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Trajetoria funcional de florestas secundarias na Amazonia oriental

RESUMO

As estratégias ecoldgicas das espécies estdo intimamente ligadas as suas caracteristicas morfoldgicas
e fisiologicas. Os espectros econdmicos da folha e da madeira oferecem informac6es valiosas sobre
as estratégias das plantas, variando desde caracteristicas aquisitivas a conservativas. A alocacéo de
recursos para os atributos pode refletir em trade-offs ecoldgicos, assim como podem ser afetados e
influenciados por diversos fatores, tais como as propriedades do solo e a dinamica estrutural das
comunidades. Entretanto, ainda existem grandes questdes acerca da varia¢ao funcional dos atributos
ao longo do processo de sucessdo florestal. As florestas secundérias, cada vez mais presentes na
Amazonia devido a escalada do desmatamento, servem como alternativa para a restauracdo de
ecossistemas, embora ndo sejam equivalentes as florestas primarias. Portanto, compreender o
progresso da recuperacdo florestal e o funcionamento das comunidades de florestas secundarias é
fundamental para o desenvolvimento de estratégias eficazes de restauracdo em macroescala na
Amazonia. Nesse estudo avaliamos a trajetoria funcional de florestas secundarias de diferentes idades
na regido Bragantina, nordeste do estado do Para. Nds perguntamos: 1) Como os atributos funcionais
variam entre as florestas secundarias de diferentes idades; 2) Existem trade-offs ou coordenacao na
alocagéo de recursos entre atributos foliares e de madeira? 3) Quais sdo os efeitos da dinamica da
biomassa aérea e das caracteristicas edaficas sobre a variacdo dos atributos funcionais durante a
sucessdo florestal? No6s avaliamos os atributos de area foliar (LA), area foliar especifica (SLA), teor
de matéria seca foliar (LDMC) e densidade da madeira (WD). Nossos preditores foram representados
pelas taxas de ganho, perda e turnover de biomassa aérea; teor de argila, silte, areia fina, areia grossa,
matéria organica, fosforo, nitrogénio e pH. A variacdo observada nos atributos funcionais durante a
trajetoria sucessional das florestas secundarias ndo correspondeu inteiramente as nossas expectativas.
Observamos maiores valores de SLA e WD em florestas mais antigas em comparacdo com as mais
jovens. A manutencéo de elevado SLA nas florestas antigas € um indicativo de retardo na sucessao,
caracteristico de florestas onde ndo ocorreu o desbaste natural das espécies pioneiras, geralmente
associadas com paisagens degradadas e com baixa capacidade de regeneracdo. Além disso, nos
observamos relacdes significativas entre perda e ganho de biomassa, teor de areia no solo e atributos
funcionais, esclarecendo as estratégias ecoldgicas adotadas pelas espécies durante o processo de
recuperacdo de florestas secundarias. O estudo fornece evidéncias do processo de recuperacdo em
florestas secundérias da Amazonia, destacando sua natureza complexa e em constante mudanga, bem
como a complexidade das mudancas dos atributos. Esses resultados contribuem para uma melhor
compreensdo da resiliéncia exibida por essas florestas e oferecem informacdes valiosas para o
desenvolvimento de estratégias eficazes de restauragdo na regido.

Palavras-chave: Atributos funcionais, biomassa, densidade da madeira, area foliar especifica,
sucessdo ecologica, recuperagéo florestal.



Functional trajectory of secondary forests in the eastern Amazon

ABSTRACT

The ecological strategies of species are closely linked to their morphological and physiological
characteristics. Leaf and wood economic spectrum provide valuable information about plant
strategies, ranging from acquisitive to conservative characteristics. Resource allocation to the
attributes can reflect in ecological trade-offs and be influenced by several factors such as soil
properties and community dynamics. However, the functional variation of attributes throughout the
forest succession processes is still understudied. Secondary forests are increasing in the Amazon due
to the intense deforestation; they are not equivalent to primary forests but can be an alternative for
ecosystem restoration. Therefore, understanding the progress of forest recovery and the functioning
of secondary forests is essential for developing effective macro-scale restoration strategies in the
Amazon. In this study, we evaluated the functional trajectory of secondary forests of different ages
in the Bragantina region (northeastern Para state) and aimed to answer the following questions: 1)
How do functional attributes vary among secondary forests of different ages? 2) Are there trade-offs
or coordination in resource allocation between foliar and wood attributes? 3) What are the effects of
aerial biomass dynamics and edaphic characteristics on the variation of functional attributes during
forest succession? We measured the attributes of leaf area (LA), specific leaf area (SLA), leaf dry
matter content (LDMC), and wood density (WD). The rates of aerial biomass gain, loss, and turnover;
the content of clay, silt, fine sand, coarse sand, organic matter, phosphorus, nitrogen, and pH were
used as predictors. The variation of functional attributes during the successional trajectory of
secondary forests was different than expected. We observed higher SLA and WD values in older
forests compared to the young ones. The maintenance of high SLA in old forests indicates a delay in
succession that is common in forests where the natural thinning of pioneer species has not occurred
yet, this is usually associated with degraded landscapes with low regeneration capacity. Furthermore,
functional attributes were related to biomass loss and gain and soil sand content, which shows the
ecological strategies adopted by species during the recovery process of secondary forests. Our study
shows the recovery process in the Amazonian secondary forests highlighting the complex and
changing nature of these forests and the complexity of attribute changes. Our results help to better
understand the resilience exhibited by these forests and provide valuable information for the
development of effective restoration strategies in the region.

Keywords: Functional traits, biomass, wood density, specific leaf area, ecological succession, forest
recovery.
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1. INTRODUCAO GERAL

As estratégias ecologicas e os padrdes de desenvolvimento das plantas estdo diretamente ligados
as suas caracteristicas morfologicas e fisioldgicas, i.e., 0s atributos funcionais (Violle et al., 2007,
Reich et al., 2014). A ocorréncia de espéecies em diferentes ambientes reflete a selecéo e adaptacéo
dessas caracteristicas ao longo do tempo diante da heterogeneidade ambiental (Maracahipes et al.,
2018). Neste caso, a avaliacdo dos atributos funcionais facilita a compreensdo da distribuicdo das
espécies, do uso e aquisicdo de recursos, assim como vantagens e limitacdes diante das condi¢des do
habitat (Maynard et al., 2022).

Existem dois modelos-chave que combinados fornecem informacdes importantes sobre o
continuum de estratégias ecologicas das espécies diante das variacbes ambientais, que variam de
retorno rapido a lento em nutrientes e biomassa (Wright et al., 2004; Reich, 2014). O primeiro refere-
se ao espectro de economia foliar e relaciona-se ao conjunto de atributos envolvendo a area foliar
(LA), area foliar especifica (SLA) e teor de matéria seca foliar (LDMC) (Wright et al. 2004). O
segundo trata-se do espectro de economia da madeira (Chaves et al., 2009), relacionado a densidade
da madeira (WD) (Wright et al., 2004; Chaves et al. 2014). No espectro de estratégias, em um extremo
da variacdo, tem-se plantas com taxas lentas de retorno, sendo caracterizadas por taxas lentas de
crescimento, alto custo para producédo de folhas, caracterizadas por baixo SLA e alto LDMC, baixa
concentracdo de nutriente foliar e alto WD, caracterizando espécies com estratégias mais
conservativas. Em contraste, no outro extremo, tem-se 0 inverso, caracterizando as estratégias
aquisitivas de uso dos recursos (Wright et al., 2004).

As restrigdes associadas as espécies podem influenciar os padrdes de alocacdo de recursos e levar
a trade-offs ecoldgicos que afetam sua distribuicdo espacial e composicao das espécies (Cosme et al.,
2017) e a capacidade de fornecer servicos ecossistémicos (Pan et al., 2013). Diversos fatores podem
influenciar nos padrbes de alocagdo de recurso, a exemplo das caracteristicas edaficas, degradacédo
(e.g., fogo, corte seletivo, efeito de borda), precipitacao e dindmica das comunidades (Lohbeck et al.,
2015; Poorter et al., 2021). Descobertas recentes mostram que as respostas variadas de diferentes
atributos refletem padrdes relacionados ao clima e as condi¢6es do solo (Joswing et al., 2021; Thomas
et al., 2020). Os solos, em particular, sdo responsaveis por até 77% da variacdo nos atributos foliares
(ex.: SLA, relacdo N/P foliar, concentracfes foliares de N, P e C) e tamanho (altura da planta,
densidade da madeira) (Joswing et al., 2021). Assim, observa-se um aumento no SLA com a
fertilidade do solo (Ordofiez et al., 2009). Portanto, é essencial considerar todos esses fatores quando
se analisa a expressdo de atributos funcionais de arvores.

Diversos estudos tém demonstrado as relagdes das condi¢es ambientais e os atributos funcionais

nas florestas na Amazénia (e.g., Mori et al., 2021; Berenguer et al. 2018; Chua e Potts 2018; Poorter
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et al. 2019; Poorter et al., 2021; Esquivel-Muelbert et al., 2020). Entretanto, ainda existem grandes
incertezas acerca de como ocorre a varia¢do funcional ao longo da sucesséo florestal. Considerando
0 cendrio atual de perdas constantes de vegetacdo florestal remanescente devido ao aumento do
desmatamento e degradacdo, € essencial a compreensdo das variagdes dos atributos funcionais e
estratégias ecoldgicas exibidas pelas espécies durante o processo de sucessdo (Chazdon et al. 2010).
Neste caso, a avaliacdo dos atributos funcionais nessas florestas pode fornecer informacdes relevantes
sobre os fatores que podem impedir sua restauragéo efetiva.

Florestas sucessionais ou em recuperacdo, como as florestas secundarias (i.e.florestas que
sofreram corte raso e estdo em processo de regeneracdo natural pés-abandono (Elias et al., 2022;
Poorter et al., 2021a), passam por mudancas importantes na estrutura e composicao floristica entre os
estagios sucessionais (Chazdon et al. 2010; Poorter et al.). Essas mudancas, como a substituicao
natural de espécies dependentes de luz em espécies tolerantes a sombra, sdo condicionadas pelas
variagcOes do habitat e refletidas nos atributos funcionais (Chazdon et al. 2014). Neste caso, é comum
gue nos estagios iniciais ocorra a dominancia de espécies com estratégias mais aquisitivas em
detrimento de espécies conservativas (Siminski et al. 2011, Chazdon 2017). Entretanto, os caminhos
sucessionais em florestas secundarias sao multiplos e complexos (Arroyo-Rodrigues et al., 2017),
onde cada floresta tem as suas préprias caracteristicas Unicas, o que dificulta as previsfes de
recuperacdo florestal (Elias et al., 2022). Portanto, a compreensdo do progresso da recuperacao
florestal e do funcionamento das comunidades de florestas secundarias é crucial para auxiliar o
desenvolvimento de estratégias eficientes de restauracdo em macroescala na Amazonia.

A regeneracdo natural de florestas secundérias é considerada o método mais econémico de
restauracdo florestal (Crouzeilles et al. 2017). Na Amazonia, existem aproximadamente 234.795 km?
de florestas secundarias, representando aproximadamente 4,1% da cobertura florestal total (Smith et
al. 2022) e, por essa razdo, é considerado a melhor estratégia de mitigacdo das mudancas climaticas
em macroescala no bioma (Lewis et al., 2019). Embora essas florestas ndo sejam equivalentes as
florestas primarias em termos de biodiversidade e estoque de carbono (Barlow et al., 2007; Ferreira
et al. 2018), elas contribuem significativamente para mitigar o aquecimento global pelo sequestro de
carbono atmosférico e preservar a biodiversidade florestal remanescente (Barlow et al., 2016;
Berenguer et al., 2014; Lewis et al. 2019). Por exemplo, essas florestas tém o potencial de restaurar
até 90% da riqueza observada nas florestas primarias proximas em um periodo relativamente curto
de cerca de 31 anos (Poorter et al., 2021); e até 85% da biomassa em 20 anos (Poorter et al. 2016).
Entretanto, essa capacidade de recuperacdo € reduzida em paisagem altamente degradadas e com
elevada intensidade de uso da terra, a exemplo da regido Bragantina — a regido de colonizagdo mais

antiga da Amazonia, caracterizada por apresentar baixa cobertura florestal remanescente, elevada
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fragmentacdo e varios ciclos de uso da terra (Vieira et al., 2012; Almeida et al. 2010; Elias et al.
2020).

Nesse estudo, n6s buscamos compreender a trajetdria funcional durante o processo de recuperagéo
de florestas secundérias na regido Bragantina. Para tanto, nds analisamos a variagdo de atributos
funcionais foliares e da madeira em florestas secundarias de diferentes idades na Amazonia Oriental
e suas relagcdes com as caracteristicas edaficas e dinamica da biomassa aérea (taxas de ganho e perda
de biomassa e turnover). Nés elaboramos as seguintes questdes e premissas:

1. Como os atributos funcionais variam entre as florestas secundarias de diferentes idades? Nos
esperamos que as florestas secundarias mais jovens apresentem estratégias mais aquisitivas (maior
SLA, menor LDMC e menor WD) e que transitem para estratégias conservativas (menor SLA, maior
LDMC e WD) com a progressao da sucessao.

2. Existem trade-offs ou coordenacdo na alocacdo de recursos entre atributos foliares e de
madeira nas florestas secundarias? Esperamos observar trade-offs na alocacdo de recursos entre 0s
atributos foliares e de madeira, no qual esperamos uma relacéo negativa entre o SLA e a densidade
da madeira. Por outro lado, esperamos que o LDMC seja diretamente proporcional a densidade da
madeira, uma vez que essa relacdo pode caracterizar uma estratégia mais conservativa no uso e
investimento de recursos nas plantas.

3. Quais sdo as relacdes entre a dindmica da biomassa aérea e das caracteristicas edaficas sobre
a variacdo nos atributos funcionais das florestas secundarias? Esperamos que a fertilidade do solo e
a dindmica de biomassa influenciem na variacéo dos atributos funcionais, no qual esperamos que um
maior contetdo de nutrientes no solo (carbono, fésforo e nitrogénio) e maiores perda de biomassa

estejam relacionados a um maior SLA, menor LDMC e WD.

2. MATERIAL E METODOS

2.1 Areade estudo

O estudo foi desenvolvido em cinco parcelas permanentes de florestas secundarias no
municipio de Braganca, nordeste do Estado do Para, Amazénia Oriental (Figura 1). Todas as parcelas
estdo localizadas em fragmentos pequenos de florestas de terra-firme (~30-60 ha), que foram
abandonadas apds sucessivos ciclos agricolas. O municipio de Braganga sofreu a perda de 90,2% das
suas florestas nativas e areas de mangue. As florestas secundarias cobrem 28,8% da paisagem,
representando 67,5% da cobertura florestal total (Elias et al., 2020). As florestas secundarias dessa
regido estdo sob solos exauridos de nutrientes devido ao manejo inadequado do solo, sucessivos ciclos

de uso e baixa cobertura florestal da paisagem (Almeida et al., 2010).
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Figura 1. Mapa da cobertura florestal do municipio de Braganca, nordeste do estado do Para. Fonte:

MapBiomas colecéo 7.0.

O clima da regido é do tipo Aw e Am de acordo com a classificacdo de Koppen, com
precipitacdo anual variando de 2000-3000 mm, umidade relativa do ar oscilando entre 80 e 91% e
temperatura média anual entre 25,2 °C e 26,7 °C (Alvares et al., 2013). Os solos predominantes em
todas as parcelas séo do tipo Latossolos (Amarelo ou Vermelho-Amarelo) com baixa fertilidade e 15-
35% de argila nas camadas superficiais (Castro et al. 2013). O relevo é plano e a altitude média é de
35 m (30-66 m) (Elias et al., 2020).

2.2  Defini¢ao da idade de abandono das florestas secundarias

A idade das florestas secundarias foi definida pela equipe Rede Amazonia Sustentavel (RAS;
rasnetwork.org) por meio de entrevistas com os proprietarios durante as instalacdes das parcelas
permanentes. A idade de abandono das parcelas varia de 9 a 60 anos e foram confirmadas por imagens
temporais do Landsat de alta resolucdo (Tabela 1; detalhes em Elias et al., 2020).

Tabela 1. Florestas secundarias com suas idades de abandono definidas pela RAS, mostrando o

namero total de espécies, e 0 numero total espécies selecionadas para cada floresta.
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Idade N2 total de espécies  Total de espécies amostradas
9 anos 48 16
12 anos 43 9
30 anos 50 10
50 anos 92 12
60 anos 85 10

2.3  Censo da vegetacdo arborea

A amostragem da vegetacdo arbdrea foi feita em 2019, em parcelas de 0.25 ha, onde foram
mensurados todos os individuos > 10 cm de didmetro a 1.3 m do solo. A identificacdo botéanica foi
realizada em campo com auxilio de parab6tanicos e por meio de comparacGes de exsicatas do
Herbario IAN da Embrapa Amazonia Oriental. Todas as parcelas foram separadas por uma distancia
média de 265 m entre elas (Elias et al., 2020). Os dados dos inventarios floristicos estao disponiveis

para consulta na plataforma digital do ForestPlots.net (Lopez-Gonzélez et al. 2011).

2.4  Selecdo das espécies e calculo da biomassa aérea

No total, selecionamos aproximadamente 380 individuos pertencentes a espécies (detalhes
em Tabela S1 1). Para a anélise dos atributos funcionais nos selecionamos todas as especies de arvores
que correspondiam a 70% a 80% da biomassa aérea (AGB) de cada parcela. Nés calculamos a
biomassa aérea de todos os individuos da parcela utilizando a equacgdo: AGB = 0,673 x (pD 2 H)
0,976 (Chave et al., 2014), onde p ¢ a densidade da madeira extraida do Global Wood Density
Database; D é o didmetro a altura do peito (cm); e H € a altura total (m) estimada por modelos de
altura-diametro em nivel de regido (Sullivan et al., 2018). O calculo da AGB foi realizado pelo pacote
'BIOMASS' (Réjou-Méchain et al., 2017) do Programa R (R Core Team, 2020).

2.5  Coleta dos atributos funcionais

A amostragem foi realizada no final da estagéo chuvosa, em junho de 2022, onde coletamos
dez folhas e duas sec¢des de ramos de trés a cinco individuos de cada espécie por parcela. NOs
mensuramos um conjunto de atributos relativos aos espectros de economia foliar (area foliar
especifica, area foliar e conteudo de matéria seca foliar) e da madeira (densidade da madeira):

a) Area foliar (LA): estimamos a area foliar (cm2) através do escaneamento da face adaxial de

10 folhas de cada individuo utilizando o pacote BiocManager (Morgan, 2022).
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b) Area foliar especifica (SLA): calculamos a area foliar especifica (SLA) (m-2 g-) a partir da
razdo entre a area foliar e a massa seca das 10 folhas selecionadas de cada individuo. As folhas foram
secas em uma estufa a 65° C por 72h e pesadas em uma balanca digital com precisdo de 0.001g.

c) Teor de matéria seca das folhas (LDMC): Para o calculo do LDMC, nds mensuramos o teor
de matéria seca das folhas utilizadas para o célculo do SLA e LA. O LDMC trata-se da massa seca
da folha dividida por sua massa fresca saturada de 4gua (mg g-1). A massa fresca saturada de agua foi
medida em balanca de precisdo apés as folhas se hidratarem em um recipiente envolto por um saco
escuro para evitar a transpiragéo.

d) Densidade da madeira (WD): medimos a densidade de cada espécie utilizando segmentos
dos mesmos ramos que foram utilizados para medir os atributos foliares. Calculamos a densidade da
madeira como a razdo entre massa seca e 0 volume deslocado de cada segmento através do principio
de Arquimedes (em que cada segmento € mergulhado em um recipiente com agua posicionado sobre
uma balanca e o incremento de massa medido, em g, corresponde ao volume de &gua deslocado, e,
portanto, ao volume do ramo, em cm3). A massa seca dos fragmentos dos ramos foi determinado ap06s
submeté-los a secagem em estufa a 65°C por 72h.

Utilizamos o protocolo de Pérez- Harguindeguy et al. 2013 para a mensuracdo de todos 0s
atributos. A associacdo e funcdo ecoldgica de cada atributo avaliado encontrasse descrito abaixo
(Tabela 2).

Tabela 2. Atributos morfoldgicos foliares e de madeira avaliados nas areas de florestas primarias e

secundarias.

Atributos  Acrdnimo Unidade Significado funcional

Controle de temperatura, autossombreamento

da copa, equilibrio hidrico, captacdo de luz e

Area foliar LA mm2 _
trocas gasosas da planta (Wright et al. 2017;
Baird et al. 2021).
Produtividade primaria, ciclagem de nutrientes,
Area foliar fertilidade do solo, competicdo por recursos,
. SLA m-2 g-1 o ) ) ]
especifica tolerancia ambiental (Wright et al. 2004; Diaz
et al. 2016).
Teor de Resistencia a perigos fisicos e eventos extremos

matériaseca LDMC mg g-*  (EX: herbivoria, vento, granizo), tempo de vida

da folha da folha e investimento em carbono (Pérez-
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Harguindeguy et al. 2013; Hodgson et al.
2011).

Estabilidade, defesa, arquitetura hidraulica,

) potencial de crescimento da planta,
Densidade o
_ WD gcmd  armazenamento de carbono e resisténcia contra
da madeira ]
patogenos (Chaves et al. 2009; Zanne et al.

2009).

2.6 Taxas de dindmica da biomassa aérea das comunidades

A partir dos valores de biomassa aérea dos individuos, nés calculamos as taxas de perda
(mortalidade) (Korning, J. and Balslev, H. 1994; Oliveira Filho, A. T. et al., 2007), ganho
(crescimento e recrutamento em AGB) (Salami, B. et al. 2014) e turnover (Salami, B. et al. 2014) da
biomassa aérea (AGB). As taxas de perda em biomassa aérea foram definidas como sendo: P = {1
[(AGBO AGBm + AGBd)/AGBO0 ]1/t} x 100, onde p é a taxa de perda em biomassa anual; AGBO é a
biomassa inicial; AGBm é a biomassa das arvores mortas; AGBd é a perda de biomassa; t é o intervalo
de tempo entre os inventarios. As taxas de ganho em: G = {1 [1 (AGBr + AGBg)/ AGBt]1/t} x 100,
onde AGBEr é a biomassa de arvores recrutadas; AGBg é o ganho de biomassa; AGBt é a biomassa
final depois de t. e o turnover por: Tags = (P + G)/2, onde p é a taxa de perda anual de biomassa e g

é a taxa de ganho anual de biomassa.

2.7  Variaveis edaficas

As propriedades do solo foram avaliadas em cada parcela atraves da coleta de cinco amostras
aleatorias nas profundidades de 0-10 cm, 10-20 cm e 20-30 cm. Para cada profundidade foi criada
uma amostra composta de trés amostras aleatdrias ao longo da parcela. Nos estimamos os teores de
fosforo (P) e potéssio (K) através do método Mehlich-1; o nitrogénio total (N) determinado atraves
do método Kjeldahl; o carbono do solo (C) analisado através do método Walkey-Black; e a
granulometria (areia, argila e silte) pelo método Bouyoucos. Todas essas analises foram realizadas
no Laboratério de Analise de Solos da Embrapa Amazonia Oriental, seguindo as orientacdes do
Manual de Analise de Solos da Embrapa (Teixeira et al., 2017).

2.8  Analise de dados
Nos calculamos a média ponderada de cada atributo funcional ao nivel da comunidade (CWM)

com base na biomassa aérea das espécies por meio do pacote ‘FD’ (Laliberté, 2014). Para avaliar as
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diferencas dos atributos funcionais entre as florestas secundérias de diferentes idades (pergunta 1)
nos utilizamos a anélise de variancia (ANOVA) seguida pelo teste post-hoc de Tukey (ZAR, 2010).
Nos demonstramos essas variagdes por meio de boxplots criados pelo pacote ‘ggplot2’ (Wickham,
2016).

NoOs utilizamos a associagdo entre as andlises de correlacdo linear de Pearson e de
Componentes Principais (PCA) para selecionar as variaveis preditoras e evitar multicolinearidade
(ver Figura SI 1). As variaveis selecionadas foram: taxas de perda, ganho e turnover em biomassa
aerea, teor de carbono no solo, teor de areia e argila, pH e fésforo. Nés modelamos as relagGes dos
atributos funcionais entre si (trade-offs — pergunta 2) e com as taxas de dindmica da biomassa aérea
e variaveis edaficas (pergunta 3) utilizando Modelos Lineares Simples executados pelo pacote ‘stats’
(R Core Team, 2022). A execucdo dos modelos foi feita da seguinte forma: NGs executamos um
modelo global para analisar a relagdo dessas variaveis com cada atributo funcional. N6s entdo
selecionamos o melhor modelo para cada atributo funcional a partir da selecdo passo-a-passo
(forward selection) utilizando o pacote ‘MASS’ (Venables and Ripley, 2002). Para melhor visualizar
as relagcdes dos modelos finais, no6s plotamos as estimativas significantes de cada modelo utilizando
o pacote “sjPlot’ (Ludecke, 2023). Nés aferimos os pressupostos de normalidade dos residuos e
homocedasticidade pelos testes de Shapiro-Wilk e Levene, respectivamente. Também utilizamos uma
PCA para visualizar as relacGes entre as variaveis preditoras e os atributos funcionais.

Todas as andlises foram realizadas no software R, considerando o nivel de significancia de
5% (R Core Team 2020).

3. RESULTADOS

3.1  Variacdo nos atributos funcionais entre as florestas secundarias

A érea foliar especifica (SLA, p=0,009) e a densidade da madeira (WD, p=0,04) foram
maiores na floresta mais antiga, de 60 anos, em comparagdo com a floresta de 30 anos (Figura 2). Os
atributos area foliar (LA) e o teor de matéria seca (LDMC) ndo diferiram entre as florestas avaliadas
(Figurar 2). Além disso, ndo encontramos relacGes significativas que sustentassem trade-offs entre

atributos foliares e densidade da madeira entre as florestas secundarias avaliadas (Figura Sl 2).
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Figura 2. Andlise de variancia entre os atributos funcionais: area foliar — LA (a), area foliar especifica
— SLA (b), teor de matéria seca das folhas — LDMC (c) e densidade da madeira — WD (d) entre as
florestas secundarias de diferentes idades na regido Bragantina. Letras diferentes e iguais representam

diferencas e igualdade entre médias de acordo com o teste de Tukey, respectivamente.

3.2  Atributos funcionais e a relacdo com a dindmica da biomassa aérea e solos

A PCA captou ~53,60% da variacdo entre os atributos funcionais e variaveis preditoras,
distribuida entre os eixos 1 (38,47%) e 2 (15,13%), respectivamente (Figura 3). O eixo 1 apresentou
maior associacdo com pH, taxas de ganho de biomassa e LA; e 0 eixo 2 com as demais variaveis,
SLA, LDMC, WD, matéria organica, fosforo, argila, areia e taxas de perda de biomassa (Figura 3).
De maneira geral, a distribuicdo do gradiente de idade entre as florestas avaliadas foi mais bem
definida pelo eixo 1. No eixo 2, observa-se a separacdo das florestas antigas de 50 e 60 anos, pelos

quadrantes positivos e negativos, respectivamente (Figura 4; Tabela 2. MS).
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Figura 3. Andlise de Componentes Principais considerando os atributos funcionais (area foliar (LA),
area foliar especifica (SLA); teor de matéria seca foliar (LDMC); densidade da madeira (WD)). Taxas
de perda e ganho de area biomassa (crescimento e mortalidade) e variaveis edaficas (matéria organica

(MO); Argila; P (fosforo); Areia grossa; pH) para cinco florestas secundarias.

Nossos modelos indicam que as taxas de perda de biomassa aérea estiveram relacionadas
negativamente com LA e positivamente com a SLA entre as florestas secundarias. Em contraste, a
WD foi negativamente relacionada com o teor de areia (Tabela 3). Para o atributo LDMC o melhor
modelo foi o nulo.

Tabela 3. Ajuste linear do melhor modelo segundo o critério de AIC da relacéo e analise de variancia
entre as taxas de dinamica, variaveis edéaficas e os atributos de florestas secundarias na transicéo.

Respostas Preditores  Estimate  Std.Error F p-value R?
Area foliar Mortalidade  -0.03682 0.01673 4.8419 0.03207  0.06
Area foliar
especifica Mortalidade 0.008842  0.006831 6.2187 0.01592 0.153

Idade -0.001462  0.007046 2.3946 0.12794

pH -0.493569  0.314675 2.4602 0.12295

Argila -0.008158  0.003535  2.8754  0.09604

Densidade da

) Crescimento 0.0014827 0.0009058 2.6795 0.10768 0.150
madeira
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pH -0.2346733 0.0697577  3.8463 0.05522
Areia -0.0024353 0.0009078  6.2229 0.01583

4. DISCUSSAO

A variacdo nos atributos durante a trajetoria sucessional nas florestas secundarias nao alinhou
completamente as nossas expectativas. Nossa primeira predicdo de que as florestas nos estagios
iniciais da sucessdo apresentariam atributos associados a estratégias mais aquisitivas, e que nos
estagios mais avancados de sucessdo, haveria um predominio de atributos associados a estratégias
conservativas no uso de recursos (Siminski et al. 2011, Chazdon 2017) ndo foi completamente
corroborada, no qual, apenas a densidade da madeira seguiu 0 que esperavamos, com maior densidade
da madeira na floresta mais antiga. Além disso, ndo encontramos evidéncias de coordenacéo ou trade-
offs (segunda predicao) entre os atributos da folha e da madeira, o que pode ser um indicativo de que
esses atributos variaram de forma independente, ao invés de estarem inteiramente acoplados. Quando
a nossa terceira premissa, nos a corroboramos parcialmente, tendo em vista que o atributo de area

foliar especifica foi positivamente relacionado com a perda em biomassa aérea.

Variagao nos atributos funcionais ao longo do gradiente sucessional

A densidade da madeira (WD), que é um atributo importante quando se trata de eficiéncia do
transporte hidrico, estoque de carbono e resisténcia mecanica (Chave et al., 2009), foi maior na
floresta mais antiga, ainda que significativamente maior apenas em relagéo a floresta de 30 anos.
Apds o processo inicial, ha uma tendéncia de que as espécies apresentem maior densidade da madeira
(Bonnell et al., 2011). As espécies com maior densidade da madeira apresentam geralmente taxas de
crescimento mais lentas, maior estabilidade biomecénica e maior resisténcia a agentes patogénicos
(Baraloto et al., 2010). Consequentemente, tendem a ter maior sobrevivéncia e longevidade. Essa
associagédo pode explicar os maiores valores de WD observados em florestas mais antigas, uma vez
que esses ecossistemas experimentam uma menor rotatividade de espécies durante os estagios mais
avancados da sucessao devido a presenca de espécies pioneiras de vida longa ou espécies mais tardias,
levando a predominéncia de espécies com maior resisténcia mecanica da madeira.

O SLA foi menor na floresta mais jovem em comparagdo a mais antiga, contrariando nossas
expectativas iniciais. Um alto SLA representa espécies que apresentam uma rapida taxa de retorno,
caracterizada por um crescimento rapido, folhas de vida curta com baixo investimento estrutural e
altas taxas fotossintéticas (Donovan et al., 2011), i.e., um padrdo observado em florestas jovens

(Wright et al., 2004; Siminski et al. 2011). A recuperacéo limitada da SLA na regido Bragantina pode
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sugerir um atraso na recuperacdo das florestas secundérias nessa area devido a persisténcia de
espécies pioneiras de vida longa nessas florestas (Elias, 2020). A auséncia de varia¢do nos atributos
LA e LDMC ao longo do gradiente sucessional, apesar das mudancas naturais esperadas na
composicdo das espécies, indica um atraso no processo de sucessao.

Vérios fatores podem explicar os resultados que observamos em relacdo a variagdo dos
atributos funcionais entre as florestas. Um fator em potencial € a prevaléncia de espécies pioneiras
em todo o processo de sucessdo, com pouca substituicdo de espécies, refletindo nas caracteristicas
funcionais da comunidade. Florestas secundérias perturbadas geralmente apresentam um aumento na
mortalidade de arvores e maior abundancia de espécies pioneiras de vida curta (Barlow et al., 2003;
Brando et al., 2012). Embora as espécies pioneiras de vida longa (>50 anos) tendam a ser mais altas
e a ocupar o dossel, persistindo por longos periodos, elas ainda compartilham caracteristicas
morfoldgicas com espécies pioneiras de vida curta encontradas nos estagios iniciais da sucessao (<50
anos) (Tabarelli et al., 2008; Santos et al., 2012; Chua et al., 2013), o que pode estar determinando a
semelhanca na area foliar e contedo de matéria seca foliar entre as comunidades com diferentes
idades, aléem do maior SLA nas florestas mais antigas.

Outro fator que também pode ter influenciado na pouca variagcdo encontrada entre as areas é
a influéncia do efeito de borda nessas areas, que estdo inseridas em uma matriz bastante antropizada
e fragmentada (Figura 1). O efeito de borda é um distarbio que pode ter um impacto negativo na
recuperacdo de grupos funcionais importantes (Berenguer, 2018). Essa implicacdo pode afetar as
comunidades de varias maneiras, alterando as condi¢6es microclimaticas, no qual, leva a uma reducao
da umidade do ar e do solo, aumenta a exposicao ao vento e eleva as temperaturas abaixo e acima do
solo (Ewers, 2013; Broadbent et al., 2008). Essas alteragdes podem favorecer a persisténcia das
espécies pioneiras de vida longa, levando uma reducéo da rotatividade de espécies ao longo do tempo
e uma recuperacdo mais lenta nessas areas (Chazdon, 2017).

A presenca de florestas priméarias na paisagem aumenta a probabilidade de colonizacéo e
estabelecimento de novas especies, fornecendo propagulos e dispersores (Chazdon 2017). No entanto,
a regido Bragantina enfrenta desafios como a fragmentacdo do habitat, a caca constante e o declinio
de animais dispersores, o que pode limitar a colonizagdo de novas espécies nas florestas secundarias
mais antigas. A regido Bragantina é a primeira area colonizada na Amazonia e, infelizmente, sofreu
uma grande devastacdo ao longo do tempo (Almeida et al., 2010). Considerando que 40% das
florestas amazonicas estdo fragmentadas e sofrem com efeito de borda (Haddad et al., 2015, Lapola
et al., 2023) e que as taxas de desmatamento estdo aumentando (INPE, 2022), prevé-se que mais
florestas remanescentes sejam afetadas, aumentando ainda mais a degradacdo dessas areas. Essa

situacdo prejudica gravemente a capacidade dessas florestas de recuperar seus niveis anteriores a
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perturbacdo, compromete a persisténcia das florestas primarias e afeta a velocidade de recuperacéo

funcional das florestas secundarias.

Auséncia de relac6es entre os atributos funcionais

Os padrdes de alocacao de recursos de plantas podem apresentar uma coordenacéo, integracao
ou compensacdo entre uma variedade de atributos funcionais (Diaz et al., 2016). Entretanto, n6s ndo
observamos nenhuma conex&o entre a densidade da madeira e os atributos foliares. Nossos resultados
sugerem uma dissociacao entre os atributos da madeira e da folha, indicando que cada atributo pode
variar de forma independente nas florestas secundarias, ou associar-se com outros atributos das
plantas como as raizes e concentracdo de nutrientes no solo (Chave et al. 2009; Greenwood et al.
2017; Larjavaara e Muller-Landau 2010; Wright et al. 2017).

Atributos funcionais relacionam-se com a perda de biomassa aérea e teor de areia nos solos

Observamos uma relacdo negativa entre a densidade da madeira e o teor de areia. Esse
resultado revela a importancia da granulometria para os padrdes de disponibilidade de recursos, uma
vez que o tamanho das particulas do solo determina a textura e a porosidade do solo e, portanto,
desempenha um papel crucial na capacidade de retencdo de agua e nutrientes (Geroy et al., 2011). As
plantas em solos arenosos, devido a menor capacidade de retencdo de agua, necessitam de estratégias
para lidar com a limitacdo na disponibilidade de agua e nutrientes em alguns periodos do ano de
menor precipitacdo. Assim, a relacdo negativa observada entre a densidade da madeira e o teor de
areia nos solos pode estar relacionada a essa limitagdo imposta pelos solos arenosos, favorecendo a
persisténcia de espécies pioneiras e com menor densidade da madeira (Joswing et al., 2022).

Encontramos uma relacdo negativa entre as taxas de perda de biomassa e a area foliar (LA),
enquanto uma relacdo positiva foi observada com a area foliar especifica (SLA), revelando uma
relacdo entre os atributos foliares e a dinamica da biomassa durante o processo de sucessdo. Espécies
com um alto SLA geralmente apresentam taxas mais rapidas de crescimento e maior mortalidade,
corroborando com a relacdo positiva que encontramos entre 0 SLA e a perda de biomassa aérea
(Wright et al. 2004, Reich 2014). Portanto, 0 SLA e uma caracteristica muito importante de ser
avaliada em areas de restauracdo, podendo ser considerada um indicador das taxas de perda de
biomassa durante as fases sucessionais.

A associacao negativa entre a LA e as taxas de perda de biomassa pode ser explicada pelo fato
de que, a menor LA interfere diretamente nas trocas gasosas (Baird et al., 2021). Esta interferéncia,

combinada com outros fatores limitantes nestas areas, pode levar a redugdes das taxas fotossintéticas
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e no ganho de carbono, contribuindo para uma maior mortalidade. Essa limitagéo fica evidente pela
relacdo positiva entre perda de biomassa e area foliar especifica (SLA), que se alinha com nossas
expectativas iniciais.

Obter insights sobre as escalas espaciais e temporais nas quais a vegetacao real representa a
vegetacdo potencial pode aumentar significativamente nossa compreensdo sobre a montagem e
complexidade da comunidade. Nesse estudo, observamos a natureza dindmica e continua do processo
de sucessdo baseado nos atributos foliares e da madeira em uma regido com um uso da terra muito

intenso e de longo prazo, em uma paisagem altamente fragmentada.

5. CONCLUSAO

Neste estudo, fornecemos evidéncias de que o0 processo de sucessdo nas florestas amazonicas é
completo e estd em constante mudanca. Nossas observacdes revelam valores mais altos de area foliar
especifica e densidade de madeira em florestas mais antigas. Além disso, observamos uma relacao
negativa entre a densidade da madeira e o conteido de areia no solo, 0 que pode estar contribuindo
também para o atraso na recuperacdo florestal e prevaléncia de espécies pioneiras nas areas. Um
resultado muito importante que encontramos foi a relagdo positiva do SLA, e negativa da LA com a
taxa de perda de biomassa nessas areas. Ressaltamos o papel desses atributos em serem preditores da
variacdo da biomassa ao longo do tempo durante a sucessdo ecoldgica e, portanto, terem uma grande
aplicacdo podendo refletir mudancas a longo prazo na biomassa florestal. Além disso, essa relacéo
nos fornece indicios para focar na estabilidade e recuperacdo da floresta mais antiga avaliada (60
anos) que apresentou um maior SLA. Portanto, para compreender a trajetéria de mudangas nas
florestas secundérias, torna-se imprescindivel considerar multiplos fatores que podem explicar a
dindmica da comunidade e o uso dos atributos funcionais, buscando entender as estratégias ecoldgicas
das espécies.

A conversdo continua de florestas para o uso humano da terra aumentou a proporcao de florestas
secundarias em toda a Amazoénia. Nossos resultados contribuem para uma melhor compreensdo da
resiliéncia exibida por essas florestas e oferecem informacgdes valiosas para estratégias eficazes de
restauracdo nessas areas, mostrando que a recuperagdo funcional pode ndo estar acontecendo
conforme seria esperado. As mudancas nas trajetorias funcionais observadas em diferentes classes de
idade ressaltam a composi¢do dindmica das plantas ao longo do tempo e as diversas estratégias

ecoldgicas adotadas pelas espécies ao longo do processo de sucessao.
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Figura SI 1. Correlagdes lineares de Pearson entre as varidveis utilizadas nesse estudo.
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Tabela SlI 1. Florestas secundarias e suas idades de abandono definidas pela RAS, mostrando as

espécies selecionadas para cada area do estudo.

Espécies Familia Idades
Abarema cochleata (Willd.) Barneby & J.W.Grimes  Fabaceae 9,12
Annona exsucca DC. Annonaceage Juss. 9

Annona paludosa Aubl. Annonaceae Juss. 9,30
Banara guianensis Aubl. Salicaceae Mirb. 9
Byrsonima densa (Poir.) DC. Malpighiaceae Juss. 60
Byrsonima indet Malpighiaceae Juss. 50
Byrsonima spicata (Cav.) DC. Malpighiaceae Juss. 30
Casearia decandra Jacqg. Salicaceae Mirb. 60
Croton matourensis Aubl. Euphorbiaceae Juss. 12, 30
Eschweilera coriacea (DC.) S. A. Mori Lecythidaceae A. Rich. 30, 50
Guatteria poeppigiana Mart. Annonaceae Juss. 50
Himatanthus articulatus (VVahl) Woodson Apocynaceae Juss. 30, 50, 60
Inga alba (Sw.) Willd. Fabaceae Lindl. 50

Inga heterophylla Willd. Fabaceae Lindl. 9
Lacistema pubescens Mart. Lacistemataceae Mart. 9
Lecythis lurida (Miers) S. A. Mori Lecythidaceae A. Rich. 9,50, 60
Mabea angustifolia Spruce ex Benth. Euphorbiaceae Juss. 9
Maprounea guianensis Aubl. Euphorbiaceae Juss. 12, 30, 50, 60
Margaritaria nobilis L. f. Phyllanthaceae Martinov 9, 12, 60
Marlierea spruceana O. Berg Myrtaceae Juss. 60
Myrcia atramentifera Bard. Rodr. Myrtaceae Juss. 30, 60
Myrcia cuprea (O. Berg) Kiaersk. Myrtaceae Juss. 9

Myrcia sylvatica (G. Mey.) DC. Myrtaceae Juss. 12

Neea oppositifolia Ruiz & Pav. Nyctaginaceae Juss. 60
Ormosia paraensis Ducke Fabaceae Lindl. 9,12,30,50
Ouratea castaneifolia (DC.) Engl. Ochnaceae DC. 12, 30, 50
Platonia insignis Mart. Clusiaceae Lindl. 9,30
Pogonophora schomburgkiana Miers ex Benth. Peraceae Klotzsch 9
Rheedia acuminata (Ruiz & Pav.) Planch. & Triana  Clusiaceae Lindl. 12
Talisia longifolia (Benth.) Radlk. Sapindaceae Juss. 9
Tapirira guianensis Aubl. Anacardiaceae R. Br. 50, 60
Vantanea guianensis Aubl. Humiriaceae A. Juss. 9,50, 60
Vismia guianensis (Aubl.) Choisy Hypericaceae Juss. 9
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Tabela Sl 2. Valores da analise de componentes principais (PCA) dos dois eixos obtidos a partir da
matriz de onze varidveis das florestas secundarias e florestas primarias.

Variaveis Comp.1 Comp.2
LA 0.056 0.432
SLA -0.089 -0.548
LDMC -0.054 0.370
WD -0.099 -0.037
Mortalidade -0.105 -0.505
Crescimento 0.179 0.276
Matéria organica -0.271 0.099
P -0.454 0.068
pH 0.469 0.019
Argila -0.458 0.119
Areia -0.470 0.121
Broken-Stick 3.019 2.019
Eigenvalue 4.231 1.664

% explanation 38.47 15.13




