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RESUMO

Compreender como a dindmica da comunidade arboraapeodutividade em florestas
tropicais respondem a um gradiente de elevacdo goxigar no entendimento de como as
florestas tropicais se comportara sobre a infl@de mudancas no clima no futuro. Nesta
tese investigamos a dinadmica e a produtividadéodesta Atlantica ao longo do gradiente de
elevacéo da Serra do Mar com foco na ecologia dmad;i utilizando 13 parcelas permanentes
de 1-ha. Representamos a dindmica florestal comarescimento, a mortalidade e o
recrutamento da comunidade arbérea; e a produtigidamo o incremento em biomassa dos
individuos arboreos vivos e sua mudanca liquidéiziinos como atributo funcional chave a
densidade da madeira, devido a sua capacidadeeatgano equilibrio entre crescimento e
sobrevivéncia de espécies arbéreas em florestasgcdi®. Como utilizamos um enfoque
funcional, no primeiro capitulo avaliamos o potahdia utilizacdo de modelos continuos de
probabilidade para descrever um dos importantegctsp da diversidade funcional: a
divergéncia. Descobrimos que o melhor modelo dégimbidade para descrever o dado de
densidade da madeira, dentre os testados, foi deullVe que seu parametshape atuou
como um importante descritor de tradicionais irgligee descrevem a divergéncia funcional
em comunidades florestais. No segundo capituloisamaks a convergéncia funcional e os
padrdes de divergéncia da densidade da madeir@sposta ao gradiente de elevacdo. Nao
encontramos convergéncia da densidade da madeicadam relacéo a elevagao quanto com
relacdo ao gradiente de inclinacdo encontradoragoldo gradiente. O padrao de divergéncia
na escala da comunidade, por outro lado, variolorago do gradiente e apresentou relacao
com a inclinacdo do terreno e o estagio de clareaiiefinido aqui como o regime natural de
distarbio local e regeneracdo subsequente. Enecoosraomunidades com menor divergéncia
funcional em areas mais inclinadas e de estagiocada de clareira. No terceiro capitulo
avaliamos o crescimento em multiplas escalas agoloio gradiente de elevacdo. Testamos a
relacdo entre a densidade da madeira e o0 crescimentivel da espécie e encontramos que a
relacao foi site-especifica, em apenas 4 das Xlparpermanentes. Investigamos também os
determinantes do crescimento no nivel da comunidagtecontramos um efeito do padréo de
divergéncia da densidade da madeira sobre o crestonabsoluto e relativo da comunidade.
As comunidades com menor divergéncia funcionalefesidade da madeira cresceram menos
guando comparada com as comunidades com maiogéivera funcional. Por fim, no quarto

e ultimo capitulo avaliamos a mortalidade e o raengnto em multiplas escalas ao longo do

gradiente de elevacdo. Além disso, avaliamos aénflia doturnover — a taxa com que



arvores morrem e recrutam em uma comunidade farestsobre a mudanca liquida da
biomassa acima do solo. Encontramos que a dengildaadeira foi um importante descritor
da mortalidade no nivel individual e de espécigémponado na escala da comunidade. Nessa
escala o estagio de clareira foi um importante ritesda mortalidade, do recrutamento e do
turnover. Por fim, as areas de mertarnover florestal foram as areas que acumularam mais
biomassa liquida acima do solo ao longo do gragli¢kg areas muito inclinadas do gradiente
de elevagcdo estdo atuando como uma determinadoraicte de espécies, abrigando
comunidades menos dinAmicas e de estagio mais al@mg clareira. Consequentemente,
essas comunidades apresentam menores taxas demerds¢c mortalidade durnover e

acumulam mais biomassa liquida acima do solo.



ABSTRACT

Understanding how the dynamics and productivityhaf tree community in tropical forests
change with an elevation gradient can help to predasights about how these ecosystems
will behave under the influence of climate changethe future. This thesis assessed the
dynamics and productivity of the Atlantic foresbad) the elevation gradient of the Serra do
Mar with a focus on functional ecology, using 13rpanent plots of 1-ha. We represented the
forest dynamics as growth, mortality and recruittngntree community; and productivity as
the increment in biomass of the living individuedds and their net change. We used wood
density as a key functional trait due to its apild integrate the trade-off between growth and
survival of tree species in tropical forests. As wged a functional approach, we evaluate in
the first chapter the potential of using continupusbability distributions to describe one of
the important aspects of functional diversity: fnactional divergence. We found that the
best probability model to describe the wood dendéta, among the tested, was Weibull and
its shape parameter was an important descriptoaditional indices describing the functional
divergence in forest communities. In the secondpthawe evaluate the functional
convergence and patterns of wood density divergancesponse to the elevation gradient.
We did not find convergence of wood density bothhwiespect to elevation and slope
gradient found along the gradient. The patternieérgence in community scale, on the other
hand, changed along the gradient and was relatgtetslope of the terrain and the gap phase
- defined here as the natural regime of local distnce and subsequent regeneration. We
found communities with lower functional divergernoesteep slopes and advanced gap phase.
In the third chapter we assessed the growth atipteiécales along the elevation gradient. We
tested the relationship between the wood densitygrawth at species level and it was site-
specific, in only 4 of the 13 permanent plots. Visanvestigated the determinants of growth
at the community-level and found an effect of SE%.Pthe standardized effect of mean
pairwise trait distance, a measure of divergenoa the absolute and relative growth at the
community-level. Communities with lower functiondivergence showed the lowest growth
rates when compared to communities with greatestiomal divergence. Finally, in the fourth
and final chapter we evaluated the mortality anctuiément at multiple scales along the
elevation gradient. In addition, we evaluated tifeience of turnover - the rate at which trees
die and recruit in a forest community - on abovedgid biomass net change. We found that
the wood density was an important descriptor oftedity at the individual and species level,

but not at community-level. At the community-leveéhe gap phase was an important



descriptor of mortality, recruitment and turnoviemally, we found that forest areas with the
lowest turnover rates accumulated more above grbiomdass across the elevation gradient.
The very steep areas are acting as a determirgreaies niche, harboring communities with
low dynamics and with advanced gap phase. Consdgudmese communities show lower

mortality and turnover rates, grow slowly and acalate more above ground biomass.
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Introducéo

A floresta Atlantica no Brasil tem recebido atengé@iternacional pela elevada
biodiversidade e alto nivel de endemismo extrem#énemeacados pelo processo de
fragmentacao dos 12 % de remanescentes (Myers 20@0; Ribeiro et al., 2009). Ela abriga
cerca de 15000 espécies de plantas vascularesn@tatet al., 2009) que estéo distribuidas
em dois grandes centros de endemismo: o bloco earteloco sul (Marques et al., 2010). No
bloco sul encontra-se o maior fragmento continudlaiesta Ombréfila Densa Atlantica
localizado na Serra do Mar (Ribeiro et al., 200®)manutencdo deste fragmento s6 foi
possivel devido a complexidade do terreno da S#rdar, proporcionando relevo muito
inclinado e inapto para producéo agricola, e tambéwndo a criacdo do Parque Estadual da
Serra do Mar (PESM) na década de 1970. Consequenteyyo PESM tem desempenhado
um papel muito importante na conservacao da bicsltlede (Joly et al., 2012) e também na
conservacgao de carbono florestal (Alves et al.02W¥ieira et al., 2011).

Apesar de grande esforco colaborativo ter sido eggmo em descrever a elevada
diversidade (Assis et al., 2011; Gomes et al., 20htgurschi et al., 2011; Prata et al., 2011)
e também a capacidade de estocar carbono da #@desbrofila Densa Atlantica ao longo do
gradiente de altitude da Serra do Mar (Alves et 2010; Vieira et al., 2011), ainda €
necessario entender como a dindamica e produtividagt ao longo do gradiente de altitude
e quais sdo seus principais determinantes. A do#flurestal na escala da comunidade pode
ser decomposta em crescimento, mortalidade e asceuto da comunidade arbdrea a partir
de um determinado diametro de inclusdo (Swaine l.et1887). Tais processos estao
diretamente ligados a um dos principais servicassstémicos prestados pelas florestas
tropicais, a capacidade de processar carbono ataavdotossintese e respiracdo (Malhi &
Grace, 2000). O balango entre o incremento em lEsadas arvores vivas e as perdas acima
do solo é utilizado como indicador de sumidourdanie de CO2 para atmosfera da floresta e
diversos trabalhos na Amazoénia tém demonstradaoesmositivos e com taxas crescentes ao

longo do tempo (Phillips et al., 2009).

O gradiente de altitude da Serra do Mar pode auxild entendimento de como esses
processos de mudancas na escala da comunidaden veamaesposta as variaveis ambientais
(Diaz & Cabido, 2001), tais como a temperatura e t@fiag e também através de diferentes
graus de distlrbio. Dentro desse contexto, a diteéimiprodutividade da floresta Atlantica

foram investigadas ao longo de um gradiente deuddtilocalizado no PESM. Além disso, a
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dindmica e produtividade da floresta Atlantica formvestigadas a luz da ecologia funcional
(Diaz & Cabido, 2001). O efeito da diversidade sobrdircamica e funcionamento dos
ecossistemas € atribuido aos atributos funcionaisegpécies (principalmente o valor e
variancia) e como essas espécies se interagem i competicdo ou com o ambiente
(Diaz & Cabido, 2001; Fu et al., 2014). Mais importante, a dindmica edptwidade foram
investigadas com um enfoque funcional utilizandotrivcess continuas de diversidade
funcional ao invés de agrupar espécies em grupusditais categoricos (Kraft & Ackerly,
2010). As diferencas de estratégia ecoldgica easreespécies de plantas sdo melhores
descritas por eixos (Kraft & Ackerly, 2010; Westadyal., 2002).

Ao longo do gradiente de elevacdo da Serra do Mamperatura do solo pode variar
de 13°C (regido mais alta, proximo a 1000 a. n. m.) 42%regido mais baixa préoximo a 50
m a. n. m.) (Sousa Neto et al., 2011). O crescimerdefinido aqui como o crescimento em
diametro absoluto e o crescimento em area basdivel e a produtividade — definida aqui
como a produtividade priméria liquida das arvorgsndem a diminuir com a elevacdo em
resposta a diminuicdo da temperatura (Girardinl.et2810; Rapp et al., 2012). Algumas
hipdteses tém sido levantadas para explicar o mieskeclinio: (1) o efeito direto metabdlico
da temperatura sobre a fotossintese, mostrandauomardo até um ponto de estabilizacdo e
entdo declinio da fotossintese com o aumento dpeertura (Brown et al., 2004); (2) o
efeito indireto do gradiente de temperatura geranddancas na composicéo floristica que
por sua vez resulta em diminuicdo no crescimergmdutividade, nesse caso se as espécies
estéo distribuidas ao longo do gradiente em relagiims taxas de crescimento fundamentais
(Rapp et al., 2012).

O gradiente de elevacéo da Serra do Mar tambémseieeuma grande amplitude de
variacdo de inclinacdo do terreno (Eisenlohr et 2013). A inclinacdo do terreno pode
influenciar a composicéo floristica e consequentgen@ diversidade funcional — definida
aqui como o valor e a amplitude de um atributo ifumal que influencia o funcionamento de
um ecossistema (Tilman, D., 2001), a mortalida@eT@edo et al., 2011) e o recrutamento da

comunidade arborea (Bentos et al., 2013).

Por fim, o gradiente de elevacdo da Serra do Margvelmente esta acompanhado de
um gradiente de disturbio seja natural ou antrofigsenlohr et al., 2013). O distarbio pode
causar alteracdes na composicao funcional (CafReftabado et al., 2012). O disturbio pode
ocasionar a remocédo da biomassa e, consequentemeatenento da disponibilidade de
recursos (Carrefio-Rocabado et al., 2012). Comosposta das espécies & mudanca na
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disponibilidade de recursos depende da capacidadeagtimizacdo de aquisicdo de recursos
de cada espécie, o disturbio pode causar um aurdergspécies de rapido crescimento, baixa
densidade da madeira e alta area foliar espedifiearefio-Rocabado et al., 2012). Nesse
contexto, o disturbio pode alterar o valor médimgerado de um determinado atributo
funcional da comunidade ou sua amplitude de vavia@@arreifio-Rocabado et al., 2012). Em
areas de florestas tropicais na Bolivia, por exeimpintensidade do disturbio alterou o valor

médio ponderado de 7 de 12 atributos funcionaibamas (Carrefio-Rocabado et al., 2012).

Nesse sentido, a presente tese de doutorado fmliddivem quatro capitulos. No
primeiro capitulo avaliou-se o0 potencial da utig@a de modelos de distribuicdo de
probabilidade continuos para a avaliacdo de um piogipais aspectos da diversidade
funcional: a divergéncia funcional (Mouchet et 2010). Os indices propostos para descrever
este importante aspecto necessitam de mais deponmdéi entrada de dado e seus calculos
podem durar horas dependendo do numero de espa@eibutos. No segundo capitulo,
foram respondidas perguntas sobre convergénciaofuadcdo nosso atributo alvo (Pillar et
al., 2009), a densidade da madeira, ao longo ddiggriez de elevacdo além de analisar seu
padrdo de divergéncia e relaciona-lo com as vasaambientais (Liu et al., 2013). No
terceiro capitulo foram avaliados os determinardescrescimento e produtividade em
multiplas escalas ao longo do gradiente de elevdgdtoresta tropical Atlantica. Por fim, no
guarto capitulo foram avaliados os determinantesmaetalidade, recrutamento e suas

relacbes com o balanco liquido da biomassa acinsaldcao longo do gradiente de elevacgéo.
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Metodologia geral
Area de estudo

O trabalho foi desenvolvido ao longo de um gradied¢ elevacdo localizado na
floresta tropical Atlantica, estado de S&do PauloasB (2334'S e 4802'w; 2317'S e
45°11'W; 10-1200 m acima do nivel do mar, Figura 1yrédiente de elevacéo deste estudo
inclui uma rede de 13 parcelas permanentes de wtarbe(100 x 100 m, divididas em
subunidades de 10 x 10 m) estabelecidas de 20086(2oly et al., 2012). Todas as parcelas
estdo localizadas dentro do PESM, nos nucleos deiaba e Santa Virginia. As parcelas
permanentes foram distribuidas nos seguintes tposegetacdo (adaptado de Veloso et al.
(1991) para a realidade local): floresta de restifiga 10 m), floresta de terras baixas (altitude
< 300 m acima do nivel do mar), floresta submon{808 a 700 m) e montana (> 700 m). A
precipitacdo média anual varia de 2300 mm no t@p8eatra até 3000 mm no meio da encosta
(Salemi, 2009; Vieira et al., 2011).

parcglaM
parcela Bparcela N

parcela C gharcela 8
P~ parcela D
) P 4
‘DE(CE\al parcea\a A
L3 parcel'a’J Y Pt
p: 3 H ‘Picinguaba

parcela F

Google earth
3

Figura 1. Localizagdo das 13 parcelas permandpgesela A: uma (1) parcela proxima a praia da Figen
parcela B, C, D e E: (4) parcelas até 300 m deudéi parcela G, H, | e J: 4 parcelas permane=&9d a 700
m de altitude; parcela K, L, M e N : 4 parcelasmementes acima de 700 m.

Inventario florestal

Em cada parcela permanente n6s marcamos, idemtd&a mensuramos todos 0s

individuos com o diametro a altura do peito (DARjion ou igual a 4,8 cm. Coletamos as
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principais variaveis de inventario florestal: didroea altura do peito (DAP), altura total,
gualidade do tronco e posicao espacial de cadsithdi arbéreo em relacdo a sub-parcela.
Apéds aproximadamente dois (2) e quatro (4) anosmdantacdo, realizamos o inventério
florestal novamente em todas as parcelas permaneoite 0 objetivo de estudar a dinamica
da floresta. Portanto, informacdes relativas ardioa florestal destas areas estao disponiveis
para um intervalo de dois anos e quatro anos zatado seis anos de estudo de dinamica

florestal.

Riqueza e distribuicdo de espécies

Ao longo do gradiente de elevacao, a partir de anaise de ordenacdo, um estudo
desenvolvido por Eisenlohr et al. (2013) mostra du@s parcelas se destacam em relagéo as
demais: a parcela permanente proxima a praia danBazsobre solo Neossolo Quartzarénico
e com inundacéo frequente; e uma parcela na Fo@sibréfila Densa de Terra Baixas que
sofreu exploracao seletiva (Eisenlohr et al., 20A3jqueza de espécies (numero de espécies
em 1-ha) é maior na floresta Submontana da enadsgando a 211 espécies (Eisenlohr et
al., 2013). As principais variaveis que se relagiam com o padrdo observado de riqueza
foram: numero de clareiras, nimero de individuao® @aules multiplos, altitude média e
desvio padréo da inclinac&o do terreno (Eisenloht. 2013). Apenas oito espéciekuterpe
edulis, Calyptranthes lucida, Marlierea tomentos&uapira opposita, Hieronyma
alchorneoides, Cupania furfuracea, Cecropia glaziddnethl e Coussapoa microcarpa

ocorrem em todo o gradiente de elevacao (Joly. @04P).

Estrutura florestal, estoque de carbono e nitrogéni

A densidade total de individuos arboreos aumeota & elevacdo e varia de 1230
individuos h# na Floresta de Terras Baixas até 1727 individadsa Floresta Submontana,
com excecao da floresta de Restinga que esta cio ithd gradiente (10 m) e possui 1630
individuos hd (Alves et al. 2010). A biomassa viva acima do galmbém aumenta com a
elevacdo e varia de 166 Mg haa Floresta de Restinga até 271 Mg' e Floresta
Montana(Alves et al. 2010). A distribuicdo dos induos por classe de DAP varia ao longo
do gradiente: as arvores grandes (30 a 50 cm DAR)i® grandes (> 50 cm DAP) sdo mais

abundantes nas Florestas Submontana e Montanajayeamparadas com as florestas de
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Restinga e de Terras Baixas (Alves et al. 2010hs€guentemente, os estoques de carbono e
nitrogénio acima e abaixo do solo também aumentam & elevacao (Vieira et al. 2011). O
estoque total de carbono acima do solo varia deMdtha® até 150 Mg Mg hd e o de
nitrogénio de 1 até 2 Mg HgVieira et al. 2011). Os estoques de carbonoregénio abaixo

do solo s&o maiores: de carbono varia de 200 Mgah300 Mg h# e de nitrogénio de 14 a
20 Mg ha" (Vieira et al. 2011).

Atributos fisicos e quimicos do solo

Os atributos fisicos e quimicos do solo variam lampnte dentro de cada tipo de
floresta ao longo do gradiente de elevacao, po@mapresenta padréo distinto entre os tipos
florestais e nem apresentam relacdo com as vasiangbientais do gradiente (Martins et al.
2015). Os unicos atributos fisicos e quimicos quedam com a elevacao sdo: o teor de silte
(%), o teor de carbono (%) e nitrogénio (%) que e@ntam com a elevacado (Martins et al.
2015). O pH do solo é baixo ao longo de todo gradjeapresentando pequena amplitude de
3,5 até 3,7 (Martins et al. 2015). A alta concegfea de aluminio trocavel e baixa
concentracdo de fosforo € uma caracteristica coaongo de todo o gradiente (Martins et
al. 2015).
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Abstract - Here we asked the following question to proposenavel, simple and
complementary way to assess trait diversity in it@lp forest communities: Are the
continuous probability distributions fitted to traiata in each community able to capture the
trait diversity pattern? We used functional evesn@®£yv), functional dispersion (FDis) and
standardized effect of mean pairwise trait distaf8E€S.PW) to express one of the facets of
trait diversity. We selected the most known cordun distributions: Weibull, Gamma,
Exponential, Log-normal and Normal. We first ap@libe proposed methodology to real data
across an altitudinal gradient and finally we parfed an across-scale analysis by simulating
communities of two distinct scales and then re-appihe proposed methodology. We focus
on wood specific gravity as a key functional traite Weibull distribution was the best one to
explain wood density data, among the model canelsdan 12 of 13 permanent plots with the
presence/absence data and in 8 of 13 permanerst \plegn accounting for differences in
species abundance. We found strong relationshipvdegt the calculated FEv, FDis and
SES.PW and the estimated value of Weibull shapanpeter for the permanent plots across
the elevation gradient in the Atlantic forest. Wheansidering species abundance the
relationship weakens but is still present. The shp@grameter was also able to explain the
observed variation of FEv, FDis and SES.PW in lsttall and large artificial communities.
Finally, we provided an additional continuous vhlato use as a factor to help explain

ecological variables with the focus on the roléusictional diversity.

Keywords:. functional diversity; community assembly; functibtraits; forest communities
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I ntroduction

Functional ecology has emerged as an effectivetaaplve ecological questions when
compared, in a simple example, to standard mettledsng with diversity based on species
list (Mcgill et al. 2006). One single argument tbis arising method is that different species
can be functionally redundant in a community dep@ndn the functional trait considered
and the ecosystem function assessed (Mcgill 08i6), making them equal in their effects
on ecosystem functioning (Mouchet et al. 2010).d&onal diversity, defined here as "the
value and range of those species traits that infling ecosystem functioning (Tilman 2001)",
encompass two facets of trait composition: (1) mowch of the functional niche space is
filled by the species (functional richness) andh@)v this space is filled (Schleuter et al.
2010). Consequently, regarding to the latter aspgpeticies-rich communities may contain
species more closely related occupying the tratsmr may contain species less closely
related and that pattern can ultimately determausgstem process (Mcgill et al. 2006; Liu et
al. 2013).

How the space is filled by the species is an agbettcan be decomposed into two measures
of trait diversity: functional evenness and funotibdivergence (Schleuter et al. 2010;
Mouchet et al. 2010). Functional evenness deschibeasregularly species (or individuals if is
considered) are distributed in the functional sgdteuchet et al. 2010). Functional
divergence is related to the distance betweengéeias from the central point of the
functional space (Mouchet et al. 2010). There amesspecific metrics for each component
such as functional evenness (FEv) and functiorsgetsion (FDis) by (Villéger et al. 2008;
Laliberté and Legendre 2010) and also the Rao qtiadmtropy index (Rao’s Q) proposed
by (Botta-Dukat 2005), related to functional divemge. Both metrics are distance-based
approach (Mouchet et al. 2010). Another way to antéor trait divergence is based on the
branch length of dendograms or cladograms (PetahdyGaston 2006). A metric based on
the branch length commonly used in tropical foresthe mean pairwise distance between all
species in each community (MPD), belonging to aifigespecies pool (Kraft et al. 2008). In
summary, this metric integrates the following gigstHow closely related are the average

pairs of species in a community (Webb et al. 2002)?

All of those metrics require more than one typénpiit data and are time consuming
regarding to the calculation. The calculation ofMfequires, when only looking for distance

between species, two types of table as input d&&bb et al. 2002; Liu et al. 2013): a table of



24

presence/absence of species as column and comesumitsamples as rows and a table of
species as rows and trait (one or more) as collmref al. 2013). There are, basically, three
principal steps involved: (1) the creation of a@nce matrix of traits; (2) the creation of a
trait dendrogram, similar to the phylogenetic ti@eapplying hierarchical clustering to the
trait distance matrix; (3) the calculation of oh&st MPD and the standardized effect size of
PW (SES.PW) after randomization of the taxa laiseldr other type o null model chosen (Liu
et al. 2013). The same types of input data are fssdte calculation of FEve and FDis
(Villéger et al. 2008; Laliberté and Legendre 20Im3pending on the number of samples, the
size of species pool and computer capacity, thessegdures can be time consuming.
Therefore, there is a need to provide alternatiagsato ecologists and forestry scientists to
assess trait diversity pattern that are less tiomsweming and more simplistic regarding input
data. For example, when accounting for differermween individuals (the case where the
species abundance is considered) rather than spdugecalculation of MPD can last several

hours depending on the number of samples andzbeo§ieach one.

Here we asked the following question to proposew, simple and complementary way to
assess trait diversity in tropical forest commusitiAre the continuous probability
distributions fitted to trait data in each commurable to capture the trait diversity pattern?
By using a set of continuous probability distrilouis, model selection approach and
likelihood inference we first applied the proposeethodology to real data across an
altitudinal gradient and finally we performed amass-scale analysis by simulating
communities of two distinct scales and then re-agphe proposed methodology to show the
overall applicability of the method. We focus onogladensity as a key functional trait due to
its capability to integrate the growth-survivaldeaoff of adult trees at individual and species
level in tropical forests (Poorter et al. 2008; Biigt al. 2011) and that can ultimately
determine patterns of structure and function asgstem level (Baker et al. 2004). We also
focus on the aspect of functional diversity thadatdes how the functional space is filled,

specifically the functional evenness and divergence
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Material and methods
Sudy area and wood specific gravity data

We used data from a network of 13 one-hectare peentglots established between
2005/2006 in the Atlantic forest, municipalitiesldtbatuba and S&o Luis do Paraitinga
(23°34'S, 4502W and 2817'S, 4511'W), southeastern region of Brazil (Joly et al. 2012

The network of permanent plots encompasses andaitél gradient from 10 m up to 1050 m
(a.s.l), where the vegetation is classified acewdo the altitude of occurrence as Lowland,
Submontane and Montane tropical rainforest (Jobt.2012) with the exception of one plot
near the shoreline that is classified as SeasoRrbdlyded Forest (Scarano 2002). In each one-
hectare sampled, all trees and palms with dianat&r30 m (or above any buttress}.8 cm
were tagged, mapped and identified at species (8ot et al. 2012). The aboveground
biomass, forest and soil carbon stocks show madiégtences across the altitudinal gradient
(Alves et al. 2010; Vieira et al. 2011). The sgpe is Inceptisol (United States Department of
Agriculture taxonomy) in all plots with the excegtiof the plot under the Seasonally Flooded
Forest that is classified as Quartzipsamment (¥ietral. 2011; Eisenlohr et al. 2013) and
there are slightly changes in soil physical anchubael properties (Vieira et al. 2011,
Eisenlohr et al. 2013). Species diversity and mdsnalso changes across the altitudinal
gradients (Eisenlohr et al. 2013). The wood spegiffavity was compiled from a global
database (Chave et al. 2009) and also from indaisources (Alves et al. 2010).

Functional divergence, evenness and standardized effect of mean pairwise distance

To assess the ability of probabilistic distribusdn describing functional diversity patterns,
we chose the indexes proposed by (Laliberté anéndamg 2010) for describing functional
evenness (FEv) and functional divergence or digpe$-Dis). In addition, we also selected
the proposed metric of trait divergence represebieithe Rao quadratic entropy (hereafter
called RaoQ) (Botta-Dukat 2005). To include thecottype of measure of distance between
species, we used standardized effect of mean sa&nait distance (hereafter called
SES.MPD) to express trait dispersion patterns (Watlabh. 2002; Liu et al. 2013). We
calculated FEv, FDis and RaoQ through the use bf ffackage implemented in the R
environment (R Development Core Team, 2014). Fercticulation of FEv, FDis and RaoQ
we used a matrix of species presence/absence ndates as column and communities as
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rows and also a data frame containing the targétas column and species as rows. We
calculated SES.MPD for each community as followst,fwe compiled community data on a
matrix of presence/absence with communities/samplé®e rows and taxa in the columns;
and also compiled trait data on a data frame waitla in the rows and traits in the columns.
Second, we created an Euclidian distance matrix thi¢ trait data. Third, we applied a
hierarchical clustering to the distance matrix #reh converted the clustered object into
dendrograms (Liu et al. 2013). The Euclidian matnierarchical clustering and the
conversion were performed using thet(), hclust() andas.dendrogram() functions
implemented in the R environment (R DevelopmeneCaam, 2014). The dendrograms,
similar to phylogenetic trees, were again conveitiéalphylo objects using the "ape” package
implemented in the R environment (Paradis et @420Using theghylo object and the
community presence/absence matrix data we finallgutated the SES.MPD through the use

of “picante” package (Kembel et al. 2010).

Probability distributions and model selection approach

We selected the most known continuous distributigveibull, Gamma, Exponential, Log-
normal and Normal. All those functions have theesponding parameters that describe the
format of the curve, depending on their value. Gt of our analysis relies on likelihood
principle and law (Royall 1997). Therefore we usgakimum likelihood for estimating
model parameters and also for the model selecpproach (Burnham and Anderson 2002).
The estimation of model parameters were perfornyaasing thditdistr() function
implemented in the "MASS” package of the R envirenn{R Development Core Team,
2014). We used the Akaike information criterion CAffor the selection of the best
continuous distribution (among the selected orggggn the data (Burnham and Anderson
2002). The lowest AIC value indicates the best madaong the candidates (Burnham and
Anderson 2002).

Applying the proposed methodol ogy and simulating data

We focus on wood density as quantitative functidreat only. We performed the selection of
the best continuous distribution in each one-hegv@rmanent plot, by fitting the continuous

distributions to the wood density data from thecgglist of each community/plot. Moreover,
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to incorporate the abundance of species, we peetime selection of the best continuous
distribution by fitting the models to the inventatgta (the list of trees rather than the species
list). We then selected the best distribution facteplot. Finally, we used standard linear
regression technique to relate the estimated \&ltlee parameter (from the chosen
distribution) to the FEv, FDis and SES.PW indexebath cases (with and without
abundance). In order to extend our approach, wepggormed the fitting of distributions,
model selection and the posterior relation of tammmeters and the indexes in artificial wood
density data of communities with 20 species (sitmgesmall plots, hereafter called small
communities) and communities with 100 species (ktmg large plots, hereafter called large
communities). We used a total of 8 artificial commties of both scale. We did not include
species abundance on the simulation procedurehédle procedures were done through the
use of the R environment (R Development Core Te@id P

Results

The Weibull distribution was the best one to explabod density data of the species list
(with no abundance), among the model candidatel? iof 13 permanent plots (Table 1).
There were two plots where the Normal and Weibualé wonsidered equally plausible due to
the value oAAIC lower than 2 (Burnham and Anderson 2002): pkond H (Table 1); and
one plot (plot G) that the Normal distribution éitk better (Table 1). The estimated value of
shape parameter of Weibull distribution ranged febB2 up to 6.12 and the scale parameter
remained relatively constant among plots (TabléA$)the scale parameter varied slightly
among plots, we fixed this parameter to simulateloan values for the small and large
communities (Table 2). We changed only the shapgnpeter to create the random values, by
using therweibull() function in the R environment. We then fitted theidull distribution to

the simulated data to obtain the parameter estgdtshape and scale (Table 2).

We found strong relationship between the calcul&®d (r2 0.90, p<0.01), RaoQ (rz: 0.93,
p<0.01), SES.PW (rz 0.75, p<0.01) and the estichatdue of Weibull shape parameter for
the permanent plots across the elevation gradiettia Atlantic forest (Figure 1). We found
no significant relationship between FEv and thevesed value of shape parameter in our real
database.
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The shape parameter was also able to explain therdd variation of FDis (r2: 0.89,

p<0.01), RaoQ (rz 0.85, p<0.01) and SES.PW (£1,00<0.01) in large artificial

communities (Figure 2); and also in small artifi@ammunities (Figure 3); with r2: 0.85 for
FDis, r2: 0.77 for RaoQ, and r2: 0.73 for SES.PWO(P1 in all cases). The lowest values of
Weibull shape parameter were associated with tjleehipositive values of SES.PW and
higher values of FDis and RaoQ, whereas the higladses of shape were associated with the
lowest negative values of SES.PW and the lowesiegabf FDis and RaoQ.

When accounting for differences in the abundanceties, the Weibull model was also the
best one to explain wood density data in 8 of bidspldata not shown). However, the overall
behavior of functional diversity was moderatelyaasated with their shape parameter. The
coefficient of determination of the relationshigween shape and FDis was 0.33 (p<0.05),
for shape and RaoQ was 0.62 (p<0.01) and for saap&SES.PW was 0.25 (p<0.05). We also
found no relationship between shape and FEv consglspecies abundance.

Discussion
Which continuous distribution better fits the wood density data?

Initially proposed to study the resistance of materand also with a myriad of applications

(Bailey and Dell 1973), the Weibull distribution svéhe best one to explain the wood density
data in the Atlantic forest both considering onhe tspecies list and the inventory list

(accounting for species abundance). The Weibultridigion has been widely used in

ecological and tropical forest studies, especitlynodeling diameter distributions (Bailey

and Dell 1973; Batista, J. L. F. 1989).

|s the shape parameter able to explain thetrait diversity pattern in real and simulated data?

The shape parameter of Weibull distribution expddinthe trait diversity data for real

communities across the elevation gradient in tHamit forest, for simulated communities of
small scale (20 species, simulating small plots) fam simulated communities of large scale
(100 species, simulating large plots). Specificallye found strong relationship between the
parameter and the aspect of the functional diweveitich describe how the trait space is filled

by the coexisting species within the communitieheW the aspect takes into account the
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abundance of species, rather than only the ocatgrefthe specieper se, the relationship

weakens but still persists.

In the range of our observed data, the lowest gahieshape parameter were associated with
communities showing the highest values of FDis Bad and the highest positive values of
SES.PW. Higher positive values of SES.PW indicata over-dispersion or species less
closely related regarding wood density trait (Liuaé 2013). The highest values of Weibull
shape were associated with the lowest values of EDd RaoQ and the negative, lowest
values of SES.PW which indicates trait clusteringpecies more closely related (Liu et al.
2013). Those dispersion patterns can lead to cstimtgpbehavior of forest functioning (Liu et
al. 2013). In an example, in relation to wood dgns more dispersed forest community may
be prone to higher mortality and growth rates wlempared to a forest community

composed by clustered species in the trait spazaad8ello et al. unpublished data).

FDis index is the mean distance in trait spacendividual species to the centroid of all
species in the community/sample (Laliberté and hdge 2010), in other words FDis
measures the dispersion of all species in a tpate relying on a distance-based approach.
RaoQ index is very similar to FDis (Laliberté aneigendre 2010), in the concept of being a
measure relying on a distance-based approach. Howd&aoQ does it differently by
measuring the average distance of two randomlyctlespecies or individuals of a

community with replacement.

Our results suggest that the shape parameter obulVelistribution captures this distance
between the individual species from a specific poitepending on the metric considered
(FDis, RaoQ or SES.PW), no matter how the distasmieeeasured. Here, we used metrics of
two distinct approaches regarding to the distaaadistance-based approach from a matrix of
dissimilarity and by measuring the branch length glendrogram. We advocate that the shape
parameter of Weibull integrates the questions bytrotling how dispersed the curve is from
the central point. In the case of continuous distion, the central point matches to the mass
equilibrium or, in other words, the expected vabiethe curve (mean for the Gaussian or
Normal distribution). This could be easily noted blserving the theoretical curves of
Weibull density function (Figure 4). From the valok3 to 7, the shape parameter controls
how much dispersed the data is from their expectdde (Figure 4). The value equals to 3
shows a more compressed distribution than the veduels to 7 (Figure 4). This behavior of

the curve reflects how much dispersed the dateaitfis.
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Future directions and research needed

We have proved here the role of continuous distiginumodels in determining patterns of
wood density diversity data in a simple way. Byrdpihis we therefore provided an
additional continuous variable to use as a factdretip explain key ecological variables such
as variables related to ecosystem functioning, thiéhfocus on the role of functional
diversity. However, we identified some gaps aneéaesh topics to be addressed. There is a
need of testing the shape parameter against tihditrarsity index in a model selection
framework. In sum, the question to be answeretigidontext is if the shape parameter is
more likely to explain the target ecological val@atather than the official trait diversity
index. In addition, we opened a window of opportiesito researchers testing other
continuous functional traits, in order to descititzét diversity, through the use of model

selection approach and probability distributions.
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Figure captions

Fig. 1 Relation between the estimated value of Weibull shape parameter and functional
dispersion (FDis), Rao quadratic entropy index (RaoQ) and the standar dized mean
pairwisetrait distance (SES.MPD) for 13 one-hectar e per manent plots across an
altitudinal gradient in the Atlantic forest. Thelinesindicate the linear regression model
which parametersare: FDis~1.59-0.13* Shape; RaoQ~2.95-0.35* Shape; SES.PW~14.70-
2.64* Shape

Fig. 2 Relation between the estimated value of Weibull shape parameter and functional
dispersion (FDis), Rao quadratic entropy index (RaoQ) and the standardized effect of
mean pairwisetrait distance (SES.PW) for 8 smulated large communities. Thelines
indicate thelinear regression model which parameters are: FDis~1.46-0.13* Shape;,
RaoQ~2.44-0.28* Shape; SES.PW~8.99-1.87* Shape

Fig. 3 Relation between the estimated value of Weibull shape parameter and functional
dispersion (FDis), Rao quadratic entropy index (RaoQ) and the standardized effect of
mean pairwisetrait distance (SES.PW) for 8 smulated small communities. Thelines
indicate thelinear regression model which parametersare: FDis~1.29-0.10* Shape;,
RaoQ~2.21-0.25* Shape; SES.PW~3.55-0.71* Shape

Fig. 4 Theoretical histogram and curves of Weibull density function. First histogram
with solid line shows a curve with shape parameter equal to 7 and second histogram and

dotted line with shape parameter equal to 3 (both with scale parameter equal to 0.7).
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Fig. 3
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Tables

Table 1.The difference between the best distribution maael the subsequent modeA(C) for the 13 permanel
plots across the elevation gradient in the Atlafarest, fitted to wood density data. Shape antesa@ parameters
estimates of the Weibull distribution. FEv: functad evenness; FDis: functional divergence; RaoQ@: Readratic
entropy index; SES.PW: standardized mean pairwasedistance.

:()I:te AAIC value Parameters FEWDis RaoQ SES.PW
Normal Lognormal Gamma Weibull Exponential shape scale
A 0.1 4.8 2.3 0.0 194.7 599 0.71 0.5%0.76 0.82 0.021
B 5.8 21.9 148 0.0 300.2 547 0.73 0.400.90 1.09 0.152
C 3.0 14.1 8.8 0.0 249.1 523 0.72 0.390.91 1.12 0.544
D 0.9 10.0 5.2 0.0 309.4 531 0.72 0.400.88 1.08 0.815
E 1.3 8.6 4.5 0.0 262.2 513 0.72 0.420.93 1.15 0.928
F 1.6 17.3 9.1 0.0 178.4 432 0.68 0.421.02 1.48 3.344
G 14 1.8 0.0 4.8 323.6 519 0.71 0.4D.88 1.06 0.413
H 0.0 9.3 4.4 0.6 360.1 562 0.72 0.3885 0.95 -0.530
I 4.0 26.1 15.7 0.0 453.5 5.85 0.73 0.360.83 0.96 0.647
J 0.0 12.6 6.1 00 449.3 570 0.72 0.340.84 0.96 -0.724
K 0.0 3.3 0.9 1.0 381.1 6.12 0.69 0.3a75 0.75 -2.764
M 2.3 10.5 6.3 0.0 381.3 6.11 0.70 0.340.79 0.81 -2.287
N 2.7 9.6 59 0.0 275.6 5.38 0.69 0.410.86 1.03 0.174
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Table 2. The range of simulated trait value, calted FEv, FDis, RaoQ and SES.PW and parametensatst of shap

and scale for 8 communities with 20 (small) and (l@fe) different species.

Cpcl)c;te Range FEv FDis RaoQ SES.PW Shape Scale
small large small large small large small large small large small large small large
a 0.34-1.29 0.10-1.10 051 058 102 114 176 180 166 419 311 312 0.73 0.68
b 0.30-1.01 0.24-1.08 0.62 058 088 0.89 115 121 133 175 3.84 413 0.68 0.71
c 0.29-1.06 0.28-0.99 053 058 100 0.77 150 090 1.70 -0.49 353 444 0.71 0.67
d 0.22-0.85 0.21-0.96 058 055 084 090 101 118 0.26 051 4.04 429 0.62 0.69
e 0.37-0.83 0.22-0.96 0.60 056 055 0.82 054 098 -0.77 -0.80 6.40 484 0.69 0.71
f 0.34-0.92 0.28-0.89 055 053 0.77 0.65 085 0.66 -0.63-1.83 499 6.00 0.71 0.70

0.52-0.82 0.32-0.90 0.74 054 051 063 033 063 -1.81 -3.35 845 6.52 0.72 0.72
0.44-0.89 0.32-0.86 051 056 059 057 051 052 -1.67 -3.67 562 7.04 0.69 0.69

0 «Q
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Abstract - The wood density plays a key role in determiningygpblogical properties at
individual-level, fitness at species-level and @ats of forest structure and function at
community-wide scale. In addition, the wood densigs been employed to infer on how
forest communities are assembled in space. Her@assessed functional convergence and
wood density divergence pattern along an elevampadient in the Atlantic forest.
Specifically, we addressed the following questiofiy: Is there functional convergence of
wood density related to elevation at the meta-comtyuevel across the elevation gradient?
(2) Is there functional convergence of wood densatgted to slope at the meta-community
level across the slope gradient? (3) Do the patiémmood density divergence change across
the communities? If so, what is the major factdiugencing its variation? We found no
functional convergence related to both elevatiom slope, even when tested across different
scales (small, 10 x 10 m and large, 100 x 100 rhg pattern of wood density divergence
changed across the elevation gradient. More impgrthe wood density divergence index
(SES.PW) is being driven by a combination of slapd gap phas@he SES.PW reaches the
maximum positive values (indicating trait over-disgion) in lower gap phase and lower
slope values whereas reaches the extreme negadluesv(indicating trait clustering) in
higher values of gap phase and slope. This is duhd linear increase of gap phase in
response of slope, suggesting a hierarchical ef&eep slope pose a challenge to low wood
density species and thus species with only wooditlemear the average values or a bit
higher can survive in this terrain. We do expedarrthese circumstances low dynamism in
steep slope and advanced gap phase areas whenredrtpareas with gentle slope and with

low gap phase values.

Key-words: functional traits; trait-based community assembiypical forests
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Introduction

The role of wood density in determining physiol@jiproperties at individual-level, fitness at
species-level and patterns of forest structurefanction at community-wide scale has been
exhaustively reported and is consistent acrosscabforest regions (Baker et al., 2004;
Chave et al., 2009; Malhi et al., 2006; Poortealgt2008; Ruger et al., 2011). Starting at the
core of a tree stem, wood density correlates watewtransport efficiency and water
transport safety (Chawt al. 2009). In the individual-level, wood density isiarportant
predictor of the trade-off between growth and stal(Rugeret al. 2011). Such as in the
individual-level, wood density is an important piedr of growth and survival at species-
level for large trees (Poorteral. 2008). Both at individual and species-level, tbagkr the
wood is the slower in growth rates and higher irvisal the individual and species are
(Poorteret al. 2008; Rugeket al. 2011). In the community-level scale the weightexbd/
density can also determines patterns of abovegrbiomlass stocks (Baker et al., 2004) and

has been hypothesized as a determinant of foreduption in Amazonia (Baker et al., 2009).

Besides these relations across different scalesytiod density and other important
functional traits have been employed to infer allemw communities are assembled in space
(Kraft et al., 2008; Liu et al., 2013; Pillar et,&009). By measuring the degree in which
species are related with each other in a traitespaad confronting the observed pattern with
that expected from null models it is possible teirwhether the community shows trait
clustering or trait over-dispersion (Kradtal. 2008; Liuet al. 2013). We define this pattern of
trait diversity as trait divergence pattern (letwal. 2013). The functional divergence is an
aspect of trait diversity which describes how tiaé space is filled by the species within a
community (Laliberté and Legendre 2010). An enwinental filtering mechanism is inferred
in the case of less diversity than expected or ¢tastering and the biotic interactions
mechanism is inferred when diversity is higher teapected or trait over-dispersion (Kreift
al. 2008; Liuet al. 2013). More important, it is possible to relate trait divergence metric in
a continuous manner with environmental or bioticatales using a modeling approach and

then calculate the most likely determinant of ttadt divergence pattern (Liet al. 2013).

Another way to infer about the mechanisms for comityutassembling in a trait-based
approach is to search for functional convergencegénvironmental gradients, in a meta-
community scale (Pillagt al. 2009). Note that this is slightly different of theevious concept

where the underlying mechanism is assessed witbamanunity. Instead, the environmental
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filtering is assessed throughout the communitiestha signal of functional convergence is
detected if the changes in the weighted mean gétdrait is driven by the environmental
gradient (Pillaret al. 2009).

In which situation do we expect convergence in wdedsity at the meta-community scale?
As stated above, the environmental filtering casultein functional convergence (Pilletral.
2009). An environmental gradient such as elevagiaadlients can act as a force that cause
shifts in species composition (Ragpal. 2012) and consequently leading to changes in the
weighted wood density at community-level. Speclfica the case of elevation gradients it is
predicted the increase of weighted wood densitpatmunity-level with altitude, since
growth and production tend to reduce as the inargastitude (Rapget al. 2012). However,
there are cases where the weighted mean trait dale not change along the meta-
community; instead, the environmental gradientrantler biotic gradient can leads to trait
divergence (Liwet al. 2013). Then, we move towards the approach of fapkor the
underlying mechanism within a community, by selegtn index that takes it into account
the facet of functional divergence (Moucleeal. 2010). One common metric based on a
measure of distance relying on the branch lengtntodit dendrogram is the standardized
effect size of mean pairwise trait distance (SES.PAW et al. 2013). The SES.PW is, by
definition, the average distance between pairpeties of a specific functional trait within a
community (Liuet al., 2013).

Here, we assessed functional convergence and wermity divergence pattern along an
elevation gradient in the Atlantic forest. The @lton gradient of the Atlantic forest in the
southeast Brazil (Eisenlobkt al. 2013) has a relatively small altitudinal rangel@@0 m

a.s.l), when compared to the others altitudinaflignats such as the Peruvian Andes (Retpp
al. 2012). However, the present elevation gradienivshexjuivalent temperature range
observed in the Peruvian Andes (Eisenlgihal. 2013; Rapyet al. 2012). In addition to the
elevation, the Atlantic gradient of the presentgtalso exhibits a gradient of slope
(Eisenlohret al. 2013) that also can act as a force for environaiditiiering selecting species
to be able to support steep slope and consequewdizing the probability of a low wood
density species to survive (Toledo et al. 2011)rédwer, we have also a natural and human-
induced gradient of disturbance (Jetyal. 2012) resulted from past disturbance at smalkscal
(Feeleyet al. 2007). In the context of acting as a force to gedshifts in wood density
divergence, the gradient of disturbance may oveectira altitudinal or slope gradient and

consequently leads to changes in the pattern efgience at community-level and no
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functional convergence related to the environmegriadiient. Forest patches in the initial gap-
phase — defined here as localized disturbanceswrakbquent regrowth — may contain species
less closely related with each other regardingd@odwdensity values due to the mix of species
with low wood density that initially colonize thegs with the species presented in the old-
growth forest patches (Feelelyal. 2007; Rugeet al. 2011). Therefore, there is a need to use
an analytical framework to test multiple hypothesesh as the model selection approach
based on the likelihood principle and law (Johnaod Omland 2004). Specifically we tackle
the following questions:

(1) Is there functional convergence of wood densitgtesl to elevation at the meta-
community level across the elevation gradient? (Repl. 2012).

(2) Is there functional convergence of wood densitgtesl to slope at the meta-
community level across the slope gradient? (dedicodeal. 2011).

(3) Do the pattern of wood density divergence changesadhe communities? If so, what

is the major factor influencing its variation?

We chose to use the analytical framework propogddiltar et al., (2009) to search for
convergence in both elevation and slope gradiém&ddition, we assessed the pattern of
wood density divergence by using the standardiffedtesize of mean pairwise trait distance
(SES.PW) and assessed their most likely predigtarsing a model selection approach
(Burnham and Anderson 2002; Johnson and Omland)200#mately, the assessment of
convergence of wood density at the meta-commueitglland the divergence pattern across
the communities (as well as the factor influendisgrariation) may produce important
insights about the behavior of dynamics and fumdtig of the Atlantic forest along the

elevation gradient.

Methods

Sudy site and sampling design

The present study was conducted in the Serra doStéde Park, southeastern Brazil'@B8S
and 4502°W; 2317°S and 43.1'W). We assessed functional convergence and \@endity
divergence patterns through the use of 13 one-teepermanent plots (100 x 100 m) from a
plot network established in 2005-2006 that encompaaltitudinal range of ~1080m (Jady
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al. 2012). The vegetation is classified as lowlandmontane rainforest, according to the
altitude (Oliveira-Filho and Fontes 2000). The sodre Inceptsols in the entire of the
altitudinal gradient, with the exception of a plocated near the shoreline classified as
Quartzipsamment (Eisenlokt al. 2013). There are no strongly differences in sbérical,
with low pH and low nutrients contents as a comralearacteristic among plots (Eisenladr

al. 2013). Only soil carbon and nitrogen stocks inseesignificantly with altitude (Vieirat

al. 2011). The soils are shallow and well-drained wiite exception of the plot under the
Quartzipsamment soil (Eisenloéral. 2013).

Environmental and biotic variables

We quantified elevation above the sea level in ehkt¢ta permanent plot (medium scale)
through the use of high precision equipment. Tlo¢ glbpe was quantified through the use of
elevation information from each 10 x 10 m corneinpdWVe first created a digital elevation
model (DEM) at 1-ha scale from the 10 x 10 m d&tee DEM was created using théopo-
to-raster” tool, an interpolation method implemented in &S to generate DEMSs
(Hutchinson 1989). This procedure allowed us taestopographic information in a raster
format with a high spatial resolution. We then agted the slope at small scale (10 x 10 m)
and scaled up to 1-ha scale by using probabilibsiig functions to extract the expected value

of each 1-ha plot (e.g., the mean for a Gaussstnitalition).

We used gap phase as a measure of localized @gistgtand subsequent regrowth (Brokaw
1985; Feelewt al. 2007). Old-growth tropical forests are a mosaiditierent patches of gaps
showing different degree of regeneration from rédgeopened gaps up to mature and more
steady-state dynamics patches (Brokaw, 1985), lzattdotttern of gap phase regeneration has
important effects on forest composition and dynan{Brokaw, 1985). We estimated the
relative gap phase proposed by (Feadegl. 2007) in each sub-plot of 10 x 10 m and also
scaled up to 1-ha scale. This procedure enabléd stere micro site variability of this metric
in a medium scale or community level. The estimmatid gap phase (GP) was based on the

logged ratio of basal area in large versus smathstas follows:
GP = In(BAlarge + 1) — In(BAsmall + 1)

Where BAlarge is the total basal area of all tnegh diameter at breast height (DBH) > 20
cm and BAsmall is the total basal area of all sterite DBH > 4.8 and< 10 cm. The GP is
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robust to choice of size cut-offs showing strongelations between different sizes (Feetey

al. 2007). GP is also a good measure of gap phaseodine strong correlation with other
measures of forest maturity such as the relativen@dnce of pioneer trees and maximum
canopy height per sub-plot (Feeleyal. 2007). The scaling up of GP up to the medium scale
(one-hectare scale) was performed with appropmpatdability density functions and the
respective expected value of the distribution fased above). The distribution of GP of all

plots fitted to the normal and gamma distributithus we used the mean as expected value.

Wood density convergence and divergence

We compiled wood density data from a global datalf@haveet al. 2009) and also from
individual sources (Alve®t al. 2010). We assessed functional convergence by ubiag
numerical framework proposed by (Pilkdral. 2009). The analysis of functional convergence
requires a matrix of species abundance as columdnsamples or communities as rows, a
matrix of species described by traits and a matfisamples or communities described by the
environmental variable of interest (Pilleral. 2009). The trait data is then scaled up to the
community-level and a new matrix is generated dairtg the weighted values of traits by
each sample or community (Pillat al. 2009). Thus, the functional convergence signal is
detected applying a mantel correlation test betwencommunity weighted trait and the
environmental matrix and also confronted to a moldel to test the significance (Pilletral.
2009). We performed this analysis in both small X100 m) and medium (100 x 100 m)
scales. However, we tested for functional convergeat small scale (10 x 10 m) with only
slope data because elevation changes slightlymitie plot. These analyses were performed
using the "SYNCSA™ package of the R environmerRaDévelopment Core Team, 2013).

To assess the wood density divergence pattern,my#oged the methodology proposed by
(Liu et al. 2013), adapted from (Kraét al. 2008). First, we calculated a mean pairwise trait
distance (PW) between all individuals from a t@déndrogram. The trait dendrogram was
created by applying a hierarchical clustering teuglidian distance matrix (Liet al. 2013).
The resulted trait dendrogram can be compared gmasby to a phylogenetic tree (Leh al.
2013). The observed PW of each community was tr@mpared to a null distribution
drawing from the all species names and recalculétad et al. 2013). The recalculation
allowed us to obtain a standardized effect sizetferPW (Liuet al. 2013). The standardized

effect size of PW (hereafter refered to SES.PWiesgairom negative values (indicating trait
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clustering or low diversity) to high positive vakig¢indicating trait over-dispersion or high
diversity). We performed this analysis in both dnfa0 x 10 m) and medium (100 x 100 m)
scales. These analyses were performed using the ap “picante” packages of the R
environmental (R Development Core Team, 2013).

Modeling approach to relate the divergence pattern to environmental and biotic variables

The most likelihood predictor of the wood densityetlgence pattern was assessed through
the use of a model selection approach (Johnso®aridnd 2004). The approach of model
selection relies on selecting candidate modelsabiaespond to ecological hypotheses of
interest and, then, to select the model that asslgnhighest likelihood given the empirical
data set (Johnson and Omland 2004). The criteapsediecting the most likelihood model is
based on the law of maximum likelihood (Burnham Anderson 2002), penalizing more
complex or larger number of parameters models. dititisrion is called "Akaike Information
Criterion” or AIC (Burnham and Anderson 2002).

First, we define the following general models:
model 1:N(u, o)

model 2:N(u,0)u = B0+ L1+ X

model 3:N(u, o)u = BO + Bl * X; 0 = eP? x XPB3

Wherep is the meang the standard deviatiofi) andP1 parameters of the linear relationship
betweenu and a given random response variablegXandp3 parameters of the non-linear
relationship betwees and a given response variable X. These Gaussimhastic models
without effect (model 1), with linear effect an (model 2) and heterocedastic with linear
effect onp (model 3) are used as a basis for testing the fikadithood predictor. The first
performance test was carried out with the set efligtor variables (X) that we considered
plausible, according to the ecological hypotheddsen we selected the model that best
explained our target response variable with theekivAIC value. Finally, the selected model
with the lowest AIC value was tested against with Gaussian model with no effect (model
1). If the selected model with the random varigloi@del with linear effect) still showed the
lowest AIC value, we confirmed the linear effecttioé particular random predictor variable.

We also used the method of maximum likelihood toveste the parameters o, fO andpl of
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each model, using the functione2 implemented in "bbmle” package in the R environmen
(R Development Core Team, 2014). We included therbeedastic model (model 3) in all

performance tests. This procedure enabled us tecdeind properly accommodate

heterocedasticity, a case where the variance chamigje the response variable.

Results

Despite the trend of increasing weighted wood dgngith increasing elevation (Figure 1),
we observed no functional convergence of wood dgmnsirelation to elevation at the meta-
community level (rho=0.26, p>0.1, Figure 1). Comitysveighted wood density ranged
from 0.62 g crif up to 0.69 g ci (Figure 1).

We also observed no functional convergence of wdedsity in relation to slope both at
small, considering the 10 x 10 m communities (ro8%, p>0.1, Figure 2), and medium
scale, considering the 100 x 100 m communities=@@8, p>0.1, Figure 3). Although not
significant, we also observed a trend in increasimighted wood density with increasing

slope at medium scale (Figure 3).

We observed changes in the wood density divergpattern at medium scale (100 x 100 m)
across the elevation gradient of the Atlantic fo{@sble 1). SES.PW varied from -2.76 up to
the highest positive value of 3.34, indicating adjent of functional trait assembly among the
studied community: a continuum of extremely clustecommunities up to extremely over-

dispersed communities, in relation to wood density.

More important, the model selection approach recgeao equally plausible variables to
explain the observed variation of SES.PW even dfieconfront with the model without
effect (Table 2). The SES.PW reaches the maximusitipe values, indicating a greater trait
distance among co-occurring species than expeictede lower gap phase values and lower
slope values whereas reaches the extreme negaivesv(indicating trait clustering) in the
higher values of gap phase and slope (Figure 4Famde 5). This is due the linear increase

of gap phase in response of slope (Figure 6), stiggea hierarchical effect.

At the small scale (10 x 10 m), SES.PW also chaffiged -3.6 up to 6 (Figure 7). However,

any of selected variables were able to predicotiserved variation of SES.PW in that scale.
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Discussion

We first sought the functional convergence of waledhsity related to elevation gradient of
the Atlantic forest and found no significance atdmen scale. More important, functional
convergence signal was also absence in relatistofe of terrain at both small and medium
scales. Even observing the absence of functionayargence, we found that the pattern of
wood density divergence changes across the elevgtadient of the Atlantic forest and its
variation is predicted by a combination of pastudisance and slope. Surprisingly, we found
a combined effect of slope of terrain indicatingi@rarchical effect in the observed pattern of
wood density divergence. In summary, we found comiti@s showing species more closely
related (in relation of wood density) in plots witlllvanced degree of forest maturity and
under steep slope. Communities showing greateardist than expected, the inverse of trait
clustering, were found in plots with low degredafst maturity and gentle slopes.

For this observed variation of wood density diveige we hypothesized that: (1) Historic
human-induced disturbance, which increases comsnwobd density variance by creating
gaps, do not reach steep slope areas; or (2) Steep pose a challenge to low wood density
species and thus species with only wood density theaaverage values or a bit higher can
survive on this terrain (Lawton 1984; Williamson849. Human-induced disturbance could
be resulted from different sources such as sekedtgging in lowland forests (Jolkst al.
2012), palm harvesting for the usage of palm h@encalion et al., 2012) and also from the
recreational use of trails (Taloeh al. 2007). It is feasible that steep slope areas (igbha

drive off any kind of these human-induced distudsapractices.

The second and most likely hypothesis (2) couldergforced by the higher gap phase values
in steep slope, indicating communities with advandegree of stability and low dynamism.
(Williamson 1984) also found the lacking of extretoes wood density values in the middle
elevation areas and lack of both extreme low agt thiood density values in higher elevation
areas among the elevation gradients of tropicadsksr and is consistent with the findings
showed here where communities with species morgeliaelated near the weighted wood
density values where found in this areas. Thesdinfgs also matches with the hypothesis
proposed by Terborgh (1973) and confirmed by Swer&oEnquist (2007). The authors
strongly suggest that species in communities onntleee stressful end of a given abiotic

gradient should generally have trait distributidhat are constrained (Swenson and Enquist
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2007). The stressful abiotic environment thus adha primary determinant of trait variances

(Swenson and Enquist 2007).

In conclusion, being a crucial functional trait @@hining intrinsic growth rates for species in
tropical forests (Rugeat al. 2011) and also probability of mortality (Cheioal. 2008) we do
expect under these circumstances low dynamisnegpsilope and advanced gap phase areas
when compared to areas with gentle slope and withdap phase values. The lacking of
species with extreme low wood density values iestdope and advanced gap phase might

leads to low mortality and growth rates at commytetel.
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Tables

Table 1. Slope (°), gap phase, elevation (m) aadstrdized effect size of mean pairwise trait

distance (SES.PW) in each permanent plot acrossltitadinal gradient in the Atlantic

forest.
Plot code Slope (°) Gap phase Ele(\r/:)tlon SES.PW
A 1.3 0.048 10.1 0.02
B 15.1 0.111 45.5 0.15
C 16.1 0.089 63.7 0.54
D 13.0 0.105 57.0 0.81
E 11.2 0.117 73.0 0.93
F 12.0 0.080 104.8 3.34
G 12.5 0.151 188.5 0.41
H 9.4 0.151 207.9 -0.53
I 27.7 0.175 350.3 0.65
J 26.0 0.181 375.0 -0.72
K 25.9 0.149 1066.0 -2.76
M 26.1 0.188 1045.0 -2.29
N 16.0 0.145 1025.0 0.17
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Table 2. Analysis of the best predictor of stantdad effect size of mean pairwise trait
distance (SES.PW) and parameter estimates of th@idzie models chosen for the model
selection approach. SES.PW was modeled as a Imedel of: gap phase, slope, H. gap
phase (heterocedastic model), Gaussian only withefféctN(u, o) and H. slope
(heterocedastic modelpAIC less than 2 indicates models equally plaustblexplain the
SES.PW variable.

Model AAIC  df Model parameters
M c go Bl a b

SESPW ~ Gap phase 00 3 - 121 259 -1951 - -
SESPW ~ Sope 13 3 - 127 154 -009 - -
SESPW ~ H. Gap phase 16 4 - - 2.90 -21.68 0.50 -0.32
SESPW ~N(u, ) 27 2 006 145 - - -
SESPW ~ H. Slope 33 4 - - 165 -0.10 0.33-0.04
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Figure 1. Relationship between weighted wood dgiigitm?) and elevation (m) at

community level (100 x 100 m).
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Resumo -O crescimento diamétrico absoluto (CRAY, 0 crescimento relativo em area
basal (CRang € a produtividade primaria liquida das arvord3L{®) no nivel da comunidade
florestal tendem a diminuir com o aumento da agtem gradientes de elevagao. Entretanto,
o historico de perturbacdo do passado pode tamkeéenntinar as variacdes observadas de
CDAscaied CRstang® PPLA em florestas tropicais e superar o efatgradiente ambiental. Em
ambos os casos, mudancas na composicao floristibeeesidade funcional acompanham o
gradiente ambiental ou de regenerag¢édensidade da madeira é um atributo funcional ehav
gue integra o custo-beneficio entre crescimentmbeesivéncia e determina o crescimento no
nivel de espécie e da comunidade em alguns |lddaite estudo, respondemos as seguintes
questdes: (1) A densidade da madeira € capaz de@re CDA, no nivel de espécie na
floresta Atlantica? (2) A divergéncia da densidddemadeira est4 determinando a variacao
observada do CDAuied CRstang€ PPLA da comunidade arborea na floresta Atlamstickbongo

do gradiente de altitude da Serra do Mar? O eéitdensidade da madeira sobre o GDW
nivel de espécie foi site-especifico. Observamesedo em 4 de 13 parcelas permanentes.
Nao detectamos o efeito da variavel altitude s@@DAscqes CRstand € PPLA das arvores
vivas. O indice de divergéncia da densidade da madeiradpaz de explicar a variacdo
observada no CD4qeq€ também esta determinando osRRna escala da comunidade. As
areas de maior divergéncia funcional, que coincidem as areas que apresentam maior grau
de perturbagdo, crescem mais quando comparadasasodreas de menor divergéncia
funcional ou maior agrupamento funcional que caiegi com as areas que apresentam

menor grau de distarbio.

Palavras-chave:produtividade florestal; disturbio local; densidadke madeira; diversidade

funcional.
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Introducéo

Os gradientes ambientais podem atuar como verdad@iperimentos em larga escala
para ajudar a responder importantes questdes éxado(Mcgill et al. 2006). Uma delas é
como sera o funcionamento das florestas tropicaisesposta as mudancas do clima (Retpp
al. 2012). Por exemplo, entender como 0 crescimentangntiplas escalas respondera ao
aumento da temperatura pode ajudar a entender semmmportara o ciclo do carbono
florestal nos trépicos (Clamt al. 2003; Rappet al. 2012).

O crescimento — definido aqui como o crescimensméirico absoluto (CDA) e o
crescimento relativo em area basal (CR) - ao nilelcomunidade e a produtividade —
definido aqui como a produtividade priméria liquaks arvores (PPLA) - tendem a diminuir
com o aumento da altitude em gradientes de elevdeéitorestas tropicais em resposta a
diminuicdo da temperatura (Girardén al. 2010; Rappet al. 2012). Algumas hipdteses tém
sido levantadas para explicar o presente declibja efeito direto metabdlico da temperatura
sobre a fotossintese, mostrando um aumento aténto de estabilizacdo e entdo declinio da
fotossintese com o aumento da temperatura (Brewal. 2004); (2) o efeito indireto do
gradiente de temperatura gerando mudancas na cm@pdkoristica que por sua vez resulta
em diminuicdo no CDA, CR e PPLA, nesse caso ss@ces estao distribuidas ao longo do
gradiente em relacdo a suas taxas de crescimenttarhentais (Rapet al. 2012).
Entretanto, o grau de perturbacdo natural ou acsdpmbém pode determinar as variagées
de CDA, CR e PPLA em florestas tropicais no nivelcdmunidade (Feelest al. 2007) e
superar o efeito do gradiente ambiental. Por ispeaessario uma abordagem analitica de
inferéncia estatistica que confronte o maior nunparssivel de hipéteses teéricas (Burnham
and Anderson 2002).

A influéncia do grau de perturbacdo sobre o CDA, €R PPLA no nivel da
comunidade em uma floresta tropical também €& acohgua por mudancas na composicao
floristica (Feeleyet al. 2007). Em conjunto com a variacdo na composicadstica, é
também esperado variacbes na composicao funcidrggnsidade da madeira, por exemplo,
€ um atributo funcional determinante do cresciméando no nivel de espécie (Poorteral.
2008; Rugeet al. 2012) quanto também tem sido levantada como paletheterminante de
dindmica e produtividade na Amazonia através dag@n do seu valor médio ponderado
(Baker et al. 2009). Areas dominadas por manchas de clareirasestégio inicial de

regeneracao, seguido de um evento natural (ex.agdeduma arvore de grande porte) ou
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antropico (ex. corte seletivo de madeira), tendegwilir maior nimero de espécies de baixa
densidade da madeira que coexistem com espéciesedma e alta densidade da madeira
(Brokaw 1985). Essas é&reas, entdo, apresentam mwhiaengéncia funcional relacionada a
densidade da madeira no nivel da comunidade quaondwgparadas com as areas que

apresentam predominio de manchas em estagio deeragéo mais avancado (Capitulo 2).

Ao longo do gradiente de altitude da floresta Attinda Serra do Mar a divergéncia
da densidade da madeira da comunidade arbdreareseapado neste trabalho como a
distancia média de um determinado atributo fundienére pares de espécies (SES.PW) —
varia desde mais agrupado até muito disperso esestio determinada por uma combinacéo
do grau de perturbacdo — aqui definido como a diceainmterna de clareira devido a
distarbios locais e regeneragdo subsequente dirag&o média do terreno (Capitulo 2). No
caso do gradiente de elevacdo da Serra do Mararopétese € de que a inclinacdo do
terreno impde uma restricdo para a permanénciabee\seéncia de espécies de baixa
densidade da madeira (Capitulo 2). Tal imposicdonsequentemente, resulta em
comunidades mais estaveis, menos dinamicas e cetrmpinancia de manchas em estagios
mais avancados de disturbio local e regeneracdsequbnte. Dentro desse contexto, a
primeira pergunta que buscamos responder nestallicaB: (1) A densidade da madeira é
capaz de predizer o CDA no nivel de espécie nadtartropical Atlantica? Verificado o
efeito da densidade da madeira sobre o0 CDA em diwadspécie, a segunda pergunta que
buscamos responder foi: (2) A divergéncia da dewsidda madeira estd determinando a
variacdo observada do CDA, CR e PPLA da florestantita ao longo do gradiente de
altitude da Serra do Mar? A expectativa é de q@®84, CR e PPLA no nivel da comunidade
diminuam em resposta ao gradiente observado degéiveia da densidade da madeira desde
mais disperso a mais agrupado. Em resumo, esperanuasitrar comunidades de menor
crescimento em areas de maior agrupamento func{bmait clustering). Através de uma
abordagem de selecédo de modelos (Burnham and Amd2@92), respondemos essa segunda
guestao incluindo além da variavel distancia méiaum determinado atributo funcional
entre pares de espécies também a variavel altiuderelacdo ao nivel do mar. Esse
procedimento permitiu-nos confrontar duas hipotéséscas de maneira simultanea e assim
selecionar a variavel mais plausivel para explioarcrescimento e produtividade da

comunidade arborea.
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Material e métodos

Area de estudo, desenho amostral e inventariodtate

Este estudo foi desenvolvido no Parque Estadu&edea do Mar, regido sudeste do
Brasil (2334°S e 492'W; 2317'S e 48.1'W). Para responder as questfes propostas neste
capitulo, utilizamos 13 parcelas permanentes dea (-60 x 100 m) de uma rede de parcelas
permanentes estabelecidas entre 2005 e 2006 quebangm gradiente de elevacdo de
aproximadamente 1080 m (Jaial.2012).

A vegetagdo é classificada como: Floresta Ombrdd#msa de Terras Baixas até
Floresta Ombrofila Densa Montana de acordo comattitade em relacdo ao nivel do mar
(Oliveira-Filho and Fontes 2000). Os solos saosti@ados como Cambissolos em todo o
gradiente, com excecdo de uma das parcelas lodadizarOxima a praia da Fazenda que é
classificado como Neossolo Quartzarénico, ondergrecge a floresta de restinga (Eisenlohr
et al. 2013). No geral, os solos apresentam baixo pHva lwdncentragcdo de nutrientes em
todo o gradiente (Eisenlolat al. 2013) e os estoques de carbono e nitrogénio aament
significativamente com a altitude (Vieied al. 2011). Os solos séo rasos e bem drenados com
excecdo do Neossolo Quartzarénico proximo a praigFazenda que apresenta regimes
sazonais de inundacéo (Alvetsal. 2010; Eisenlohet al. 2013).

Realizamos o inventario florestal no momento da lam@acdo das parcelas
permanentes e apos 2 e 4 anos, totalizando 6 amasstddo de dindmica florestal. O
protocolo adotado de implantacdo e remedicdo daselpa permanentes seguiu uma
adaptacdo do protocolo amplamente utilizado na Amaz(Phillipset al. 2009), adaptado
pra floresta Atlantica (Alvest al. 2010). Durante os inventarios florestais, todos os
individuos com o diametro a altura do peito (DARjian ou igual a 4,8 cm foram marcados
com placas de aluminio, mensurados e verificadatosde vivo ou morto. As medidas do
DAP foram realizadas sempre no mesmo ponto, art,3fu acima de irregularidades (Alves
et al. 2010). Os inventérios florestais foram realizadasmesma época do ano para evitar
anomalias de crescimento devido as variagcdes deelmim de agua no tronco. Os dados
utilizados neste capitulo se referem ao intervalar@scimento entre 2005-2007 a 2011/2012.
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Crescimento (CDA e CR) em multiplas escalas e pginadade (PPLA)

O CDA em nivel de espécie foi representado pedsoimento em diametro absoluto

meédio:
CDASp = (DAP; — DAPR)/t

Onde CDA, é crescimento absoluto em diametro, DAPi € o DAP amo da
implantacéo da parcela permanente e DAPf € o DAR am determinando tempo t em anos.
O CDAs, médio por espécie foi calculado para cada pamaimanente de 1-ha. Estimamos
também o CDA de cada individuo arb6reo em cadaefzapermanente e ampliamos para a
escala de 1-ha (100 x 100 m) para obter um vappesentativo do crescimento individual em
uma escala mais ampla (comunidade) como em (Festlegl. 2007). A ampliagcdo do
crescimento arboreo individual para a escala dea Tei realizada ajustando funcgbes
probabilisticas ao dado de crescimento e estimamdealor esperado da distribuicdo
correspondente em cada parcela permanente (exdia @@ uma distribuicdo normal). O
dado de crescimento absoluto em diametro individpaésentou distribuicdo log-normal em
todas as parcelas permanentes. O valor ampliacgonado aqui de CD#ueq apresenta
unidade de mm afo Além do crescimento individual ampliado para eaés da unidade
amostral de 1-ha e o crescimento no nivel de espésiimamos também o que chamamos de
crescimento no nivel da comunidade (Feaewgl. 2007). Esse crescimento foi representado
pelo crescimento relativo em area basal e foi tadimude acordo com a seguinte formula:

In(ABf) — In(ABi)
t

CRstand =

Onde o CRang€ 0 crescimento relativo no nivel da comunidad®,éfa area basal de
todas as arvores no inicio (ABi) e no final (ABf ohtervalo considerado em um determinado

tempo t em anos. Consideramos apenas as arvoesspava este célculo (Feektyal. 2007).

A PPLA (produtividade primaria liquida das arvores) nivel da comunidade foi
representada pelo incremento em biomassa dos dadiviarboreos vivos somamos em cada
parcela permanente. A biomassa foi estimada atrd@&ésquacdo pan-tropical proposta por
(Chave et al. 2005) para florestas umidasn(bist forestsj com as seguintes variaveis
independentes: DAP, altura total e densidade daeimsaghor espécie. A altura total foi

estimada através de modelos locais de relacdo ttidsaléura (Scaranellet al. 2012).
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Abordagem de selecédo de modelos para respondearest@es ecologicas

A primeira questdo estabelecida neste trabalhdoee so capacidade da densidade da
madeira predizer o crescimento em diametro abs¢D@As,) no nivel de espécie, como
descrito em (Poortest al. 2008). Respondemos essa pergunta através de umtiagbém de
selecdo de modelos (Burnham and Anderson 2002sdaland Omland 2004).

Primeiro, definimos os seguintes modelos gerais:
modelo 1:N(u, o)
modelo 2.2N(u, o) = B0+ Bl x X
modelo 3:N(u, o) = B0+ 1+ X; 0 = exp(B2) * X"B3

Ondep é a médiag o0 desvio padradio, B1, p2 e 3 parametros da relacéo linear
entre au e uma determinada variavel resposta aleatoriadX @ma relacdo de poténcia entre
c e X. Esses modelos estocasticos gaussianos omdigirsem efeito (modelo 1), com efeito
linear para a média (modelo 2) e efeito linear pan@dia e de poténcia para o desvio padrao
(modelo 3) é que utilizamos como base para respaaslejuestdes. Incluimos o terceiro
modelo para acomodar heterocedasticidade, ou gefmdo também existe 0 aumento ou
diminuicdo do desvio padrdo em funcdo da varidkegtéria X. Apds definir os modelos, o
préximo passo é realizar um teste de desempenhwodelos utilizando o critério de Akaike,
ou AIC (Burnham and Anderson 2002). Se o modelou2nmdelo 3 forem os modelos
escolhidos de acordo com o AIC, podemos conclug existe um efeito da densidade da
madeira sobre o crescimento no nivel de espéci@a@@@netros de todos os modelos foram
estimados através do método da maxima verossinggh&iohnson and Omland 2004). A
mesma ldgica foi utilizada para responder a segqndatéo estabelecida neste estudo. Para a
segunda questédo, utilizamos as variaveis altitndeetacdo ao nivel do mar (m) e a distancia
média de um determinado atributo funcional entregpde espécies (chamado de SES.PW ao
longo do texto). O SES.PW foi calculado utilizandetodologia padrao (Liet al. 2013),

considerando apenas a densidade da madeira camdafuncional alvo.
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Resultados
A densidade da madeira € capaz de predizer o &8A nivel de espécie?

O efeito da densidade da madeira sobre o DA nivel de espécie foi site-especifico
(Tabela 1). Observamos o efeito da densidade daimsgbbre o CD4 em 4 parcelas de 13.
Como descrito na literatura (Poortral. 2008), o crescimento diminui com 0 aumento da
densidade da madeira (Tabela 1, Figura 1-4). Eiyelgsotar a heterocedasticidade em todas
as parcelas onde a densidade da madeira foi caparedizer o crescimento (Figura 1-4,

Tabela 1), capturado pelo teste de desempenho delosq Tabela 1).

A divergéncia da densidade da madeira est4d detemtio a variagdo observada do
CDAgcaed CRiand€ PPLA da floresta Atlantica ao longo do gradiedéesaltitude da Serra do

Mar?

De acordo com a expectativa inicial, o indice deedjéncia da densidade da madeira
(SES.PW) esta determinando a variacdo observadaresctimento diamétrico absoluto
ampliado na escala da comunidade (GR& mm and) e também esta determinando o
crescimento relativo em area basal na escala darddade (CRang, COMO mostram as
figuras 5 e 6. O CDAuaeq Variou de 0,84 até 0,89 mm ahdqTabela 2). O CRung
(multiplicado por 100) variou de 1,32 até 1,65 @lal®). O efeito da variavel SES.PW sobre
as duas variaveis de crescimento na escala da ciexenavaliadas neste estudo foi
confirmado através do teste de desempenho de nso@abela 3). O crescimento diamétrico
absoluto individual ampliado (CRAd € 0 crescimento relativo em area basal (&R
ambos em nivel da comunidade, aumenta com a vhakeaoria SES.PW. As areas de maior
agrupamento funcional relacionado a densidade ddeinaa crescem menos quando

comparadas com as areas de maior dispersao fuhciona

O efeito da variavel altitude sobre o crescimefisoluto e relativo ndo foi detectado
através da abordagem de selecdo de modelos (Figarkigura 8), apesar da tendéncia de
declinio. O efeito da altitude e do SES.PW sohpeodutividade priméria liquida das arvores
(PPLA) também néo foi significativo e revelou ureadéncia de aumento com o aumento da
altitude (Figura 9). Sendo essa variavel o resalts uma soma, essa tendéncia de aumento

pode estar relacionada com variacdes de estruditardsta (Tabela 2).
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Discussao

A divergéncia da densidade da madeira foi capguettizer o crescimento no nivel da
comunidade ao longo do gradiente de elevacao da 8erMar. Mais importante, a variagéo
observada na divergéncia da densidade da madeir@sta seguindo o padrdo geralmente
encontrado em gradientes de elevacdo e que comsemuente resulta na diminuicdo do
crescimento com o aumento da altitude (Repal. 2012). Em resumo, as comunidades com
menores taxas de crescimento foram encontradadreas de maior agrupamento funcional
(“trait clustering”) ou menor diversidade funcional do que esperadaipomodelo nulo (Liu
et al. 2013) ao passo que comunidades com as maiores tixacrescimento foram
encontradas nas areas de maior diversidade fun@ar@eas de maior divergéncia funcional

(“trait over-dispersioi), com relagdo a densidade da madeira.

A divergéncia da densidade da madeira esta sestéonmnada por uma combinacéo
de grau de distarbio e da inclinacdo do terrenit@b 2). Nesse contexto é importante
testar um possivel efeito da inclinacdo do terreoarescimento em nivel de espécie para
detectar se existe alguma restricdo da inclinagaarescimento das espécies que ocorrem em
todo o gradiente, desde as areas menos inclinélas anais inclinadas. Se o efeito nao for
detectado, € possivel concluir que as variacoesamaposicdo floristica impostas pela
combinacdo da inclinagdo do terreno e estagio deeich, como discutido no capitulo
anterior, esta determinando o padrao de diverg&ai@ensidade da madeira que por sua vez
esta impactando o crescimento em nivel da comueid@ara isso estimamos o crescimento
em nivel de espécie para cinco (5) espécies queencem todo o gradiente de elevacgao
(Figura 10-14). Observamos o efeito da inclinagéitedreno sobre o crescimento em nivel de
espécie apenas para uma espécie de cinco tesiaslascidarlierea tomentosdFigura 10-

14). Portanto, € possivel concluir que nao existeeteito restritivo da inclinagéo do terreno

sobre o crescimento observado.

A inclinacdo do terreno provavelmente estd atuarmlmo uma determinadora de
nicho de espécies, como discutido no capitulo @mieAs areas de inclinagcdo mais
acentuadas impde um desafio para espécies de tansidade da madeira (Capitulo 2),
reforcando a teoria de que ambientes estressamt@sn adiminuindo a variancia de
determinados atributos funcionais (Swenson and EBh@007). Essa restricdo resulta em
comunidades com distribuicdo do atributo funcioahlo mais agrupado (redundancia

funcional), apresentando espécies mais proximasaloses médios de densidade da madeira,
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nas areas mais inclinadas. A distribuicdo mais@ata de valores de densidade da madeira,
por sua vez, proporciona comunidades mais estaveisnos dinamicas quando comparadas
com as areas com distribuicdo mais dispersa ou diagsgente. Os valores de grau de
perturbacao, representado pela variavel estagatadeira (Feelewt al. 2007), reforcam essa
condicdo. As areas mais inclinadas apresentaramaisres valores de estagio de clareira
(Capitulo 2). Por fim, a combinacdo desses fatoessilta no padrdo observado de
crescimento no nivel de comunidade encontrado wagitulo: as parcelas permanentes sobre
as areas mais inclinadas crescem menos quando @apaom as areas menos inclinadas e
de menor estagio de clareira. Apenas o incrememdiemassa dos individuos arbéreos
vivos ndo acompanha essa tendéncia, pelo fatordens® variavel de muita dependéncia

estrutural (densidade de individuos arboreos potahe por exemplo).
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Tabelas

Tabela 1. Analise do efeito da densidade da madwmibae o crescimento em didmetro
absoluto no nivel de espéecie (CE)A Modelo escolhido: modelo selecionado pelo telste
desempenho utilizando AIC. Modelol: indica auséu@aefeito; Modelo 3: indica presenca

de efeito (modelo heterocedastico). p: valor tramsédo em log.

Cadigo
da Parametros do modelo escolhido

parcela  Modelo escolhido

BO B1 B2 B3 M c
A Modelo 1 - - - - 2,449 0,116
B Modelo 3 2,865 -0,545 -2,554 -1,757 - -
C Modelo 3 2,615 -0,169 -2,599 -0,999 - -
D Modelo 3 2,617 -0,291 -2,943 -1,777 - -
E Modelo 1 - - - - 2,505 0,215
F Modelo 1 - - - - 2,603 0,224
G Modelo 3 2,703 -0,341 -2,421 -1,044 - -
H Modelo 1 - - - - 2,506 0,197
I Modelo 1 - - - - 2,421 0,100
J Modelo 1 - - - - 2,435 0,140
K Modelo 1 - - - - 2,451 0,158
M Modelo 1 - - - - 2,385 0,070
N Modelo 1 - - - - 2,448 0,160
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Tabela 2. Crescimento diamétrico absoluto amplia@lcescala da comunidade (CR4AY,
indice de divergéncia da densidade da madeira BES¥S.biomassa viva acima do solo,
produtividade priméria liquida das arvores (PPLé&gscimento relativo em &rea basal da
comunidade (CRang multiplicado por 100) e elevacdo em relacdo @elrdo mar em cada

parcela permanente deste estudo.

. CDAscaled Biomassa viva _

Caddigo da _ ) 4 Altitude
varcela ampliado SES,PW acima do solo PPLA (Mg h&a ang") CRstand )
(mm and’) (Mg ha?)

A 1,12 0,02 164,0 3,25 1,91 10,1
B 1,40 0,15 215,0 3,76 1,95 45,5
C 1,64 0,54 198,7 4,22 2,27 63,7
D 1,14 0,81 231,0 3,66 1,60 57,0
E 1,27 0,93 243,7 3,95 1,57 73,0
F 1,89 3,34 202,8 6,36 2,65 104,8
G 1,19 0,41 281,2 4,78 1,67 188,5
H 1,23 -0,53 265,8 5,34 1,89 207,9
I 0,84 0,65 302,9 5,02 1,32 350,3
J 1,11 -0,72 325,5 4,74 1,37 375,0
K 1,12 -2,76 314,1 5,18 1,53 1066,0
M 0,96 -2,29 3414 491 1,33 1045,0
N 1,50 0,17 267,5 5,88 1,97 1025,0
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Tabela 3. Efeito do indice de divergéncia da demdda madeira (SES.PW) sobre o
crescimento diamétrico absoluto (CRAs) e crescimento em area basal relativo {&R
ambos em nivel da comunidade. O modelo escolhidvéd do teste de desempenho de

modelos foi o modelo 2, com o efeito da variavelSFBN sobre a variavel CRAeq €
CRstand

Variavel Modelo escolhido Parametros do modelo
g0 gl o

CDA (mm ano-1) CDAcaeaN(1 o) p=B0+B1*SES.PW 1.099 0.943 0.199

Crstand CRana-N(1 ) p=BO+B1*SES.PW 0.157 0.120 0.029
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Figuras
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Figura 1. Relacéo entre o log(CEBA10) em mm anbe a densidade da madeira em ¢/dm
parcela permanente de codigo B do presente esfudmansformacgdo log(CD#t+10) foi

utilizada devido a distribuicdo log-normal do da#ocrescimento e de valores negativos.
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Figura 2. Relacéo entre o log(CRA10) em mm anbe a densidade da madeira em ¢/dm
parcela permanente de codigo C do presente estud@nsformacdo log(CD4t+10) foi
utilizada devido a distribui¢cao log-normal do datocrescimento e de valores negativos.
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Figura 3. Relacéo entre o log(CEBA10) em mm anbe a densidade da madeira em ¢/dm
parcela permanente de codigo D do presente estudmnsformacédo log(CD4+10) foi
utilizada devido a distribui¢céo log-normal do datocrescimento e de valores negativos.
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Figura 4. Relacéo entre o log(CRA10) em mm anbe a densidade da madeira em ¢/dm
parcela permanente de codigo G do presente esfud@nsformacéo log(CD4+10) foi
utilizada devido a distribui¢cao log-normal do datocrescimento e de valores negativos.



82

CDA (mm ano-1)
08 10 12 14 16 1.8

Figura 5. Relacdo entre o crescimento diamétrisolato ampliado na escala da comunidade
(CDAscaeq € 0 indice de divergéncia da densidade da ma(&iii&.PW).
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Figura 7. Relacdo entre o crescimento diamétrisolato ampliado na escala da comunidade

(CDAcaeq € a altitude em relagé@o ao nivel do mar.
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Figura 8. Relacdo entre o crescimento relativos(izlRem area basal da comunidade e a
altitude em relagéo ao nivel do mar.
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Figura 9. Relacao entre o incremento em biomassamares vivas (PPLA) e a altitude em

relacdo ao nivel do mar.
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Figura 10. Relacéo entre o crescimento relativ@éea basal da espé@alyptranthes lucida

e a inclinacéo na escala da parcela perman®nte (
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Figura 11. Relacéo entre o crescimento relativaaeea basal da espécecropia glazioviie

a inclinacdo na escala da parcela permanénte (
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Figura 12. Relacdo entre o crescimento relativo &ea basal da espécl@oussapoa

microcarpae a inclinacdo na escala da parcela permangnte (
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Figura 13. Relacéo entre o crescimento relativaassa basal da espé&eiapira opposite a

inclinacdo na escala da parcela permanéhte (
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Figura 14. Relacdo entre o crescimento relativ@ea basal da espédfiarlierea tomentosa

e a inclinacéo na escala da parcela perman®nte (
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Resumo —A mortalidade e durnoverda comunidade arborea influenciam o ecossistemms aom
todo: a estrutura florestal, a composicéo florésti@a ciclagem de carbono e nutrientes. A densidade
madeira atua como importante determinadora da huatie em mdaltiplas escalas em florestas
tropicais. Utilizamos uma abordagem funcional pasponder as seguintes perguntas neste estudo: (1)
O tamanho e a densidade da madeira estdo deteduniaamortalidade arborea no nivel individual na
floresta Atlantica? (2) A densidade da madeira detérminando também a mortalidade no nivel de
espécie na floresta Atlantica? (3) A divergéncia ddmsidade da madeira estd determinando a
mortalidade e o turnover da comunidade arbore@mgoldo gradiente de altitude da Serra do Mar?
(4) Existe uma relagdo entretarnover da comunidade arbérea e a mudanca liquida de bgama
acima do solo ao longo do gradiente de elevacaBeden do Mar? A densidade da madeira, em
primeiro lugar, e o tamanho estdo determinando rdafidade arbérea no nivel individual. O efeito da
densidade da madeira sobre a mortalidade no névelsgécie foi observado em 8 das 13 parcelas
permanentes. Tanto no nivel individual quanto neelndla espécie a mortalidade diminui com o
aumento da densidade da madeira. O efeito da éineig da densidade da madeira sobre a
mortalidade do nivel de comunidade esta sendo aedielo regime de disturbio local e regeneracéao
subsequente (estagio de clareira). O estagio deiraldoi capaz de capturar a variacdo da mortadida
dos individuos da classe de diametro de 30 a 56 também da taxa dernoverda comunidade. As
areas de maior estagio de clareira apresentarameasres taxas de mortalidade, recrutamento e
turnover florestal. Consequentemente, as areas de menwover florestal e maior inclinacdo do

terreno estdo acumulando mais biomassa acima dagnte o periodo de estudo.

Palavras-chavesdiversidade funcional; densidade da madeira; mwlhggida da biomassa
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Introducéo

A mortalidade e a entrada de individuos arboreesriftamento) em florestais
tropicais influenciam o ecossistema como um todcesautura florestal, a composicéo
floristica, a taxa de ciclagem de carbono e cictage nutrientes (Frankliet al. 1987). A
mortalidade de apenas um individuo arb6reo de gramite, por exemplo, pode reduzir
significativamente o estoque de biomassa da coradai¢Frankliret al. 1987) e aumentar o
estoque de necromassa (Chetoal. 2009). O grande aporte de necromassa oriundo da
mortalidade de um individuo arb6reo de grande partke atuar como uma potencial fonte de
CO, para a atmosfera, alterando significativamenteaatliquida de C@do ecossistema para
um valor negativo (Phillipst al.2009). O recrutamento combinado com a mortalidaselta
em uma estimativa de dinamismo da floresta (Pki#lipal. 1994), amplamente utilizada em
estudos comparativos ou dentro de um mesmo esuualtdg se quer avaliar a variabilidade
espacial da dinamica florestal e a influéncia dadanga do clima sobre o ecossistema
florestal (Phillipset al. 1994). Oturnover,a taxa com que arvores morrem e recrutam em uma
comunidade florestal (Phillipst al. 2004), possui estreita relacdo com o balancodaqde
biomassa acima do solo (Phillipgt al. 2004). Por isso, existe grande importancia no
entendimento de como essas taxas variam no espaghferentes niveis, de individuo até

comunidade.

A mortalidade no nivel individual em florestas fgsis esta relacionada com a
vitalidade, o tamanho e a densidade da madeiravdaea(Chaveet al. 2009; Rugeret al.
2011). O tamanho influencia a resisténcia mecamiaacapacidade competitiva do individuo
arboreo (Clark and Clark 1991; Vanclay 1991). As&s menores estdo mais susceptiveis
ao dano mecanico e a herbivoria, sendo assim alpitmtade de um individuo arbéreo morrer

diminui com o tamanho até certo limite que ante@sdgenescéncia (Clark and Clark 1991).

As propriedades taxondémicas relacionadas a histgiavida das espécies também
influenciam a mortalidade em florestas tropicaisnivel de espécie e novamente a densidade
da madeira desempenha um importante papel (Ehat 2008). Nesse nivel, esse atributo
funcional chave reflete o important&de-off entre aquisicdo de recurso e investimento em
sobrevivéncia (Nascimentet al. 2009). Quanto maior a densidade da madeira, naaior
resisténcia do tronco ao dano mecanico e ruptorgsegjuentemente o risco de mortalidade
diminui (Chaoet al. 2008). No nivel da comunidade florestal, o val@dio ponderado da
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densidade da madeira também esta relacionado ocesirwtura florestal e o dinamismo da
floresta Amazonica (Baket al. 2004).

O principal objetivo deste estudo é avaliar os rdateantes da mortalidade e
recrutamento em multiplas escalas da floresta Atidérao longo do gradiente de altitude da
Serra do Mar. A densidade da madeira é capaz @ atuno preditora do crescimento no
nivel de espécie em alguns locais do gradienteeda 8o Mar e sua divergéncia também esta
atuando como determinadora do crescimento arbd&enivel da comunidade ao longo de
todo o gradiente (Capitulo 2 e Capitulo 3). Comieasidade da madeira € um importante
descritor da mortalidade tanto no nivel individgaanto de espécie (Chabal. 2008; Ruger
et al. 2011), utilizamos uma abordagem funcional parparder as seguintes questdes neste
estudo:

(1) O tamanho e a densidade da madeira estao deaeicho a mortalidade arborea no
nivel individual na floresta Atlantica? A expectatié de que a probabilidade de um individuo
arboreo morrer diminua com o aumento do tamanhe adedsidade da madeira (Poodeal.
2008; Rugeet al.2011).

(2) A densidade da madeira estd determinando tanmdbénortalidade no nivel de
espécie na floresta Atlantica? Assim como no nivdividual, esperamos que a mortalidade

diminua com o aumento da densidade da madeirat@?ebanl. 2008).

(3) A divergéncia da densidade da madeira estandiei@ndo a mortalidade e o
turnover da comunidade arborea ao longo do gradiente deidaltda Serra do Mar?
Esperamos que a mortalidade ®imoverda comunidade arborea sejam menores nas areas de
maior agrupamento funcional, assim como o cresdimea nivel da comunidade (Capitulo
3).

(4) Existe uma relacao entréawnoverda comunidade arbérea e a mudanca liquida de
biomassa acima do solo - calculada através donmar® em biomassa dos individuos vivos
mais recrutas menos as perdas de biomassa pelalidente (Phillipset al. 2004) - ao longo

do gradiente de elevacéo da Serra do Mar?
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Material e métodos

Area de estudo e desenho amostral

O estudo foi desenvolvido no Parque Estadual deaS® Mar, nos municipios de
Ubatuba e Séo Luis do Paraitinga do estado de Sélw P2334°'S e 402'W; 2317'S e
4511°W). Estimamos as taxas de mortalidade e recertamatravés do uso de 13 parcelas
permanentes de um (1) hectare (divididas em sutelgarde 10 x 10 m), estabelecidas entre
2005-2006 ao longo de um gradiente de elevacad@uaxiemadamente 1080 m (Joét al.
2012). Durante o inventario de implantacdo, marcamanensuramos todos os individuos

arboreos com o diametro a altura de 1,30 m (DARpmugie 4,8 cm.

Ao longo do gradiente, a vegetacdo é classificalaabrdo com a sua altitude de
ocorréncia variando de floresta ombrofila densgedas baixas a floresta montana (Oliveira-
Filho and Fontes 2000). Os solos sao classificadoso Cambissolos ao longo de todo o
gradiente de altitude, com excecdo da parcela pemba localizada proxima a praia da
Fazenda em Ubatuba que é classificado como Neo®s@idzarénico (Eisenlolet al. 2013).
Os atributos quimicos do solo variam pouco, send@iro pH e a baixa concentracdo de
nutrientes a caracteristica geral entre os soleenérados sob as parcelas permanentes
(Eisenlohret al. 2013). Apenas os estoques de carbono e nitrogfr@caumentam com a
altitude (Vieiraet al. 2011). Os solos sdo bem drenados, com exce¢aasaapenNeossolo
Quartzarénico que apresenta regime de inundac&@mtéuo periodo de maior precipitacdo
(Eisenlohret al.2013).

Apds 2 e 6 anos do periodo de implantagdo, reatigeo inventario de remedicao de
todas as parcelas permanentes totalizando 6 anestd@o de dinamica florestal. Durante
esses inventarios, mensuramos todas as arvoreadaarmicialmente e verificamos o status
de viva ou morta. Os individuos que alcancaram d®DWnimo de inclusdo considerado
neste estudo também foram marcados e mensuradoa pantagem do recrutamento. Para o

presente estudo, consideramos 0 maior intervatates.
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Mortalidade e recrutamento

Calculamos a mortalidade por espécie ou comunidatiizando o modelo

exponencial proposto por (Shetlal. 1995):

Onde m, I, No, Ns e Nf sdo a taxas de mortalidtade de recrutamento, nimero de
individuos arboreos no inicio do inventario, numeeoindividuos sobreviventes e 0 numero
de individuos arbdreos no final do inventario repamente. Esses modelos assumem que o
recrutamento e a mortalidade sédo processos costiauoonstantes ao longo do tempo
(Phillips et al. 1994; Sheilet al. 1995). As taxas de mortalidade e recrutamenteseptam
taxas instantaneas por unidade de individuo ($hail. 1995). Calculamos também a taxa de
turnoverflorestal através da média entre mortalidade rit@mento e assim assumimos que a
comunidade florestal encontra-se em equilibriolliphiet al. 1994). Utilizamos essa medida
de dinamismo florestal para comparar a florestpit¢ed Atlantica com outras florestas

tropicais.

Abordagem de selec@o de modelos para testar aselsig® propostas

Utilizamos uma abordagem de selecdo de modelos pmponder as perguntas
propostas neste estudo (Burnham and Anderson 2DflZson and Omland 2004). A
abordagem de selecdo de modelos consiste em trddpateses ecoldgicas plausiveis em
modelos matematicos para entdo serem ajustadoadaocdletado (Burnham and Anderson
2002; Johnson and Omland 2004). Especificados aelo® e apos o0 ajuste, 0 proximo passo
€ selecionar o modelo que é mais bem sustentadalpdb ou o “melhor modelo” dentre os
modelos candidatos (Burnham and Anderson 2002)piNaeira pergunta, modelamos a
probabilidade de um individuo arb6reo morrer ent&ando didametro e densidade da madeira
como variaveis preditoras através do uso de um lmdidear generalizado com distribuicdo

Binomial (link logit) para a variavel resposta. ®#aestar o efeito das duas variaveis,
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ajustamos um modelo simples sem efeito (apenas lammtteem funcdo de uma constante),
um modelo com apenas o diametro como variavel foredium modelo com apenas a
densidade da madeira como variavel preditora e wdeln com ambas as variaveis. Na
segunda pergunta, modelamos a mortalidade no wdizebspécie como uma funcdo da
densidade da madeira em cada parcela permanemtgbérh confrontamos esse modelo com
um modelo simples, com auséncia de efeito. Para &ste de desempenho incluimos
também um modelo heterocedastico, modelando alémédiia também o desvio padrdo da
mortalidade em funcdo da densidade da madeira t(@@p8). Na terceira pergunta
modelamos a mortalidade no nivel da comunidade agmefuncéo do indice de divergéncia
da densidade da madeira, representado pela destarézdia de um atributo funcional entre
pares de espécie (SES.PW, ver Capitulo 1), e nawaneenfrontamos esse modelo com um
modelo com auséncia de efeito. A mesma logica fiizada para responder a ultima
pergunta. Todos os parametros dos modelos foramaekis através do método da maxima
verossimilhanca (Burnham and Anderson 2002). Acéelelo melhor modelo em cada teste
de desempenho foi realizada através do uso daicrdé Akaike (Burnham and Anderson
2002).

Estimativa da biomassa acima do solo

A biomassa acima do solo foi estimada com o useqdacao alométrica proposta por
Chaveet al. (2005), utilizando o diametro, a altura e a deadddda madeira como variaveis
independentes do modelo. A altura total de cadarérfoi estimada através de um modelo de
relacdo diametro-altura local (Scaranadtoal. 2012). A mudanca liquida de biomassa acima

do solo (MLBAS, em Mg haana?) foi calculada através da seguinte féormula:
MLBAS = (IB, + IBy) - B,

Onde IBv, IBr e Bm sao o incremento de biomassaataunidade pelos individuos
vivos, incremento em biomassa da comunidade deaddecrutamento arboreo e perdas de

biomassa devido a mortalidade.
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Resultados

O tamanho e a densidade da madeira estado determiinamortalidade arbdrea no nivel

individual na floresta Atlantica?

A abordagem de selecado de modelos selecionou elmodm densidade da madeira e
o diametro como melhor modelo, dentre os testagasa explicar a probabilidade de
mortalidade no nivel individual (Tabela 1). A prbbdalade de um individuo arbéreo morrer
diminui tanto com o aumento da densidade da madei@ato com o aumento do diametro
(Tabela 1). Mais importante, a abordagem de seldedunodelos revelou que a densidade da
madeira € o principal fator determinante da prdl#ale de mortalidade nesse nivel quando

comparado com o diametro (Tabela 1).

A densidade da madeira esta determinando tambéuwortalidade no nivel de espécie na
floresta Atlantica?

Testamos o efeito da densidade da madeira sobogtalishade no nivel de espécie em
cada parcela permanente deste estudo. Portanstarajps e selecionamos os modelos de
forma repetida em cada uma das 13 parcelas perteangsm 1-ha. O efeito da densidade da
madeira sobre a mortalidade foi observado em 8l8gsarcelas permanentes consideradas
neste estudo (Tabela 2). O modelo 3, onde a médidesvio padrdo mudam com o efeito da
densidade da madeira, foi o0 melhor modelo dentresiados. A mortalidade diminui com o
aumento da densidade da madeira em todos os cadesverificamos o efeito (Tabela 2,

Figura 1 e Figura 2).

A divergéncia da densidade da madeira esta detemaio a mortalidade e o turnover da

comunidade arborea ao longo do gradiente de alétdd Serra do Mar?

O efeito da divergéncia da densidade da madeine somortalidade da comunidade
arborea foi dependente do tamanho (Tabela 3). Apteste de desempenho de modelos,
observamos o efeito apenas para os individuos cAf Daior que 50 cm (Tabela 3). A
mortalidade variou de 0 a quase 4% para essa ctisssamanho e de acordo com a

expectativa inicial diminuiu com o aumento do agmpgnto funcional (Figura 3).
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A taxa de mortalidade da comunidade arbérea vateou,l até 2,5 % (Tabela 3).
Entretanto, essa grande amplitude observada ao mgradiente de altitude n&o esta sendo
determinada pelo indice de divergéncia da densididenadeira também na escala da
comunidade. A abordagem de selecdo de modelosiselaco modelo com auséncia de

efeito como o melhor modelo para explicar a matgale dentre os modelos testados.

O turnoverflorestal variou de 0,8 a 2,2 % e também n&o aptes relacdo com o
indice de divergéncia da densidade da madeiraciOteenento da comunidade arborea variou
de 0,5 até 2,5 % (Tabela 3).

Existe uma relacdo entre o turnover da comunidatéér@a e a mudanca liquida de

biomassa acima do solo ao longo do gradiente deagBo da Serra do Mar?

O efeito da taxa daurnoverflorestal sobre a mudanca liquida de biomassaaadion
solo foi detectada através da abordagem de seflecAmdelos (Figura 4). A mudanca liquida
da biomassa diminuiu com o aumento da taxaudeover florestal, chegando a valores
negativos no local de maior taxa tenover (Figura 4). Nas areas de maior dinamismo as
perdas de biomassa devido a mortalidade tambémfaitas (Figura 5). Esse resultado

explica a relacéo entre o dinamismo florestal audanca liquida de biomassa acima do solo.

Discussao

A probabilidade de mortalidade arborea no nivelviddal esta sendo determinada
pelo o tamanho e a densidade da madeira ao longoadeente de altitude da Serra do Mar, e
este resultado é consistente com outras areasréstéis tropicais (Chaai al. 2008; Rugeet
al. 2011). Outro importante fator na determinacédo aatatidade individual em florestas
tropicais é a disponibilidade de luz (Rugeral. 2011). Testamos o efeito da disponibilidade
de luz na probabilidade de mortalidade arbéreaagd do gradiente de altitude da Serra do
Mar e ndo encontramos suporte para esta hipotess. iMportante, a abordagem de selecao
de modelos revelou a densidade da madeira commagal determinante da probabilidade
de um individuo arbéreo morrer ao longo do graeietd Serra do Mar, dentre os fatores
testados. Como j& descrito, a probabilidade de alidetde diminuiu com o aumento da
densidade da madeira, consistente com a visédo elespe atributo reflete toade-off entre

aguisicao de recursos e investimento em sobrevi’&@haveet al. 2009). A densidade da
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madeira também estd atuando como um importantat@reth mortalidade no nivel de
espécie, novamente consistente com outros estBdostéret al. 2008; Wrightet al. 2010).

A relacdo entre a densidade da madeira e a madalido nivel de espécie foi site-especifica.
E provavel que outros fatores estejam desempenhpapel determinante na mortalidade

nesse nivel nas parcelas permanentes onde a rek&gdioi encontrada.

A mortalidade e recrutamento calculados no nivetaaunidade arbérea ao longo do
gradiente de elevagdo da Serra do Mar variaram era ardem de 2,3 e 5 vezes
respectivamente. As taxas estdo dentro do intendaservado para mortalidade e
recrutamento em florestas tropicais (StephensonMeritgem 2005). Qurnover calculado
também esta dentro do observado para outras #eréipicais (Tabela 3), que de acordo
com um levantamento global realizado por (Stepheasd Mantgem 2005) variou de 0,6 até

quase 4,0 %.

Entretanto, € provavel que o efeito da divergédeiadensidade da madeira sobre a
mortalidade durnover florestal esteja sendo mediado pelos processosamaile distlrbio
local e regeneracdo subsequente. Utilizamos orMdistdocal e regeneracdo subsequente
como medida de grau de perturbacdo ou disturbithiaanamos de “estagio de clareira”
(Feeleyet al. 2007). Essa hipotese é evidenciada pela relagé® @&mortalidadeurnovere
estagio de clareira encontrado neste estudo (FiGuea Figura 7). A mortalidade dos
individuos arbodreos da classe de DAP de 30 a 5@Fogura 6) e cturnoverno nivel da

comunidade (Figura 7) diminuem com o estagio deicka

A partir dos resultados encontrados neste estualmssivel concluir que as areas de
menor dinamismo (baixturnovel) estdo acumulando mais biomassa acima do solongo |
do gradiente de altitude da Serra do Mar, devitaiga mortalidade no nivel de comunidade
nessas areas. As areas menos dinamicas séo tamidéeas de maior estagio de clareira e de
maior agrupamento funcional (valores negativos &S.BW) ao longo do gradiente. A
divergéncia da densidade da madeira ou SES.PWestd dirigida por uma combinacéo de
inclinagdo do terreno e estagio de clareira (Cape duas hipéteses foram levantadas para
explicar essa relacdo e que também possui impbsagéra a dinamica florestal ao longo do
gradiente. Primeiro, os disturbios induzidos pejdcahumana ndo atingem as areas mais
inclinadas do gradiente e estdo limitados as ameas planas onde estdo localizadas as
parcelas permanentes em areas classificadas coomestal Ombroéfila Densa de Terras
Baixas. Segundo, a inclinacdo do terreno impde uwesdricdo para espécies de baixa
densidade da madeira e esta atuando como uma detdara de nicho (Capitulo 2). Ambas
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as hipoteses sao plausiveis para explicar o pathservado neste estudo. A estrutura florestal
ao longo do gradiente também reflete e ajuda argupas duas hipdteses: as areas de maior
inclinagédo do terreno apresentam 0s maiores estodgidiomassa e a maior densidade de
individuos arbdreos de grande porte (Aleeal.2010).
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Tabelas

Tabela 1. Modelo linear generalizado com distriéaibinomial da variavel resposta (link
logit) para avaliar o efeito do tamanho e densidialmadeira sobre a probabilidade de

mortalidade no nivel individual.

Modelo AAIC BO B1 B2
Probabilidade de mortalidade ~ Densidade da maddi@ametro 0.0 -1.37 -1.69 -0.01
Probabilidade de mortalidade ~ Densidade da madeira 11.8 -1.45 -1.77 -
Probabilidade de mortalidade ~ Diametro 90.2 -2.36-0.01 -

Probabilidade de mortalidade ~ 1 112.4 -2.53 - -
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Tabela 2. Relacéo entre a densidade da madeitaxe anual de mortalidade no nivel de

espécie em cada parcela permanente de estudos@nélizando uma abordagem de selecéo

de modelos. Modelo 1 indica auséncia de efeito.&nd indica efeito da densidade da

madeira sobre a média. Modelo 3 indica efeito adsidade da madeira sobre a média e

desvio padréo (heterocedastico).

Caddigo
da Modelio Parametros do modelo escolhido
varcela escolhido
B0 Bl B2 B3 M c

A Modelo 3  0.06 -0.04 -4.02 -1.45 - -
B Modelo 1 - - - - 0.02 0.02
C Modelo 1 - - - - 0.01 0.02
D Modelo 1 - - - - 0.01 0.02
E Modelo3  0.01 0.00 -4.74 -1.27 - -
F Modelo3  0.09 -0.10 -4.42 -2.08 - -
G Modelo2 0.04 -0.04 - - - 0.02
H Modelo 1 - - - - 0.02 0.02
I Modelo3  0.02 -0.02 -4.83 -1.14 - -
J Modelo3  0.03 -0.02 -5.04 -2.57 - -
K Modelo 1 - - - - 0.01 0.01
M Modelo3  0.03 -0.02 -4.87 -2.80 - -
N Modelo3  0.08 -0.08 -4.72 -2.81 - -
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Tabela 3. Numero de individuos no inicio do peridd@studo por classe de diametro (NO1: < 10 crd; M0-30 cm; NO3: 30-50 cm; N0#:50
cm), numero de individuos mortos por classe de eli@n(D1, D2, D3 e D4), intervalo entre os invelusy taxa anual de mortalidade da
comunidade (m, em %), taxa anual de mortalidadelpsse de diametro (m1, m2, m3 e m4), indice t#giesde clareira, indice de divergéncia
da densidade da madeira (SES.PW) , recrutamenda @pmunidade arbdrea, taxatdemoverda comunidade arbdrea (%) e balanco liquido de

biomassa acima do solo MLBAS.

Cddigo Estagio MLBAS
da NO1 NO2 NO3 NO4 D1 D2 D3 D4 Intervalo m ml m2 m3 m4 de SES.PW | Turnover (Mg ha'

Parcela clareira ancd)
A 995 748 61 4 16551 10 O 6.1 223.0 122900 0.048 0.021 15 1.8 0.9
B 652 485 68 25 76 60 7 2 6.0 221221814 0111 0.152 24 2.2 0.4
C 733 473 59 20 84 44 9 3 6.1 1.2.0 16 27 2.7 0.089 0.544 25 2.2 -0.2
D 771 529 76 18 81 50 6 1 6.1 1218 16 1.3 09 0.105 0.815 1.8 1.7 1.2
E 733 508 76 29 58 47 9 1 6.2 14316 2006 0.117 0.928 1.7 1.6 1.1
F 873 532 71 14 12549 4 3 6.2 21251509 39 0.080 3344 1.0 15 2.7
G 882 572 84 35 89 47 7 3 6.2 14.7 141414 0.151 0413 1.1 1.3 0.9
H 921 546 95 37 11365 7 6 6.1 2121211229 0.151 -0.530 1.3 1.7 0.2
I 1038 864 133 26 72 44 6 O 56 1.1.3 090800 0.175 0.647 0.5 0.8 3.0
J 998 690141 27 77 38 6 1 60 113090706 0.181 -0.724 0.9 1.0 2.2
K 991 710 80 37 80 50 3 O 53 146 14 0.7 0.0 0.149 -2.764 0.6 1.0 35
M 1068 704 102 42 11558 4 1 45 2225190905 0.188 -2.287 11 1.6 1.6
N 697 631 93 26 86 75 8 2 49 282726 18 16 0.145 0.174 0.9 1.7 1.4
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Figura 1. Relacéo entre a taxa anual de mortalidattnsidade da madeira no nivel de

espécie da parcela permanente “N”.
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Figura 2. Relac&o entre a taxa anual de mortalidatensidade da madeira no nivel de

espécie da parcela permanente “J”.
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Figura 3. Relacao entre a taxa de mortalidade ifm#¢ dos individuos arb6reos com o DAP
maior que 50 cm e o indice de dispersao da deresitadhadeira (SES.PW) ao longo do

gradiente de altitude da Serra do Mar.



112

MLBAS (Mg ha-! ano-?)

T
1.0 15 2.0
Turnover (%)

Figura 4. Relag&o entre a mudanca liquida de bisaeisna do solo (MLBAS) e a taxa de
turnoverda comunidade arbdérea ao longo do gradiente itiedaitda Serra do Mar.
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Figura 5. Relac&o entre as perdas de biomassadcimalo devido a mortalidade e a taxa de

mortalidade (m, em %) da comunidade arbdrea amldoggradiente de altitude da Serra do

Mar.
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Figura 6. Relacdo entre a taxa anual de mortalitadem %) dos individuos arbéreos com
DAP entre 30 e 50 cm e o estagio de clareira nel iy comunidade ao longo do gradiente de

altitude da Serra do Mar.
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Figura 7. Relacdo entre a taxatdemover(%) da comunidade arborea e o estagio de clareira

no nivel da comunidade ao longo do gradiente deddtda Serra do Mar.
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Consideracoes finais

As expectativas iniciais sobre o comportamento idarsidade funcional, dinamica e
produtividade florestal ao longo do gradiente devatdo na floresta Atlantica ndo se
confirmaram. O comportamento dessas variaveis ®@poes o mesmo padrdo de outras
florestas tropicais ao longo de gradientes de efevande se espera que a densidade da
madeira ampliada na escala da comunidade aumenteacaltiiude e o crescimento,
produtividade durnover diminuam. A partir dos resultados encontradosoagd dos quatro
capitulos é possivel concluir que as areas de numamismo florestal (baixturnover) estéao
acumulando mais biomassa acima do solo ao longgrattiente de altitude da Serra do Mar
devido a baixa mortalidade trrnover nessas areas. Por outro lado, apesar de estarem
acumulando mais biomassa acima do solo essas &sts crescendo menos evidenciando
assim o papel da mortalidadéuenover sobre esse importante processo de funcionamento de
ecossistema. A figura 1 representa o diagrama esji® da relacdo causa-efeito das
variaveis abiodticas e bioticas, diversidade funaipdindmica e produtividade ao longo do

gradiente de elevacdo da Serra do Mar.

As areas menos dinamicas sao também as areas eEergpm menor grau de
disturbio e maior agrupamento funcional (valoregati®os de SES.PW) ao longo do
gradiente. A divergéncia da densidade da madetiéasesdo dirigida por uma combinacéo de
inclinagdo do terreno e grau de disturbio e dupétbses foram levantadas para explicar essa
relacdo e que também possuem implicacdes paradenidia florestal ao longo do gradiente.
Primeiro, os disturbios induzidos pela acdo hunmréimatingem as areas mais inclinadas do
gradiente e estdo limitados as areas mais plands @stdo localizadas as parcelas
permanentes em areas classificadas como Florestardfiam Densa de Terras Baixas.
Segundo, a inclinacdo do terreno imp8e uma resetigka espécies de baixa densidade da
madeira e esta atuando como uma determinadorake. imbas as hipoteses sao plausiveis
para explicar o padrdo observado neste estudotrAt@s florestal ao longo do gradiente
também reflete e ajuda a suportar as duas hipétaseseas de maior inclinagdo do terreno
apresentam 0s maiores estoques de biomassa e @abioma do solo e também a maior
densidade de individuos arbéreos de grande polteg/At al. 2010; Vieira et al. 2011).
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Figura 1. Diagrama esquematico da relacdo cauga-dées variaveis abioticas e bioticas,
diversidade funcional, dindmica e produtividaddcango do gradiente de elevacéo da Serra
do Mar.
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