundidade e a biomassa de raizes em florestpgcdis Umidas (Schenk e Jackson,
2002; Speleta e Clark, 2007). A biomassa e a pdidiacle alcancada por raizes finas sdo
muito menores em solos com maior disponibilidadéaglea e nutrientes. Assumindo que a
biomassa de raizes seja diretamente proporcioba&raassa arborea acima do solo, na
Reserva Ducke a biomassa de raizes serd maiorlemagilosos dos platdés do que em
solos arenosos nos baixios, pois esse € o0 padcdmteado para a biomassa das arvores
(Castilho et al., 2006). Portanto, € esperado guE\ares apresentem fixacado precaria nas
areas de baixio. Além disso, como as areas dedos@fiem alagamentos que encharcam o
solo, o sistema radicular pode sofrer enfraquedimen morte devido a diminuicdo dos
niveis oxigénio no solo (Drew, 1997; Kozlowski, I99Mesmo espécies adaptadas a essas
condicbes podem sofrer diminuicdo do metabolisnma ocoalagamento (Fernandez et al.,
1999; Herrera, 2008) acarretando no enfraquecimdmtistema radicular e aumentando a
propensdo ao desenraizamento. A qualidade de a@®torgara as raizes em solos
encharcados também pode ser muito menor do queods bem drenados. Maior
freqUiéncia de quedas de arvores e formacéo dérakaesn La Selva (Costa Rica) e na llha
de Barro Colorado (Panama) ocorrem na estacachd&as, quando os solos permanecem
constantemente Umidos (Brokaw, 1985; Brandani et 18188; Denslow e Hartshorn,
1994). A chuva pode influenciar a queda atravésmjiacto da agua nas superficies da
arvore, diminuindo da aderéncia entre as raizesselm e aumentando o peso da copa
devido a agua que permanece nas folhas e gallthgzimdo a habilidade da arvore em
manter sua posi¢do vertical. Como o peso da copz@a e a fixagdo das raizes se
enfraguece nos solos encharcados, os ventos exexcalima forgca necessaria para
derrubar as arvores (Brokaw, 1985).

Ao longo da bacia Amazonica, variacdes na composloéistica (ter Steege et al.,
2000, 2006) e na densidade da madeira (Baker ,eR@04a; Chao et al., 2008) estéo
associadas a fertilidade do solo. Portanto, asag@es na composicdo floristica e na
densidade da madeira podem ter gerado diferengasaras de mortalidade observadas
por Phillips et al. (2004). No presente estudo, traosos que a textura e concentracdo de
nutrientes em solos pobres (Oxisols, Ultisols edBpols), provavelmente associadas ao
encharcamento, sdo capazes de influenciar a niadalide arvores em meso escala (64
km?). Embora exista variacdo floristica de &rvores Braso escala associadas a
caracteristicas de solo e topografia (Clark e1299; Harms et al., 2001; Potts et al., 2002;
Russo et al., 2005; John et al., 2007), as difa®opservadas séo ao nivel de espécie. A

variacao floristica em escala regional na Amaz@nrauito maior se considerado que 0s
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padrdes atuais foram estabelecidos ao nivel ddidafter Steege et al., 2000, 2006). Além
disso, a variacéo de solos e topografia que deteura substituicdo de espécies de arvores
em meso escala em outros estudos (Clark et al,, FAg&o0 et al., 2005; John et al., 2007)
foi maior que a observada na Reserva Ducke. Apdsarexistirem diferencas na
composicao de espécies de ervas de sub-bosquesiantKinupp e Magnusson, 2005;
Costa et al., 2005, 2009) e arvores (C.V. Castittawjos ndo publicados) associadas a
caracteristicas de solo e topografia na area, esasncas sdo sutis e provavelmente,
caracteristicas ambientais exercam maior efeitwesabmortalidade que a mudanca na
composicdo de espécies. No entanto, estudos méhatios sdo necesséarios para
determinar até qual ponto a relacdo entre mortdida as caracteristicas ambientais &
independente da substituicdo de espécies.

As variaveis topograficas foram fracamente relami@s as taxas mortalidade de
arvores. A altitude refletiu a relagdo entre o gtk de textura com a taxa de
mortalidade. No entanto, a relacéo entre inclinagadaxa de mortalidade indicou que as
arvores se tornam mais vulneraveis em locais iadbs. A movimentacao lenta dos solos
nas vertentes, causando inclinacdo das arvores,ggduma das causas da mortalidade de
arvores nessas areas (Harker, 1996; Sasaki et2@0Q). Embora areas inclinadas
frequentemente apresentem solos argilosos, comdooacdes de ancoragem para raizes
(Dupuy et al., 2005, 2007), o lencol freatico pemswe proximo da superficie na transicao
do baixio para vertente (Tomasella et al., 2008hafxa profundidade do lencol freatico
ndo permite o enraizamento profundo e diminui as@odedas raizes ao solo devido a
umidade alta, deixando as arvores mais propensatesenraizamento. Além disso, as
vertentes podem estar mais expostas ao venton@edim e Tanner (2000) observaram
uma relacdo positiva entre mortalidade de arvorascknacdo dependente do grau de
exposicao ao vento. No presente estudo, néo feiymlsavaliar a exposicdo ao vento, pois
vérias parcelas instaladas em locais inclinadasicitam parte da elevacéo topografica.
Assim, a mesma parcela pode sofrer diferentes Sitedes de exposi¢do. A despeito
disso, uma maior proporcao de clareiras em flosestapicais também esta associada a
inclinacao (Poorter et al., 1994; Gale, 2000),daddo que maior mortalidade de arvores
ocorre nesses locais. Porém, a mortalidade e fé@wnde clareiras também podem ser
independentes da inclinagéo do terreno (Kapos,et300; Condit et al., 1995; Nakagawa
et al., 2000). A contradicdo sobre a existénciand@a do efeito da inclinacdo pode ser
devido ao delineamento amostral inapropriado. Nesgumte estudo, foi empregado um

desenho experimental especialmente para determsnefeitos do solo e topografia sobre a
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distribuicdo de organismos e processos ecologipes facilitou a identificacdo da relacéo
entre a taxa de mortalidade e inclinagao.

A taxa de mortalidade das arvores de pequeno fbrteDAP < 10 cm) nao foi
relacionada com os gradientes de altitude e ingliongossivelmente devido a estabilidade
pluviométrica durante o periodo estudado. Embora2&@5 tenha ocorrido uma das
maiores secas do século na Amazonia, a parte tedati@acia, onde se insere a Reserva
Ducke, néo foi afetada fortemente (Marengo et28l08). No Monte Kinabalu (Bornéo),
Aiba e Kitayama (2002) mostraram que a mortalidddearvores de pequeno porte
aumentou com a altitude devido ao maior déficiribed Na ilha de Barro Colorado, na
América Central, as arvores localizadas em aredimadas sofrem menor déficit hidrico
durante periodos secos devido a percolacdo de dapia@reas mais altas (Daws et al.,
2002; Engelbrecht et al., 2007). No entanto, em anea de floresta de terra-firme na
regido de Manaus, a umidade do solo foi menor esasainclinadas do que em éareas
planas mais altas (Luizdo et al., 2004), sugerou® as arvores pequenas poderiam estar
mais susceptiveis a escassez de agua nos ternetinados durante periodos de estiagem
severa. Em Sarawak (Malasia), as arvores de peqate®foram mais susceptiveis a seca
extrema de 1997-1998 associada ao El Nifio (Nakagaak, 2000). Contudo, no Panama
e no oeste de Kalimantan (Indonésia), a seca afetoaipalmente as arvores de grande
porte (Condit et al.,, 1995; Van Nieuwstadt e Sh2005). Apos trés anos seguidos de
exclusdo de 60 % das chuvas na floresta do Tagéjdszonia Central-Oriental), as
arvores de médio e grande porte sofreram maioratidatie que as arvores de pequeno
porte (Nepstad et al., 2007). No entanto, na AmiazOentral, a mortalidade de arvores foi
igualmente distribuida entre classes de tamanhdigWson et al., 2000; Laurance et al.,
2001).

1.6.2 Relacdo da mortalidade com gradientes de solo e¢pafia dependente do

tamanho das arvores

A relacdo entre a taxa de mortalidade com solagpegrafia foi dependente do tamanho
das arvores. Através da magnitude e natureza delssdo, foi possivel dividir as arvores
em dois grupos de tamanho: pequeno e médio porteDAP < 30 cm); e grande porte
(DAP 30 cm). As taxas de mortalidade das arvores dagmege médio porte foram
relacionadas com solos e topografia, mas a maoatiidlas arvores de grande porte nao,
indicando que os padrdes de distribuicdo da mdadé, biomassa, diversidade floristica e
densidade da madeira descritos para a bacia Antazdr@r Steege et al., 2000, 2006;
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Baker et al., 2004ab; Phillips et al., 2004, 20@@dem estar sendo indevidamente
interpretados para todas as arvores. Padrées em gimmero de individuos tem peso nas
analises (mortalidade, densidade da madeira esifilaele floristica) podem ser restritos as
arvores de médio porte (10DAP < 30 cm). Padrbes obtidos com a anélise desddd
arvores com DAP > 25 cm ou > 30 cm (Fearnside, 2B0Dghton et al., 2001; ter Steege
et al., 2006; Nogueira et al., 2008) também podemssveramente restritos, pois as
arvores menores podem apresentar tendéncias camplatie diferentes das arvores
grandes. A estimativa da biomassa das arvores gieepe e médio porte através de um
fator de expansao da biomassa das arvores de guartée(Fearnside, 2000; Houghton et
al., 2001; Nogueira et al., 2008), pode contrilpasira maiores incertezas na estimativa da
biomassa total se a relacdo entre a biomassa deeampequenas e médias com as grandes
variar de acordo com solos e topografia. Apesasateutilizado um fator de expanséo
diferente para cada regido (ex. Nogueira et aD8p0sua variagcdo em meso escala nao é
contabilizada. Novas andlises considerando o tameak arvores podem ser necessarias
para avancar na compreensao dos padroes de mamtglisilomassa, densidade da madeira
e diversidade floristica de arvores ao longo daiab@anazonica. Nossos resultados
sugerem que a divisdo das arvores em DAP < 30 cm e 30 cm pode ser mais
apropriada para determinar os padrdes de distébui@ mortalidade em meso escala do
que a divisdo arbitraria em arvores com DAP < 1Gcndl0 cm. No entanto, analises com
a biomassa, diversidade floristica e densidade aldeita sdo necessarias para definir se
essa divisao pode ser generalizada.

As arvores de pequeno e médio porte apresentaraon taga de mortalidade em
locais com solos arenosos e com maior concentidg@aotrientes. Nesses locais, a floresta
apresentou menor densidade e area basal de lianaisedem solos argilosos (Nogueira,
2006). As lianas podem minimizar o efeito dos ventonectando as arvores umas as
outras e mantendo suas copas estaveis (Putz, 13&4ido-Pérez et al. (2008) mostraram
experimentalmente que a presenca de lianas enstigrasecundérias de pequeno porte
diminuiu a mortalidade de arvores causada por uacfio. Como existem menos lianas
nos baixios, as arvores de pequeno e medio podienpestar fracamente conectadas umas
as outras. A menor densidade de arvores de gramtiers baixios (C.V. Castilho, dados
ndo publicados) permite que os ventos incidamatinehte sobre as arvores de pequeno e
meédio porte. Talvez por essa razdo, os gradientessalo foram relacionados
principalmente com a mortalidade das arvores edina@0s a ocorréncia de tempestades

em 2005. No entanto, a presenca de lianas aumentatalidade de arvores em florestas
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de maior porte (Garrido-Pérez et al., 2008). Vaiiasres conectadas por lianas podem ser
derrubadas devido a queda de uma s6 arvore, o @uieibciria para 0 aumento da
mortalidade das arvores de menor porte. Embordoesstas em solos argilosos (platos)
tenham mais lianas e arvores de grande porte, siddele de lianas grandes 10 cm de
diametro), que poderiam conectar fortemente ag@svgrandes, € baixa e ndo é agrupada
nos solos argilosos (Nogueira, 2006). Além disso,solos argilosos permitem melhor
fixacdo das raizes das arvores (Dupuy et al., 20067). A mortalidade das arvores de
grande porte nao foi relacionada com os gradiafgesolo, mas isso pode ser devido a alta
variagdo dos dados decorrente do menor niumerodiddnos. No entanto, a diminui¢éo
do numero de individuos das arvores de médio gafite DAP < 30 cm) a patamares
similares ao das arvores grandes (DARBO cm), através da divisdo em classes com
intervalos de tamanho menor, néo alterou a relagée a mortalidade dessas arvores e as
variaveis de solo e topografia (resultados néosaptados). Aiba e Kitayama (2002)
mostraram que a mortalidade em todas as classasndeho foi relacionada com o tipo de
solo e topografia, mas as diferencas das caraatassios solos e da altitude (700 a 3100
m s.n.m.) foram muito maiores que na Reserva Ducke.

Tempestades parecem intensificar a relacao enigeadgentes de solo e topografia
com a mortalidade de arvores. No primeiro periadgradiente de textura do solo foi a
principal variavel relacionada com a taxa de mifléale. Porém, no segundo periodo, que
incluiu as tempestades ocorridas em 2005, o gredas nutrientes do solo foi a variavel
com maior magnitude de efeito. Na Amazoniaptmsvdowns(tempestades convectivas)
sdo um dos principais distlrbios naturais causaddesgrande mortalidade de arvores
(Nelson et al., 1994; Guimaréaes, 2007). Em 200&nforegistradoklowdownsem uma
area de floresta de terra-firme préoxima (Guimar@f)7) e, queda de varias arvores
emergentes (> 100 cm de DAP) formando grandesirgdanea Reserva Ducke (J.J. Toledo,
observacdo pessoal). A ocorréncia de tempestadaserapmente contribuiu para o
aumento da taxa de mortalidade, principalmente gsoKs arenosos com maior
concentracdo de nutrientes nos baixios e terremcgados, provavelmente devido a
menor qualidade de ancoragem para as raizes dagsa(Ruel, 2000; Dupuy et al., 2005,
2007) e maior exposicdo ao vento nesses locais.oCanseca de 2005 ndo afetou
fortemente a Amazobnia Central (Marengo et al.,, 20@8 tempestades ocorridas no
mesmo periodo provavelmente foram o principal disticausador das alteracbes nas
taxas de mortalidade das arvores. Na Reserva Dackema da precipitacdo durante os

meses mais secos (junho a outubro) de 2005 foi78endm, cerca de 20 % abaixo da
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média (616 mm) dos ultimos 30 anos (CoordenacaPeadguisas em Clima e Recursos
Hidricos — INPA, dados ndo publicados). A seca @@52foi moderada se comparada a
seca de 1997, quando choveu 40 % abaixo da médrReserva Ducke. Em florestas de
terra-firme proximas, foi registrado um aumento4@e% na mortalidade de arvores com
DAP 10 cm em 1997 (Williamson et al., 2000; Laurantalg 2001). O aumento da

mortalidade do primeiro para o segundo periodo eseRa Ducke foi bem menor, 19 %

para as arvores com DAP10 cm e de 25 % para as arvores comDIAP < 30 cm.

1.6.3 Modo de morte e sua relacdo com solos e inclinacao

No nordeste da Amazbnia, sob auséncia de maiorssirlmibs climaticos (como
blowdown$, a morte das arvores por senescéncia (parte rdage@ mortas em pé) é
predominante (Carey et al., 1994, Chao et al., RO0alta densidade da madeira (Baker et
al., 2004a) e os solos pobres que induzem a prodiggrande quantidade de raizes finas
(Speleta e Clark, 2007) provavelmente contribuera pase padrdo (Chao et al., 2008). Na
Reserva Ducke, aproximadamente metade das arvereslds os tamanhos morreram em
pé. Contudo, quase um terco das arvores de pequat® morreu devido a queda de
outras arvores e boa parte das arvores de gramtie(g8 %) morreu aparentemente pelo
vento e chuva. Nossos resultados diferem dos emcms por Chambers et al. (2000) na
mesma regido para arvores 10 cm de DAP) que morreram em pé (~ 13 %), mas sao
similares para arvores que morreram aparentemetdeapdo do vento e chuva (~ 54 %) e
devido a queda de outras arvores (~ 33 %). Nadfiardinamica de La Selva, Costa Rica,
26 % das arvores morreram em pé (Lieberman etl@B5). Arvores mortas em pé
contribuiram com menor por¢cdo da necromassa emstbis do sul (11 %) e leste (13 %)
da Amazoénia (Palace et al., 2007). No sudoesterdazAnia (Peru), as arvores mortas em
pé contribuiram com 24,3 % da necromassa (Bakat.,e2007) e no oeste do Equador,
Gale e Barfod (1999) mostraram que uma pequenaopr@p das arvores (20 cm de
DAP) morreu em pé (15 %) enquanto a maior parterenoaparentemente pelo vento e
chuva (48 %) ou devido a queda de outras arvoi@84B Na Venezuela, em areas com
solos pobres e poucos distarbios climaticos, agg@m de arvores mortas em pé foi de 68
% (Carey et al., 1994). Como o vento e a chuvaposkr somente as causas proximais da
morte das arvores (Brokaw, 1985), fatores estamsfpodem ter menor importancia para
a dindmica das florestas da Amazoénia Central. Aimentac&o lenta de solos nas encostas
(Harker, 1996; Sasaki et al., 2000), alagamentaggieos (Drew, 1997; Kozlowski,
1997), ataque de fungos, insetos e doencas, pmssivie sdo os fatores causais da morte
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da maioria das arvores aparentemente quebradaseamrdizadas pelo vento e chuva.
Sendo assim, a utilizacdo de modelos de distribuiigimortalidade de arvores ao longo
da paisagem, que atribuam toda a mortalidade aas/estocaticos (Fisher et al., 2008),
estardo superestimando o efeito de disturbios ttossobre a dinamica das florestas na
Amazonia Central.

Na Fig. 1.7 estdo descritos os modos de morte dered em compartimentos
topograficos na Reserva Ducke. A mortalidade daeerés aparentemente causada pelo
vento e chuva foi relacionada com os gradientesofie e inclinacdo. A mortalidade foi
superior em areas com baixa qualidade de ancorpgemraizes. As areas de vertente e
solos com maior concentragdo de nutrientes na carsaperficial, com lengol freético
raso e sujeitos ao encharcamento, apresentarama@ttalidade de arvores para esse modo
de morte. Gale e Barfod (1999) encontraram resudtasgmelhantes no Equador, onde
maior proporcdo de arvores que morreram deseneszacbrreu em terrenos inclinados e
solos pouco drenados dos vales. No entanto, arguesnorreram quebradas ocorreram
principalmente em locais inclinados e terrenos degnados. Em nosso estudo, somente as
arvores que morreram desenraizadas foram rela@snamm solo e topografia. A fixacao
precaria das arvores nos solos arenosos e pouocadd® (Dupuy et al., 2005, 2007)
provavelmente explica a maior mortalidade nessesdoNas areas inclinadas, embora os
solos argilosos proporcionem melhor fixacdo, asor@y desenraizam devido a alta
exposicao ao vento, movimento lento dos solos @tad996; Sasaki et al., 2000) e baixa
profundidade do lencol fredtico na transicdo doibapara vertente (Tomasella et al.,
2008). A falta de relacéo entre as arvores mont@brgadas com os gradientes de solo e
inclinacdo pode ser devido a independéncia doselaigue mais contribuam para a quebra
dos troncos com o gradiente de exposicdo ao vArdastribuicdo das arvores com troncos
ocos (Nogueira et al.,, 2006), a presenca de t&n{dpolinario e Martius, 2004) e
patégenos que enfraquecem a madeira, podem seonmelpreditores dos padrdes de
distribuicdo espacial das arvores mortas quebradas.
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Vertentes: apresentam alta proporcao de
arvores mortas desenraizadas aparentemente
pelo vento e chuva e baixa proparcdo de
arvores mortas em pe. Os solos sao argilosos,
mas 0. movimento lento de solas nas encostas
€ a baixa profundidade do lencol freatico na
transicao entre baixio e veriente reduzem a
qualidade de ancoragem para as raizes.
Baixios: apresentam maior proporgédo de arvores
mortas desenraizadas aparentemente pelo vento e
chuva. Isso se deve a baixa qualidade de
ancoragem oferecida as raizes das arvores, pois
0s solos séo arenosos e freqlientemente
encharcados devido a baixa profundidade do

lencol fredtico e a ocorréncia de alagamentos. .
¥~ Desenraizada por
outra arvore
Quebradas por
outra arvore Quebradas
aparentemente pelo

vento e chuva

Morta em pé Desenraizadas

aparentemente pelo
G @ vento e chuva
orpo d’agua
(Igarapé) /
ANCO
ol fredtt
o leng s

ﬂ'wc\d Platds: apresentam baixa proporcéo de arvore
mortas desenraizadas aparentemente pelo venfo e
chuva. Embora haja alta exposic¢éo ao vento, ds
solos argilosos profundos, bem drenados, e o
terreno plano, oferecem boa qualidade de
ancoragem para as raizes das arvores.

o

Argila no solo > baixa moderada a alta alta
Profundidade do lencol freatico baixa baixa a aita alta
Inclinagéo baixa moderada a alta baixa
Exposicdo ao vento baixa moderada a alta alta
Qualidade de ancoragem baixa baixa alta

Fig. 1.7. Modos de morte de arvores em compartiosetdpograficos de acordo com
caracteristicas de solo e topografia na Reservkebut profundidade do lencol freatico,
exposicao ao vento e qualidade de ancoragem nam faredidos diretamente, mas sao

inferidos através da altitude, inclinacéo e caréstieas do solo.

A despeito de sua maior proporcdo, as arvores ma@ta pé foram pouco
relacionadas com os gradientes de solo e topognafieserva Ducke. No entanto, a
mortalidade para esse modo de morte foi menor eeasainclinadas (Fig. 1.7),
provavelmente porque as arvores tendem a cair gegtente devido ao movimento lento
dos solos (Harker, 1996; Sasaki et al., 2000) #aaexposicdo ao vento. No entanto, a
relacdo entre a morte das arvores em pé e os greslide solo e inclinacao foi fraca,
possivelmente devido a independéncia da maioriafatoses causadores de mortalidade
(parasitas, doencas, raios, competicdo) das cesdici®s do solo e topografia. Contudo,
Gale e Barfod (1999) mostraram que a proporcaa\a@es mortas em pé aumentou com
a altitude (dos vales em direcdo aos platds), sutygegue secas e melhores condi¢cbes para
fixacdo das raizes contribuiram para esse padr@scAssez de agua poderia aumentar o

namero de arvores de pequeno e médio porte marigseeem solos argilosos das areas
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mais altas, pois a profundidade do lengol frediumenta com a altitude (Rennd et al.,
2008; Tomasella et al., 2008). No entanto, comdi&¥filson et al., (2000) ndo encontraram
relacdo entre a mortalidade e textura do solo eradtas de terra-firme proximas durante a
seca extrema de 1997, é improvavel que secas nuadereomo a ocorrida durante nosso
estudo, determinem padrdes fortes de distribuigoédvores mortas em pé relacionados

com caracteristicas do solo.

1.6.4 Previsao da mortalidade através da topografia

Somente 10 % da variacdo da mortalidade pOode gdicada por altitude e inclinacéo.
Castilho et al. (2006) mostraram que ao redor detewrpo da variagcdo espacial da
biomassa de arvores p6de ser explicada por esgasera. A relacao foi dependente do
tamanho; arvores de pequeno e médio porte AP < 30 cm) e parte das arvores de
grande porte (40 DAP <60 cm e 70 cm de DAP) apresentaram valores de biomassa
relacionados a altitude e inclinagédo. Essas anaregibuem com 76 % da biomassa total
das arvores. Como dados topograficos podem seatasbtiom maior facilidade (através de
SRTM) do que dados de solo, as estimativas de lsismnpodem ser feitas com melhor
precisao em escala regional empregando a altitirdgieacao para prever sua variagcao. A
biomassa das arvores foi principalmente relaciocadao gradiente de textura do solo, ao
passo que no presente estudo, o gradiente de niefrielo solo foi o principal fator
associado com a mortalidade. A textura exibe fat®cdo com altitude, mas o gradiente
de nutrientes ndo exibe relagdo com altitude e &stdamente relacionado com a
inclinacdo. Portanto, somente parte da variacdandegalidade, que € explicada pelo
gradiente de textura do solo, pode ser explicadalftude.

Somente a mortalidade das arvores de pequeno e rpédie foi relacionada
significativamente com os gradientes de solo e gmd@m. Embora essas arvores
contribuam com 98 % dos troncos, elas representamerste 40 % da biomassa das
arvores acima do solo (Castilho et al., 2006). Aag@o da mortalidade das arvores de
grande porte (30 cm de DAP) que contribuem com a maior parteidimassa (60 %) néo
foi explicada pelos gradientes de solo e topogr&daalquer tentativa de utilizacdo da
topografia para melhorar as estimativas de moddéd(e perda de biomassa) em escala
regional deve ser feita com cautela.

A variacdo da mortalidade explicada por solos @dogfia parece ter aumentado
com a ocorréncia das tempestades. Os gradientesutientes e inclinagcdo foram

relacionados com a mortalidade das arvores queenaonr aparentemente pelo vento e
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chuva. Como um aumento na frequéncia e intensidadgecas e precipitagcdes extremas
esta previsto para cenarios futuros na Amazonix @al., 2008; Marengo et al., 2008,
2009), dados de topografia podem ser uUteis naiftegéio de areas de floresta mais
propensas a sofrerem incremento na taxa de madalido futuro. Assim, a quantidade de
carbono que seré liberada para atmosfera decordantaeortalidade de arvores pode ser
determinada com maior precisdo se dados de topmdmatm incluidos para ajudar a

prever a variacao espacial da mortalidade.

1.7 Conclusoes

Solos e topografia explicaram cerca de um quintgal@cao das taxas de mortalidade de
arvores na Reserva Ducke. Areas com solos arendédsjs e terrenos inclinados
apresentaram maior mortalidade do que platés céws aogilosos.

A ocorréncia de tempestades parece intensificatag&o entre a mortalidade de arvores e
caracteristicas do solo e topografia aumentandoodahdade principalmente em solos

arenosos, com maior concentracado de nutrientesit(sijao encharcamento) e terrenos
inclinados.

Solos e topografia foram relacionados principalmesdm a mortalidade das arvores de
pequeno e meédio porte. A mortalidade das arvorasdgs foi pouco relacionada com as
variaveis preditoras usadas neste estudo. Foivbsgefinir dois grupos de arvores
baseado em padrbes de mortalidade: arvores denmequaédio porte (1 DAP < 30 cm),
com mortalidade relacionada da mesma forma comadaaveis de solo e topografia; e
arvores de grande porte (DAP30 cm), com mortalidade sem relacéo ou relacionkda
forma diferenciada com as variaveis ambientais.

A mortalidade de arvores aparentemente causada/@efo e chuva foi a mais relacionada
com solos e topografia. Arvores mortas em pé oa pekeda de outras arvores foram
pouco relacionadas com essas variaveis.

Altitude e inclinacédo explicaram metade da variagaanortalidade explicada por solos e
inclinacdo. Portanto, a utilizacdo somente de varsatopograficas para prever a variacao
da mortalidade de arvores é limitada. No entantimcac a variacdo da mortalidade
explicada por topografia aumentou apos a ocorré&teitempestades, a utilizacdo dessas
variaveis sob condicbes de maior instabilidadeafiica pode ser promissora.
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Apéndice 1.A

Resultados das regressdes multiplas relacionaradtegites de textura (PCA1), nutrientes

do solo (PCA2) e topografia (altitude e inclinacéoin a mortalidade de arvores em duas

classes de tamanho no primeiro e segundo periodos.

Coeficiente b padronizado

®) z%
Classe de g 3 % é« é - P R R
DAP (cm) 2 ot a S =
-0,06 0,05 0,04 0,16 0,92 1,84 0,01
0,04 0,01 0,05 09 190 0,00
L<10 o -0,18 0,38* 0,20 497 0,004 0,007 0,18
: 0,02 -0,27 2,74 0,07 0,14 0,07
10 -0,26* 0,12 0,20 3,30 0,025 0,05 0,13
0,16 -0,19 301 0,06 0,11 0,08
10 50 -0,21 0,33* 0,19 448 0,006 0,01 0,16
0,04 -0,25* 2,6 0,08 0,16 0,07

* P <0,05; **: P <0,01": P ajustado pela correcdo de Bonferroni.

Apéndice 1.B

Médias e limites dos intervalos de confianga (IG@®5das taxas de mortalidade de arvores

calculadas para o periodo todo em varias classesrdmho.

Classe de DAP (cm)

Média (%.aho

IC 95 % (%.and)

1,<10
10,< 20
20, <30
30, < 40
40, <50
50, < 60
60

1,97
1,33
1,42
1,46
1,58
1,89
1,43

1,82-2,11
1,20-1,45
1,19-1,65
1,21 -1,70
1,25-1,92
1,48 - 2,30
0,97 -1,89
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Apéndice 1.C
Resultados das regressdes multiplas relacionaradtiegites de textura (PCA1), nutrientes
do solo (PCAZ2) e inclinagcdo com a mortalidade derés calculada para o periodo todo

em varias classes de tamanho.

Coeficiente b padronizado

Classe de DAP (cm) PCAl PCA2 Inclinacéo F P 2 R

1,<10 -0,19 0,34** 0,17 4,12 0,01 0,15
10,< 20 -0,30* 0,27* 0,28* 6,58 <0,001 0,22
20, <30 -0,20 0,42%** 0,18 6,24 <0,001 0,22
30, < 40 -0,20 -0,01 0,14 1,80 0,16 0,07
40, <50 -0,01 0,21 -0,03 1,14 0,34 0,05
50, < 60 -0,27* -0,01 -0,22 2,10 0,11 0,09

60 0,19 -0,12 0,08 1,06 0,37 0,05

* P <0,05; **: P <0,01; **: P <0,001.
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Apéndice 1.D
Resultados das regressdes multiplas relacionaradtiegites de textura (PCA1), nutrientes
do solo (PCA2) e topografia (altitude e inclinacéoin a mortalidade de arvores em duas

classes de tamanho no primeiro e segundo periodos.

Coeficiente b padronizado

Classe 3 - ~ @ 9
o < < © S + >
de DAP % O O £ £ F P Ront. R
()] +—
a o o [8) <
(cm) =
10 -0,15 0,10 0,11 1,10 0,36 0,71 0,05
1 <30 0,09 -0,08 0,65 0,53 1,05 0,02
, <
50 -0,24* 0,42*** 0,25* 7,55 <0,001 <0,001 0,25
0,05 -0,33** 4,70 0,01 0,02 0,12
, 013 0,05 0,12 0,88 0,46 0,92 0,04
30 0,09 -0,12 1,12 0,33 0,67 0,03
50 -0,10 0,06 -0,01 0,30 0,83 165 0,01
-0,04 -0,09 0,24 0,79 158 0,01

* P < 0,05; *: P <0,01; ***: P < 0,001% P ajustado pela correcdo de Bonferroni.
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Apéndice 1.E
Resultados das regressdes multiplas relacionaratbegites de textura (PCA1), nutrientes
do solo (PCAZ2) e inclinacdo com a mortalidade derés em duas classes de tamanho de

acordo com 0 modo de morte no primeiro e segundoges.

Coeficiente b padronizado

% () '8 — 9] z§
Classede o € e < < ]
3 9 = O O = F P R
DAP(cm) £ E & o o S
Ventoe 1° -0,18 0,18 -0,02 1,52 0,22 0,06
Chuva 2° -0,15 0,39 0,35* 6,61 <0,001 0,23
1°  -011 0,00 -0,03 0,25 0,86 0,01

1,<30 Empé o
2 -0,20 0,22 0,16 2,66 0,06 0,11

1° -0,15 -0,06 0,20 2,17 0,10 0,09
2° -0,06 0,24 0,14 1,54 0,21 0,06
Ventoe 1° -0,07 0,08 0,15 0,70 0,56 0,03
Chuva 2° -0,08 0,23 0,22 1,99 0,12 0,08
1° -0,05 -0,07 0,04 0,30 0,82 0,01
2° -0,08 -0,21 -0,26* 1,68 0,18 0,07
1° -0,07 0,02 0,01 0,13 0,94 0,01
2° -0,02 0,03 -0,19 0,90 0,44 0,04

Queda’

30 Em pé

Queda’

* P < 0,05; **: P < 0,01; ** P < 0,001"": Arvores mortas devido & queda de outras

arvores.
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2 Influéncia do solo, topografia e substratos sobre @ecomposicéo de

madeira na Amazonia Central

José Julio de Toledo, William Ernest Magnussonplia Volkmer de Castilho

2.1 Resumo

Realizamos um experimento para avaliar o efeito sdto, topografia (altitude e
inclinacdo), liteira fina, biomassa arborea e darésticas da arvore mais proxima sobre a
decomposicdo de madeira de quatro espécies deearqoie variam em densidade da
madeira Klanilkara huberi(Ducke) Standl. — 0,86 g.cmCouratari guianensisiubl. —
0,54,Hura crepitansL. — 0,32 eParkia pendulaBth. Ex Walp. — 0,29). Uma amostra de
madeira de cada espécie (30 x 5 x 2,5 cm) foi digulas em 72 parcelas distribuidas
sistematicamente sobre uma area de 6Z4derfloresta tropical de terra-firme na Reserva
Florestal Adolpho Ducke. Ap6s um ano, recolhemosaa®stras e determinamos a
percentagem de madeira decomposta. O efeito daisipade de decompositores foi
avaliado através da associacado entre a decompodagiamostras e a densidade da
madeira e grupo taxonémico da arvore mais proxiora diametro altura do peito 30
cm. Gradientes de solo (textura e nutrientes)iriacéo, liteira fina e biomassa arb6rea ndo
foram relacionados com a decomposi¢cao de madeina.excecdo da decomposicaoCle
guianensis que foi maior em locais com maior biomassa ad@e maior inclinagdo. A
densidade da madeira e o grupo taxondmico da amaie proxima ndo mostraram
relacdo com a decomposi¢do de madeira. Em genathunea das varidveis foi Gtil para
prever a decomposicdo de madeira. Assim, a apbcat® modelos que incluam
caracteristicas de solo e topografia para mellesagstimativas de liberacdo de carbono
através da decomposicéo € limitada, pois a decag@mode madeira ndo segue 0 mesmo
padrdo de distribuicdo da decomposicdo de liteina £ da biomassa arbérea. Os
resultados também indicam que a decomposi¢cdo deiraadsta provavelmente mais
associada com decompositores generalistas do quespecialistas associados as arvores
mais proximas; ou diferentes comunidades de decsitopes apresentam taxas similares

de decomposigao.

Palavras — chave: decomposicéo de madeira, splogitafia, especificidade por substrato,

Amazobnia Central.
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2.2 Abstract

Influence of soil, topography and substrates on wab decomposition in Central
Amazonia. An experiment was carried out to test the influeméesoil, topography
(altitude and slope), fine litter, above-ground etrdive biomass (biomass) and
characteristics of neighboring trees on wood deasitipn in four species of tropical trees
that vary in wood densityManilkara huberi (Ducke) Standl. — 0.86 g.¢i Couratari
guianensisAubl. — 0.54,Hura crepitansL. — 0.32 andParkia pendulaBth. Ex Walp. —
0.29). A wood sample from each species (30 x Toxcth) was placed in each of 72 plots
within the 64 km terra-firme forest of the Reserva Florestal Adolpho Ducke. Qear
later, samples were collected and weighed. Thectsffef specificity of decomposers was
measured by the association between the deconpofi the sample and the wood
density and the taxonomic group of the nearestvirdediameter at breast height38 cm.
Soil (texture and nutrients), slope, biomass anak filitter were independent of
decomposition, except f&@. guianensiswhich showed greater decomposition in locations
with greater biomass or higher slope. Decompositias also independent of wood
density and taxonomic group of nearby large tréegeneral, none of the variables was
useful as a predictor of wood decomposition. Thius,use of models that include soil and
topography to improve estimates of carbon releasimgugh wood decomposition is
limited because wood decomposition does not fokawilar patterns to that of fine litter
decomposition and biomass. Also, the results indithat wood decomposition is more
likely to be associated with generalist decompo#ieas with specialists associated with
neighboring trees; or different decomposer comnmesitshow similar rates of

decomposition.

Keywords: wood decomposition, soil, topography,stidie specificity, Central Amazonia.

2.3 Introducao

Estimativas do fluxo de carbono dependem da detagéb do carbono liberado atravées
da decomposicédo assim como da sua absorcdo e dmstege na biomassa (Fearnside,
2000; Chambers et al., 2004). Embora o materiahdso ( 2,5 cm de diametro)

compreenda 82% do estoque de liteira (Nascimehimueance, 2002) e possa gerar 22%
das emissOes anuais através da respiracdo hefieeot(Ghambers et al., 2000, 2001,

2004), a maioria dos estudos que estimaram o fldxocarbono na Amazbnia néo
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considerou a variacdo espacial da decomposicaoadeira (Phillips et al., 1998, 2009;
Baker et al., 2004b).

Caracteristicas de solo estdo fortemente assoctaas topografia na Amazoénia
Central (Chauvel et al., 1987; Luizao et al., 20@)quanto mapas de solo sdo imprecisos
para a Amazonia, variaveis topograficas (altitudenainacdo) podem ser obtidas de
imagens do modelo digital de elevacdo do terrentvatias do radar interferométrico
SRTM (shuttle radar topographic missipnEssas imagens tém uma resolucéo horizontal
de 0,8 ha (Renno et al.,, 2008), que permite a @oimgdo de resultados obtidos em
parcelas de 1 ha para grandes &reas. Se a decoampdsi madeira for relacionada com
solos e topografia na escala de 1 ha, tais vaggaierdo ser incluidas em modelos para
prever o carbono liberado através da decomposiedoadleira em escalas maiores.

Solo e topografia afetam a estrutura e composig&dfldrestas tropicais de terra-
firme na Amazonia Central. A distribuicdo espadalbiomassa arborea (Laurance et al.,
1999; Castilho et al., 2006) e da biomassa de digNagueira, 2006), a distribuicdo de
espécies de plantas de sub-bosque, palmeiras esfdmupp e Magnusson, 2005; Costa
et al., 2005, 2009; Braga-Neto et al., 2008) estdacionadas com a textura do solo e
inclinacdo do terreno. A producéo de liteira fiflalhas, frutos e galhos 2,5 cm de
diametro) é maior em florestas sobre solos argildsnizao, 1989), e os processos de
decomposicdo e ciclagem de nutrientes sdo maislagpem solos argilosos do que
arenosos (Luizéo et al., 2004, 2007). Entretanteareacdo espacial da decomposicdo de
madeira ainda ndo foi bem investigada. Até o momsoinente a densidade, umidade e as
dimensdes do tronco foram relacionados com a dessiggp de madeira nas florestas
tropicais (Harmon et al., 1995; Martius, 1997; Chars et al., 2000, 2001; Weedon et al.,
2009). Existe pouca informacdo sobre o efeito dedighes edaficas, topogréaficas e
microclimaticas sobre a decomposicdo de madeiranif@ars, 1998; Genet et al., 2001;
Beard et al., 2005; Pauletto, 2006).

A especificidade de fungos pela liteira fina deedwinadas espécies de arvores
contribui para acelerar o processo de decomposigitge, 1997; Santana et al., 2005). A
composicao de espécies de fungos de liteira fina @& acordo com o conteudo de argila
no solo da floresta de terra-firme (Braga-Neto let 2008), o que pode ser um efeito
indireto, devido a textura do solo influenciar atdbuicdo das espécies de arvores que
produzem a liteira (C.V. Castilho, dados ndo pualolas). Fungos decompositores de
madeira sdo, em maioria, considerados genera(istaigie, 1997; Lindblad, 2000; Gilbert
et al.,, 2002), porém, existem estudos que evidena@apecificidade por substrato nas
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florestas tropicais (Lodge e Laessge, 1995; Gilbe&busa, 2002; Ferrer e Gilbert, 2003).
A especificidade dos fungos pode estar relaciomadaracteristicas fisicas e quimicas da
madeira, como a forma, tamanho, arquitetura dandledensidade, umidade, contetdo de
carbono, nutrientes, celulose, hemicelulose, ligrera presenca de polifenois (Chambers
et al., 2001; Weedon et al., 2009). O grupo taxaoérdas arvores proximas ao local onde
a madeira se decompde pode ser um determinanteng@osicdo das espécies de fungos
(Ferrer e Gilbert, 2003), pois a queda de galhoslomgo dos anos propiciaria o
estabelecimento de espécies de fungos especiaizada um substrato com as
caracteristicas da madeira da arvore que produieira grossa (galhos).

Realizamos um experimento para determinar se esistitas do solo, topografia
(altitude e inclinacdo), liteira fina, biomassa @da e caracteristicas da arvore mais
proxima influenciam a decomposicdo de madeira nudloeesta de terra-firme na
Amazobnia Central. Também determinamos se somemi@ves topograficas (altitude e
inclinacdo) podem ser utilizadas para prever aagao espacial da decomposicao, pois
podem ser adquiridas com maior facilidade parasaresores do que dados de solos.

Nossas hipoteses sdo que, a decomposicdo de madgiranais rapida em solos
argilosos e locais com maior biomassa devido a teagéo de condicbes adequadas para
0os decompositores (Zhang e Zak, 1995; Kurzatkowslkl., 2004; Martius et al., 2004;
Sariyildiz, 2008; Weedon et al., 2009). A decompésitambém sera mais rapida sobre
solos mais férteis porque maior proporcdo de migge permanece disponivel para 0s
decompositores (Crews et al., 1995; Takyu et &Q32 Wang et al., 2008). Contudo,
esperamos que a decomposicéo seja inversament®mnelda com a inclinagdo e com a
quantidade de liteira fina sobre o solo; devida&d umidade do solo e baixa fertilidade
esperada para as areas inclinadas (Takyu et @B; 2Qiz&o et al., 2004) e devido a baixa
atividade de decompositores esperada para locaisgrande quantidade de liteira fina
(Olson, 1963). Como as caracteristicas das arymasutoras de liteira provavelmente
estruturam a composicao de espécies de fungosa hgsstese € de que a decomposicéo
de madeira seja mais rapida quando a arvore maEnma apresentar caracteristicas

similares a da madeira das amostras em decomposicao

2.4 Materiais e Métodos

2.4.1 Area de Estudo

Uma descricdo detalhada da area de estudo foiespagis no Capitulo 1.
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2.4.2 Coleta e analise de dados

Adquirimos madeira de quatro espécies de arvoneemalizadas em Manaudl@nilkara
huberi (Ducke) Standl.Couratari guianensisAubl., Hura crepitansL. e Parkia pendula
Bth. Ex Walp.). A identificacdo das espécies failimada através de comparacao de tecido
xilematico com material da colecédo botanica (xgajédo Laboratorio de Anatomia da
Madeira do Instituto Nacional de Pesquisas da Amaz@NPA). Retiramos pequenas
amostras (~ 5 x 3 x 2,5 cm) de cada espécie paeantieacdo da gravidade especifica da
madeira (aqui chamada somente de densidade da rajadBeixamos as amostras
submersas em agua por 15 dias para re-hidratagiyuéa et al., 2005) e determinamos
o volume de cada uma através do deslocamento @decagisado pela imersdao da amostra
em um recipiente sobre uma balanca. O peso acoepalh imersdo da amostra (Q)
equivale a seu volume (¢th Depois, secamos as amostras em estufa vensldd& °C
até peso constante e calculamos a densidade daranatlenédia e desvio padrdo da
densidade da madeira e huberj C. guianensisH. crepitanse P. pendulafoi de 0,86 +
0,01 g.cri® (N = 4), 0,54 + 0,02 g.cth(4), 0,32 + 0,09 g.ct(12) e 0,29 + 0,09 g.cth
(4), respectivamente.

N&o foi possivel confirmar se as amostras foramestendo cerne ou do auburbeo
dos troncos, porém, comparando a densidade dagrameem as médias calculadas do
banco de dados de Chave et al. (2006), foi possifarir que a madeira dd. huberj C.
guianensise P. pendulafoi em maior parte proveniente do cerne. As megasa M.
huberi (0,93 g.cnit), C. guianensig0,51 g.crit) e H. crepitans(0,37 g.cnt) de Chave et
al. (2006) foram similares as estimativas de dexgara nossas amostras. Contudo, para
P. pendula a maioria da madeira foi provavelmente originéidaaubulrneo, pois a média
(0,53 g.cnit) de Chave et al. (2008di quase o dobro mais densa que a estimativa para
nossas amostras.

Extraimos 72 amostras de madeira (~ 30 x 5 x 2 bdentada espécie e secamos
em estufa ventilada a 105 °C até peso constanpmsilamos uma amostra de cada espécie
em cada uma das 72 parcelas da Reserva Duckeif@esar Capitulo 1) em marcgo a abril

de 2007. As amostras foram deixadas sempre a 10 pouto inicial de cada parcela.
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Apoés 360 a 370 dias recolhnemos as amostras e amgemovamente para calcular a
percentagem do peso original perdido por decom@osigao encontramos as amostras em
uma das parcelas. Para avaliar o efeito das vasiamebientais sobre a decomposicéo em
geral, também calculamos uma média da percentagedecbmposicdo ponderada pela
densidade da madeira das espécies.

Noés utilizamos os dados de biomassa viva acimaotio de arvores e palmeiras
(biomassa arboérea) estimada por Castilho et ab6Rurante 2001 e 2002. As arvores e
palmeiras foram amostradas em areas de tamanhos#adisdentro de cada parcela de
acordo com a classe de diametro a altura do dea®), como descrito no Capitulo 1. As
medidas de DAP das arvores foram convertidas emndssa através de equacdes
alométricas desenvolvidas para florestas da re(iguchi et al.,, 1998; Nascimento e
Laurance, 2002). A biomassa de palmeiras foi eslénpor uma equacéo desenvolvida por
Saldarriaga et al. (1988) em florestas do altoNrigro.

Amostras de liteira fina foram coletadas a cadanb(inco pontos) ao longo da
trilha central da parcela com um quadrado de madgi25 mM) por N. O. Aguiar, T. L.
Gualberto e E. Franklin. As amostras foram secasestufa ventilada a 45 °C até peso
constante (E. Franklin, comunicacdo pessoal). Aianéd peso seco por amostra foi
utilizada para representar a liteira fina sobreotm s1a parcela. Duas parcelas foram
coletadas no periodo seco (setembro de 2001) stante no periodo chuvoso durante
dezembro de 2001 a maio de 2002 (Aguiar et al.6R0d0tilizamos os dados de solo e
topografia (altitude e inclinacéo) apresentado€apitulo 1.

Nos identificamos em cada parcela a arvore ou pansem DAP 30 cm e com
menor distancia em relacdo ao local onde as amodgamadeira foram depositadas.
Calculamos a distancia através de dados de C.\Mill@agndo publicados) que mapeou
todos os individuos em relacdo a trilha centrapdecela. Todas as arvores e palmeiras
mapeadas nas parcelas foram identificadas e mdteténico foi depositado no herbario
do INPA. Utilizamos o banco de dados de espéciasedtrépico compilado por Chave et

al. (2006) para determinar a densidade da madagamyores mais proximas. Quando nao
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foi disponivel informacdo ao nivel de espécie, Walmos a média da densidade da
madeira por género ou familia.

Utilizamos uma Analise de Componentes Principai€AP para reduzir a
dimensionalidade das 15 variaveis de solo. Regessadilltiplas foram utilizadas para
testar o efeito conjunto dos dois primeiros comptes principais (PCA1 e PCA2),
inclinacao, liteira fina e biomassa arborea sobpe@entagem de madeira decomposta.
Empregamos Correlacdo de Pearson para testar meaxidiade entre as variaveis
independentes. Como a biomassa arborea foi fortiemnelacionada com a altitude e com
o gradiente de textura do solo (PCAl), essas wbgavao foram incluidas na mesma
analise. Analisamos também a relacdo da decompodei@adeira somente com altitude
e inclinacdo para determinar se a topografia éeefie na previsdo da variagcdo da
decomposicado de madeira. Como a densidade da ma@eiou entre amostras da mesma
espécie (principalmente parha crepitanse P. penduld, inserimos a densidade da madeira
das amostras nas analises de regressao multipkentsloto, como a relacdo com 0s outros
gradientes foi a mesma com e sem a densidade eapae®s somente o0s resultados das
analises sem a densidade das amostras. Aplicanmsrecdo de Bonferroni quando
multiplos testes foram realizados com a mesma walridependente. Testamos a relacao
entre a densidade da madeira da arvore mais proginaapercentagem de madeira
decomposta de cada espécie através de regressap simples. Também analisamos a
influéncia do grupo taxonémico (familia) da arvonais proxima sobre a decomposicao
através de analise de variancia (ANOVA). Nessaismalitilizamos somente as familias
gque ocorrem no minimo em trés parcelas. Uma amdstva huberifoi identificada como
destoante dutlier), porém os resultados das analises com e senomm fos mesmos.
Assim, apresentamos apenas 0s resultados em cuarasstra foi excluida. As analises

foram realizadas no programa R 2.8.1 (R Develop@ent Team, 2008).

2.5 Resultados

A exclusdo de uma parcela (em que nao foram eramtagras amostras de madeira) da

ordenacédo, ndo gerdoadingsdiferentes dos apresentados no Capitulo 1. O ponee
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segundo eixos (PCAl e PCA2) da ordenacao descrevgradientes de textura e
nutrientes do solo, respectivamente. Uma descripéimlhada desses gradientes foi
apresentada no Capitulo 1.

A biomassa arbérea foi correlacionada com o PCAA {42, P < 0,001), altitude
(r=0,39, P <0,001) ou inclinacao (r =-0,32, B,607), mas nao foi correlacionada com o
PCA2 (r = 0,22, P = 0,31) ou liteira fina (r = 0,03 = 0,78). A liteira fina ndo foi
correlacionada com o PCALl (r = 0,17, P = 0,16), PQA= -0,01, P = 0,96), altitude (r =
0,05, P = 0,66) ou inclinacdo (r = 0,07, P = 0,7)06s a exclusdo de uma parcela, as
correlagbes entre os gradientes de solo e topagrab diferiram daquelas apresentadas no
Capitulo 1.

A percentagem de madeira decomposta foi inversamemtrelacionada com a
densidade da madeira das espécies. A espécie catairmmanais densa\l. huberj
apresentou a menor percentagem de madeira decar{pgt: 1,0 %, 3,5 - 8,2 %; média
+ desvio padrdo, minimo - maximo). A percentagemnuedeira decomposta de.
guianensis que possui densidade da madeira média a baixdefa4,7 + 11,9 % (5,6 —
64,1 %). H. crepitans e P. pendula que possuem densidade da madeira baixa,
apresentaram 28,3 = 20,7 % (6,6 — 87,9 %) e 3¥3,Z % (9,3 — 100 %) de madeira
decomposta, respectivamente. A média ponderadardargagem de madeira decomposta
entre as quatro espécies foi de 19,2 £ 6,6 % (8,53-%).

A percentagem de madeira decompostaMdédnuberi (F 4.65 = 0,95, Bons, = 1,33,
ajustado pela correcdo de Bonferror@), guianensisF 466 = 2,01, Bonr. = 0,31),H.
crepitans(F 4.66 = 0,38, Bont. = 2,46),P. pendula(F 4.66 = 0,08, Bont. = 2,96) e da média
ponderada (R.65 = 0,20, Bonr. = 1,95) néo foi relacionada com os gradientesale s
(PCA1 e PCA2), inclinacao e liteira fina. A subgtgfio do PCAL pela biomassa arbérea
resultou em um modelo de regressao significativps= 3,5, Bonr. = 0,04) que explicou
18 % da variacdo da percentagem de madeira dectanmlesC. guianensis A
decomposicdo de madeira @e guianensidoi maior (t = 2,35 P = 0,02) em locais com
maior biomassa arborea (Fig. 2.1a), sugerindo qiecamposi¢cdo pode estar relacionada
com o microclima. Sozinha, a biomassa arbdérea xplill % da variacdo espacial da
percentagem de madeira decompostaCdauianensigmadeira decomposta = -6,88 +
0,097 x biomassa arbdrea; .k = 8,40, P = 0,005). A percentagem de madeira dposta

nao foi relacionada com o PCA2, inclinacéo e ktdina paraC. guianensigFig. 2.1b-d).
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O modelo, com biomassa arbérea substituindo o P@Ad, foi significativo parav.
huberi (F 4.65 = 0,76, Bonsr. = 1,67),H. crepitans(F 4.66 = 0,20, Bont. = 2,81),P. pendulaF
466 = 0,14, Bonr. = 2,90) ou para a média ponderada.¢&= 0,62, Bons. = 1,95), indicando

que a decomposi¢do de madeira € independente desgais (Fig. 2.2a-d).
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decomposta ponderada pela densidade da madeiesmises.

Altitude e inclinacdo ndo foram relacionadas conpesicentagem de madeira
decomposta dM. huberi(F .67 = 0,82, Bons. = 1,34),H. crepitans(F 2.6 = 0,32, Bont. =
2,18), P. pendula(F ,.6s = 0,38, RBonr. = 2,06) ou com a média ponderaday 67 = 0,30,
Psont. = 2,23). A percentagem de madeira decompost€.dguianensidoi relacionada
negativamente com a inclinagdo (t= -2,02, P = 0,0licando que houve menor

decomposicao em terrenos inclinados. No entantoeste 6 % da variacdo dos dados foi
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associada com altitude e inclinacdo e o modelofoidsignificativo (F2.68=2,04, Ront. =
0,41).

A média de distancia entre as amostras e a arvopalmeira mais proxima foi de
6,2mz=54m(1,2-37,5m)e ameédia de DAP &#d,2 £ 11,9 cm (30 — 87,6 cm). As
arvores mais proximas compreenderam 24 familiaspdi¢iduos foram identificados até
espécie, seis até género e quatro até familia.naid@de da madeira foi estimada para 41
arvores até o nivel de espécie, 25 até géneroce aiteé o0 nivel de familia. A média da
densidade da madeira da arvore mais préxima f6i 8k + 0,14 g.ci (0,33 — 0,96 g.cim
%. As familias encontradas em mais de trés pardekasn Chrysobalanaceae (N = 4),
Fabaceae (10), Goupiaceae (3), Lauraceae (3), hidageae (11), Malvaceae (4),
Myristicaceae (3) e Sapotaceae (14).

Embora a percentagem de madeira decomposta de @asdaspécies tenha sido
independente da densidade da madeira da arvore pr@aisna (Fig. 2.3a-d), pari.
huberiela foi associada com o grupo taxonémico dessase® (Fig. 2.4a). A menor (4,2
%) e a maior (6,7 %) media de percentagem de nzdetomposta foram proximas de
arvores das familias Goupiaceae e Malvaceae, teéspeente. Contudo, a ocorréncia
dessas familias foi baixa (Goupiaceae = 3, Malvaced) em comparacdo com a familia
de M. huberi Sapotaceae (N = 14). A média da percentagem deimadecomposta das
amostras proximas de Sapotaceae (5,5 %) foi similale todas as familias (5,6 %).
Excluindo Goupiaceae e Malvaceae as outras famidasém apresentaram medias
similares (ANOVA, Fs.35 = 1,05, P = 0,40). A percentagem de madeira deostapmleC.
guianensis H. crepitanse P. pendulafoi independente do grupo taxondémico da arvore

mais proxima (Fig. 2.4b-d).

63



o @ *® o | (0 ¢
©
° @
~ ® o o St ®
e ¢ o’e \..\. o ® *
© 8y % ° T e ST ¢ °q 'o
*ed { ¢ ° QS I® e ° $o
Tl $ 20 0° Y X
—_ e 3% o o le o * ¢ e .0 .
X ° e o N e 9o e *% 0‘
< YT S . % o | e %%
4(7) 1 1 , .l. 1 |. i 1 |.| .l. |. | .
(@]
=3 04 06 08 04 06 08
(@]
O
(O]
5
© ® S ®
D o | © o o o — (d) °
S ® * ®
E ] '
e
8 B @ ® ¢ ® ‘ ...
o | *2® o @
e e ¢ © e
g f e .
e o i QL : .¢. o S0
5 . o* e & ee o. - ® °
AN [ .. C o ‘ [ @
L X L R X

0.4 0.6 0.8 0.4 0.6 0.8

Densidade da madeira (g.cm'?’)

Fig. 2.3. Regressfes simples testando o efeitoedaidhde da madeira da arvore mais
proxima sobre a percentagem de madeira decompestmatro espécies de arvores: (a)
Manilkara huberi(F 1.6s = 0,27, P = 0,59); (bouratari guianensigF 1.¢9 = 0,11, P
0,74); (c)Hura crepitans(F 1.69 = 0,02, P = 0,90); e (®arkia pendulaF 1.69 = 0,004, P
0,95).

64



gt (@ ¢ 60_(b) ¢
® b ¢
r . * o 50 . .
. . @ . 40+ *
3t ; g e * 8 . >, ° S o
: * 4 0 * o ¢ g
Sr . * S . .
< s 201 * : $
\o\_/ [ ] L ] . - . - ]
s 4 ¢ ¢ 10f ° * *
8 | b * hd | | | | * | | | | | | *
> © o 5 » > &£ O > ©® o 5 » > £ O
o c 9 3 g3 9 ®® > 2 c 8 3 g 9 ® > 2
g o 8§23 ==2§ S8 33 3==¢g
]
©
S ) * 100 (d) -
% 80 g . . .
S ™ 80 - .
= . g ™ .
60 * ® !
. 60 I ] .
.
* * . .
40 $ . .
. 40 |e . . *® .
- » . @ o . * o » :
- g » &
20! : . ! : o 3 20Te ' s * .
1 1 1 1 1 1 1 ! , 1 1 1 I. 1 1 ,
> © o 5 » > £ O > ©® o 5 » > £ O
c Q9 S (S c > S c 9 S (S c > o
33 3==2¢ 33 %8==¢g
Familia da arvore mais proxima
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Lecythidaceae; Malv = Malvaceae; Myri = Myristicaee e Sapo = Sapotaceae.

2.6 Discussao

Apesar da ampla variacdo de textura do solo na(drea88 % de argila, Castilho et al.,
2006), esse gradiente (PCAl) ndo afetou a decogfmsla madeira das espécies. A

textura determina a capacidade do solo em retamsafC&*, Mg®*, K" e N&), matéria
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organica e agua (Silver et al., 2000; Fearnsideea& Eilho, 2001). Provavelmente, por
essas razfes a argila influencia a quantidade atedsisa arbérea (Laurance et al., 1999;
Zarin et al., 2001; Castilho et al., 2006), a disticdo de plantas (Kinupp e Magnusson,
2005; Costa et al.,, 2005, 2009), fungos (Braga-Nstal., 2008) e possivelmente a
decomposicdo de liteira fina (Luizdo et al., 2004). instabilidade na umidade
provavelmente contribuiu para a auséncia de efleitgradiente de textura do solo sobre a
decomposicdo de madeira. Como o conteudo de adleenoia a decomposicdo de
madeira (Martius, 1997; Chambers et al., 2001; Weeat al., 2009), este processo pode
apresentar uma grande variacdo temporal em looais wimidade variavel. Na Reserva
Ducke, os solos argilosos nos platés sofrem défieitagua no periodo das secas e isso
possivelmente resulta em um decréscimo da atividadgecompositores; menos espécies
de fungos se reproduzem em solos argilosos solapaimivas (Braga-Neto et al., 2008).
As florestas no baixio apresentam maior mortaliddelérvores que nos platds (Capitulo
1). Assim, os baixios provavelmente apresentam wpiareiras, que podem gerar diversas
condicbes micro-climaticas independentemente dadachel advinda dos corpos d’agua
proximos.

A decomposicdo de liteira geralmente é mais rapadae solos mais férteis (Crews
et al., 1995; Takyu et al., 2003; Wang et al., 3088auséncia de relacao entre o gradiente
de nutrientes no solo (PCA2) e a decomposicao dieim@apossivelmente esta ligada a
pequena amplitude de variacdo da fertilidade do, solfalta de precisdo dos métodos
utilizados para determinacdo de nutrientes e aabilidade temporal das principais
variaveis de fertilidade (fésforo, pH e céationscteeis) dos solos tropicais (Sollins, 1998).
Outro fator que pode ter causado essa falta dedield a atividade de fungos rizomorficos
ou formadores de cordaBdddy et al., 2009)Esses fungos formam um extensivo sistema
de hifas capazes de interconectar recursos (mauleiliteira fina) sobre o solo da floresta
e transportar nutrientes do solo para a madeire@ntte pedacos de madeif@ells e
Boddy, 1990; Wells et al., 1999; Boddy et al., 200utrientes estocados em um pedaco
colonizado previamente podem suprir o crescimentonttélio e processos metabdlicos
para a decomposicdo de pedacos de madeira recamteaiacados. Como esses fungos
nao séo dependentes do solo como fonte de nusipata iniciarem a decomposicdo, esse
process@ode ocorrer de forma constante ao longo do greelde fertilidade.

A inclinacéo do terreno foi associada com a decaigdo de madeira somente de
uma espécied. guianensis porém de forma fraca. A decomposicédo foi mamaesm

areas inclinadas (vertentes) do que em areas plpl@#és e baixios). Platds podem ser

66



considerados mais favoraveis ao processo de demigdpadevido a maior capacidade de
retencdo de agua e matéria organica no solo géeeas de vertente (Luiz&o et al., 2004).
Deslizamento da liteira para areas mais baixascewljas, lixiviagdo mais intensa dos
nutrientes e da matéria organica provavelmentecarerefeito redutor na fertilidade do
solo e diminuam a atividade dos organismos decomapes. A formacdo de clareiras
também é mais frequente em locais inclinados (Bocet al.,, 1994; Gale, 2000).
Geralmente, em clareiras a decomposicdo € maia dmtque dentro da floresta com
dossel fechado devido a mudancas na temperatwiiggd@® da umidade do ar e do solo,
reducao da atividade microbiana e do pH do sol@rfighe Zak, 1995; Sariyildiz, 2008).
No entanto, Luizdo et al. (2004) nao encontrararfergiicas na nitrificacdo e
mineralizacdo do nitrogénio entre os solos dassadeaplatd e vertente, sugerindo que
esses ambientes podem apresentar atividade milrgice semelhante. Possivelmente as
diferencas entre areas inclinadas e planas nam ggiandes o bastante para produzirem
padrdes fortemente distintos de decomposi¢éo deinaad

A quantidade de liteira é regulada pela produtd@a decomposicao (Olson, 1963).
Como a acumulacéo de liteira pode ser um resuli@addecomposicao lenta, esperava-se
uma relagao inversa entre a decomposicado de madaiguantidade de liteira fina sobre o
solo. A falta dessa relacdo sugere que a deconduosig liteira fina esta fracamente
associada com caracteristicas de solo e topogf@afiaestudos que tentaram relacionar a
decomposicdo de liteira fina ou produtividade comios e topografia usaram poucas
unidades amostrais, que podem restringir as cametu@d_uizdo, 1989; Luizao et al., 2004,
2007). Outra limitacdo esté relacionada as mudamgasstribuicdo espacial da liteira fina
ao longo do tempo, pois os dados dessa variaveifaoletados alguns anos antes do
experimento.

A relacdo positiva entre a biomassa arborea e ang@usicdo da madeira de.
guianensispode ser devido as condicdes microclimaticas faxas criadas para 0s
decompositores em manchas de floresta com altaassan Essas manchas freqientemente
possuem dossel fechado que limita a penetracaadiacéio solar, mantendo a umidade
alta e temperatura constante na camada de ligian( e Zak, 1995; Kurzatkowski, et al.,
2004; Martius et al., 2004; Sariyildiz, 2008; Weedkt al., 2009). Pauletto (2006) mostrou
que a taxa de decomposicdo de madeira foi maioreas de floresta intacta do que em
areas submetidas a exploracdo madeireira, provamgdndevido a abertura de clareiras
que provocam maior instabilidade microclimaticafr&gmentacao florestal também pode

retardar o processo de decomposicdo de madeirae{®@eal., 2001), possivelmente pela
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diminuicdo da umidade nas bordas da floresta. Nan&m a relacdo entre biomassa
arborea e decomposicdo de madeira ocorreu unicanpame uma espécie e explicou
somente uma pequena porcao da variacdo da deca@poBiortanto, essa relacdo nao é
indicativo suficiente de que os mesmos fatoresimflieenciam a biomassa e produtividade
de liteira fina na floresta atuem como determinaige decomposi¢céo de madeira.

A decomposicao de madeira n&o foi relacionada cdenaidade da madeira e com o
grupo taxonémico da arvore mais proxima. A densddal madeira € uma caracteristica
que afeta diretamente a decomposicdo de madeirfloesstas tropicais (Harmon et al.,
1995; Martius, 1997; Chambers et al., 2000; Weedbral., 2009). Madeiras densas
tendem a apresentar taxa de decomposicdo mais MmtAmazonia Central, existe uma
ampla variacdo na densidade da madeira (0,27 —@96°) e a maioria das arvores
possui madeira de média e alta densidade (Nogeeiah, 2005). E provavel que exista
especificidade de organismos decompositores dal@aamm as caracteristicas fisicas e
quimicas da madeira. No entanto, a auséncia dgdekntre a decomposicdo de madeira
das espécies nesse estudo com a densidade daardatedarvores mais proximas pode ser
devido a existéncia de outras arvores proximas. psspiciaria 0 desenvolvimento de um
maior niumero de espécies de fungos aptos a decamgmigiras de diferentes densidades
dependendo da densidade da madeira das arvordengedsno local. Além disso, a
maioria das espécies de fungos decompositores deiraa generalista (Lodge, 1997;
Lindblad, 2000; Gilbert et al., 2002), o que toraaa decomposi¢cdo independente da
espécie de fungo presente. As taxas de decompdsigdi@m poderiam ser iguais mesmo
com comunidades de decompositores diferentes. Azaedo de experimentos que
utilizem madeira da mesma espécie (ou grupo taxmodrda arvore proxima talvez possa
ajudar a determinar se a especificidade por substomtribui para explicar a variacéo da
decomposicao de madeira em florestas tropicais.

A decomposicdo de madeira de. crepitans e P. pendula variou muito,
possivelmente devido a heterogeneidade dos bloeomatieira que tiveram partes do
cerne e do auburneo. Contudo, a auséncia de redag@bacao fraca entre a decomposicéo
de madeira e as variaveis preditivas ocorreu atastas espécies. Além disso, a insercao
da densidade da madeira das amostras nas angtiaes, controlar o efeito da
heterogeneidade interna, ndo alterou a relacace evdr gradientes ambientais e a
decomposicdo de madeira (resultados ndo apressphta@atra fonte de variacdo na
decomposicdo de madeira pode ser a variacdo emeasgala das variaveis preditivas. A

textura e a fertilidade do solo podem variar de\adatividade de invertebrados como os
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térmitas, que aglomeram matéria organica e nuésean manchas. O ataque de térmitas
também foi detectado em algumas amostras, o que teoddumentado a variabilidade na
perda de material independentemente das condigdieiertais. A mortalidade de arvores
também pode resultar em variacdes microclimatieasmentes do aumento da abertura do
dossel, oscilacdo na umidade, temperatura, pH Boesatividade microbiana (Zhang e
Zak, 1995; Kurzatkowski, et al., 2004; Martius ét 2004; Sariyildiz, 2008). Essas
microvariacfes ambientais podem ocorrer numa escafteor que 1 ha, ndo podendo ser
testada sobre a decomposi¢cdo usando os dadosstste.

As caracteristicas do solo e topografia explicamcacele 30 % da variacdo da
biomassa arborea sobre o solo na Reserva DuckéliiGast al., 2006). A relagédo entre
solos e topografia com a biomassa arborea perméeag estimativas de biomassa sejam
melhoradas numa escala regional. A falta de relagéie@ a decomposicdo de madeira e as
variaveis que afetam a distribuicdo da biomasséresbnesse estudo, indica que pode
haver uma assimetria entre a produtividade deditgiossa e a ciclagem de carbono e
nutrientes na area. A producéao de liteira grossaespemente segue um padrao inverso ao
da acumulacdo de biomassa arborea; maior mortalidadarvores ocorre nos baixios
(Capitulo 1) ao passo que maior quantidade de sané@ encontrada nos platds (Castilho
et al., 2006). Assim, areas de baixios podem acammhbior quantidade de liteira grossa
que platés, pois o processo de decomposicdo deinmad® esta relacionado com solos e
topografia. Como a liteira ndo se acumula indeéiménte (Luizdo, 1989), as taxas de
decomposicdo devem ser iguais as taxas de prodematongo prazo. Contudo, taxas
iniciais de decomposicédo afetam a quantidade desonarestocado na biomassa morta.
Também, se as condicbes mudarem rapidamente, ceperado em varios modelos
climaticos (Christensen et al., 2007; Cox et alQ0&® Marengo et al., 2008, 2009), a
producdo pode estar desbalanceada com o procesiradeposicdo em algum periodo.
Baseados na relacdo entre biomassa arbdérea coms soltopografia, inicialmente
acreditamos que a decomposi¢ao de madeira pudsgsie gadroes similares, permitindo
uma modelagem relativamente simples do fluxo deorar. Entretanto, os fatores que
afetam a decomposicdo de madeira parecem ser wraiglexos do que o esperado, e
nossos resultados indicam que dados de solo e radf@ogontribuirdo muito pouco na
previsdo da variagdo da decomposi¢cdo de madeidean similares a Reserva Ducke.
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2.7 Conclusdes

A variacdo espacial da decomposicao de madeir@stacassociada com caracteristicas do
solo, topografia, quantidade de liteira fina e bagsa arborea. Assim, a aplicacdo de
modelos que incluam caracteristicas de solo e tafiagpara melhorar as estimativas de
fluxo de carbono € limitada, pois a decomposicamdeeira ndo segue 0 mesmo padrao

de distribuicdo da decomposicao de liteira fina didmassa arborea.

A densidade da madeira e 0 grupo taxonémico dasrégvmais proximas ndo foram

relacionados com a decomposicdo de madeira, indlicgne a decomposicdo de madeira
esta provavelmente mais associada com decompasitgeaeralistas do que com

especialistas associados as arvores mais proximasdiferentes comunidades de
decompositores apresentam taxas similares de desogép.

Discussao Geral

A taxa de mortalidade de arvores desse estudoefoekhante a de outros estudos na
Amazonia Central (Williamson et al., 2000; Lauraetal., 2001; Nascimento e Laurance,
2004) indicando que a forma estreita e longa deef@s ndo influenciou as estimativas.

As caracteristicas de solo e topografia explicatam quinto da variacdo da
mortalidade de arvores na Reserva Ducke. O grad@mnutrientes do solo foi a principal
variavel associada com as taxas de mortalidadesritemto, € improvavel que a variacao
na concentracdo de nutrientes na camada supeda@sdlo tenha afetado a mortalidade de
arvores. A relacdo negativa entre o gradiente xterze do solo com a taxa de mortalidade
de arvores indicou que houve maior mortalidade @ossarenosos. As parcelas com solos
arenosos geralmente encontram-se proximas a cofpgsa e também exibiram maior
concentracdo de nutrientes no solo superficial. oAcentracdo de nutrientes no solo
superficial possivelmente refletiu um gradientegdalidade de ancoragem das partes mais
profundas do solo (Ruel, 2000). As parcelas quesgmtaram altas concentracdoes de
nutrientes e maior mortalidade de arvores ocorremasareas de baixio, que oferecem
uma baixa qualidade de ancoragem devido aos sottmecados e arenosos (Dupuy et al.,
2005, 2007). Esses locais sofrem frequientes alagasydornando a oxigenacao dos solos
precaria e impedindo o enraizamento profundo.

Phillips et al. (2004) mostraram que a mortalidfmileuase o dobro nos solos mais

ricos em nutrientes da parte sul e oeste do qusows pobres da porcao oriental e central
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da bacia Amazonica. No entanto, ao longo da bagamposicao floristica e densidade da
madeira (ter Steege et al., 2000, 2006; Baker .et2804a; Chao et al., 2008) estédo
associadas a fertilidade do solo. Porém, em noastsnl@ as parcelas estdo sob o mesmo
clima, em solos pobres e a variacao floristica é reatil do que em escala regional.
Portanto, a textura e a concentracdo de nutrieptssivelmente refletindo um gradiente
de qualidade de ancoragem, sao capazes de inflmentziixa de mortalidade de arvores em
meso escala.

A relacéo positiva entre a inclinacdo e a taxa deatidade indicou que as arvores
em terrenos inclinados estdo mais vulneraveis. #peieo das contradicbes existentes a
respeito do efeito da inclinacdo sobre a mortakdae arvores (Kapos et al., 1990; Condit
et al. 1995; Nakagawa et al., 2000), o delineamerfmerimental utilizado nesse estudo
facilitou identificar o efeito dessa variavel, nrasido que em florestas de terra-firme a
inclinacdo pode aumentar a taxa de mortalidade rderels. A exposicdo ao vento, 0
movimento lento dos solos (Harker, 1996; Sasakil.e2000) e a baixa profundidade do
lencol freatico na transicéo entre as vertentes leaixios (Tomasella et al., 2008) podem
estar diretamente ligados a mortalidade de arvossas areas.

Utilizando caracteristicas das relacdes entre a dexmortalidade das arvores em
vérias classes de tamanho e variaveis de solo agrafa, foi possivel distinguir dois
grupos: arvores de pequeno e meédio porte AP < 30 cm); e arvores de grande porte
(DAP 30 cm). A taxa de mortalidade das arvores de peneenedio porte foi associada
com os gradientes de solo e topografia, ao pass@ ¢axa de mortalidade das arvores de
grande porte exibiram rela¢gées muito fracas oueli@adas com esses gradientes. NOsso0s
resultados sugerem que essa divisdo de tamanhospodeais adequada para detectar e
interpretar padrées de mortalidade de arvores daagudivisdes usuais arbitrarias (DAP <
10 cm e 10 cm, > 25 cm ou > 30 cm). Contudo, analises Bemtes devem ser
realizadas com dados de biomassa, diversidadestitarie densidade da madeira para
determinar se essa nova divisdo pode ser gengaliza

A relacdo entre a taxa de mortalidade de arvoress gyradientes de solo e
topografia foi influenciada por tempestades. Andesocorréncia desses distarbios em
2005, a taxa de mortalidade de arvores foi reladlarcom o gradiente de textura do solo,
contudo, apds as tempestades, o gradiente de magielo solo (que pode refletir a
qualidade de ancoragem) foi a principal variaveloamda com a taxa de mortalidade.
Houve maior mortalidade em solos com maior cona€étr de nutrientes, provavelmente

porgue restricbes na fixacdo das arvores nesses aomentaram o risco de morte pela
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acao do vento. A taxa de mortalidade de arvoreseafmnente causada pelo vento e chuva
foi mais relacionada com o gradiente de nutriedtesolo. Além disso, a mortalidade de
arvores desenraizadas também foi relacionada ceengeadiente, indicando que as raizes
das arvores sdo pouco profundas nesses solosceride menor resisténcia aos fatores
como a chuva e o vento.

Areas mais altas com solos bem drenados podemeapaesnaior propor¢éo de
arvores mortas em pé (Gale e Barfod, 1999). Nonemtado encontramos relacéo entre a
taxa de mortalidade de arvores para esse modo de mmm os gradientes de solo e
topografia. Embora tenha ocorrido uma grande saganmazonia em 2005, ela foi fraca na
parte central da bacia (Marengo et al., 2008);g338 razéo, as tempestades parecem ser 0
principal distarbio climatico responsavel pelas anmghs ocorridas com as taxas de
mortalidade de arvores durante o estudo. No entams da metade das arvores morreu
em pé indicando que fatores estocaticos podem gesgrar um papel de menor
importancia na dinamica das florestas da Amazonemtr@l. Assim, modelos de
distribuicdo de mortalidade de arvores como o dedeilo por Fisher et al. (2008), que
atribuem toda a mortalidade a eventos estocatestardo superestimando a influéncia de
disturbios climaticos sobre a dindmica das floedtaregiao.

A decomposicdo de madeira ndo foi relacionada cemgmadientes de solo,
inclinacdo e liteira fina. Somente a decomposic&o ndadeira de uma espéci€. (
guianensi} foi relacionada com a biomassa arbdrea e corslmagdo. Como as taxas de
mortalidade de arvores foram relacionadas com adigmtes de solo e topografia, €
possivel que ocorra acumulo diferenciado de mateniaoso ao longo desses gradientes,
pois 0 processo de decomposicdo parece ocorreresmanvelocidade a despeito das
diferencas de solo e topografia. Considerando urareede mudancas rapidas e extremas
previsto pela maioria dos modelos climaticos (Gansen et al., 2007; Cox et al., 2008;
Marengo et al., 2008, 2009), a mortalidade de @&w@ode acarretar a um acumulo de
liteira grossa em areas de baixio, pois o procdssdecomposi¢do ndo exibe diferencas
entre os compartimentos topograficos, tornando difisl a previsao do fluxo de carbono
através dos gradientes de solo e topografia. Oepsocde decomposicdo também foi
independente da densidade da madeira e do grupafiamxco da arvore mais préxima,
indicando que provavelmente a decomposicdo de naadmita mais relacionada a
decompositores generalistas do que com especsadistaciados as arvores mais proximas.
Diferentes comunidades de decompositores tambéneripod apresentar taxas de

decomposicao similares. No entanto, sdo necesséstoslos mais detalhados utilizando
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madeira da mesma espécie das arvores mais propanasieterminar se a especificidade
por substrato influencia a decomposicao de madeira.

Altitude e inclinacdo explicaram metade da variaggpacial das taxas de
mortalidade explicada por solos e inclinagdo juntsso limita a utilizacdo somente de
variaveis topogréficas para melhorar as estimattleasnortalidade de arvores em larga
escala. No entanto, a relagdo entre as taxas delidade de arvores com gradientes de
solo e topografia foi mais forte apos as tempestalte2005. Como varios modelos de
mudancas climaticos prevéem um aumento da frecgiéegprecipitacdes e secas extremas
na Amazoénia (Christensen et al., 2007; Cox et24lQ8; Marengo et al., 2008, 2009),
possivelmente altitude e inclinacdo sejam maissuUfgra aumentar a precisdo das
estimativas de emissao de carbono através da madalde arvores no futuro. Contudo,
para melhorar as estimativas de fluxo de carborawvéd da decomposicdo de madeira é
necessario estudar outras fontes de variacdo ebplasse processo, pois solo e topografia
nao foram capazes de predizé-la.

A floresta Amazonica estoca grandes quantidadesad®mno na biomassa que, se
liberado para atmosfera, pode acelerar o processoutlancas climaticas (Malhi et al.,
2008; Phillips et al., 2009). Entender os fatoresisadores da variacdo espacial da
mortalidade de arvores e decomposicdo de madenla pontribuir para melhorar as
estimativas de fluxo e auxiliar na identificacdo atebientes com maior predisposicédo a
perder carbono devido a disturbios climaticos. dindamento amostral utilizado na
Reserva Ducke foi eficiente para identificar o®fas ambientais que estdo associados as
taxas de mortalidade de arvores. Muito embora agwas ambientais estudadas néo
tenham sido relacionadas com a decomposicédo denmaolgtros experimentos podem ser
realizados utilizando esse delineamento experirhestglobando praticamente toda
variacdo de solos e topografia da area de interdSsmo as parcelas permanentes
permitem o monitoramento em longo prazo da dindmiécéoresta, uma analise da perda
de biomassa das arvores que morreram pode serzidachara testar se fatores como a
densidade da madeira e a variacdo floristica posemmelhor preditores da variacao
espacial do processo de decomposicédo do que stdpografia. Esses resultados poderao
ser aplicaveis a uma escala regional, pois a \@ui#lgristica e a densidade da madeira sédo
associadas a mortalidade de arvores ao longo da Batazonica (Phillips et al., 2004;
Chao et al., 2008). O estabelecimento de parcelasgnentes em outras areas pode ajudar
a compreender melhor os padrdes regionais de dexxarbono. Existem imensas areas de

floresta ainda ndo estudadas no interflivio dos Forus e Madeira, entre os rios Purus e
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Solimdes e desse Ultimo até o rio Negro. Empreesatios como a BR-319 no interflivio
do rios PuUrus e Madeira, trardo impactos a grapgtsisdes de florestas nas quais ainda
nao se tém dados de campo sobre dindmica dos estdgicarbono. O estabelecimento de
parcelas permanentes nessas areas € crucial p#raraneas estimativas e prever as
emissdes futuras devido as mudancas que ocorraraisagem decorrente da atividade

humana.
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