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Sinopse 

Esse é um dos primeiros estudos que investigou se há diferenças no crescimento, na 

estratégia funcional e na variação diâmétrica de espécies arbóreas coespecíficas em 

floresta contínua madura e em fragmentos florestais na Amazônia central. Algumas 

espécies de árvores remanescentes em fragmentos florestais podem manter o mesmo 

ritmo de crescimento de árvores em florestas contínuas através da aclimatação das 

características funcionais. O efeito da variabilidade climática na variação no diâmetro 

de árvores na Amazônia Central depende do habitat, salientando a importância das 

características funcionais como moduladoras dos incrementos e encolhimentos 

diamétricos em resposta às condições ambientais do habitat. 

Palavras-chave: Dendrômetros, fragmento florestal, estratégia funcional, floresta 

tropical, desmatamento. 
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INTRODUÇÃO 

O desmatamento e a mudança do clima 

As florestas tropicais constituem mais da metade do carbono total da biomassa 

acima do solo (Houghton et al., 2009; Liu et al., 2015) e aproximadamente metade do 

sumidouro de carbono global das florestas da Terra (Baccini et al., 2012). A Amazônia 

constitui aproximadamente 50% dos remanescentes de florestas tropicais do mundo 

(Negrón-Juárez et al., 2018), mas também têm as maiores taxas de desmatamento 

(Laurance et al., 2001), até 2015 a Amazônia brasileira havia perdido 19,5% de sua 

floresta (INPE, 2015). O desmatamento é um dos principais precursores das mudanças 

climáticas (Malhi et al., 2008; Baccini et al., 2012), e responsável por grande parte das 

emissões globais de CO2. Modelos ecossistêmicos mostram aumento na intensidade e 

frequência de eventos climáticos extremos, com mudanças na temperatura, na 

concentração de CO2 atmosférico, e na distribuição sazonal e interanual da precipitação 

(Malhi & Wright, 2004; Malhi et al., 2009; Field et al., 2012; Bonal et al., 2016). Em 

florestas tropicais o regime de chuvas e a duração da estação seca influenciam o 

crescimento diamétrico das árvores, podendo reduzir a capacidade dessas florestas de 

absorver carbono (Malhi et al., 2009; Phillips et al., 2009; Wagner et al., 2014). Portanto 

é importante entender como o desmatamento e as mudanças climáticas estão afetando o 

crescimento diamétrico das árvores, principal estoque de carbono em biomassa (Segura 

& Kanninen, 2005). 

Fragmentação florestal 

O desmatamento também amplia a borda da floresta e altera sua estrutura, 

causando a fragmentação florestal, estes habitats armazenam menos biomassa acima do 

solo do que florestas intactas (Laurance et al., 2011; Haddad et al., 2015). O espaço aberto 

nas bordas das florestas permite maior turbulência de ventos e entrada de radiação solar, 

aumentando a temperatura e diminuindo a umidade no solo, causando aumento de árvores 

exigentes de luz e nas taxas de mortalidade, principalmente de árvores grandes (Camargo 

& Kapos, 1995; Nascimento & Laurance, 2004; Schwartz et al., 2017). Nos primeiros 

100 m da borda de uma floresta na Amazônia central, 19 anos pós-fragmentação, houve 

redução de até 50% da biomassa acima do solo (Nascimento & Laurance, 2004). Entre 

2001 e 2010, Numata & Cochrane, (2012) encontraram um incremento médio anual de 
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7000 km² na área de borda de florestas na Amazônia brasileira, totalizando ~ 545.000 

km² em 2010. Estima-se que entre 126 e 221 Tg C foram emitidos para a atmosfera devido 

a efeitos de borda entre 2001 e 2010 na Amazônia brasileira (Numata et al., 2011). Como 

tal, está se tornando crucial determinar se as mudanças climáticas intensificadas em 

fragmentos florestais estão causando a redução do crescimento diamétrico das árvores em 

relação às florestas contínuas, devido principalmente, a maior e mais rápida diminuição 

da umidade no solo nas estações secas (Camargo & Kapos, 1995; Laurance et al., 2011). 

A importância das características funcionais 

A avaliação no nível individual de características funcionais talvez possa 

esclarecer os efeitos da fragmentação sobre o crescimento sazonal, isto é, o crescimento 

na estação seca e chuvosa de árvores tropicais. As características funcionais das plantas 

são características (morfológicas, fisiológicas, fenológicas) que indicam estratégias 

ecológicas e determinam como as plantas respondem a fatores ambientais (Pérez-

Harguindeguy et al., 2013). Em 2011, Hérault et al. mostraram que o crescimento 

diamétrico de 50 espécies de árvores tropicais pode ser predito com precisão por quatro 

características funcionais, onde as taxas de crescimento do diâmetro aumentaram com o 

aumento da estatura adulta e área foliar e diminuíram com o aumento da densidade da 

madeira. Características funcionais como a razão altura:diâmetro (HD), a área foliar 

específica (SLA), a densidade da madeira (WD) e a área de xilema ativo (SA) podem 

relacionar-se mais diretamente às estratégias de crescimento (Wright et al., 2010; van der 

Sande et al., 2015). A HD está relacionada com a captação de luz do dossel e a alocação 

para a captura de recursos (Poorter et al., 2005; King et al., 2006). Altos valores de SLA 

indicam maior capacidade de captação de luz e taxa fotossintética (Reich et al., 1997; 

Poorter et al., 2009). Sabe-se que uma alta WD está relacionada com menores taxas de 

crescimento e altas taxas de sobrevivência da planta (Chave et al., 2009; Fan et al., 2012). 

A SA pode indiretamente aumentar as taxas de fotossíntese, sustentando o transporte de 

água para as folhas (Meinzer et al., 2008). 

A importância da competição por luz 

As características funcionais medidas no nível individual são preditores mais 

fortes do crescimento dos indivíduos quando considerada a interação com indivíduos 

vizinhos e o contexto ambiental (Liu & Su, 2016). O desempenho individual também 

depende da competição dos vizinhos por luz, determinada pela composição e interações 
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individuais de cada espécie (Bonal et al., 2016). Por isso, caracterizar a luz disponível 

para cada indivíduo é importante para entender a dinâmica das árvores em diferentes 

condições de luz (Keeling & Phillips, 2007). O primeiro passo para construir um índice 

de competição com vizinhos é determinar quais árvores são concorrentes potenciais, seus 

tamanhos e distância do indivíduo focal (Mctague & Weiskittel, 2016). Os principais 

índices de competição são baseados em raios da zona variável e amostragem da contagem 

angular, sendo o último mais indicado para selecionar concorrentes potenciais (Pedersen 

et al., 2013; Mactague & Weiskittel, 2016). O efeito de vizinhança geralmente é analisado 

no nível individual, pois o desempenho e as características dos indivíduos dentre espécies 

podem variar substancialmente, devido a diferenças genéticas e ambientais (Von Oheimb 

et al., 2011; Auger & Shipley, 2013; Iida et al., 2014). 

Efeitos no crescimento diamétrico 

Embora a Floresta Amazônica seja a maior floresta tropical do mundo, fornecer 

serviços ecossistêmicos fundamentais para o bem-estar humano, vicissitudes impostas 

pelo desmatamento, mudanças climáticas, uso generalizado de fogo e desenvolvimento 

de novas infraestruturas tornam a região extremamente vulnerável às consequências da 

criação de novas bordas da floresta. Neste cenário de fragmentação florestal, a avaliação 

temporal das influências dos efeitos de borda ao longo da vida das árvores torna-se 

necessária para uma melhor compreensão de como as espécies são afetadas e reagem 

quando expostas a habitats alterados. 

Considerando as previsões para as mudanças climáticas e a atual taxa de 

desmatamento, as condições microclimáticas das bordas de fragmento poderão se tornar 

ainda mais comuns na Amazônia. Apesar da Floresta Amazônica ser a maior floresta 

tropical do mundo, serviços ecossistêmicos vulnerável às consequências da criação de 

novas bordas da floresta. Caso as mudanças climáticas sejam intensificadas pela 

fragmentação das florestas tropicais e reduzam o crescimento diamétrico sazonal das 

plantas, fragmentos florestais podem ter os estoques de carbono superestimados, e a 

assimilação de carbono reduzida durante a estação seca. Aqui usamos parcelas 

permanentes de monitoramento da dinâmica em florestas intactas e em fragmentos 

florestais na Amazônia Central para (1) investigar o efeito da fragmentação no 

crescimento sazonal intraespecífico das oito espécies arbóreas mais abundantes em ambos 

habitats; (2) avaliar como a disponibilidade de luz e as características funcionais se 

relacionam com o crescimento sazonal de árvores sob efeito de fragmentação. 
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SUMMARY 

 

1. There are microclimatic variations in continuous and fragmented mature forests, 

modulated by climatic seasonality. However, we do not know how species that persist 

in fragmented habitats differ in functional strategy and growth. The slow annual 

growth of some tropical tree species may be due to stagnation and seasonal shrinkage 

of the stem, but the literature is not consistent about which intrinsic and extrinsic 

factors are linked to shrinkage. 

2. We investigated the variation in diameter of 146 individuals of eight abundant tree 

species in mature forest and remnants of forest fragments isolated for almost 40 years 

in the Brazilian Central Amazon. The availability of light, variations in precipitation, 

soil water volume and temperature, as well as several tree functional traits, were 

evaluated as predictors of diametric increase and shrinkage. 

3. We used paired t-tests to evaluate whether the absolute (GR) and relative (RGR) annual 

growth rate, annual and seasonal (bimonthly dendrometric bands data), of 146 

individuals varies according to climatic seasonality along two years, and if there is 

evidence of acclimatization in the functional traits of the individuals in the two habitats 

(continuous forest and forest fragment). We also tested which variables are best 

predictors of diametric increase and shrinkage. 

4. There was greater annual GR of trees in the continuous forest, due to the larger average 

size of the trees in this habitat, but no differences in annual RGR. Seasonal RGR was 

higher in the rainier periods, with no differences among habitats, except in the rainiest 

period of 2018, where values were higher in individuals from the continuous forest. 

Individuals in the forest fragments had SAP almost 20% and SLA more than 25% 

larger in relation to individuals in the continuous forest. Some functional traits and 

climatic variables had different relationships between habitats and were the most 

important factors in explaining the variation of tree diameter increase and shrinkage. 

The availability of light had no relation with increase and shrinkage. 

5. (Synthesis). We show that the effect of climatic seasonality on tree diameter variation 

in Central Amazonia depends on the habitat, emphasizing the importance of functional 

traits as modulators of diametric increments and shrinkage in response to 
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environmental conditions of the habitat. We also found evidence that some tree species 

remaining in forest fragments can maintain the same growth rate of trees in continuous 

forests by acclimatizing their functional trait values. 

 

Key-words: dendrometers, forest fragment, functional strategy, rainforest, deforestation. 
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RESUMO 

 

1. A fragmentação pode alterar a estrutura e funcionalidade de florestas tropicais, mas 

não sabemos como espécies arbóreas que persistem nos habitats fragmentados diferem 

no crescimento e na estratégia funcional de coespecíficas em florestas contínuas. Aqui 

investigamos se há diferenças no crescimento, na estratégia funcional e na variação 

diâmétrica de espécies arbóreas coespecíficas em floresta contínua madura e em 

fragmentos florestais na Amazônia central.  

2. Para isso, selecionamos 146 indivíduos de oito espécies arbóreas abundantes em 

floresta contínua madura e remanescentes em fragmentos florestais, que se distribuem 

ao longo do espectro de economia da madeira e ocupam desde o sub-bosque até o 

dossel superior da floresta. Usamos testes t pareados para investigar se os habitats 

selecionam diferenças nas taxas de crescimento diamétrico sazonais e anuais e na 

estratégia funcional. A identidade das árvores, determinadas características funcionais, 

variações na precipitação, volume de água no solo, na temperatura do ar e na 

disponibilidade de luz foram testadas como preditores de incrementos e encolhimentos 

diamétricos. 

3. Árvores nos fragmentos florestais tiveram menores taxas de crescimento absoluto 

anual, moldada pelo menor tamanho médio das árvores neste habitat. Quando tiramos 

o efeito do tamanho, mostramos que não há diferenças nas taxas de crescimento 

relativo anual e sazonal entre habitats, exceto no período mais chuvoso de 2018, onde 

os indivíduos da floresta contínua cresceram mais. Apesar de não haver diferença de 

crescimento entre os habitats, os indivíduos nos fragmentos florestais tiveram 

proporção de xilema ativo (em relação a área basal) quase 20 % e área foliar específica 

mais de 25 % maiores em relação aos indivíduos na floresta contínua. A identidade 

das árvores explicou a maior parte dos incrementos diamétricos, enquanto algumas 

características funcionais e variáveis climáticas foram os fatores mais importantes na 

explicação dos encolhimentos no diâmetro das árvores. 

4. Esse é um dos primeiros estudos que inferem sobre a resiliência das árvores que 

persistem frente às mudanças ambientais causadas pela fragmentação. Mostramos que 

mesmo tendo variação nas estratégias funcionais e ocupando diferentes estratos 

verticais no dossel, algumas espécies arbóreas podem manter o ritmo de crescimento 
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após a fragmentação através da aclimatação das características funcionais em direção 

à aquisição de recursos. 

5. (Síntese). Mostramos que o efeito da variabilidade climática na variação no diâmetro 

de árvores na Amazônia Central depende do habitat, salientando a importância das 

características funcionais como moduladoras dos incrementos e encolhimentos 

diamétricos em resposta às condições ambientais do habitat. Descobrimos que algumas 

espécies de árvores remanescentes em fragmentos florestais podem manter o mesmo 

ritmo de crescimento de árvores em florestas contínuas através da aclimatação das 

características funcionais. 

 

Palavras-chave: dendrômetros, fragmento florestal, estratégia funcional, floresta 

tropical, desmatamento. 
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INTRODUÇÃO 

 

Florestas maduras contínuas são essenciais para sustentar a biodiversidade 

tropical (Gibson et al. 2011; Singh et al. 2019), no entanto o destino das florestas tropicais 

tem se tornado cada vez mais ligado a paisagens fragmentadas. A cada ano, 

aproximadamente 13 milhões de hectares de florestas tropicais em todo o mundo são 

convertidos em pastagens de agricultura e gado, reduzindo as florestas uma vez contínuas 

para pequenos remanescentes isolados (FAO, 2010). Cerca de 11,2% da área florestal das 

Américas é composta por fragmentos florestais menores que 10.000 ha (Taubert et al. 

2018). A fragmentação resulta na formação de bordas de floresta, o que aumenta a 

mortalidade das árvores, muda o microclima e altera o desempenho e a composição de 

espécies (Laurance et al. 2011; Numata et al. 2011). Atualmente mais de 70% das 

florestas restantes no planeta ficam a 1 km da borda da floresta, sujeita aos efeitos 

degradantes da fragmentação, e 19% das florestas tropicais ficam a 100 m da borda 

(Haddad et al. 2015; Brinck et al. 2017). Por isso, compreender como os habitats 

fragmentados influenciam o desempenho individual e as estratégias funcionais das 

espécies arbóreas é fundamental para identificar os mecanismos que determinam a 

persistência ou mudança de composição de espécies em paisagens florestais 

fragmentadas. 

Fatores ambientais, como disponibilidade hídrica e efeitos de borda podem 

funcionar como filtros que modulam características e o desempenho de comunidades 

arbóreas isoladas (Engelbrecht et al. 2007; Laurance et al. 2011). As características das 

espécies respondem às variações ambientais do habitat e definem estratégias de história 

de vida, que podem influenciar as taxas demográficas da população (McGill et al. 2006). 

Ao longo de 15 anos em florestas maduras contínuas no Projeto Dinâmica Biológica de 

Fragmentos Florestais (PDBFF), muitas espécies de dossel e emergentes aumentaram em 

dominância ou densidade e muitas espécies de sub-bosque declinaram, mas não houve 

aumento de árvores pioneiras (Laurance et al. 2004). Em contraste houve declínios 

populacionais e extinções locais de muitos gêneros de árvores emergentes e de 

crescimento lento ao longo de 22 anos nos fragmentos florestais no PDBFF, assim como 

um aumento notável de gêneros de espécies pioneiras (Laurance et al. 2006). No entanto 

não há consenso sobre quais fatores controlam as mudanças sazonais e anuais no 

crescimento das árvores de florestas tropicais (Rowland et al. 2014; Longo et al. 2018). 

Entender como a sazonalidade climática atua sobre o crescimento diamétrico de árvores 
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sob efeito de fragmentação é fundamental para prever como as árvores podem responder 

às mudanças ambientais nesses habitats. 

A fragmentação de florestas tropicais aumenta a entrada de luz e a temperatura e 

reduz a umidade no solo até 300 m da borda, causando a redução no crescimento da 

comunidade arbórea (Camargo & Kapos 1995; Laurance et al. 2011; Schwartz et al. 

2017). A irradiância pode influenciar o crescimento diretamente através de diferenças no 

ganho de carbono, e indiretamente através de diferenças no particionamento de carbono 

(Veneklaas & Poorter 1998). Por isso, caracterizar a luz disponível para cada indivíduo é 

importante para entender a dinâmica das árvores em diferentes condições de luz (Keeling 

& Phillips 2007). Um estudo mostra que plântulas de espécies tropicais tolerantes à 

sombra transferem a maior parte de seu crescimento acima do solo para a substituição 

foliar quando fortemente sombreadas, enquanto as plântulas de espécies de dossel alocam 

cerca de 2/3 do crescimento acima do solo, independente da irradiação (King, 1991). Em 

períodos de grande cobertura de nuvens, como na estação chuvosa, a luz pode se tornar o 

principal fator limitante no desempenho das árvores tropicais (Graham et al. 2003). Além 

da luz disponível, as características de cada indivíduo arbóreo são ferramentas 

construtivas para entender as estratégias de crescimento em diferentes habitats (Westoby 

et al. 2002; McGill et al. 2006).  

As características funcionais (morfo-fisio-fenológicas) das árvores conferem uma 

maior ou menor tolerância frente a mudanças nas condições ambientais ou eventos de 

mudança climática (Violle et al. 2007; Pérez-Harguindeguy et al. 2013; Tng et al. 2018). 

Algumas espécies podem se aclimatar, alterando os valores de características funcionais 

para formarem uma estratégia que garanta a capacidade de sobrevivência e 

desenvolvimento em resposta às mudanças ambientais nos fragmentos florestais 

(Anderegg, 2015; Rodríguez-Alarcón et al. 2018). Em resposta à maior disponibilidade 

de luz nos fragmentos por exemplo, indivíduos arbóreos podem investir em uma maior 

área foliar específica para otimizar a captura de luz (Santiago & Wrigth 2007; Liu & Su 

2016; Uriarte et al. 2018). Ou, em virtude de estresse hídrico por baixa disponibilidade 

de água, pode haver menor investimento no transporte de água no xilema e maior 

segurança hidráulica (Tng et al. 2018). Embora aclimatações nas características 

funcionais sejam frequentemente inferidas (McGill et al. 2006; Poorter et al. 2010) e essas 

não pareçam bons preditores do crescimento individual  em florestas maduras (Poorter et 

al. 2018), não está claro como as características funcionais determinam as estratégias de 

crescimento sazonal e anual de árvores sob efeito de fragmentação. 
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As variações intra-anuais no diâmetro do caule resultam principalmente do 

crescimento radial irreversível, desidratação/reidratação da casca e de células vivas, 

expansão e contração térmicas dos tecidos (Simonneau et al. 1993; Daudet et al. 2004). 

Por isso, o monitoramento diamétrico com dendrômetros podem fornecer informações 

sobre a dinâmica intra-anual da variação no diâmetro do caule em resposta a mudanças 

de curto prazo nas condições ambientais, como temperatura, umidade do solo e 

precipitação (Deslauriers et al. 2007; Dzenis et al. 2017). 

Pouco se sabe como a fragmentação a longo prazo afeta a relação da composição 

funcional com a variação diamétrica sazonal intraespecífica de espécies arbóreas 

remanescentes. Além disso muitos estudos encontraram variações negativas 

(encolhimentos) no diâmetro das árvores (Rowland et al. 2014; Shimamoto et al. 2016; 

Herrmann et al. 2016; Hogan et al. 2019), alguns estudos relacionaram encolhimentos 

com disponibilidade hídrica da solo (Hinckley & Bruckerhoff 1975; Raffelsbauer et al. 

2019), com a morfologia das fibras (Boyd, 1977) e com o teor de água na madeira (Pastur 

et al. 2007), mas ao nosso conhecimento nenhum estudo em florestas tropicais investigou 

separadamente os incrementos e encolhimentos diamétricos com características foliares, 

da madeira e planta inteira. Aqui selecionamos oito espécies com indivíduos em habitat 

de florestas maduras contínuas e fragmentos florestais isolados por quase 40 anos na 

Amazônia Central para investigar: 

1. Como as taxas de crescimento sazonais e anuais variam dentro das espécies em 

função do habitat e sazonalidade climática? Hipotetizamos que devido à alta precipitação 

anual não haveria diferenças significativas nas taxas de crescimento anual entre os 

habitats, mas haveria diferenças significativas na taxa de crescimento sazonal no período 

mais seco do ano, devido à redução no crescimento dos indivíduos nos fragmentos 

florestais em todas as espécies. 

2. Os habitats selecionam determinados valores de características que compõe 

estratégias funcionais diferentes, independente da espécie? Hipotetizamos que o 

microclima dos fragmentos florestais seria mais estressante ao desenvolvimento dos 

indivíduos arbóreos, causando aclimatação das características funcionais em direção à 

conservação de recursos nos indivíduos de fragmentos florestais. 

3. Os incrementos e encolhimentos no diâmetro de árvores nos diferentes habitats 

são melhor explicados pela sazonalidade de água e temperatura, pela disponibilidade de 

luz ou pelas características funcionais? Hipotetizamos que as relações do 

incremento/encolhimento diamétrico das árvores serão melhor explicados pelas variações 
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de clima e que as relações com a sazonalidade climática, disponibilidade de luz e 

características funcionais serão diferentes entre os habitats. 

 

MATERIAIS E MÉTODOS 

 

Área de estudo 

 

O estudo foi conduzido na Área de Relevante Interesse Ecológico Projeto 

Dinâmica Biológica de Fragmentos Florestais (ARIE - PDBFF), localizada na Amazônia 

Central brasileira, cerca de 80 km ao norte de Manaus (Fig. 1). O relevo é ondulado com 

pouca variação em elevação (80-160 m acima do nível do mar), mas drenada por 

numerosos cursos d'água (Laurance et al. 2018). O dossel da floresta tem 30-37 m de 

altura, com emergentes chegando a 55 m (Chauvel et al. 1987; Mesquita et al. 1999). A 

riqueza de espécies (DAP ≥ 10 cm) muitas vezes excede 280 espécies/ha (Oliveira & 

Mori 1999). Os solos das áreas altas (platôs) das reservas do PDBFF são típicos de 

grandes extensões de florestas de terra firme da Bacia Amazônica, são latossolos amarelos 

distróficos, ácidos, com baixa fertilidade, altos níveis de íons de alumínio tóxicos, alto 

teor de argila e baixa capacidade de água disponível (Chauvel et al. 1987; Bierregaard et 

al. 1992). A temperatura média anual é de 26,7 °C e a precipitação varia de 1900 a 3500 

mm por ano, com uma estação seca moderadamente forte de junho a outubro (Lovejoy & 

Bierregaard 1990; Laurance et al. 2018). 

O PDBFF é o maior e mais antigo estudo experimental de fragmentação de 

habitats do mundo (Lovejoy et al. 1986; Laurance et al. 2018), onde estudos de longo 

prazo vem avaliando os impactos da fragmentação florestal na Amazônia Central desde 

1979 (Nascimento & Laurance 2004). Entre 1980 e 1984, os fragmentos foram isolados 

da floresta intacta próxima por distâncias de 80-650 m através da limpeza e queima da 

floresta circundante (Laurance et al. 2018). A área inclui três grandes fazendas de gado 

(∼ 5000 ha cada), contendo 11 fragmentos de floresta (cinco de 1 ha, quatro de 10 ha, e 

dois de 100 ha), e grandes extensões de floresta contínua próxima, conservadas como 

controles experimentais (Lovejoy et al. 1986). Devido à diminuição na produtividade dos 

pastos ao longo dos anos, as áreas que circundam os fragmentos florestais foram 

gradualmente abandonadas, substituídas por florestas secundárias dominadas pelos 

gêneros Cecropia e Vismia (Mesquita et al. 1999). Entretanto, em torno dos fragmentos 

florestais foram realizadas limpezas periódicas para manutenção dos efeitos de borda na 
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área (que foi cortada pela última vez no segundo semestre de 2013). Portanto, o cenário 

atual é de fragmentos florestais imersos em florestas secundárias (capoeiras) com seis 

anos de sucessão. 

 

Delineamento amostral e seleção de espécies 

 

Um sistema 69 parcelas permanentes de 1 ha agrupadas em florestas maduras e 

fragmentos florestais tem sido monitorado desde o início dos anos 80 (Laurance et al. 

2011; Laurance et al. 2018). Todos os indivíduos com DAP (diâmetro na altura do peito, 

1,3 m acima do nível do solo) >= 10 cm nas parcelas permanentes estão identificados no 

nível de espécie.  

Selecionamos 146 árvores de oito espécies (Tab. 1). Foram considerados os 

seguintes critérios para seleção das espécies: ocorrência em floresta contínua e em 

fragmentos florestais e ao menos cinco indivíduos por espécie em cada habitat. Para cada 

espécie foram amostrados de cinco a 17 indivíduos por habitat. Os indivíduos 

selecionados se distribuem ao longo do espectro de economia da madeira e ocupam vários 

níveis no dossel, com densidade da madeira variando de aproximadamente 0,5 a 0,9 g.cm³ 

e diâmetro variável de 10 a 52 cm. Essas árvores são parte de um monitoramento com 

dendrômetros no nível da comunidade. 

Utilizamos 12 parcelas permanentes do PDBFF para instalação de subparcelas de 

20x80 m (0,16 ha) onde instalamos bandas dendrométricas (dendrômetros) de aço em 

todos os indivíduos com DAP ≥ 10 cm. As parcelas em que selecionamos as espécies 

focais estão distribuídas em dois habitats, floresta contínua (Cabo Frio, Florestal e Km 

37) e fragmento florestal (Dimona, Porto Alegre e Colosso). Cada local tem 2 parcelas de 

monitoramento, distantes entre si cerca de 120 m nos fragmentos e entre 120 m e 600 m 

na floresta contínua. Os fragmentos florestais têm aproximadamente 10 ha (320 x 320 m) 

e as duas parcelas instaladas em cada fragmento estão dispostas de forma em que uma 

está na borda e outra no centro, exceto Dimona, onde as duas parcelas estão instaladas na 

borda do fragmento. 

 

Incremento e Encolhimento diamétrico 

 

Taxas de crescimento diamétrico (GR) para cada uma das 146 árvores com 

dendrômetros foi registrado em DAP (diâmetro na altura do peito, 1,3 m acima do nível 
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do solo) usando bandas dendrométricas permanentes de aço, instaladas a partir da 

metodologia estabelecida no CTFS (Center for Tropical Forest Science) por Muller-

Landau & Dong (2010). Na instalação dos dendrômetros realizamos a limpeza de detritos 

e briófitas que se instalam frequentemente no caule de árvores de florestas tropicais. As 

bandas foram instaladas sobre a casca e não verificamos desprendimento de casca em 

nenhum dos indivíduos ao longo do estudo. 

Registramos os dados bimestralmente entre julho de 2016 e setembro de 2018 (26 

meses), com um paquímetro digital. Foi considerado um tempo de ajuste dos 

dendrômetros nos caules de três meses da instalação anterior ao início das medições. 

Entre os intervalos bimestrais de medição consideramos t0 e t1 como o tempo inicial e o 

tempo final de cada intervalo, e definimos ti e tf como o tempo inicial e o tempo final do 

período total estudado (24 meses). Medições em intervalos irregulares foram corrigidas 

para intervalos de exatos 60 dias usando a seguinte fórmula: GR = (GRi x 60) / Ni, onde 

GRi = taxa de crescimento (ou mudança no diâmetro) no intervalo i; Ni = número de dias 

do intervalo i. 

Uma vez que o crescimento ativo pela formação de madeira e o inchaço do caule 

devido à absorção de água não podem ser diferenciados por dados de dendrômetros 

convencionais, usaremos a seguir o termo “incremento” para qualquer tipo de aumento 

do diâmetro do caule e “encolhimento” para qualquer redução diamétrica entre os 

intervalos de medição. Estudos com dendrômetros em florestas tropicais sugerem que a 

variação diária nos diâmetros das árvores é geralmente menor que 0,2 mm (Sheil, 2003). 

Para detectar erros associados a superestimativas das bandas dos dendrômetros plotamos 

os registros bimestrais das GRs, dados que estavam fora da variação da distribuição dos 

pontos e fossem maiores ou iguais a 0,2 mm (0,47% dos dados) foram corrigidos 

estimando a média de crescimento considerando o valor anterior e o valor consecutivo 

daquele respectivo intervalo. 

Calculamos a taxa de crescimento relativo (RGR) a partir da área basal (BA) de 

cada indivíduo com a finalidade de controlar o efeito da variação do tamanho dos 

indivíduos no crescimento sazonal entre os habitats. Para analisar se houve diferença no 

crescimento das árvores entre os habitats calculamos a taxa de crescimento anual (GRa) 

e as taxas de crescimento relativo anual (RGRa) e sazonal (RGRs) a partir das fórmulas 

abaixo. É importante destacar que os indivíduos da espécie Minquartia guianensis, 

popularmente conhecida como Acariquara, geralmente têm caules irregulares e ocos, isso 

leva a erros significativos nas medições do volume dos fustes na Amazônia central, esses 
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erros resultam em uma superestimativa de 11,2% no volume total do fuste por hectare 

(Nogueira et al. 2006). No entanto, não utilizamos nenhum fator de correção para estimar 

a área basal e biomassa dos indivíduos de Acariquara, visto que não fizemos comparações 

entre espécies.  

 

● GRa (mm/ano) = (DAPtf - DAPti / ((tf - ti) x 6)  

● BA (m²) = (π × DAP²) / 40000  

● RGRa (mm/m²/ano) = ((DAPtf – DAPti) / BA) / ((tf  -  ti) x 6) 

● RGRs (mm/m²/mês) = ((DAPtf – DAPti) / BA) / ((t1  -  t0) x 2) 

 

 Para investigar as variações sazonais no crescimento das árvores, utilizamos os 

intervalos bimestrais de medição onde houve o menor e o maior valor de precipitação 

acumulada no ano corrente para caracterizar a estação seca e chuvosa, respectivamente. 

Não necessariamente os bimestres mais secos tiveram os dois meses com precipitação 

menores que 100 mm. 

 

Sazonalidade climática 

 

Para quantificar a precipitação nos bimestres em que monitoramentos o diâmetro 

das árvores e para definir a sazonalidade climática das áreas de estudo utilizamos dados 

diários de precipitação entre julho/2016 e setembro/2018, obtidos do satélite TRMM 3b42 

(Tropical Rainfall Measuring Mission). 

Medidas de precipitação local foram coletadas e armazenadas em estação 

climática automática Vantage Pro2 da marca Davis. Há quatro estações climáticas 

distribuídas sistematicamente nos seguintes acampamentos base: Dimona, Porto Alegre, 

Colosso e Km 41 (Fig. 1), que monitoram a precipitação diariamente a cada duas horas 

desde agosto de 2016. Nas três áreas (seis parcelas) onde não há estações instaladas 

consideramos os dados climáticos da estação mais próxima. Para o Cabo Frio e Florestal 

utilizamos os dados da estação do Colosso, distante 4,5 e 2,5 km respectivamente. Para o 

Km 37 usamos os dados da estação do Km 41, distante dois quilômetros. O download dos 

dados foi realizado bimestralmente, junto com as medições de incremento diamétrico. 

Foram medidos o conteúdo volumétrico de água no solo (VWC) e temperatura do 

ar e do solo em duas parcelas de floresta contínua e duas de fragmentos florestais (Tab. 

S1). Os dados foram coletados por sensores de umidade (± 0.03 m³/m³) e temperatura (± 
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0.5°C) do solo 5TE, e sensores de temperatura (± 0.5°C) do ar VP-4 da Decagon. O 5TE 

emite uma onda eletromagnética para medir a permissividade dielétrica (εa) do solo, 

convertido automaticamente em VWC e um termistor para medir a temperatura, 

instalados a profundidades de 20 cm (mensurando os valores de água no solo na camada 

de 0 – 40 cm). O sensor VP-4 mede a temperatura do ar através de um chip sensor. Os 

dados foram registrados e armazenados a cada duas horas em dataloggers Em50 Decagon.  

 Devido a problemas nas instalações em campo e ocupação dos sensores por 

insetos, parte das séries temporais dos dados de junho/2017 a setembro/2018 foram 

descartadas. Limitamos a análise de dados microclimáticos locais a uma série temporal 

reduzida, julho/2016 a maio/2017 para o VWC, temperatura do ar e do solo, e julho/2016 

a março/2017 para a precipitação (Tabela S1). 

 

Características funcionais 

 

Amostras das plantas foram coletadas em agosto e setembro de 2018. Medimos 

10 características funcionais nos níveis de planta inteira, caule, ramos e folhas (Tabela 2) 

seguindo as recomendações do manual de atributos funcionais (Pérez-Harguindeguy et 

al. 2013).  

Estimamos a relação altura/diâmetro (HD, m.cm -1), a partir de medidas do 

diâmetro (D, cm), feitas com uma fita diamétrica no ponto de instalação do dendrômetro 

(1,3 m acima do nível do solo), e da altura total (H, m) de todos os indivíduos amostrados. 

As medidas de altura foram realizadas por um escalador esticando uma fita métrica 

verticalmente do chão até o topo da árvore, com o auxílio de um podão. Ramos terminais 

com diâmetro entre 2 e 3 cm, e folhas maduras e em bom estado de sanidade foram 

coletados na parte superior mais iluminada da copa de cada indivíduo. Os ramos foram 

imediatamente acondicionados em sacos plásticos, onde borrifamos água em cada ramo 

armazenado para evitar a dessecação até chegar no laboratório de campo. 

Coletamos uma amostra da madeira do caule (cilindro com um diâmetro de 5,15 

mm e comprimento aproximadamente igual ao raio do caule, incluindo assim alburno, 

cerne e medula) de cada indivíduo, com uma sonda Pressler. As amostras foram retiradas 

10 cm acima ou abaixo do dendrômetro (localizado aproximadamente a 1,30 m acima do 

solo) e armazenados em canudos plásticos selados para evitar a quebra e a dessecação. 

Retiramos a casca dos cilindros de madeira do caule para estimar a densidade da madeira, 

conteúdo de água e a proporção de área de xilema ativo. 
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Estimamos a densidade da madeira (massa seca por volume fresco) do caule 

(WDC, g.cm -3) e do ramo (WDR, g.cm -3) e a proporção de água na madeira  (massa de 

água por massa fresca de madeira x 100) do caule (WWCC, %) e do ramo (WWCR, %) 

para todos os indivíduos. Para a WDC e o WWCC consideramos alburno, cerne e medula, 

e para a WDR e o WWCR usamos uma amostra de 3 cm de comprimento e 2 cm de 

diâmetro (variação de ± 1 cm nas dimensões), consideramos alburno, cerne e medula. O 

volume foi medido pelo método de deslocamento de água e a massa fresca e seca foram 

medidas em uma balança (precisão de 0,001 g). A massa fresca e o volume foram medidos 

logo após a coleta e a massa seca após a secagem da madeira por 72 horas a 105 °C. 

Estimamos a proporção de área de xilema ativo do caule (área de alburno/área 

basal x 100, SAP, %). Estimamos a área de alburno do caule a partir da subtração da área 

basal pela área do cerne. Depois de seca, a amostra do caule foi colocada sobre uma fonte 

de luz forte (flash do smartphone) em uma posição em que os vasos eram paralelos ao 

feixe de luz, permitindo a passagem da luz onde os vasos estavam abertos. Medimos com 

um paquímetro a profundidade do alburno como sendo a extensão dos vasos abertos ao 

longo da amostra, no sentido casca-medula (Pfautsch et al. 2012, Cosme et al. 2017). Este 

método assume que os vasos ativos estão abertos e os inativos foram preenchidos por 

tilose. A tilose ocorre em três dos quatro gêneros estudados, de acordo com o Inside Wood 

Database (http://insidewood.lib.ncsu.edu/). Não encontramos informações sobre a 

formação de tilose para Naucleopsis. 

Estimamos a relação área de xilema ativo por área de copa (SATC, cm².m²) pela 

divisão da área de alburno pela área da copa. Medimos com trena o comprimento de duas 

secções transversais da copa, sendo considerado como primeira medida a maior distância 

horizontal entre um ponto e outro da copa em relação ao fuste da árvore. Assim, a área da 

copa (TC, m²) foi estabelecido pela média das áreas circulares obtidas a partir dos raios 

de cada secção transversal mensurada. 

A área foliar fresca (LA, cm²), área foliar fresca por massa foliar seca (SLA, cm².g 

-1) e massa foliar seca por massa foliar fresca (LDMC, mg.g) foram estimadas a partir de 

cinco folhas (ou folíolos para folhas compostas) sem pecíolo. As folhas foram escaneadas 

separadamente, pesadas e secas em uma estufa por 72 horas a 65 °C. Determinamos a 

área foliar com o programa ImageJ e a massa fresca e seca com uma balança (precisão de 

0,001 g). 

 

Disponibilidade de luz 
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Utilizamos dois índices relacionados à quantidade de luz que é interceptada pela 

copa de um indivíduo focal para analisar o efeito da disponibilidade de luz na variação 

intraespecífica do crescimento anual e sazonal.  

Adaptado do método de amostragem da associação de copa desenvolvido por 

Akashi et al. (2003), o índice de competição por luz (ICL) consiste no somatório da área 

basal de todos os indivíduos (G) com diâmetro  ≥ diâmetro do indivíduo focal, que 

estivessem incluídos em uma parcela circular de raio variável traçada em torno da árvore 

de interesse (Fig. 2). O raio de cada parcela variou em função da distância entre o caule 

do indivíduo focal e o caule mais distante que teve sua copa encostando ou cobrindo parte 

da copa do indivíduo analisado (por exemplo: quando a distância entre o caule do 

indivíduo focal e o caule mais distante de um indivíduo competidor foi igual a 10 m, então 

todos os outros indivíduos com DAP ≥ DAP do indivíduo focal em um raio de 10 m foram 

considerados competidores por luz).  

Desenvolvido por Clark & Clark (1992), o IIC descreve a luz que chega até uma 

árvore com base em uma escala de cinco pontos, descrito por Keeling & Phillips (2007): 

1, sem luz direta (a copa não está iluminada diretamente verticalmente ou lateralmente; 

1.5, luz lateral baixa; 2, luz lateral média; 2.5, luz lateral alta; 3, luz vertical parcial (10-

90% da projeção vertical da copa são expostas à luz vertical); 4, copa completamente 

exposta à luz vertical, luz lateral bloqueada em algum ponto; 5, copa completamente 

exposta à luz vertical e lateral. 

 

Análise de Dados 

 

 Para avaliar se as taxas de crescimento intraespecíficas variam em função da 

sazonalidade climática em florestas contínuas e fragmentos florestais, realizamos testes t 

pareados (cada par sendo uma espécie) comparando os valores médios da RGR anual e 

sazonal dos indivíduos ocorrendo em floresta contínua e fragmento florestal. 

Para investigar se há diferença na combinação de características funcionais dos 

indivíduos que habitam os fragmentos florestais em relação aos indivíduos em floresta 

contínua, realizamos uma análise de componentes principais (PCA) evidenciando os 

indivíduos ocorrendo nos dois habitats. Além disso realizamos testes t pareados (cada par 

sendo uma espécie) com os valores médios das características funcionais dos indivíduos 

ocorrendo em floresta contínua e fragmento florestal. 



31 
 

Para analisar a importância da sazonalidade climática, disponibilidade de luz, 

características funcionais e habitat na variação intra-anual do diâmetro, usamos duas 

séries de modelos lineares mistos generalizados (GLMMs), uma para incrementos (RGR 

positivas) e uma para encolhimentos (RGR negativas), sendo as variáveis preditoras: 

precipitação local e regional, conteúdo volumétrico de água no solo e temperatura 

(sazonalidade climática); índice de competição por luz e índice de iluminação de copa 

(disponibilidade de luz); HD, LA, SLA, LDMC, WDC, WDR, WWCC, WWCR, SAP e 

SATC (características funcionais); e floresta madura contínua e fragmento florestal 

(habitat). Os modelos de incrementos e encolhimentos foram testados com a variável 

climática regional e as variáveis climáticas locais (Tab. S2). Dado que nossos registros 

de incrementos (n=1192) e encolhimentos (n=693) estão agrupados em determinados 

indivíduos pertencentes a oito espécies, incluímos nos modelos a identidade do indivíduo 

e da espécie como variáveis randômicas. Foram avaliadas todas as combinações possíveis 

de variáveis não altamente correlacionadas (VIF<=3), incluindo a possível interação das 

variáveis com o habitat. A seleção dos melhores modelos foi baseada no critério de 

Akaike, AIC (Akaike,1973). 

Convertemos os encolhimentos (valores negativos) em valores absolutos para 

utilização de modelos mistos com a família Gama que foi a mais adequada a distribuição 

dos dados e assume apenas valores positivos. Todas as variáveis preditoras foram 

padronizadas com a fórmula z = (x-μ) / σ, onde x é o valor de medição, μ é a média 

aritmética e σ é o desvio padrão. Todas as análises estatísticas foram realizadas com a 

linguagem de programação R (R Development Core Team, 2019) consideramos o 

software RStudio versão 3.6.0. 

 

RESULTADOS 

 

Crescimento anual e sazonal 

 

Dos 146 indivíduos estudados, 26 tiveram variação diamétrica nula ou negativa 

nos dois anos de monitoramento, por isso foram excluídos das análises de crescimento 

(primeira questão). Dos 120 indivíduos restantes, três espécies ficaram com menos de 

cinco indivíduos em um dos habitats e por isso foram excluídas das análises estatísticas, 

mas foram apresentadas nos gráficos, são elas: Protium apiculatum, Eschweilera 

pseudodecolorans, e Naucleopsis caloneura. 



32 
 

Desconsiderando as três espécies com menos de cinco indivíduos crescendo por 

habitat, encontramos um padrão de menor taxa de crescimento anual (GRa) das árvores 

nos fragmentos florestais. No entanto quando consideramos a taxa de crescimento relativo 

anual (RGRa), ao contrário do que hipotetizamos, não houve diferenças entre os habitats 

fragmento florestal e floresta contínua (Fig. 3). 

Houve variação na RGRs dos indivíduos entre habitats, mas não houve um padrão 

de crescimento para os intervalos mais secos e mais chuvosos. Apesar de não ter havido 

um padrão para as estratégias de crescimento, houve um maior incremento na RGRs nos 

indivíduos em floresta contínua no intervalo mais chuvoso de 2018 (Fig. 4) quando 

desconsideramos as três espécies com menos de cinco indivíduos crescendo por habitat. 

Conforme a literatura descreve, há notáveis diferenças microclimáticas entre floresta 

contínua e fragmentos florestais de 10 ha. Por isso, foi surpreendentemente inesperado 

não encontrarmos diferenças de crescimento entre os habitats, especialmente nos períodos 

mais secos. 

 

Características funcionais das árvores em fragmentos e floresta contínua  

 

O primeiro eixo PCA explicou 31% da variação das características funcionais 

entre indivíduos, as variáveis mais correlacionadas com o primeiro eixo foram WDC (-

0,85), WDR (-0,83), WWCR (0,72), SAP (0,72), HD (0,48), WWCC (0,44) e SATC 

(0,34).  O segundo eixo PCA explicou 13,5% da variação das características e as variáveis 

mais correlacionadas foram SLA (0,68), LA (0,69) e LDMC (-0,31). Não houve uma 

separação clara entre indivíduos de floresta e fragmentos florestais, independente das 

espécies, no espaço funcional. No entanto, muitos indivíduos de fragmentos tendem a 

apresentar maiores valores de SLA, LA e SAP (Fig. 5). Pode-se visualizar também, que 

as espécies se distribuem ao longo de um gradiente de características ligadas 

principalmente à madeira e à planta inteira, em um extremo espécies com maiores valores 

de WDC e WDR, nos indivíduos com maiores valores de SAP, HD, WWCC e WWCR 

(Fig. 5).  

Nas análises pareadas por espécies, não houve diferença na maioria das 

características avaliadas (HD, SATC, WDC, WWCC, WDR, WWCR, LA e LDMC, 

Tabela 2, Fig. S1). Porém, ao contrário do que prevemos, os indivíduos em fragmentos 

florestais apresentaram valores 26,4% e 19,8% maiores de SLA e SAP, respectivamente, 

em relação aos indivíduos em floresta contínua (Fig.  6). 
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Variações no diâmetro de árvores ao longo do monitoramento de dois anos  

 

Entre julho de 2016 e setembro de 2018, mais de 1/3 dos dados medidos 

bimestralmente foram encolhimentos (Fig. S2). Dos 1898 registros da variação bimestral 

do diâmetro das árvores 1192 foram valores positivos (incrementos, 62,8 %), 13 foram 

valores nulos (estagnados, 0,7 %) e 693 foram valores negativos (encolhimentos, 36,5 

%). Os encolhimentos e incrementos foram similares entre os habitats, 37,21% e 62,5% 

nas florestas contínuas e 36,02% e 63,17% nos fragmentos, respectivamente. 

 

Incrementos diamétricos e seus preditores 

 

Foi selecionado um modelo com todas as observações (1192) em que entram 

apenas o melhor conjunto de características funcionais (Fig. 7) e dois modelos com 238 

observações em que entram as variáveis climáticas monitoradas localmente (conteúdo 

volumétrico de água no solo e temperatura) e o melhor conjunto de características 

funcionais (Fig. 8). O melhor modelo com todas as observações explicou 17% dos 

incrementos diamétricos. Os preditores fixos razão Altura:Diâmetro (HD) e interação da 

razão área de xilema ativo:área de copa com o habitat (SATC*habitat) explicaram 6 % 

dos incrementos diamétricos e os preditores aleatórios (espécies e indivíduos) explicaram 

11 % dos incrementos diamétricos. A precipitação regional (P) e índice de iluminação de 

copa (IIC) não foram significativas em nenhum dos modelos testados (Tab. 3). 

Selecionamos dois modelos com dados climáticos locais que explicaram 

aproximadamente metade dos incrementos diamétricos. O melhor modelo foi com a 

interação do conteúdo volumétrico de água no solo com o habitat (VWC max*habitat) e 

as características SATC*habitat e HD, o segundo melhor modelo incluiu a temperatura 

máxima noturna (TN max). O melhor modelo explicou 55 % dos incrementos e o segundo 

melhor explicou 0,53 %. Os preditores fixos do primeiro e segundo melhores modelos 

explicaram 23 e 22 %, respectivamente, enquanto os preditores aleatórios explicaram 32 

e 31 %. 

 

Encolhimentos diamétricos e seus preditores 



34 
 

 

Selecionamos um modelo com todas as observações (693) em que entram a 

variável climática regional precipitação regional (P) e o melhor conjunto de 

características funcionais (Fig. 9), e um modelo com 138 observações em que entram a 

variável climática local  temperatura máxima (T max), o índice de iluminação de copa e 

o melhor conjunto de características funcionais (Fig. 10). O melhor modelo com todas as 

observações explicou 20% dos encolhimentos diamétricos. Os preditores fixos 

SATC*habitat, proporção de xilema ativo (SAP*habitat), HD e P*habitat explicaram 

metade dos encolhimentos e os preditores aleatórios (espécies e indivíduos) explicaram a 

outra metade. O índice de iluminação de copa (IIC) não foi significativo em nenhum dos 

modelos testados (Tab. 4). 

O melhor modelo considerando as variáveis climáticas locais foi com a T max, as 

características SAP*habitat e HD, e o IIC, explicando 41 % dos encolhimentos. Os 

preditores fixos explicaram 32 %, enquanto os preditores aleatórios só explicaram 9 % 

dos encolhimentos. Quando utilizamos as observações com dados climáticos locais, a 

SATC*habitat deixou de ser significativa. Todas as variáveis climáticas locais foram 

significativas nos modelos de encolhimentos (Tab S4), mas os modelos com P e 

VWC*habitat não foram selecionados de acordo com o AIC. 

 

DISCUSSÃO 

 

Nossa avaliação das variações diamétricas de árvores foi realizada em uma das 

mais antigas e extensas paisagens de fragmentos florestais conservadas para estudo 

(quase 40 anos de isolamento) em florestas tropicais. Nesta paisagem experimental 

investigamos se haviam diferenças nas características funcionais e taxas de crescimento 

sazonais e anuais em indivíduos de oito espécies arbóreas ocorrendo em florestas 

contínuas maduras e fragmentos florestais na Amazônia Central. Também investigamos 

os incrementos e encolhimentos diamétricos dos indivíduos em relação às suas 

características, disponibilidade de luz e ao clima. Descobrimos que apesar de haver 

diferenças em algumas características funcionais dentro das espécies (entre habitats), não 

há diferenças consistentes no crescimento anual ou sazonal das árvores entre os habitats 

de floresta contínua e fragmento florestal. No entanto, nossos resultados indicam que os 

incrementos e encolhimentos diamétricos dos indivíduos são parcialmente explicados por 
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características funcionais e pelo clima, e que algumas relações entre 

incremento/encolhimento, características e clima são diferentes entre habitats de floresta 

contínua e fragmentos florestais.  

 

Como as taxas de crescimento sazonais e anuais variam dentro das espécies em 

função do habitat e sazonalidade climática? 

 

Hipotetizamos que devido a alta precipitação anual não haveria diferenças 

significativas nas taxas de crescimento anual (GRa e RGRa) entre os habitats, mas haveria 

diferenças significativas na taxa de crescimento sazonal (RGRs) no período mais seco do 

ano, devido a redução no crescimento dos indivíduos nos fragmentos florestais em todas 

as espécies.  Encontramos um padrão de menor taxa de crescimento anual (GRa) das 

árvores nos fragmentos florestais, mas como esperado não houve diferenças na taxa de 

crescimento relativo anual (RGRa) entre os habitats. Esses resultados indicam que a maior 

GRa na floresta contínua é moldada pelo maior tamanho médio das árvores neste habitat. 

Árvores maiores crescerem mais rápido até certo limiar é um padrão conhecido e descrito 

na literatura (Rozendaal et al. 2010; Sheil et al. 2017). Apesar da pequena diferença no 

tamanho médio dos indivíduos entre habitats, a taxa de crescimento relativizada pela área 

basal do indivíduo (RGR) permite comparar o crescimento de árvores de diferentes 

tamanhos. 

Talvez não tenhamos encontrado diferenças na RGRa devido a capacidade de 

aclimatação dos indivíduos remanescentes nos fragmentos florestais às mudanças 

ambientais no entorno. Na mesma área de estudo Albiero-Júnior et al. (2019) avaliaram 

os anéis de crescimento de 15 árvores de Scleronema micranthum (Ducke) Ducke 

localizadas próximas à borda e 15 no interior da floresta, e encontram que os efeitos de 

borda reduziram o incremento da área basal das árvores por pelo menos 10 anos, mas 

houve a retomada do padrão de crescimento relacionada à regeneração da floresta 

secundária adjacente à borda. Entretanto, em torno dos fragmentos florestais foram 

realizadas limpezas periódicas para manutenção dos efeitos de borda na área (que foi 

cortada pela última vez no segundo semestre de 2013). 

As RGRs foram maiores nos períodos mais chuvosos do ano corrente, mas não 

houve um padrão nas estratégias de crescimento entre as espécies. Ao contrário do que 

esperávamos, não houve diferenças consistentes das espécies na RGRs entre os habitats 

nos períodos mais secos, mas encontramos diferenças significativas no período mais 
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chuvoso de 2018, onde os valores foram maiores nos indivíduos da floresta contínua. Foi 

registrada em novembro/2017 uma clareira grande em uma das parcelas de floresta 

contínua (Florestal), possivelmente causada por uma tempestade de vento. Estudos 

mostram que árvores de florestas tropicais aumentam o crescimento em altura e diâmetro 

em resposta à abertura de clareiras (Hunter et al. 2015; Gustafsson et al. 2016; de Avila 

et al. 2017). Em florestas contínuas há maior limitação na disponibilidade de luz, e 

portanto, a clareira registrada em uma das parcelas pode ter contribuído para maior 

incidência de luz e para o maior crescimento dos indivíduos em floresta contínua no 

período mais chuvoso de 2018 (novembro/2017 a janeiro/2018). 

Os resultados das RGRs devem ser interpretados com cautela, devido às 

flutuações diárias induzidas pela água no caule. Estudos recentes mostraram que as 

árvores atingem sua circunferência máxima logo antes do amanhecer, no decorrer do dia 

as árvores começam a perder água para a atmosfera pela abertura dos estômatos atingindo 

um mínimo à tarde (Steppe et al. 2015; Herrmann et al. 2016).  Nesse sentido, o registro 

do horário exato das medições combinada com as condições climáticas nos dias anteriores 

pode ser uma boa variável preditora das variações sazonais no diâmetro das árvores. A 

grande maioria das medições dos dendrômetros foram registradas entre 8:00 e 12:00 h, 

porém não temos registrado o horário exato das medições. 

 

Os habitats selecionam estratégias funcionais diferentes, independente da espécie? 

 

Hipotetizamos que o microclima dos fragmentos florestais seria mais estressante 

(menor umidade, maiores temperaturas) ao desenvolvimento dos indivíduos arbóreos, 

causando aclimatação das características funcionais em direção à conservação de recursos 

nos indivíduos de fragmentos florestais. Todas as espécies investigadas são perenifólias, 

exceto Eschweilera pseudodecolorans, para a qual não encontramos informações. Os 

indivíduos arbóreos ocupam vários níveis no dossel, de 10 a 31,5 metros de altura, onde 

Naucleopsis caloneura, Protium apiculatum, e Protium hebetatum ocupam os níveis mais 

baixos do dossel, variando de sub-bosque ao sub-dossel. As espécies Eschweilera 

coriacea, Eschweilera pseudodecolorans, Eschweilera truncata, Eschweilera 

wachenheimii, e Minquartia guianensis variam de sub-bosque ao dossel.  

Não houve uma separação clara das características dos indivíduos entre habitats 

no espaço funcional, porém nossos resultados corroboraram com a hipótese de que os 

indivíduos nos fragmentos florestais teriam características aclimatadas ao habitat, apesar 
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da aclimatação ter sido em direção a um sentido não esperado. Encontramos estratégias 

médias distintas entre as espécies, ainda houve características (SAP e SLA) em que a 

variação intraespecífica entre os habitats foi marcante, o que sugere uma maior 

plasticidade dessas características. Os valores de características funcionais que diferiram 

entre os habitats sugerem que os indivíduos nos fragmentos florestais desenvolveram 

estratégias de maior aquisição de recursos em relação às árvores na floresta contínua. Os 

indivíduos nos fragmentos florestais tiveram SAP quase 20% e SLA mais de 25% maiores 

em relação aos indivíduos na floresta contínua. 

A área de xilema ativo é um importante traço relacionado ao caule de uma árvore, 

que pode indiretamente aumentar as taxas de fotossíntese, sustentando o transporte de 

água para as folhas (Meinzer et al. 2008). A maior exposição das copas das árvores à luz, 

temperatura e perturbações por ventos em fragmentos florestais (Laurance et al. 2002; 

Laurance et al. 2011) podem promover maiores perdas de água da copa para atmosfera 

(Zhao et al. 2013). De acordo com van der Sande et al. (2015), onde há limitação hídrica 

as árvores investem menos na área de xilema ativo, em sentido à uma estratégia de 

conservação de recursos (van der Sande et al. 2015). Como encontramos maior proporção 

de xilema ativo (SAP) em indivíduos arbóreos nos fragmentos florestais em relação à 

floresta contínua, provavelmente não há limitação hídrica na região de estudo. Devido às 

árvores nos fragmentos florestais estarem mais expostas à perda de água pela transpiração 

foliar, sugerimos que as árvores investiram em uma maior SAP para compensar essas 

perdas. A maior SAP também aumenta o armazenamento de água no caule, garantindo 

assim o abastecimento de água para a copa (Meinzer et al. 2008; van der Sande et al. 

2015). 

As variações de microhabitat na disponibilidade de luz causam a variação 

funcional na capacidade fotossintética entre espécies de florestas tropicais, por isso a 

capacidade de aclimatação da SLA dos indivíduos arbóreos é importante para maximizar 

o crescimento em diferentes condições de luz (Rozendaal et al. 2006; Santiago & Wrigth 

2007). Podemos esperar que árvores pioneiras e árvores altas que experimentam grandes 

mudanças ontogenéticas na exposição à luz tenham maior plasticidade da SLA, mas de 

acordo com Rozendaal et al. (2006) espécies tolerantes à sombra têm SLA com alta 

capacidade de aclimatação às mudanças na irradiância. Os indivíduos estudados 

ocupavam espaços no sub-bosque e sub-dossel da floresta, sugerimos que os valores 

maiores de SLA dos indivíduos nos fragmentos florestais em relação aos indivíduos da 
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floresta contínua se devem a alta capacidade de aclimatação da SLA ao aumento na 

disponibilidade de luz pós-fragmentação. 

Apesar de alguns estudos em florestas tropicais mostrarem que a composição 

funcional no nível da comunidade não foram negativamente impactadas pela 

fragmentação (Magnago et al. 2014; Sfair et al. 2016 ), vários autores encontraram 

mudanças nas estratégias funcionais e composição de espécies, em geral associadas à 

substituição de espécies de crescimento lento ou tardias pelas de rápido crescimento ou 

pioneiras (Benítez-Malvido & Martínez-Ramos 2003; Laurance et al. 2006; Tabarelli et 

al. 2010; Laurance et al. 2011; Liu et al. 2019). No entanto, faltam estudos que 

acompanhem ao longo do tempo as características funcionais de indivíduos arbóreos 

maduros juntamente com o crescimento diamétrico em função das mudanças ambientais 

provocadas pelo efeito da fragmentação. Uma análise de longo prazo desde a 

fragmentação de uma paisagem florestal poderia revelar como indivíduos arbóreos 

alteram os padrões de crescimento e os valores de suas características funcionais. 

Apesar de estudos mostrarem o aumento da mortalidade e redução no crescimento 

da comunidade arbórea devido aos efeitos da fragmentação (Laurance et al. 2002; 

Tabarelli et al. 2008), não encontramos diferenças entre habitats na RGRa dos indivíduos 

das oito espécies estudadas. Por isso, sugerimos que os indivíduos de determinadas 

espécies de árvores podem se aclimatar às mudanças microclimáticas (efeito de borda) 

através de alterações nas estratégias funcionais para retomar o ritmo de crescimento após 

alguns anos de fragmentação. As previsões de modelagens climáticas mostram um padrão 

de intensificação do ciclo hidrológico na Amazônia (Gloor et al. 2013), assim como maior 

frequência e intensidade de eventos climáticos extremos de secas e inundações (Fearnside 

2013; Marengo et al. 2013; Gloor et al. 2015). O aumento das áreas fragmentadas na 

Amazônia associado aos eventos climáticos extremos podem resultar em um efeito 

dominó na perda de carbono para atmosfera. Nesse contexto torna-se importante 

investigar a fundo a capacidade de aclimatação de árvores remanescentes após vários anos 

de fragmentação e testar se estas árvores são mais resistentes aos eventos extremos de 

seca. 

 

As relações do clima, das características funcionais e da luz com os incrementos e 

encolhimentos no diâmetro de árvores dependem do habitat?  
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Hipotetizamos que as relações do incremento/encolhimento diamétrico das 

árvores serão melhor explicados pelas variações de clima e que as relações com a 

sazonalidade climática, disponibilidade de luz e características funcionais serão diferentes 

entre os habitats. Nossos resultados corroboram parcialmente com essa hipótese, pois ao 

contrário do que prevíamos as características funcionais de planta inteira (HD e SATC) e 

do caule (SAP) foram as melhores preditoras de incremento e encolhimento diamétrico, 

exceto para o modelo de encolhimento considerando variável climática em nível regional 

(Tab. 3 e 4). A SLA não foi boa preditora dos incrementos e encolhimentos, apesar de ter 

sido a característica que mais diferiu entre habitats. A sazonalidade climática foi um 

preditor tão bom quanto as características funcionais, mas somente a variável climática 

local VWC máx explicou bem os incrementos, enquanto todas as variáveis climáticas 

regional e locais explicaram os encolhimentos de maneira semelhante. A disponibilidade 

de luz no nível do indivíduo não explicou os incrementos e encolhimentos no diâmetro 

das árvores. Possivelmente a relação dos incrementos com disponibilidade de luz tenha 

sido camuflada pela variação na disponibilidade de luz através das potenciais mudanças 

ocorridas no dossel ao longo dos dois anos. O ideal seria o acompanhamento sazonal das 

variações na disponibilidade de luz individual.  

 

A razão área de xilema ativo:área de copa e conteúdo de água no solo modulam os 

incrementos diamétricos 

 

A precipitação regional e disponibilidade de luz não explicaram os incrementos 

diamétricos. Esse modelo com todas as observações ao longo de 26 meses de 

monitoramento, incluiu apenas o melhor conjunto de características funcionais e explicou 

17% dos incrementos. Selecionamos então, dois modelos com o clima medido localmente 

e um número menor de observações, que explicaram 55 % e 53 % dos incrementos. Quase 

2/3 da explicação dos modelos selecionados para incrementos foi ligada aos efeitos 

aleatórios, indicando que a variabilidade entre espécies é alta, o que é corroborado pelas 

diferentes estratégias funcionais observadas ao longo dos eixos de ordenação da análise 

de componentes principais. 

Não encontramos relação dos incrementos diamétrico com a precipitação, o 

contrário do que geralmente é descrito na literatura. Estudos investigando o crescimento 

diamétrico sazonal das árvores em florestas tropicais encontraram relações positivas 
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associadas aos padrões sazonais de precipitação (Wagner et al. 2014; Rowland et al. 

2014). No entanto, essas respostas tendem a ser impulsionadas por combinações de maior 

armazenamento de água do caule e hidratação da casca (Stahl et al. 2010). Um estudo 

utilizando dendrômetros automatizados de alta precisão mostrou que o aumento da 

circunferência das árvores em três florestas temperadas no Estados Unidos da América e 

uma floresta tropical no Panamá em resposta a precipitação foram mais pronunciados 

após períodos de pouca chuva, em particular no sítio de floresta tropical (Herrmann et al. 

2016). Provavelmente não encontramos a relação positiva esperada entre incremento e 

umidade do solo devido aos altos valores de precipitação na área de estudo, relativamente 

bem distribuídas ao longo do ano. Foram registrados 2085 mm em 2016, 2545 mm em 

2017 e 2480 mm em 2018 (dados do satélite TRMM 3b42), onde foram observados os 

seguintes meses com menos de 100 mm de precipitação: agosto e novembro de 2016, 

agosto de 2017 e agosto de 2018. Porém, os dados de precipitação registrados localmente 

mostram que a precipitação em novembro de 2016 alternou entre 112 e 117 mm entre os 

locais de medição, indicando que os dados de satélite podem ter subestimado a 

precipitação local. Outro motivo pode ser dado devido à baixa RGR dos indivíduos 

arbóreos serem camufladas pelas flutuações diárias no diâmetro dos caules, que serão 

discutidas abaixo em relação aos encolhimentos diamétricos. 

Diversos estudos encontraram relações positivas do crescimento sazonal com o 

suprimento de água no solo (Baker et al. 2003; Clark et al. 2010; da Costa et al. 2010; 

Wagner et al. 2012). Encontramos uma relação positiva do volume de água no solo 

(VWC) com as taxas relativas de incremento diamétrico em indivíduos nos fragmentos 

florestais, no entanto, a relação do VWC com os incrementos em indivíduos na floresta 

contínua foi negativa. Sugerimos que a maior limitação por luz na floresta contínua 

combinada com a menor disponibilidade de luz pela nebulosidade ocasionou as respostas 

negativas dos incrementos em indivíduos na floresta contínua em resposta ao VWC. A 

cobertura de nuvens durante a estação chuvosa freqüentemente reduz a irradiância e a 

capacidade fotossintética, especialmente em florestas úmidas, enquanto o  crescimento 

radial das árvores aumenta em anos com maior irradiância (Pearcy 1987; Hogan et al. 

1995; Mulkey et al. 1996; Graham et al. 2003; Feeley et al. 2007). Os resultados da razão 

área de xilema ativo:área de copa (SATC) corroboram a hipótese de limitação por luz nas 

florestas, já que os incrementos nesse habitat são maiores em indivíduos que têm maior 

área de copa para determinada área de xilema. De acordo com os dados locais de 
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precipitação (agosto/2016 - março/2017) somente em agosto/2016 teve precipitação 

menor que 100 mm, indicando que não houve déficit no suprimento de água no solo. 

Aparentemente os indivíduos nos fragmentos responderam de forma positiva ao VWC 

por não sofrerem limitação de luz pelo dossel. 

Além da limitação por luz, as árvores na floresta contínua poderiam estar sendo 

afetadas pela saturação de água no solo. Nos períodos mais chuvosos (janeiro - março) a 

média dos valores máximos de VWC se aproxima dos valores de porosidade do solo na 

floresta contínua, sugerindo que pode haver dias em que o solo chega à saturação nessas 

florestas (Tab. S3). A saturação do solo diminui a disponibilidade de oxigênio para as 

raízes das plantas, gerando condições de hipóxia, o que pode limitar o crescimento das 

árvores (Suralta & Yamauchi 2008). Esse efeito seria esperado em florestas de terra firme 

com baixa capacidade de drenagem ou com lençol freático superficial. No entanto, 

valores diários próximos de saturação de água no solo (95% do valor da porosidade do 

solo) foram observados por até sete dias consecutivos na floresta contínua e seis dias nos 

fragmentos florestais, e foram registrados cinco intervalos com três ou mais dias 

consecutivos com valores próximos de saturação de água no solo na floresta contínua, 

contra três intervalos nos fragmentos florestais. 

 Além do suprimento de água, as temperaturas do ar também estão fortemente 

relacionadas às taxas de crescimento das árvores tropicais, encontramos um efeito 

positivo das temperaturas máximas noturnas nos incrementos diamétricos. Nossos 

resultados foram contrastantes com os resultados encontrados na Costa Rica, Panamá e 

Malásia, onde as taxas de crescimento de árvores foram negativamente relacionadas com 

as temperaturas noturnas (Clark et al. 2010; Feeley et al. 2007). São necessários mais 

estudos para identificar como funcionam os mecanismos fisiológicos ligados à produção 

de madeira em nível de floresta e em nível de espécie, com o aumento das temperaturas 

noturnas (Clarck et al. 2010; Zuidema et al. 2013). A respiração das plantas aumenta com 

o aumento da temperatura, enquanto as taxas fotossintéticas aumentam para uma 

temperatura ótima e depois declinam (Fitter & Hay, 2002). Sugerimos que as 

temperaturas no local de estudo ainda não ultrapassaram a faixa de temperatura ótima 

para o desenvolvimento das árvores. Corroborando nossos resultados, Cheesman & 

Winter (2013) e Slot et al. (2014) mostraram em condições experimentais o aumento das 

temperaturas noturnas resultou em um aumento no acúmulo de biomassa de mudas e 

árvores em florestas tropicais, apesar do aumento da respiração noturna no nível das 

folhas.  
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Talvez o resultado encontrado esteja sendo influenciado por outros fatores, um 

estudo experimental e uma síntese de respostas de árvores a eventos extremos mostram 

que a temperatura pode influenciar na expansão térmica dos tecidos da planta e dos 

dendrômetros confeccionados com metal (Daudet et al. 2004; Steppe et al. 2015). A 

grande maioria dos registros dos dendrômetros foi realizada no período matutino, 

sugerimos que a leve inclinação da reta pode estar parcialmente relacionada à expansão 

dos tecidos da planta e do dendrômetro durante as maiores temperaturas noturnas. Dada 

a diversidade demográfica, fisiológica e morfológica de árvores, palmeiras e lianas em 

florestas tropicais, em que algumas espécies respondem melhor que outras ao aumento da 

temperatura (Clark et al. 2010), claramente são necessários maiores investigações dos 

efeitos das temperaturas noturnas na variação no diâmetro das árvores em conjunto com 

as características funcionais e mecanismos fisiológicos da planta. 

A força da resposta de sazonalidade de crescimento entre árvores está 

significativamente correlacionada a características funcionais: consistente com o 

equilíbrio entre taxa máxima de crescimento potencial e segurança hidráulica (Rowland 

et al. 2014). A razão área de xilema ativo:área de copa (SATC) teve uma relação negativa 

com os incrementos em indivíduos arbóreos na floresta contínua e nenhuma relação em 

indivíduos nos fragmentos. Se fixarmos os valores da área de xilema ativo, podemos 

inferir que menores valores da razão SATC indicam copas maiores e maior capacidade 

de captar a luz. Nas florestas contínuas, indivíduos com maior área de copa para uma 

determinada área de xilema ativo tiveram maiores incrementos diamétricos, corroborando 

a hipótese de limitação por luz pelo dossel na floresta contínua. Por outro lado, van der 

Sande et al. (2015) sugerem que a área de xilema ativo afeta positivamente o crescimento 

individual de árvores em florestas tropicais, principalmente através do aumento do 

armazenamento de água no caule para sustentar o abastecimento de água para a copa. Os 

menores valores de SATC devem aumentar a capacidade de captação de luz, explicando 

os maiores incrementos num habitat onde a luz é limitante. Nesse sentido sugerimos que 

a maior área de copa para determinada área de xilema aumenta a captação de luz e por 

sua vez os incrementos diamétricos em habitats onde o dossel limita a entrada de luz. 

Conforme esperado, encontramos uma relação positiva da razão altura:diâmetro 

(HD) com os incrementos diamétricos. Maiores valores de HD estão relacionados com a 

captação de luz do dossel e a alocação para a captura de recursos (Poorter et al. 2005; 

King et al. 2006), principalmente nos períodos favoráveis ao crescimento das árvores em 
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florestas tropicais, onde há disponibilidade de água no solo (Wagner et al. 2012) e maior 

incidência luminosa (Wagner et al. 2014; Hunter et al. 2015). Essa relação também reflete 

os estágios de desenvolvimento das árvores, com maiores investimentos iniciais em 

crescimento em altura e posteriormente, após o indivíduo ter atingido estratos próximos 

de sua altura potencial na floresta, um investimento maior crescimento secundário. 

 

Os encolhimentos diamétricos são explicados pela combinação da sazonalidade 

climática com características relacionadas à área de xilema ativo 

 

Ao contrário dos padrões observados para os incrementos, a sazonalidade 

climática, as características funcionais e a disponibilidade de luz foram responsáveis pela 

metade da explicação dos encolhimentos diamétricos quando considerada a variável 

climática regional e mais de 2/3 no modelo com a variável climática local. Isso indica que 

a variabilidade entre espécies não influencia tanto na explicação dos encolhimentos no 

diâmetro dos indivíduos arbóreos na floresta contínua e nos fragmentos florestais. Os 

resultados encontrados corroboram com nossas hipóteses, os encolhimentos foram 

maiores quando a precipitação foi menor, a temperatura foi maior e em árvores com maior 

proporção de xilema ativo (SAP). Ambas medidas de precipitação tiveram efeito 

significativo na explicação dos encolhimentos, no entanto, a precipitação regional (P) 

interagiu com habitat ao contrário da precipitação local (PP). Essa interação pode ter 

ocorrido devido a P ser uma variável estimada para toda a região de estudo, ao contrário 

da PP, medida com maior precisão para cada local.  

Os encolhimentos diamétricos estão altamente relacionados às flutuações diárias 

da água armazenada no caule em função da transpiração foliar (Wronski, et al. 1985). O 

padrão mais comumente observado é que as árvores atingem sua circunferência máxima 

logo antes do amanhecer, que é quando os estômatos se abrem e as árvores começam a 

perder água para a atmosfera mais rapidamente do que a tiram do solo (Herrmann et al. 

2016). Em um dia ensolarado, uma árvore adulta pode perder e adquirir várias centenas 

de litros de água, afetando o crescimento radial do caule (Steppe et al. 2015). Em períodos 

de menor precipitação e maiores temperaturas há uma menor disponibilidade de água no 

solo e maior perda de água pelas folhas, quando a transpiração foliar excede a captação 

de água no solo temos a redução do turgor celular e do potencial de água no caule (Steppe 

et al. 2015). Isso resulta no encolhimento diamétrico em vez de expansão e crescimento 

celular durante o dia (Steppe, et al. 2006). A quantidade diária de água retirada do 
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armazenamento no caule pode contribuir com até 22% da perda diária total de água 

(Köcher, et al. 2013). 

Outro fator importante a ser considerado em relação aos encolhimentos 

diamétricos é a espessura da casca das árvores. A precipitação está relacionada 

positivamente com a hidratação e a temperatura negativamente com a desidratação da 

casca (Deslauriers et al. 2007). Em nosso estudo todos os indivíduos arbóreos tinham 

casca fina, então provavelmente não influenciaram nos resultados encontrados. Além 

disso Herrmann et al. (2016) não detectaram diferenças nas variações diárias do diâmetro 

em resposta à chuva entre espécies de casca fina e grossa. 

A disponibilidade de água é o principal direcionador climático do crescimento de 

árvores neotropicais (Wagner et al. 2012). Em condições de baixo volume de água no 

solo os potenciais de água do solo e do caule são menores e os depósitos de 

armazenamento de água no floema e no xilema não são mais totalmente repostos durante 

a noite, o que provoca encolhimento ainda mais pronunciado do caule durante o dia 

(Steppe et al. 2015). A baixa explicação dos encolhimentos pelo VWC provavelmete se 

deve a não haver déficit significativo de umidade no solo no período estudado, no entanto 

o VWC é uma variável importante a ser considerada em períodos com eventos de seca 

severas. Outra possível explicação seria as raízes serem profundas o suficiente para 

captação de água em camadas profundas do solo para sustentar as funções fisiológicas. 

Um estudo recente em uma floresta tropical de terra-firme na Amazônia Oriental mostra 

uma diversidade de estratégias relacionadas à seca, dependentes da profundidade do 

enraizamento e sugerem 3,6 metros como uma profundidade efetiva de enraizamento para 

toda a comunidade (Brum et al. 2018). 

Discutimos acima que as flutuações diárias e sazonais no diâmetro dos indivíduos 

arbóreos dependem da quantidade de tecido vivo no caule da árvore, por estarem 

diretamente ligados ao armazenamento de água. Isso corrobora os resultados encontrados 

de maiores encolhimentos em árvores com maior proporção de xilema ativo (SAP) nos 

fragmentos florestais. Como vimos anteriormente as árvores nos fragmentos investiram 

em maior SAP, provavelmente em resposta à maior necessidade de armazenar água no 

caule para sustentar a perda de água pela transpiração foliar. Porém não houve relação 

em árvores na floresta contínua, supostamente devido as copas não estarem tão expostas 

à atmosfera, pelo dossel ser mais alto e denso em relação aos fragmentos florestais. 

A razão altura:diâmetro (HD) foi positivamente relacionada com os incrementos 

diamétricos, mas também teve efeito positivo nos encolhimentos. No contexto do que foi 
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discutido, os encolhimentos sazonais geralmente estão relacionados aos períodos 

desfavoráveis ao crescimento diamétrico, onde temos menor disponibilidade de água e 

maior temperatura (Steppe et al. 2015). Assim como a HD está relacionada à captação de 

luz, também está com o grau de exposição da copa no dossel e demanda evaporativa, que 

aumenta a distribuição da água armazenada no caule para a copa devido à perda de água 

pela transpiração foliar (Steppe, et al. 2006). Por isso, supostamente árvores com maior 

HD também tiveram maiores encolhimentos diamétricos. 

 

CONCLUSÕES 

 

Aqui nós fornecemos fortes evidências que mesmo tendo variação nas estratégias 

funcionais e ocupando diferentes estratos verticais no dossel, algumas espécies arbóreas 

podem manter o ritmo de crescimento após a fragmentação, através da aclimatação das 

características funcionais em direção à aquisição de recursos. Salientamos a importância 

das características funcionais como moduladoras das variações diamétricas em resposta 

às condições ambientais do habitat em que se desenvolve. Além disso, nossos dados das 

variações sazonais no diâmetro das árvores poderiam servir como uma ferramenta para 

melhorar as estimativas da produtividade em florestas fragmentadas através do 

crescimento do caule, principal armazenador de carbono nas árvores. Considerando os 

cenários futuros de mudanças climáticas e altas taxas de conversão de florestais tropicais 

contínuas em fragmentos florestais, torna-se necessário entender como o armazenamento 

e absorção de carbono está sendo afetado em florestas fragmentadas. Portanto o 

acompanhamento sazonal da variação diamétrica das árvores e das características 

funcionais em função das mudanças ambientais derivadas da fragmentação têm grande 

contribuição nos modelos climáticos e do carbono. Tais percepções são necessárias para 

prever o impacto de um clima em mudança no crescimento do caule em árvores 

remanescentes em fragmentos florestais, com grandes implicações na capacidade de 

aclimatação das árvores tropicais sob a mudança global. 
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TABELAS 

 

Tabela 1. Espécies selecionadas para o estudo, número de indivíduos em cada habitat e 

tipo de fenologia foliar. FC: Floresta contínua. FF: Fragmento florestal. NE: Não 

encontrado.  

Família Espécie FC FF 
Fenologia 

foliar 

Burseraceae Protium apiculatum Swart 5 8 Perenifólia¹ 

 Protium hebetatum Daly 14 10 Perenifólia¹ 

Lecythidaceae Eschweilera coriacea (DC.) S.A.Mori * 9 9 Perenifólia² 

 Eschweilera pseudodecolorans S.A.Mori 5 6 NE 

 Eschweilera truncata A.C.Sm. 17 7 Perenifólia¹ 

 Eschweilera wachenheimii (Benoist) Sandwith 16 14 Perenifólia¹ 

Moraceae Naucleopsis caloneura (Huber) Ducke 5 5 Perenifólia3 

Olacaceae Minquartia guianensis Aubl.** 9 7 Perenifólia² 

Total --- 80 66 --- 

*Terceira espécie mais abundante (Ter Steege, et al. 2013), e segunda no ranque de 

dominância por biomassa na Amazônia (Fauset, et al. 2015). **Vigésima espécie mais 

dominante por biomassa da Amazônia (Fauset, et al. 2015). ¹ Kattge et al. 2011; ² Lorenzi 

1998; 3 Cardoso 2011. 
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Tabela 2. Resumo das características funcionais incluído, o tipo de característica, abreviação, 

unidades, média, 5 th percentil, 95 th percentil, e coeficiente de variação (CV) dos valores de 

características de 146 indivíduos e oito pares de espécies em florestas maduras contínuas (linha 

superior) e fragmentos florestais (linha inferior). 

Categoria da Característica  Abreviação Unidades Média Percentis CV 

característica funcional    5 th 95 th (%) 

Planta inteira Relação Altura:Diâmetro HD m.cm -1 1,05 

1,06 

0,605 

0,598 

1,575 

1,440 

29,90 

26,52 
 

Relação Área de xilema 

ativo:Área da copa 

SATC cm².m² 5,51 

6,32 

1,362 

1,381 

14,134 

16,315 

75,36 

89,80 

Caule Proporção de xilema 

ativo 

SAP % 54,30 

66,85 

21,14 

31,23 

93,83 

97,35 

42,76 

33,31 
 

Densidade da madeira WDC g,cm -3 0,74 

0,72 

0,537 

0,543 

0,886 

0,865 

16,13 

15,70 
 

Conteúdo de água na 

madeira 

WWCC % 36,66 

36,63 

30,90 

31,71 

44,64 

41,52 

11,52 

9,13 

Ramo Densidade da madeira WDR g,cm -3 0,69 

0,67 

0,539 

0,524 

0,789 

0,776 

12,26 

11,41 
 

Conteúdo de água na 

madeira 

WWCR % 40,76 

40,83 

34,24 

36,56 

49,41 

47,37 

11,32 

8,99 

Folha Área foliar LA cm² 28,01 

34,64 

9,43 

11,68 

61,67 

87,94 

60,36 

72,41 
 

Área foliar específica SLA cm²,g -1 44,52 

59,67 

28,90 

31,65 

60,63 

110,44 

22,57 

45,67 
 

Conteúdo de matéria seca 

na folha 

LDMC mg,g 462,07 

483,31 

230,5 

403,9 

565,4 

553,9 

22,32 

11,30 
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Tabela 3. Visão geral de nove modelos sobre como o ambiente (P, PP, TN max e VWC max), características funcionais (HD e SATC) e a exposição 

à luz (IIC) afetam os incrementos diamétricos de 146 árvores em habitats de florestas maduras contínuas e fragmentos florestais de terra firme na 

Amazônia Central. 

Modelo AIC dAI

C 

R² 

fixo 

R² 

aleatório 

HD SATC* 

habitat 

IIC P PP TN max VWC max 

*habitat 

N obs 

HD + SATC*habitat + 

(1|indivíduos/espécie) 

-11359.1 0 0,06 0,11 0,19*** 0,33*** - - - - - 1192 

HD + SATC*habitat + P + 

(1|indivíduos/espécie) 

-11357,1 2,0 0,06 0,11 0,19*** 0,33*** - NS - - - 1192 

HD + SATC*habitat + P + IIC + 

(1|indivíduos/espécie) 

-11355,9 3,2 0,06 0,11 0,20*** 0,35*** NS NS - - - 1192 

HD + SATC*habitat + VWC*habitat + 

(1|indivíduos/espécie) 

-2404,8 0 0,23 0,32 NS 0,70*** - - -  0,60*** 238 

HD + SATC*habitat + TN max + 

(1|indivíduos/espécie) 

-2402,4 2,4 0,22 0,31 NS 0,70** - - - 0,15** - 238 

HD + SATC*habitat + PP + 

(1|indivíduos/espécie) 

-2396,5 8,3 0,20 0,32 NS 0,68** - - NS - - 238 

Os modelos são classificados com base no critério de informação de Akaike (AIC). A quantidade de variação explicada pelas variáveis preditoras 

(R² fixo) e, pelos indivíduos e espécies (R² aleatório) e os tamanhos de efeito dos preditores significativos são mostrados. As variáveis preditoras 

incluem: relação altura por diâmetro (HD), interação da relação área de xilema ativo por área de copa com habitat (SATC*habitat), índice de 

iluminação de copa (IIC), precipitação regional (P), precipitação local (PP), temperatura noturna máxima (TNmax) e interação do conteúdo 

volumétrico máximo de água no solo com habitat (VWCmax*habitat). N obs indica o número de observações disponíveis de acordo com os dados 

climáticos locais; O traço indica que as variáveis não foram incluídas no modelo; β padronizados e p‐values são mostrados (NS: não significativo; 

*p < 0.05; **p < 0.01; ***p < 0.001). 
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Tabela 4. Visão geral de nove modelos sobre como o ambiente (P, PP, T max e VWC max), características funcionais (HD, SATC e SAP) e a 

exposição à luz (IIC) afetam os encolhimentos diamétricos de 146 árvores em habitats de florestas maduras contínuas e fragmentos florestais de 

terra firme na Amazônia Central. 

Modelo AIC dAIC R² 

fixo 

R² 

aleatório 

HD SATC*

habitat 

SAP* 

habitat 

IIC P* 

habitat 

PP T max VWC max 

*habitat 

N obs 

HD + SATC*habitat + SAP*habitat + 

P*habitat+ (1|indivíduos/espécie) 

-7468,4 0 0,10 0,10 0,17** 0,25* 0,22* - 0,30*** - - - 693 

HD + SATC*habitat + SAP*habitat + 

P*habitat + IIC + 

(1|indivíduos/espécie) 

-7468,4 0 0,10 0,10 0,15* 0,22* 0,20* NS 0,30*** - - - 693 

HD + SATC*habitat + SAP*habitat + 

(1|indivíduos/espécie) 

-7429,6 38,8 0,07 0,10 0,16** 0,23* 0,20* - - - - - 693 

HD + SAP*habitat + T max + IIC + 

(1|indivíduos/espécie) 

-1560,3 0 0,32 0,09 0,19* - 0,36* NS - - 0,32**

* 

- 138 

HD + SAP*habitat + P + IIC + 

(1|indivíduos/espécie) 

-1549,1 11,2 0,26 0,09 0,20* - 0,35* NS - -

0,25*** 

- - 138 

HD + SAP*habitat + VWC max*habitat 

+ IIC + (1|indivíduos/espécie) 

-1543,3 17,0 0,24 0,18 NS - 0,37* NS - - - NS 138 

Os modelos são classificados com base no critério de informação de Akaike (AIC). A quantidade de variação explicada pelas variáveis preditoras 

(R² fixo) e, pelos indivíduos e espécies (R² aleatório) e os tamanhos de efeito dos preditores significativos são mostrados. As variáveis preditoras 

incluem: relação altura por diâmetro (HD), interação da relação área de xilema ativo por área de copa com habitat (SATC*habitat), interação da 

proporção da área de xilema ativo com habitat (SAP*habitat), índice de iluminação de copa (IIC), precipitação regional (P), precipitação local 

(PP), temperatura máxima (Tmax) e interação do conteúdo volumétrico máximo de água no solo com habitat (VWCmax*habitat). N obs indica o 

número de observações disponíveis de acordo com os dados climáticos locais; O traço indica que as variáveis não foram incluídas no modelo; β 

padronizados e p‐values são mostrados (NS: não significativo; *p < 0.05; **p < 0.01; ***p < 0.001). 
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FIGURAS 

 

 

Figura 1. Área experimental do Projeto Dinâmica Biológica de Fragmentos Florestais 

(PDBFF) indicando as seis áreas de coleta deste estudo - Dimona, Porto Alegre, Cabo 

Frio, Colosso, Florestal e Km 37. Em amarelo, parcelas na floresta madura contínua e em 

vermelho, parcelas nos fragmentos florestais. 

 

 

 

Figura 2. Esquema da metodologia utilizada no índice de competição por luz (ICL). 

Foram considerados como indivíduos competidores por luz todas as árvores com DAP ≥ 
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DAP do indivíduo focal em uma parcela circular de raio variável. O raio de cada parcela 

foi definido como a distância (d) entre o caule do indivíduo focal e o caule mais distante 

que teve sua copa tocando ou cobrindo parte da copa do indivíduo focal. 

 

 

 

Figura 3. Taxa de crescimento anual (esquerda), taxa de crescimento relativo anual 

(direita), para oito espécies com indivíduos ocorrendo em habitats contrastantes 

("Florestas" são áreas florestais maduras e contínuas, e "Fragmentos" são áreas florestais 

perturbadas (10 ha), que foram isoladas da floresta no passado). As linhas conectam 

valores médios de crescimento de indivíduos da mesma espécie em habitats diferentes. 

As linhas pontilhadas indicam espécies com menos de cinco indivíduos apresentando 

crescimento em um dos habitats no período de dois anos. Os valores de significância para 

o teste t pareado excluem essas espécies que não apresentaram mais de cinco indivíduos 

com crescimento. 
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Figura 4. Taxa de crescimento relativo sazonal (RGRs) para oito espécies com indivíduos 

ocorrendo em habitats contrastantes ("Florestas" são áreas florestais maduras e contínuas, 

e "Fragmentos" são áreas florestais perturbadas (10 ha), que foram isoladas da floresta no 

passado). A “seca” (julho-setembro) e a “chuva” (novembro-janeiro) correspondem aos 

intervalos de menor e maior precipitação acumulada no ano corrente, respectivamente. 

As linhas conectam valores médios de crescimento de indivíduos da mesma espécie em 

habitats diferentes. As linhas pontilhadas indicam espécies com menos de cinco 

indivíduos apresentando crescimento em um dos habitats no período de dois anos. Os 

valores de significância para o teste t pareado excluem essas espécies que não 

apresentaram mais de cinco indivíduos com crescimento. 
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Figura 5. Análise de componentes principais para as características funcionais dos 146 

indivíduos de oito espécies ocorrendo em floresta madura contínua e fragmentos 

florestais. As formas separam os indivíduos e espécies de diferentes habitats (círculo = 

floresta madura contínua e triângulo = fragmento florestal). As elipses no centro indicam 

a direção em que os indivíduos se separam em relação aos diferentes habitats de acordo 

com suas características funcionais (elipse vermelha = floresta madura contínua e elipse 

azul = fragmento florestal). 
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Figura 6. Área foliar específica (esquerda) e proporção de área de xilema ativo (direita) 

tendem a ser maiores em indivíduos da mesma espécies ocorrendo em fragmentos 

florestais do que em florestas maduras contínuas. As linhas conectam valores médios de 

características de indivíduos da mesma espécie em habitats diferentes. Os valores de 

significância para o teste t pareado são mostrados para cada comparação. 

 

 

Figura 7. Parciais do modelo de incremento diamétrico utilizando o melhor conjunto de 

características funcionais. Todas as variáveis são apresentadas aqui como valores parciais 

da regressão múltipla, e não valores absolutos. RGRincremento são valores positivos da 

taxa de crescimento relativo. Quanto maior os valores desse eixo, maiores foram os 

incrementos observados. HD: razão altura:diâmetro. SATC*habitat: interação da razão 

área de xilema ativo:área de copa com o habitat. 
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Figura 8. Parciais do modelo de incremento diamétrico utilizando dados locais de 

conteúdo volumétrico máximo de água no solo (VWC max, A), o melhor conjunto de 

características funcionais e interação com habitat (B e C) e, parcial do segundo melhor 

modelo utilizando dados locais de temperatura máxima noturna (TN max, D). Todas as 

variáveis são apresentadas aqui como valores parciais da regressão múltipla, e não valores 

absolutos. RGRincremento são valores positivos da taxa de crescimento relativo. Quanto 

maior os valores desse eixo, maiores foram os incrementos observados. HD: razão 

altura:diâmetro. SATC*habitat: interação da razão área de xilema ativo:área de copa com 

o habitat (Floresta contínua e Fragmento). 
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Figura 9. Parciais do modelo de encolhimento diamétrico utilizando dados regionais de 

precipitação (P), melhor conjunto de características funcionais e índice de iluminação de 

copa (IIC). Todas as variáveis são apresentadas aqui como valores parciais da regressão 

múltipla, e não valores absolutos. RGRencolhimento são valores negativos da taxa de 

crescimento relativo. Quanto maior os valores desse eixo, maiores foram os 

encolhimentos observados. SATC*habitat: interação da razão área de xilema ativo:área 

de copa com o habitat. HD: razão altura:diâmetro. SAP*habitat: interação da proporção 

de área de xilema ativo com habitat. 

 

 

Figura 10. Parciais do modelo de encolhimento diamétrico utilizando dados locais de 

temperatura máxima (T max) e melhor conjunto de características funcionais (SAP e HD). 

Todas as variáveis são apresentadas aqui como valores parciais da regressão múltipla, e 

não valores absolutos. RGRencolhimento são valores negativos da taxa de crescimento 

relativo. Quanto maior os valores desse eixo, maiores foram os encolhimentos 

observados. HD: razão altura:diâmetro. SAP*habitat: interação da proporção de área de 

xilema ativo com habitat. 
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MATERIAL SUPLEMENTAR 

 

Tabela S1. Localização, data de instalação e tempo de medição das estações climáticas e 

dos dataloggers instalados na área de estudo. N: Número das estações climáticas e 

dataloggers. E: Estação climática. D: Datalloger. FF: Fragmento florestal. FC: Floresta 

contínua. 

N Local Habitat Latitude Longitude Instalação Tempo de medição 

E1 Dimona FF S 2°20' W 60°06' Ago 2016 Set 2016 - Abr 2017 

E2 Colosso FF S 2°24' W 59°51' Ago 2016 Set 2016 - Abr 2017 

E3 Porto Alegre FF S 2°22' W 59°58' Ago 2016 Set 2016 - Abr 2017 

E4 Km 41 FC S 2°26' W 59°46' Ago 2016 Set 2016 - Abr 2017 

D1 Cabo Frio FC S 02°39’05’’ W 59°91’54’’ 20/08/2016 Ago 2016 – Mai 2017 

D2 Florestal FC S 02°39’26’’ W 59°84’83’’ 19/08/2016 Ago 2016 – Mai 2017 

D3 Colosso FF S 02°40’83’’ W 59°87’21’’ 19/08/2016 Ago 2016 – Mai 2017 

D4 Porto Alegre FF S 02°33’39’’ W 60°07’06’’ 19/08/2016 Ago 2016 – Mai 2017 

 

  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Tabela S2. Informações técnicas das variáveis climáticas testadas nos modelos N obs: 

Número de observações. Variável climática regional (P: precipitação regional 

acumulada). Variáveis climáticas locais (PP: Precipitação local acumulada. T (mín, méd 

e máx): Temperatura mínima, média e máxima. TN (mín, méd e máx): Temperatura 

noturna mínima, média e máxima. VWC (mín, méd e máx): conteúdo volumétrico 

mínimo, médio e máximo de água no solo). 
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Método de registro Variável Intervalos 

bimestrais 

N obs Locais 

Modelos Incrementos 

Satélite (TRMM 2b42) P 13 (todos) 1192 Todos 

Estação climática   PP 4 (set/2016 - 

mar/2017) 

238* Exceto Dimona e 

Km37 

Sensor VP-4 T e TN (mín, 

méd e máx) 

   

Sensor 5TE VWC (mín, méd 

e máx) 

   

Modelos Encolhimentos 

Satélite (TRMM 2b42) P 13 (todos) 693 Todos 

Estação climática  PP 4 (set/2016 - 

mar/2017) 

138* Exceto Dimona e 

Km37 

Sensor VP-4 T e TN (mín, 

méd e máx) 

   

Sensor 5TE VWC (mín, méd 

e máx) 

   

* Dados uniformizados a partir do número de intervalos de medição em que abrangemos 

todas as variáveis climáticas locais para tornar os modelos comparáveis. 
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Tabela S3. Resumo das características físicas do solo em florestas maduras contínuas e 

fragmentos florestais. PS: porosidade do solo. VWC: volume de água no solo. 

Local Habitat Intervalo PS Média VWC Percentis VWC (m³/m³) 

    bimestral (m³/m³) (m³/m³) 5 th 95 th 

Colosso Fragmento 

florestal 

Jul-Set 0,32 0,275 0,25 0,3 

  
Set-Nov 

 
0,254 0,23 0,29   

Nov-Jan 
 

0,269 0,23 0,3   
Jan-Mar 

 
0,282 0,257 0,31 

Porto Alegre 
 

Jul-Set 0,31 0,179 0,15 0,23   
Set-Nov 

 
0,155 0,14 0,19   

Nov-Jan 
 

0,181 0,14 0,23   
Jan-Mar 

 
0,211 0,17 0,25 

Cabo Frio Floresta 

contínua 

Jul-Set 0,34 0,268 0,22 0,31 

  
Set-Nov 

 
0,252 0,22 0,3   

Nov-Jan 
 

0,268 0,23 0,32   
Jan-Mar 

 
0,314 0,29 0,34 

Florestal 
 

Jul-Set 0,27 0,166 0,14 0,2   
Set-Nov 

 
0,146 0,13 0,17   

Nov-Jan 
 

0,202 0,136 0,264   
Jan-Mar 

 
0,247 0,19 0,29 
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Figura S1. Todos as características funcionais para oito espécies com indivíduos 

ocorrendo em florestas maduras contínuas e fragmentos florestais. As linhas conectam 

valores médios de características de indivíduos da mesma espécie em habitats diferentes. 

DAP: diâmetro a 1,30 m acima do solo, H: altura, HD: relação altura:diâmetro, LA: área 

foliar, SLA: área foliar específica, LDMC: conteúdo de matéria seca na folha, WDC: 

densidade da madeira do caule, WWCC: conteúdo de água na madeira do caule, WDR: 

densidade da madeira do ramo, WWCR: conteúdo de água na madeira do ramo, SAP: 

proporção de área de xilema ativo, SATC: relação área de xilema ativo:área da copa. 
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Figura S2. Histograma de distribuição de frequência relativa de medidas positivas 

(incrementos, 1192 observações) em preto e negativas (encolhimentos, 693 observações) 

em cinza das taxas de crescimento relativo (RGR). 


