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RESUMO

A casca das arvores desempenha fungdes essenciais como protegao, transporte e
armazenamento de matéria organica e agua, fotossintese, sustentagao e habitat para
organismos vivos. Este estudo investiga a variagdo das propriedades da casca —
espessura e densidade — em diferentes ambientes hidrolégicos de uma floresta
tropical umida na Amazénia Central, avaliando quais fatores podem influenciar na
variagao dessas propriedades. A pesquisa foi conduzida na Reserva Florestal Ducke,
Manaus, Amazonas, Brasil, utilizando 10 parcelas permanentes — cinco em ambientes
de baixio (préximo do lencol freatico) e cinco em platds (distante do lengol freatico).
Foram analisados dados de 521 arvores, representando 30 espécies abundantes na
floresta umida. Medimos a espessura da casca mensalmente ao longo de cinco meses
e removemos amostras para analise laboratorial no periodo seco. A densidade da
casca foi calculada com base na massa seca e no volume fresco das amostras. Dados
de densidade da madeira foram obtidos de estudos locais e bancos de dados globais.
Modelos estatisticos foram testados para avaliar as hipéteses propostas, relacionando
a espessura e densidade da casca com as variaveis preditoras, ambiente hidrolégico
(platd ou baixio), didmetro das arvores e a interagao entre eles. Utilizamos modelos
mistos para essas analises. Usamos um modelo linear misto, para densidade da casca
e outro para espessura da casca, o principal preditor foi o atributo “espécie”, que
explicou, respectivamente, 33% e 75% da variancia total de cada modelo. As variaveis
ambiente e diametro explicaram 44% da variabilidade de espessura, e apenas 1% da
variabilidade densidade da casca. No entanto, no platd, a densidade da casca €&
ligeiramente maior. Nao encontramos uma relagao clara entre densidade e espessura
da casca. A variagao entre espécies explica a maior parte das diferengas observadas,
sugerindo que tanto o ambiente hidrolégico quanto caracteristicas especificas das
espécies influenciam significativamente as propriedades da casca. Essas descobertas
podem ajudar a compreender a dinamica de variagao de incremento diamétrico das

arvores em resposta a condi¢des hidrolégicas variaveis.

Palavras-chave: Espessura da casca. Densidade da casca. Ambiente hidroldgico.
Floresta tropical umida.



Abstract

The bark of trees plays essential roles such as protection, transportation and storage
of organic matter and water, photosynthesis, support, and habitat for living organisms.
This study investigates the variation of bark properties - thickness and density - in
different hydrological environments of a humid tropical forest in Central Amazonia,
evaluating the factors that might influence the variation of these properties. The
research was conducted at the Ducke Forest Reserve, Manaus, Amazonas, Brazil,
using 10 permanent plots - five in lowland environments (near the water table) and five
on plateaus (above the water table). Data from 521 trees representing 30 abundant
species in the humid forest were analyzed. We measured bark thickness monthly over
five months and removed samples for laboratory analysis during the dry season. Bark
density was calculated based on the dry mass and fresh volume of the samples. Wood
density data were obtained from local studies and global databases. Statistical models
were tested to evaluate proposed hypotheses, relating bark thickness and density to
predictor variables such as hydrological environment (plateau or valley), tree diameter
and their interaction. We used mixed models for these analyses. We used a linear
mixed model for bark density and another for bark thickness, with the main predictor
being the attribute “species”, which explained, 33% and 75% of the total variance of
each model, respectively. The variables environment and diameter explained 44% of
the variability in thickness and only 1% of the variability in bark density. However, on
the plateau, bark density is slightly higher. We did not find a clear relationship between
bark density and thickness. The variation between species explains most of the
observed differences, suggesting that both the hydrological environment and specific
species characteristics significantly influence bark properties. These findings can help
understand the dynamics of tree diameter increment variation in response to variable

hydrological conditions.

Keywords: Bark thickness. Bark density. Hydrological environment. Humid tropical

florest.
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1 INTRODUGAO

A casca € um tecido essencial para as plantas, caracterizado pela sua
complexidade estrutural e multiplas fungdes (Evert et al., 2006; Kozlowski e Pallardy,
1996). A casca é composta por varias camadas de células meristematicas que
contribuem para sua diversidade funcional (Rosell, et al. 2014). As fun¢des da casca
incluem transporte e armazenamento de matéria organica, transporte de agua,
fotossintese, sustentacdo e até mesmo habitat para pequenos organismos vivos
(Morris e Jansen, 2017; Rosell, 2019). A casca também pode representar uma parte
consideravel da biomassa e volume das arvores (Fortier et al., 2017), aumentando a
espessura de acordo com o aumento do didmetro da arvore (Poorter et al., 2014;
Rosell, 2019). Avaliar a variagao das propriedades das cascas entre tipos florestais e
entre espécies em relagéo a disponibilidade de agua é necessario, pois as cascas séo
sensiveis a variagao sazonal, o que impacta na variagao da circunferéncia do tronco
das arvores, que € um método para estimar o crescimento secundario (Oberhuber et
al., 2020; Stahl et al., 2010). Medir o crescimento diamétrico das plantas com melhor
acuracia é util para entender a dinamica populacional e as interagdes ecoldgicas das
espécies florestais. Em florestas tropicais, as arvores podem apresentar grande
variagdo entre espécies e ao longo dos diferentes estagios de vida (Clark e Clark,
1999). Essas medi¢cdes s&o fundamentais para modelar a dindmica das florestas,
planejar estratégias de manejo e prever as respostas das florestas as mudangas

climaticas.

Duas caracteristicas funcionais da casca, a espessura e a densidade, sao mais
utilizadas para caracterizar a importancia desses tragos na protegdo contra fogo,
estresses ambientais e seca (Bauer et al., 2010; Neumann & Lawes, 2021; Pausas,
2015). Estudos realizados em ambientes secos e propensos a fogo sugerem que
maiores espessuras de cascas estdo relacionadas a protecdo cambial. Essa
caracteristica aumenta as chances de sobrevivéncia de plantas que investem em
cascas mais espessas (Bauer et al., 2010; Fréjaville et al., 2018; Pausas, 2015; Staver
et al., 2020). No entanto, em florestas umidas o fogo ndo & considerado como
caracteristica influente na espessura de cascas dada baixa sazonalidade e intensas

chuvas (Paine et al., 2010), mas nesse ambiente ha uma variagao de espessura entre
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espécies (Rosell, 2019; Rosell et al., 2015). Estudos comparativos mostram uma
tendéncia de espessuras mais finas em florestas tropicais quando comparadas com
florestas temperadas, tropicais sazonalmente secas e savanas (Pausas, 2015; Rosell
e Olson, 2014). Os fatores mais indicados para a variagao de espessura da casca em
florestas que nao sao afetadas por fogo constantemente podem ser estresse hidrico
ou adaptagdes contra pragas (Pausas, 2015), e processos evolutivos decorrentes de

estratégias ecoldgicas de sobrevivéncia (Paine et al., 2010).

A densidade da casca tende a variar entre diferentes ambientes, embora nem
sempre de forma expressiva. Em florestas mais secas, observa-se uma tendéncia a
cascas mais densas quando comparadas as de florestas tropicais umidas. Essa
tendéncia pode estar associada a relacao entre a densidade da madeira e a densidade
da casca, uma vez que individuos com madeiras mais densas geralmente produzem
cascas proporcionalmente mais densas (Poorter et al., 2014). A densidade da madeira
mais alta em ambientes secos pode ser atribuido a necessidade de resisténcia
hidraulica (Hacke et al., 2001). Cascas mais densas também apresentam menores
teores de agua (Stahl et al., 2010), o que pode ser uma adaptagdo para minimizar a
perda de agua e proteger os tecidos internos contra a desidratagdo em periodos
secos. A capacidade de absorgdo e armazenamento de agua influenciada pela
densidade da madeira e densidade da casca € apontada como um dos fatores que
influenciam o inchaco e encolhimento do tronco nas transicdes sazonais, causando
viés nas medidas de crescimento secundario (Rosell, 2016; Rosell e Olson, 2014;
Stahl et al., 2010).

Em florestas umidas, a variagdo da composigédo da vegetacao esta fortemente
ligada as caracteristicas especificas do solo e a variagdo do ambiente hidrolégico.
Esses fatores moldam caracteristicas especificas das espécies, influenciando a
diversidade de espécies e suas adaptacdes as alteragdes climaticas (Costa et al.,
2023; Esteban et al., 2021). Portanto, € necessario avaliar caracteristicas funcionais
ao nivel de individuo para compreender melhor como esses organismos respondem

as pressdes ambientais (Poorter et al., 2018).

Da necessidade de entender a variagcdo das propriedades das cascas em
diferentes ambientes hidrologicos para auxiliar a interpretacdo das variagbes de

incremento diamétrico entre ambientes florestais, surgiu a questao motivadora deste
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projeto: Existe variagao entre espessura e densidade da casca entre os ambientes
hidrolégicos de uma floresta Uumida, sem incidéncia de fogo? A partir deste
questionamento, buscamos compreender as caracteristicas das cascas nos
ambientes platd e baixio, testando as hipdteses alternativas: 1) Nao ha variagao
relevante na espessura e densidade da casca entre ambientes hidrolégicos. Esta
hipétese deriva da expectativa de que as propriedades da casca sdo uma resposta ao
regime de fogo nos ecossistemas (Pausas, 2015) e, portanto, em ambientes sem fogo,
nao haveria presséo seletiva para uma variagao entre habitats; 2) Espessura da casca
€ maior em ambientes localmente mais secos (platés). Esta hipdtese deriva da
expectativa de que a casca atue como um redutor na perda de agua do tronco em
periodos de seca (Neumann & Lawes, 2021; Poorter et al., 2014a; Rosell, 2016). Como a
densidade da casca e madeira tendem a ser positivamente relacionadas e havendo
relagdo negativa entre densidade da casca e espessura, derivamos a hipétese de que
3) no ambiente de baixio havera menor densidade e maior espessura da casca do que
no platd. Essa hipotese esta baseada nos estudos de Toledo et al., (2017) e Esteban

et al., (2021), que mostram maior densidade da madeira no platdé que no baixio.

2 OBJETIVO GERAL:

Compreender a variagao da espessura e densidade da casca, bem como a
densidade da madeira, entre diferentes ambientes hidrologicos (platd e baixio) em
uma floresta tropical umida na Amazénia Central, e suas relagdes com o didmetro a

altura do peito (DAP) para 30 espécies arboreas.

Em uma floresta da Amazénia Central, perguntamos:

(1) Como os atributos “espécie”, “DAP” e “ambiente” (platd bem drenado versus
baixio mal drenado) afetam a densidade e a espessura da casca de
arvores?

(2) Qual a relagao entre densidade da casca e densidade da madeira?

3 METODOS

3.1 Area de estudo
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O estudo foi conduzido na Reserva Florestal Ducke (RFD), na rodovia estadual
AM-026, ao norte da cidade de Manaus, Amazonas, Brasil (02° 55’51”S, 59° 58'59”"W),
uma extens&o de 100 km? (Figura 1). O clima é classificado como tropical umido, tendo
estacdo chuvosa geralmente entre novembro a junho e estagdo seca entre julho a
setembro com precipitagéo inferior a 100 mm/més (Marques-Filho et al., 1982). A
topografia abrange altitudes que variam de 40 a 140 m acima do nivel do mar (Ribeiro
et. al.,1999). Ainda de acordo com Ribeiro et.al., (1999) Podemos encontrar na RFD
quatro tipos de ambientes onde suas estruturas e a vegetagao sao definidas de acordo
com tipo de solo e relevo: platd, vertente, campinarana e baixio. Neste estudo,
analisamos apenas individuos presentes nos ambientes de platd, que possui solos
argilosos com alta retencao de agua e nutrientes, enquanto que no ambiente de baixio
o solo é arenoso ficando encharcado em periodos de maior pluviosidade e
apresentam baixas concentragdes de nutrientes como fésforo, calcio, magnésio, sddio
e potassio (Luizao et al., 2004). A vegetagcdo no platd € composta por arvores
provavelmente mais antigas com dossel variando entre 35 e 40 m, ja no baixio o dossel
varia entre 20 e 30 m com poucas arvores emergentes, apresentando muitas arvores
com raizes superficiais ou escoras (Ribeiro et. al., 1999; (Hopkins, 2005). A floresta
da Reserva Ducke possui caracteristicas estruturais de vegetacdo madura néo
perturbada (Marques Filho & Dallarosa, 2000).
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Figura 1. Localizagdo da Reserva Florestal Ducke. Grade do projeto PPBio. Parcelas de platd em
circulos brancos, parcelas de baixio representadas por circulos azuis utilizados neste estudo. Fonte:

Adaptado de https://ppbio.inpa.gov.br/sitios/ducke

3.2 Delineamento

Para este estudo foram usadas 10 parcelas permanentes, estabelecidas pelo
programa de Pesquisa em Biodiversidade (PPBio) e gerenciadas pelo Projeto
Ecoldgico de Longa Duragao (PELD-IAFA). Cinco parcelas estdo em ambientes de
baixio, e cinco em ambientes de platd. Cada parcela possui 250 metros de
comprimento e 40 metros de largura, seguindo uma curva altitudinal para minimizar
variagdes hidrologicas e estédo localizadas a uma distancia minima de 1 km uma da

outra (Figura 2).
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AL

seguindoa curva de nivel

Figura 2. Modelo de parcela que segue a curva de nivel. Fonte:
https://ppbio.inpa.gov.br/sites/default/files/Protocolo_estrutura_vegetacao_2014_0.pdf

No ambito do projeto 'The Other Side of Drought' (Universidade Estadual de
Michigan/INPA), em cada parcela foram selecionadas cerca de 100 arvores com
didmetro a altura do peito (DAP) acima de 10 cm e equipadas com dendrometros de
banda metalica. Atualmente, aproximadamente 1045 arvores tém seu crescimento
mensal monitorado através dos dendrometros. Para este estudo, foram selecionados
526 destes individuos, representando um pouco mais de 50% do total de arvores
equipadas com dendrometros nas parcelas. A selegcao desses individuos baseou-se
em um levantamento das espécies mais abundantes na Reserva Ducke, presentes
nas parcelas permanentes. As espécies selecionadas pertencem a 15 familias, 24
géneros e 30 espécies (Tabela 1). Além da abundéancia de espécies, os individuos
selecionados possuiam um diédmetro a altura do peito (DAP) de no minimo 10 cm. A
selecdo das espécies também foi baseada no numero de individuos, como, por
exemplo, a quantidade minima de individuos de Virola pavonis (N=5) e a quantidade
maxima de individuos de Eschweilera coriacea (N=68). A distribuicdo dos individuos
da mesma espécie em ambos os ambientes também foi um critério importante para

nossa amostragem.



Tabela 1. Distribuicdo das espécies selecionadas neste estudo com o nimero de individuos marcados

nas 10 parcelas, e 0 ambiente ocupado pela espécie.

Familia Espécie Individuos/ ambiente Total
Couma guianensis Aubl. 1 - platé / 5 - baixio 6
Apocynaceae
Geissospermum argenteum Woodson 16 - platd 16
Protium apiculatum Swart 8 - platd 8
Burseraceae
Protium hebetatum Daly 18 - platd / 1 baixio 19
Caryocaraceae Caryocar glabrum (Aubl.) Pers. 5 - platd / 3 - baixio 8
Licania heteromorpha Benth 6 - platd / 1 - baixio 7
Chrysobalanaceae
Licania oblongifolia Standl. 1 - platd / 6 - baixio 7
Combretaceae Buchenavia grandis Ducke 6 - platd / 3- baixio 9
Conceveiba guianensis Aubl. 6 - platd / 5 - baixio 11
Euphorbiaceae Hevea guianensis Aubl. 1 - platé / 11 - baixio 12
Micrandra siphonioides Benth. 21 - baixio 21
Eperua duckeana R.S.Cowan 10 - baixio 10
Fabaceae
Eperua glabriflora (Ducke) R.S.Cowan 19 - platd / 35 - baixio 54
Goupiaceae Goupia glabra Aubl. 8 - platd / 2 - baixio 10
Lamiaceae Vitex sprucei Briq 6 - baixio 6
Eschweilera coriacea (DC.) S.A.Mori 32 - platd / 36 - baixio 68
Lecythidaceae Eschweilera truncata A.C.Sm. 27 - platé / 8 - baixio 35
Lecythis prancei S.A.Mori 8 - platd 8
Malvaceae Scleronema micranthum (Ducke) Ducke 25-platd/23-baixio 48
Brosimum parinarioides Ducke 8 - platd / 1 - baixio 9
Moraceae Brosimum rubescens Taub. 17 - platé / 10 - baixio 27
Helicostylis scabra (J.F.Macbr.) C.C.Berg 7 - platd / 3 - baixio 10
Osteophloeum platyspermum (Spruce ex A.DC.) o
5 - platd / 1 - baixio 6
Warb.
Myristicaceae . . .
Virola pavonis (A.DC.) A.C.Sm. 5 - baixio 5
Virola venosa (Benth.) Warb. 7 - platd / 1 - baixio 8
Chrysophyllum sanguinolentum (Pierre) Baehni 1 - platd / 26 - baixio 27
Ecclinusa guianensis Eyma 14 — platd / 14 - baixio 28
Sapotaceae
Manilkara bidentata (A.DC.) A.Chev. 9 - platd 9
Micropholis guyanensis (A.DC.) Pierre 9 - platé / 10 - baixio 19
Urticaceae Pourouma ovata Trécul 10 - baixio 10

3.3 Medida de espessura, densidade da casca e DAP

A medigao da espessura das cascas foi realizada ao longo de cinco meses em
521 individuos utilizando o medidor Barktax e agulha de ago adaptada para avaliar a
variagdo de espessura no intervalo mensal. No quinto més de medidas, durante o

periodo critico de seca (setembro de 2023), ndo havendo notavel variagdo na
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espessura, duas amostras de casca de 3 cm? foram removidas de cada individuo, com
base no protocolo de coleta de cascas sugerido por (Cornelissen et al., 2003), em
lados horizontalmente opostos a uma de distdncia de até 30 cm acima ou abaixo da
banda dendrométrica instalada a 1.30 m do solo. Para efetuar a remoc¢ao da casca foi
utilizada uma ferramenta similar a um cinzel de ago, com 3 cm de largura e 5 mm de
espessura. As amostras foram cuidadosamente armazenadas em sacos ziplock e
levadas ao laboratério de Ecologia Vegetal do INPA. No laboratério, as amostras
foram preparadas para analises, incluindo a remogédo de quaisquer vestigios de
madeira (alburno) com auxilio de estilete e lupa. Medimos a espessura da casca em
laboratério utilizado paquimetro digital de aco inoxidavel (Mitutoyo, 500-196-20) de
alta precisdo em trés momentos: amostras frescas, hidratadas e secas. Neste estudo,
foi considerado como casca o conjunto de tecidos desde o cambio até o ritidoma
(Figura 3).

O Diametro das arvores foi medido com fita diamétrica em entre agosto e

setembro de 2023.

As analises das cascas incluiram medicdo de peso, volume e espessura.

.
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Figura 3. Visualizagéo do corte transversal da amostra de casca. A) Definigdes basicas e tecidos que
compdem a casca de arvores lenhosas (Rosell et. al 2013), B) morfoanatomia da casca de Eschweilera

coriacea utilizada neste estudo.
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Para calcular a densidade das cascas, seguimos o método de Poorter et al.,(
2014) que envolveu medir a massa seca (em gramas) da casca e dividir pelo seu
volume fresco (em centimetros cubicos). Utilizamos uma balanga de preciséo de 0,01
g em trés estagios de pesagem das amostras: fresca, completamente hidratada (dois
dias submersas em agua destilada) e seca apds 5 dias em estufa a 65°C, garantindo

que as amostras estivessem suficientemente desidratadas.

A densidade da casca foi calculada para 290 individuos, devido as dificuldades
em obter o volume fresco de algumas amostras de cascas que se partiram ou

deterioraram durante o processo tratamento da amostra e imersao em agua.

Os dados de densidade da madeira foram obtidos a partir de estudos anteriores
para densidade da madeira a nivel de espécie localizadas em floresta umida da
Amazobnia Central. Das 30 espécies estudadas, 26 estdo presentes no conjunto de
dados compilados na dissertagdo de Ramirez (2018). Na auséncia de informagdes
para quatro espécies, complementamos com informag¢des do banco de dados global
de densidade da madeira (Zanne et al., 2009). Para garantir a relevancia e precisao
dos dados, aplicamos filtros para selecionar apenas os individuos presentes na regiao

da Amazo6nia Central.

4 ANALISE DE DADOS

Antes da analise dos dados, uma revisao minuciosa foi realizada para identificar
possiveis erros de digitagdo ou inconsisténcias que pudessem distorcer a
representacdo real das medidas. Posteriormente, foram gerados graficos para
visualizagao e revisdo dos dados, com o objetivo de detectar a presencga de outliers

ou valores discrepantes.

Em seguida, foram testados modelos estatisticos para avaliar as hipoteses
propostas, relacionando entre a espessura e densidade da casca das arvores com as
variaveis preditoras, ambiente hidrolégico (platé ou baixio), didametro das arvores e a
interacao entre eles. Para a relagdo da espessura de casca e ambiente interagindo

com o didmetro testamos um modelo misto, baseado na equacgéo:

espessura=£o+ B1x amb * B2x diametro + 83 x (1|especie)+e
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onde:
. o é o intercepto,
e - [31¢é o coeficiente associado ao ambiente,
e - [32 é o coeficiente associado ao diametro da arvore,
e - [33é o coeficiente associado a espécie,
e - amb é a variavel que representa o ambiente,
e - eSpecie ¢ a variavel que representa a espécie,
e - €¢€oerroaleatodrio.

Além disso, o termo (1|especie) indica a inclusdo de um efeito aleatério para cada
especie.

Para o modelo que analisa a variagdo da densidade das cascas em relagao ao

ambiente e ao didmetro, a equacéao é similar:
densidade=Lo+B1xamb+B2xdiametro+L3x(1|especie)+e
mantendo-se as definicdes da equacao de espessura.

A relacdo entre densidade da casca e densidade da madeira foi feita de duas
formas. Na primeira, calculamos a média da espessura da casca para cada espécie e
relacionamos com sua respectiva densidade da madeira. Na segunda maneira,
identificamos as espécies que ocorrem em ambos os ambientes: platé e baixio. Para
essas espécies, calculamos a média de densidade da casca para os individuos que
estdo no platd e para os que estao no baixio. Por fim, foram feitas regressdes lineares
nos dois contextos: uma considerando a densidade média da casca (independente do
ambiente) e outra considerando a densidade média da casca especifica para cada

ambiente (platd e baixio).
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Investigamos a relagdo entre espessura e a densidade da casca. Para isso,
ajustamos um modelo linear multiplo com interagdo entre espessura e ambiente

hidrologico.

Todas as analises estatisticas e graficos foram realizados no ambiente estatistico R
(R Core Team., 2018), utilizando os pacotes dplyr e tidy para para a manipulagao
eficiente dos dados, Ime4 para o ajuste de modelos lineares mistos, MuMIn para
extrair as estimativas de ajuste dos modelos mistos, ggplot2 e sjplot para a criagéo de
graficos.

5 RESULTADOS

5.1 Espessura

Os resultados da analise do modelo misto para a espessura da casca em
diferentes ambientes hidrolégicos indicam que ha variagdo na espessura entre os
ambientes (Figura 4a), o que contraria uma das hipoteses alternativas, de que néo
haveria variagao devido a auséncia de incéndios na RFD. Em ambos os ambientes, a
espessura da casca tende a aumentar com o didmetro (Figura 4c). O modelo proposto
mostrou que, para cada 1 cm de aumento no didametro, ha um aumento médio de 0,6
mm na espessura da casca. Controlando o efeito do didmetro, a espessura difere entre
os ambientes hidrologicos, apresentando maiores valores nos ambientes proximos ao
lencgol freatico (Figura 4a). Em média, as cascas sao 1.03 mm mais espessas no
baixio. No entanto, a diferenca de espessura entre ambientes depende do diametro
das arvores (Figura 4c). Na faixa de 10 a 20 cm de diametro, a diferenga ndo é
expressiva, mas torna-se evidente em arvores com mais de 20cm de diametro,
aumentando progressivamente. Nas classes subsequentes, a espessura no baixio &,
em média, maior que no platé: 0.87 mm na classe 20-30 cm, 1.54mm na classe 30-
45cm, e 1.70mm na classe 45-85 cm. Além disso o modelo indicou que ambiente,
diametro e interacdo entre ambiente e didametro tém efeitos estatisticamente
significativos sobre a variagdo de espessura da casca (Tabela 2) e que 33% da

variagao total da espessura esta associada a variagao entre espécies (Figura 5).
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Tabela 2. Coeficientes padronizados da analise de regressao linear para a relagéo entre espessura e
densidade da casca com o didmetro da arvore, ambiente hidrolégico e sua interacdo. Ambiente indica
0 ambiente hidrolégico (platd ou baixio), Diametro indica o didmetro da arvore. Rm representa o coeficiente
de determinacdo marginal, indicando a proporgcéo de varidncia explicada pelos efeitos fixos. R%c representa o
coeficiente de determinagéo condicional, que engloba o efeito dos fatores fixos (diametro e ambiente) e aleatdrios
(espécie). Asteriscos (*) indicam o nivel de significancia estatistica (*p < 0.05, ***p < 0.001).

Variavel
Dependente Ambiente Diametro Amb:Didmetro R?m R?c
Espessura 0.124* 0.600*** 0.159** 0.44 0.77
Densidade -0.238** -0.046 -0.076 0.01 0.76
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Figura 4. Boxplot da espessura (a) e densidade da casca (b) em relagdo aos ambientes baixio e plato.
A linha tracejada indica a média geral de espessura da casca. Interagdo do efeito de didmetro das
arvores e ambiente hidrologico sobre a espessura (c) e densidade das cascas (g/cm?®) (d). Pontos
representam os individuos analisados para espessura (n=521) e para densidade (n=290). Azul indica
os individuos de baixio, vermelho individuos de platdé. As linhas indicam a regressdo para cada

ambiente.
E Variavel
spessura

o - Amb:Diadmetro

) y

8 . Ambiente

= . Didmetro
Densidade . Espécie
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Contribuicdo (%)

Figura 5. Porcentagem de contribuicdo dos fatores na explicagdo de variagdo da espessura e
densidade da casca. O modelo para espessura explica 77% da variagéo da espessura da casca, sendo
33% por espécie e 44% pelos fatores Ambiente, DAP e ainteracao entre eles. O modelo para densidade
explica 76% da variacdo da densidade da casca, sendo 75% por espécie € 1% por outros fatores

incluidos no modelo Ambiente, didmetro e interacdo entre ambiente e didametro.

Para entender a influéncia da variagdo de espessura da casca explicada pelo
fator espécie, extraimos os coeficientes associados ao fator randémico do modelo
(Figura 6). Os coeficientes nos mostram como a espessura da casca de cada espécie
se compara a meédia geral, assumindo que todas espécies estdo crescendo em
condigdes iguais. Por exemplo, a espécie Couma guianensis geralmente tem uma
casca que € cerca de 1,82 mm mais espessa do que a média de todas as espécies
estudadas (Intercepto). Por outro lado, a espécie Buchenavia grandis tem uma casca

que é cerca de - 1,16 mm em relagdo a média (Intercepto).
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Espécie

Vitex sprucei * !
Goupia glabra *

Eschweilera truncata b

3 T argeriedm *

Buchenavia grandis . '

-1 0 1
Efeito Aleatdrio (Intercepto)

Figura 6. Efeitos da variavel aleatéria (espécie) estimada para a espessura padronizada da casca em
relacdo a média geral das espécies. Eixo y = espécie, eixo x = Efeito Aleatdrio (Intercepto) quando
comparado a média geral da espessura. Cada ponto no grafico representa a média do intercepto gerado
no modelo para cada espécie. Valores a esquerda do 0 indicam espécies com espessura menor que a

média geral. Valores a direita de 0 indicam espécies com espessura de casca maior que a média geral

5.2 Densidade

A densidade da casca nao foi afetada pelo didmetro da arvore, mas sim pelo
ambiente hidrolégico (Tabela 2). H4 uma pequena diferenga de densidade da casca
entre os ambientes hidroldgicos, que € maior nos platés (Figura 4b). A interagéo entre
ambiente e didmetro ndo teve um efeito significativo na densidade da casca. Com
isso, a contribuicio dos efeitos fixos determinando a densidade € baixa comparada
com outras fontes de variagado (R®m=0.01). Entretanto o R?c geral do modelo € de 0.77
(Tabela 2). Isso indica que a variagao entre as espécies (efeito randémico) explica a
maior parte (75%) da variagdo na densidade (Figura 5), com alta variabilidade entre
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as espécies (Figura 7). Dentre as 30 espécies analisadas, 14 tém densidade de casca
mais alta que a média, assumindo que todas espécies estao crescendo em condigdes
iguais ao longo do tempo. Isso significa que essas 14 espécies tendem a ter cascas

mais densas em comparag¢ao a média geral das espécies estudadas.

Espécie

-1 0 1
Efeito Aleatdrio (Intercept)

Figura 7. Efeitos aleatérios estimados para a densidade padronizada em relagdo ao intercepto de
referéncia = 0. Eixo y = espécie, eixo x = Efeito Aleatério (Intercepto) quando comparado a média geral
da densidade da casca. Cada ponto no grafico representa a média do intercepto gerado no modelo
para cada espécie. Valores a esquerda do 0 indicam espécies com espessura menor que a média geral.

Valores a direita de 0 indicam espécies com espessura de casca maior que a média geral

5.3 Relagao entre densidade da madeira e a densidade da casca

No geral, espécies com maior densidade da madeira tendem a ter também maior
densidade de casca (Figura 7a). No entanto, essa correlagdo € moderada (r2 = 0.33)
e muda entre os ambientes (Figura 7b). No baixio, espécies com maior densidade da

madeira tem maior densidade da casca, enquanto que no platb a relacdo € muito fraca.
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Figura 8. Relacdo da densidade da casca (g/cm®) com a densidade da madeira (g/cm?3) ao longo das
30 espécies. (a) correlagdo da média de densidade da casca e densidade da madeira por espécie. (b)
correlacao dos valores médios das espécies em cada ambiente. Pontos pretos representam valores
médios das espécies. Pontos azuis representam o valor médio das espécies presentes no baixio, e

pontos vermelhos representam os valores médios dos individuos das espécies presentes no platé.

Esses resultados indicam que, embora exista uma correlagdo geral entre a
densidade da madeira e a densidade da casca, essa relacdo € modulada pelo
ambiente em que as os individuos se encontram. As adaptacdes especificas a
diferentes pressdes ambientais podem levar a variagbes significativas nessa

correlacao.

5.4 Relacéao entre densidade, espessura da casca e ambiente

Diante da variacdo de espessura e densidade da casca entre ambientes
hidrolégicos, analisamos como as variaveis se relacionam utilizando modelo linear
simples com interacdo entre espessura e ambiente. Os resultados para este teste
mostraram uma variabilidade residual padrdao de 0.122 e um r>= 0.19 (p=0.132),
indicando que apenas cerca de 1,94% da variacdo da densidade da casca pode ser
explicada pela espessura e pelo ambiente. Esses resultados estdo em concordancia
com os achados do modelo misto, o qual evidenciou uma diferenca discreta de
densidade entre os ambientes, com valores ligeiramente superiores no platé e
destaque na predominancia do fator espécie como principal fonte de variagdo na

densidade da casca.
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Além disso, calculamos as correlacbes de Pearson para cada ambiente
separadamente. No ambiente de baixio, a correlagao foi de -0.19, indicando uma
correlagao negativa fraca, de significancia moderada (p = 0.03) entre a espessura e a
densidade da casca. No ambiente de platd, a correlagao foi de -0.01 e indicando uma

correlagao nao significativa (p = 0.86) (Figura 8b).
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+
8 & . 03 o ¢
(] L]
E s % *
_l:i ‘e ¢ ..' o "
E D "’. *s
S . ‘o ’.v : o : . . .
) LN . . I
S 06 16 ‘Y . g e .
© Wwg g Pt
o P B *
(] ".‘o . et » -
'8 ‘\ ne S L
" N », .
b=l F 4
vl : * .‘ . +
= i *
[} * L E .
.
O 4 | Lows 5 .
.
. P
* . ‘e
L .
0 10 20 K] 0 10 20 0
Espessura da casca (mm) Espessura da casca (mm)

Figura 9. Grafico de correlagdo de Pearson espessura e densidade das cascas. a) Correlagao fraca
entre densidade e espessura da casca no baixio (n = 121). b) Correlacao inexistente entre densidade

e espessura da casca no platé (n = 169).

6 DISCUSSAO

Neste estudo, investigamos as variagdes de espessura e densidade da casca de
arvores entre dois ambientes hidroldégicos de uma floresta tropical umida e como
essas variaveis se relacionam entre si, ao didmetro da arvore e a densidade da
madeira. Nossa abordagem difere de outros estudos que comparam ambientes
florestais distintos, ja que investigamos caracteristicas de individuos dentro de uma
mesma floresta com caracteristicas distintas de solo e disponibilidade hidrica. Esse
tipo de abordagem contribui para a compreensao das estratégias de sobrevivéncia
das plantas, destacando a influéncia de fatores ambientais e intrinsecos (Poorter et

al., 2018). Nossos resultados indicam que que: 1) A espessura da casca é maior no
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baixio do que no platd, 2) A espessura da casca aumenta com o aumento do diametro,
porém o didmetro ndo afeta de forma significativa a densidade da casca, 3) a
densidade da casca é levemente maior no platé do que no baixio, enquanto que a
variagao entre as espécies explica a maior parte da variacdo tanto na espessura
quanto na densidade, 4) A densidade da casca aumenta de acordo com a densidade
da madeira, de forma mais acentuada no baixio que no platd. Concluimos que os
ambientes hidrologicos influenciam as propriedades da casca das arvores, mas a
maior parte da variacdo € dada por variagdes intrinsecas, relativas ao tamanho e

espécie dos individuos.

6.1 Espessura da casca em resposta ao ambiente

Para interpretar esses resultados, € importante considerar as hipéteses iniciais do
estudo. Na literatura, € comum encontrar a hipétese de que a espessura da casca
esta fortemente relacionada ao fogo, com maiores espessuras funcionando como uma
resposta adaptativa a incéndios frequentes, proporcionando protegdo (Uhl &
Kauffman, 1990; Whellan, 1995; Bauer et al., 2010; Pausas, 2015; Lawes et al., 2011).
No entanto, como nao ha incidéncia de fogo na floresta Umida, ndo se esperaria uma
diferenca significativa na espessura da casca entre ambientes. Contudo, nossos
resultados contradizem essa hipotese, pois mostram variacdo na espessura entre os

ambientes, embora pequena (Tabela 2).

Essa variagédo sugere que a espessura da casca pode estar sendo modelada por
pressdes ambientais locais distintas entre os ambientes de baixio e platd. Estes
ambientes diferem em seu regime hidrolégico e nas propriedades do solo, que podem
atuar como filtros para as propriedades funcionais da casca, afetando a resisténcia
das arvores a fatores bi6ticos e abidticos. Assim, a segunda hipotese avaliada foi a de
que a variagao na espessura seria uma resposta a exposic¢ao diferencial a seca entre
baixios e platés. Em ambientes sem incidéncia de fogo, espera-se que a espessura
da casca seja maior em ambientes secos, potencialmente para melhorar o isolamento,
protecdo e prevencgao da perda de agua (Rosell, 2016). Neste caso, esperariamos
maiores espessuras no platé. No entanto, os resultados mostram maiores espessuras

no baixio, contrariando essa hipétese (Figura 4 a-b).
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Uma possivel explicacdo para a espessura da casca ser mais alta no baixio pode
estar relacionada ao fato de que, em ambientes sem incéndio, cascas espessas
podem oferecer protegcdo contra pragas, patdgenos, protegdo mecanica e
armazenamento de agua (Paine, 2010; Poorter, 2013; Rosell et al., 2014). Nas
florestas umidas, durante anos climaticos considerados "normais", a taxa de
mortalidade pode ser maior (Costa et al., 2022). Esses eventos de mortalidade podem
levar a queda de galhos e colisdes entre individuos, resultando em lesdes e feridas
nos caules. Investir em cascas mais espessas pode ser uma estratégia para proteger
contra esses danos e facilitar o fechamento rapido de feridas (Rosell & Olson, 2014;
Romero & Bolker, 2008).

6.2 Influéncia das condi¢ées hidrolégicas e variabilidade interespecifica na

densidade da casca

A quantidade de amostras para a analise da densidade foi limitada a um minimo
de 6 amostras por individuo devido a metodologia de coleta e mensuragéo. Apesar
dessa limitacdo, nossos dados mostram que a densidade da casca foi maior nos
platds, embora haja uma grande variagdo entre individuos e espécies. Essa
caracteristica da casca esta coordenada com a densidade da madeira: uma maior
densidade da madeira pode gerar cascas mais densas, e essa densidade da casca,
por sua vez, relaciona-se negativamente com a espessura da casca, ou seja, cascas
mais densas geralmente sdo menos espessas (Rosell, 2016; Poorter, 2014). Se essa
hipétese estivesse correta, encontrariamos espessuras maiores e cascas menos
densas no baixio, e a densidade da casca teria uma relacio positiva com a densidade
da madeira. Nossos resultados s&o consistentes com essa hipotese, pois, em média,
a espessura da casca € maior no baixio, onde a densidade da casca tende a ser menor
(Figura 4 a-c), e a densidade da madeira e da casca sao correlacionadas de maneira
geral (Figura 8 a). Isso pode ser explicado pelo fato de que investimentos maiores na
densidade da madeira sdo indicados como um mecanismo de resisténcia a cavitacao
(Hacke et al., 2001) em resposta ao déficit hidrico. Geralmente, a madeira mais densa
esta associada a uma casca mais densa (Poorter, 2014). Portanto, nossos achados
também sao condizentes com estudos que indicam maior densidade de madeira
associada a florestas mais secas (Chave et al., 2006; Muller-Landau, 2004; Esteban,
2020).
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A auséncia de uma relagao clara entre densidade da casca e didametro (Figura 4d)
e a predominancia da variagao entre espécies (Figuras 5 e 6), evidenciada pelos
efeitos aleatorios, indica que as estratégias de investimento em espessura e
densidade variam amplamente entre espécies coabitantes. Isso sugere que outros
fatores podem desempenhar um papel importante na determinagdo dessas
caracteristicas. Desconsiderar a variabilidade interespecifica poderia levar a
interpretacdo equivocada de que fatores ambientais exercem influéncia uniforme
sobre todas as espécies, mascarando diferencgas adaptativas importantes nos padroes
de investimento em tecido de casca. Analises que nao consideram esses efeitos
podem superestimar a influéncia de fatores ambientais uniformes e subestimar a
complexidade das interagdes ecologicas entre as espécies (Poorter & Bongers, 2006;
Chave et al., 2009). Portanto, incorporar a variabilidade interespecifica é crucial para
entender plenamente a ecologia das cascas das arvores em diferentes ambientes e
para fornecer uma base mais sélida para o desenvolvimento de modelos ecolégicos
(Swenson & Enquist, 2007; Poorter et al., 2018).

6.3 Potencial influéncia da Espessura e densidade da casca no incremento

diamétrico das arvores

Os resultados do nosso estudo indicam que a espessura da casca no ambiente
estudado é mais fortemente influenciada pelo ambiente hidrolégico, didametro e
variabilidade de espécies, enquanto a densidade da casca é fortemente influenciada
pela variabilidade da entre espécies. Esses resultados podem ser relevantes na
interpretacdo das medidas de incremento do didmetro das arvores ao longo do tempo,
devido a variagdo na correlagdo dessas caracteristicas em diferentes ambientes.
Estudos anteriores, como os de Melgaco (2014) e Ramirez (2018), mostraram que o
crescimento das arvores em florestas tropicais umidas varia conforme o gradiente
topo-hidrografico e a densidade da madeira. Por exemplo, Melgago observou que
arvores em solos argilosos, afastadas do lengol freatico, apresentam maiores
incrementos no final da estacdo chuvosa, enquanto as arvores nos baixios tém
maiores taxas de crescimento no inicio da estagao seca. Ramirez (2018) demonstrou
que, durante uma seca severa em 2015-2016, arvores em platdés sofreram reducdes
significativas no incremento diamétrico, enquanto as arvores nos baixios foram menos

afetadas. Além disso, o estudo de Esteban (2020) evidenciou que o excesso ou déficit
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hidrico afeta significativamente o crescimento e a mortalidade das arvores, com

impactos modulados pela topografia e caracteristicas funcionais das espécies.

A variagdo nas caracteristicas da casca, como espessura e densidade,
desempenha um papel crucial na adaptagdo das arvores a diferentes ambientes
hidrolégicos. Em ambientes umidos, as arvores tendem a desenvolver cascas mais
espessas e de menor densidade, o que proporciona isolamento térmico e protecéo
contra patogenos e herbivoros (Rosell et al., 2014; Poorter et al., 2010). Por outro
lado, em ambientes secos, as arvores apresentam cascas mais finas e densas, que
sdo mais eficientes na conservagao de agua e na protegao contra estresses climaticos
(Worbes, 1999; Chave et al., 2009). Essas adaptagdes refletem estratégias evolutivas
que otimizam o crescimento e a sobrevivéncia das espécies sob diferentes condicdes

ambientais.

Embora os estudos citados abordem fatores hidrolégicos e funcionais, nenhum
deles considerou diretamente o efeito da casca sobre as variagdes no diametro. Stahl
et al. (2010) sugere que a taxa de mudanca sazonal na circunferéncia do tronco das
arvores é influenciada pela combinagdo de crescimento secundario (multiplicagao
celular) e propriedades da casca (conteudo de &gua, espessura), que sao
influenciadas tanto pelas condi¢des de agua do solo quanto atmosféricas. Ele destaca
que em arvores de floresta tropical, as flutuagdes na circunferéncia durante periodos
secos ou Umidos podem ser parcialmente explicadas por mudangas nas propriedades
higroscopicas da casca, ja que a umidade relativa do ar induz uma contragao (nas
estacdes secas) ou um inchago (nas estagdes umidas) dos tecidos da casca. Além
disso, espessuras de casca inferiores a 4 mm registram mais a contracdo e expanséo
higroscopica do tecido da casca, o que pode amplificar as flutuagdées de inchago e
encolhimento (Oberhuber et al., 2020).

Diante disso, é possivel que os efeitos da casca sobre o aumento do diametro,
especialmente em arvores de platd, tornem essas arvores mais vulneraveis as
variagdes sazonais de umidade. Essa vulnerabilidade pode, por sua vez, influenciar
as medidas de didmetro e levar a interpretagdes imprecisas sobre a influéncia do
ambiente hidrologico e das caracteristicas da planta no crescimento das arvores. Ja
para as arvores situadas nos baixios, as medidas podem apresentar maior

consisténcia e precisao, possivelmente devido as maiores espessuras de casca e,
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consequentemente, a menor flutuagao higroscépica. No entanto, essa hipétese sera
investigada com base na andlise dos dados de resposta das cascas obtidos no

experimento.

7 Conclusao

Nosso estudo revela que a espessura e a densidade da casca das arvores em
uma floresta tropical umida sao influenciadas por uma combinagdo de fatores
ambientais e especificos das espécies. A espessura da casca € maior no baixio do
que no platd e tende a aumentar com o diametro da arvore, enquanto a densidade da
casca € maior no platd e correlaciona-se com a densidade da madeira. Essas
variagbes indicam que tanto o ambiente hidrolégico quanto as caracteristicas
especificas das espécies, desempenham papéis cruciais na determinacdo dessas
propriedades da casca. Ademais, nossos achados sugerem que a variagao na
espessura e densidade da casca pode ter implicagdes significativas na interpretagao
das medidas de incremento diamétrico das arvores, especialmente em resposta a

condigdes hidrologicas variaveis.

Estudos futuros podem aprofundar a investigagdo dos mecanismos subjacentes
a essa variacdo e como ela influencia o incremento e crescimento diamétrico,
principalmente nos periodos de seca e chuva intensa, devido as propriedades
higroscopicas (Stahl et al., 2010; Oberhuber et al., 2020). Assim, poderemos
compreender melhor a influéncia da casca com crescimento de arvores de floresta

umida.
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