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RESUMO

Compreender os processos subjacentes a distribuicdo espacial das espécies de arvores ¢
fundamental para estudar a coexisténcia e a diversidade das espécies. Este estudo modelou
padrdes pontuais de distribuicdo de arvores, expressados por meio de coordenadas cartesianas
de arvores individuais dentro de uma area de floresta mapeada, com o objetivo de identificar
processos que podem gerar os padrdes espaciais em comunidades de arvores. Nos usamos
quatro processos primarios de distribuicdo de pontos (processo de Poisson homogéneo,
processo de Poisson ndo homogéneo, processo de Thomas homogéneo e processo de Thomas
nao homogéneo) para modelar a distribuicdo de arvores em duas florestas cujas arvores foram
mapeadas, em Taiwan, Republica da China. Esses quatro modelos simulam processos
espaciais de associacdo ao habitat e dispersdo de sementes, permitindo-nos avaliar a
contribuicdo potencial da heterogeneidade de habitat e da limitacdo de dispersdo para a
formagdo de padrdes espaciais de espécies arboreas. Os resultados mostraram que o processo
de Thomas nao homogéneo foi o modelo de melhor ajuste e que descreveu a maioria das
espécies estudadas, sugerindo que padrdes espaciais de espécies de arvores podem ser
formados pelos efeitos conjuntos de associagdo ao habitat e de limitagdo de dispersdo. O
processo de Thomas homogéneo, que modela o efeito da limitacdo de dispersdo, foi o
segundo melhor modelo. Também descobrimos que os modelos de melhor ajuste podem ser

previstos pelos atributos das espécies, incluindo a abundancia das espécies e o modo de
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dispersdo. Os atributos significativos, no entanto, diferiram entre as duas areas estudadas e
demonstraram padrdes especificos de cada local. Este estudo indicou que a interagdo entre
processos de nicho (heterogeneidade de habitat) e processos neutros (limitagao de dispersao)
pode ser importante na geracdo de padrdes espaciais de espécies arboreas em comunidades

florestais.

Palavras-chave: Limitagdo de dispersdo, Parcelas de dindmica florestal, Associacdo ao

habitat, Anélise de padrao de ponto, Coexisténcia de espécies.

INTRODUCAO

Amplas evidéncias demonstram que a maioria das espécies arboreas em florestas ao
redor do mundo, particularmente em florestas tropicais, sao espacialmente agregadas (Condit
et al. 2000; Getzin et al. 2008; Li et al. 2009; Seidler and Plotkin 2006). Mas como a
agregacao ¢ formada?

Embora tenha sido amplamente demonstrado que a competicdo dependente de
densidade levaria a distribuigao regular de arvores (He et al. 1997; Kenkel 1988), a agregacao
espacial geralmente resulta de dois processos principais: associacao ao habitat e limitagao de
dispersdo (Condit et al. 2000; Harms et al. 2001; Hubbell et al. 1999; Plotkin et al. 2002). A
associagdo espécie-habitat ¢ um processo baseado em nicho que pode dar origem a
agregacoes espaciais de espécies de arvores ao longo de gradientes ambientais (Comita et al.
2007; Gunatilleke et al. 2006; Harms et al. 2001; Wiegand et al. 2007a). Essa associa¢ao, no
entanto, ndo ¢ o Unico processo ecologico que gera agregagdo espacial. A limitacdo de
dispersdo, discutivelmente um processo neutro, prevé que a agregacao espacial pode surgir do
fato de que os propagulos ndo sdo capazes de chegar a todos os locais adequados em uma
paisagem, independentemente das condi¢cdes de habitat subjacentes ou especificidades das
espécies (Dalling et al. 2002; Harms et al. 2000; Hubbell et al. 1999; Plotkin et al. 2002;
Seidler e Plotkin 2006). Uma questdo desafiadora, no entanto, ¢ como podemos separar as
contribui¢des desses dois mecanismos para a agregacao espacial de espécies de arvores.

Essa questdo ¢ fundamental para o estudo da biodiversidade porque a compreensao
dos mecanismos geradores de agregacdes de espécies arboreas pode produzir assinaturas
espaciais que sdo fundamentais para decodificar os mecanismos de coexisténcia de espécies
(Condit et al. 2000; Law et al. 2009). Tem havido muito debate sobre a importancia dos
paradigmas de comunidades estruturadas por nicho e comunidades estruturadas por dispersao

para a coexisténcia de espécies. (Harms et al. 2001; Wiegand et al. 2007a). Os testes



empiricos para essas duas hipdteses concorrentes levaram até agora a resultados
inconsistentes. Por exemplo, as espécies ndo foram significativamente associadas aos tipos de
habitat definidos topograficamente no estudo de Harms et al. (2001), mas muitas foram
associadas a caracteristicas topograficas em uma floresta do Sri Lanka (Gunatilleke et al.
2006) ou a propriedades quimicas do solo subjacentes em trés florestas neotropicais (John et
al. 2007). A separacdo desses dois mecanismos pode contribuir potencialmente para
reconciliar o debate nicho versus neutro, aumentando assim nossa capacidade de entender os
mecanismos de coexisténcia de espécies.

Outra questao importante sobre a distribuicdo espacial das espécies ¢ até que ponto
associacdo aos habitats ou a limitacdo de dispersdo refletem as caracteristicas bioldgicas das
espécies. Ou seja, como a abundancia relativa das espécies e suas caracteristicas de historia
de vida, como modo de dispersdo e tolerancia a sombra, poderiam mediar a intensidade da
associacao das espécies com o habitat e o grau de limitagdo da dispersao. Foi demonstrado
que os padrdes espaciais diferem entre espécies comuns e raras (Condit et al. 2000). De
forma geral, as espécies raras mostraram um maior grau de agregacdo do que as espécies
comuns (Condit et al. 2000). Isso implica que a abundancia relativa de espécies em uma
comunidade pode, até certo ponto, refletir as consequéncias das interagdes biodticas e abioticas
na distribuicdo espacial das espécies, talvez por meio de processos dependentes da densidade,
como o processo de espagamento de Janzen-Connell (Janzen 1970; Connell 1971). Da mesma
forma, o modo de dispersao e a tolerancia a sombra das espécies de arvores podem afetar a
regeneragdo e o estabelecimento, e podem ter efeitos duradouros nas distribuigdes
subsequentes de adultos (Oliver e Larson 1996; Seidler e Plotkin 2006). Portanto, ¢
importante investigar a conexdo entre as caracteristicas da historia de vida e a intensidade da
agregacao espacial.

Avancos recentes em estatistica espacial produziram modelos de distribuicao de
pontos uteis para quantificar os mecanismos subjacentes que geram padrdes espaciais de
espécies de arvores (Baddeley e Turner 2005; Diggle 2003; Illianetal.2008). Como os
processos de geracdo desses modelos sdo teoricamente conhecidos, ao comparar o ajuste
desses modelos aos dados empiricos, a contribuicdo relativa de associagdes ao habitat e
limitagdo de dispersdo pode ser modelada e separada. Neste estudo, quatro principais
modelos de distribuicdo de pontos foram usados para modelar a distribuicdo de arvores de
duas grandes areas de florestas em Taiwan, cujas arvores foram mapeadas (Diggle 2003;
[llian et al. 2008). Os quatro modelos sdo o processo homogéneo de Poisson (para

modelagem de aleatoriedade espacial completa), o processo de Poisson ndo homogéneo (para



modelar heterogeneidade de habitat ou gradiente espacial), o processo de Thomas homogéneo
(para modelar limitagdo de dispersdo) e o processo de Thomas ndo homogéneo (para modelar
a interagdo entre dispersdo e heterogeneidade de habitat). Ao comparar o desempenho
relativo dos quatro modelos, a importancia da associagdo ao habitat e da limitacdo de
dispersdo pode ser quantificada e distinguida (Diggle 2003; Wiegand et al. 2007b).

Este estudo teve como objetivo investigar as contribuicdes potenciais da
heterogeneidade de habitat e limitacdo de dispersdo para a formagao da distribui¢ao espacial
de espécies em comunidades de arvores por meio da modelagem de padroes de pontos de
arvores em duas parcelas mapeadas. A contribuicdo potencial foi avaliada selecionando o
modelo de melhor ajuste entre quatro modelos espaciais diferentes que simulam padrdes
espaciais gerados por processos aleatorios, associacdao ao habitat, limitacdo de dispersdo e a
combinacdo de associagdo ao habitat e limitacdo de dispersdo. Abordamos trés questdes
especificas. Em primeiro lugar, qual ¢ a importancia relativa da heterogeneidade do habitat e
da limitacdo da dispersdo na formacao da distribui¢do das arvores, e o habitat e a limitacao da
dispersdo interagem para afetar os padroes espaciais? Em segundo lugar, os atributos das
espécies, como abundancia das espécies, modo de dispersio e tolerdncia a sombra
influenciam a distribuigdo espacial das arvores? Previmos que espécies raras, dispersas pelo
vento e pioneiras poderiam ser melhor previstas pelos dois tipos de processos de Thomas do
que pelos processos de Poisson devido a sua natureza agregada. E, terceiro, o modelo de

distribuicao de pontos com o melhor ajuste varia com a escala espacial?

MATERIAL E METODOS

Areas de Estudo

Este estudo foi realizado em duas parcelas permanentes, a Parcela Permanente de
Lianhuachih (Fig. 1a) e a Parcela Permanente de Kenting (Fig. 1b), em Taiwan, Republica da
China. A parcela de Lianhuachih (parcela LHC, daqui para frente) estd localizada dentro da
Floresta Experimental de Lianhuachih, na regido central de Taiwan (23°54'N, 120°52'E), que
¢ gerenciada pelo Instituto de Pesquisa Florestal de Taiwan. Topograficamente, a parcela
LHC cobre uma faixa de altitude entre 667 ¢ 841 m acima do nivel do mar e ¢é caracterizada
por declives ingremes. De acordo com os registros meteorologicos da estagdo de pesquisa, a
média de precipitacao anual foi de 2211 mm entre 1961 e 1998. A estacao chuvosa ocorre

entre margo e setembro e o més mais seco ¢ novembro. A parcela de Lianhuachih tem uma



area de 25 ha (500 x 500 m; Fig. 1a) e foi estabelecida em 2007. De acordo com o censo de
2007-2008, ha 144 espécies e 153.484 caules dentro da parcela, que ¢ dominada por espécies
de Lauraceae e Fagaceae. Espécies importantes de dossel incluem Pasania nantoensis
(Hayata) Schottky, FEngelhardtia roxburghiana Wall., Schefflera arboricola (Hayata)
Kanehira, Schima superba Gard. & Champ., and Cyclobalanopsis pachyloma (O. Seem.)
Schottky (Chang et al. 2010).

A parcela de Kenting esta estabelecida dentro da Reserva Natural de Recifes de Coral
Elevados de Kenting (21°58'N, 120°48'E), localizada proxima do extremo sul de Taiwan
(Fig. 1b). Essa reserva ocorre sobre rochas do mioceno e apresenta recifes de coral elevados
(Liao et al. 2006; Wang et al. 2004). A formacdo geoldgica subjacente ¢ a Hengchun
Limestone, que ¢ um recife organico composto pelos restos de varios organismos, como
corais, foraminiferos, moluscos e algas calcéareas (Liao et al. 2006). A média de temperatura e
precipitacdo anuais sdo de 25°C e 1964 mm entre 1997 e 2002, de acordo com a base de
dados da Estacdo Meteoroldgica Hengchun, proxima do local. O clima local € caracterizado
por mongdes prevalentes entre outubro e margo. Uma parcela permanente de 10 ha (400 x
250 m) foi estabelecida em 1996 (Wang et al. 2004). A parcela ¢ dominada por espécies de
Ebenaceae, Euphorbiaceae e Moraceae. Cento e dez espécies foram encontradas dentro da
parcela (Wang et al. 2004). A espécie mais dominante, Diospyros maritima Blume, compde
quase 50% das arvores da parcela. Outras espécies comuns incluem Ficus benjamina L.,
Melanolepis multiglandulosa (Reinw.) Reich. f. & Zoll., Bischofia javanica Bl., Palaquium

formosanum Hayata, Aglaia formosana Hayata, and Pouteria obovata (R. Brown) Baehni.



(a)
400 —

E

c B9

L 300 F=8

© S5
26N o

©

-

5 200-—

o

@

£
24N — S

P 100‘—
22N — 0

(b)

2004

100

North-south direction (m)

0 100 200 300 400
East-west direction (m)

Figura 1: Mapas topograficos das parcelas Lianhuachih (25-ha; a) e Kenting (10-ha; b). As
linhas de contorno representam intervalos de Sm.

Métodos de Campo

Seguindo Condit (1998), todos os caules lenhosos com didmetro na altura do peito
(DAP) =21 cm foram medidos, marcados, mapeados ¢ identificados ao nivel de espécie
(Condit 1998). O censo da parcela de LHC foi feito em 2008 (Chang et al. 2010) e o censo da
parcela de Kenting foi feito em 1997-2002 (Wang et al. 2004). A parcela de LHC, de 25 ha,
foi sistematicamente dividida em 625 quadrantes de 20 m de lado, mas a parcela de Kenting,
de 10 ha, foi dividida em 1000 quadrantes de 10 m de lado, devido a existéncia dos recifes de
coral elevados. Para cada quadrante, trés varidveis topograficas (altitude média, convexidade
e inclinacdo) foram derivadas seguindo Harms et al. (2001) e Valencia et al. (2004). A

altitude média de cada quadrante foi obtida calculando a média das medidas de altitude dos



quatro cantos do quadrante. A convexidade foi definida como a diferenga entre a altitude
média do quadrante focal e dos seus 8 quadrantes vizinhos, com excec¢do dos quadrantes na
borda da parcela (Harms et al. 2001; Valencia et al. 2004). A inclinacdo foi medida pelo
desvio angular médio do plano horizontal de cada um dos quatro planos triangulares, que sao

formados pela conexao de trés dos quatro cantos de cada quadrante.

Modelos Estatisticos

Seguindo a apresentacdo de Shen et al (2009), quatro processos de distribuigdo de
pontos foram usados para modelar as distribui¢des espaciais das arvores nas duas parcelas.
Esses modelos simulam a distribui¢ao das arvores gerada por processos aleatorios, associagao
ao habitat, limitacdo de dispersdo e a combinagdo de associagdo ao habitat e limitagdo de
dispersao. O modelo com o melhor ajuste entre os quatro foi selecionado para cada espécie de

cada uma das duas parcelas (Diggle 2003; Illian et al. 2008).

Processo de Poisson homogéneo

Esse ¢ o processo de distribuicdo de pontos mais simples e ndo representa qualquer
processo biologico subjacente, resultando em completa aleatoriedade na distribuicdo das

espécies. A fungdo K do processo de Poisson homogéneo ¢ definida como:

K(r) ZAZZ?’(%{”)

i=1 i

Nessa fungdo, 4 denota a area da parcela, 4 € a densidade de arvores, w; ¢ um termo
de corregdo para bordas, d; representa a distancia entre dois pontos, e / ¢ uma fungdo indice
onde / =1 se d; 2 r, e I = 0 em qualquer outro caso (Ripley 1976). A densidade de arvores, 4,

¢ 0 parametro a ser estimado nesse modelo.

Processo de Poisson ndo homogéneo (N.T. = inomogéneo)

Esse processo pode ser usado para modelar a associacdo das espécies a habitats
heterogéneos. Neste modelo, relacdes entre a densidade de arvores e a heterogeneidade de

habitats sdo incluidas por meio de uma fungdo de intensidade espacialmente heterogénea, A(s)



(Diggle 2003; Illian et al. 2008). A fun¢do K do processo de Poisson inomogéneo ¢ definida

como:

dg*fir)

k) ZZWU (5i)A(s))

!—1 J#i

Onde 4, A, wy, d; e I sdo iguais aos do processo de Poisson homogéneo, enquanto A(s;)

ij>
e A(s) sdo os valores da fun¢do de intensidade nos pontos s; e s; respectivamente.
Especificamente, a funcdo de intensidade, A(s), ¢ modelada como uma regressao logaritmica

polinomial:

2(s) = exp(B™X(5))

Onde X(s) é um vetor de variaveis ambientais e " é um vetor de pardmetros da
regressao. Quatro tipos diferentes de regressodes logaritmicas polinomiais foram usadas neste
estudo: regressdes logaritmicas lineares com 2 ou 3 varidveis ambientais ¢ regressoes
logaritmicas quadraticas com 2 ou 3 variaveis. As varidveis ambientais usadas neste estudo
foram elevagdao média, convexidade e inclinacao do quadrante. Apenas a elevacao média e a
convexidade foram selecionadas para as regressdes com 2 varidveis. Essas duas varidveis
foram selecionadas com base em um estudo preliminar em que a inclinacdo ndo foi

significativa em muitos casos.

Processo de Thomas homogéneo

Essa ¢ uma variagdo do processo de agregacdo de Poisson e pode ser usada para
modelar uma variedade de padroes de agregacdo (Diggle 2003; Illian et al. 2008). Esse
modelo descreve processos de dispersao em que os descendentes estdao limitados a se agregar
em torno de suas arvores parentais. Dessa forma, ele modela o efeito de limitagdo de
dispersao (Diggle 2003; Illian et al. 2008).

O processo homogéneo de Thomas ¢ modelado em duas etapas (Diggle 2003; Illian et
al. 2008). Primeiro, as localizagdes das arvores parentais sdo geradas por um processo de
Poisson com uma densidade, x. Segundo, um grupo de descendentes ¢ gerado ao redor de
cada parental. Assume-se que suas localiza¢cdes sdo independentes entre si e distribuidas

isotropicamente ao redor da arvore parental com um kernel com distribuicao Gaussiana, N (0,



6%). O niimero de descendentes é determinado por uma distribui¢do de Poisson com média u
(Baddeley e Turner 2005; Moller e Waagepetersen 2004). A fun¢do K do processo de Thomas

homogéneo ¢ dada por:
—r? /462 )
1 — e( /

K

K(r) =nr* +

Onde r ¢ a distancia, x representa a intensidade de &rvores parentais em uma
distribuicdo de Poisson e ¢ é o desvio padrao da distancia dos descendentes em relagdo aos
parentais. O nimero médio de descendentes por parental em uma distribui¢ao de Poisson, ,

pode ser inferida pela intensidade estimada, 4, € por .

Processo de Thomas ndao homogéneo

O processo de Thomas ndo homogéneo ¢ o modelo mais complicado dos quatro, em
que a associagdo ao habitat e a limitagdo de dispersdo sdo incluidas simultaneamente. Esse
modelo ¢ usado para avaliar os efeitos conjuntos de associacdo ao habitat e de limitacdo de
dispersdo (Diggle 2003; Illian et al. 2008). Esse modelo ¢ o mesmo que o processo de
Thomas homogéneo, exceto pelo nimero de descendentes por parental, u, que deixa de ser
uma constante e deve ser estimado por uma funcdo de intensidade espacialmente
heterogénea. Da mesma forma que para o processo de Poisson ndo homogéneo acima, as

funcdes de intensidade foram modeladas por meio de regressdes logaritmicas polinomiais.

Procedimento de modelagem

Os dados de campo das duas parcelas foram usados para ajustar os quatro modelos. O
procedimento de modelagem consistiu em duas etapas: ajuste do modelo e avaliacdo da
qualidade do ajuste. Os pardmetros foram estimados por meio da maxima
pseudo-verossimilhanca para os processos de Poisson homogéneo e inomogéneo (Huang e
Ogata 1999) e pelo método de contraste minimo para os processos de Thomas homogéneo e
inomogéneo. A adequa¢do dos modelos foi avaliada pelo critério de informacao de Akaike
(AIC) e por simulagdes de Monte Carlo. O AIC foi usado para selecionar o modelo mais

adequado para cada espécie nas florestas. O AIC foi calculado pela seguinte formula:

AIC = nIn(R) + 2k



Onde n ¢ o niumero de observagodes, R ¢ a soma dos quadrados dos residuos, e k£ ¢ o
nimero de pardmetros (Moller e Waagepetersen 2004; Shen et al. 2009). O niimero de
parametros variou de 1 a 12 entre os varios modelos (material eletronico suplementar, ESM,
S1, S2). Esse AIC foi usado porque neste estudo os parametros nao foram estimados pelo
método padrdo de maxima verossimilhanga. A qualidade do ajuste foi adicionalmente
avaliado por simulagdes de Monte Carlo, que foram usadas para gerar intervalos de confianca
de 95% para os K(r) dos diferentes modelos. O processo de modelagem foi realizado no

pacote Spatstat do R (Baddeley and Turner 2005).

Previsibilidade do modelo de melhor ajuste pelos atributos das espécies

Trés atributos das espécies, abundancia, modo de dispersdo e tolerdncia a sombra,
foram usados para examinar a associacdo entre os atributos das espécies e os modelos de
melhor ajuste. Regressoes logisticas multinomiais foram aplicadas para avaliar a
previsibilidade. A varidvel dependente na regressao logistica multinomial € o tipo do modelo
de melhor ajuste de uma determinada espécie. Abundancia da espécie, modo de dispersdo e
tolerancia a sombra foram considerados como variaveis independentes. A abundéancia de uma
espécie ¢ o numero de individuos dela dentro da parcela. As espécies foram classificadas em
dois modos de dispersdo: dispersa pelo vento e dispersa por animais. Espécies dispersadas
pelo vento referem-se a espécies com sementes aladas. Espécies com frutos carnosos e
suculentos foram classificadas como dispersadas por animais. A classificacdo do modo de
dispersdo ¢ baseado na morfologia da semente e em observagdes de campo (Huang et al.
1994). Espécies que ja foram registradas como alimento de espécies de mamiferos e aves
foram reconhecidas como espécies dispersadas por animais (Lin 2000; Su 1991; Sung 2005).
Nenhuma espécie foi dispersada somente por gravidade nas duas florestas. A tolerancia a
sombra de uma espécie foi classificada por um indice binario e baseada em descrigdes e
observagdes de campo (Huang et al. 1994). Regressdes logisticas multinomiais foram

realizadas por Proc Logistic no software SAS (SAS 2000).

O melhor modelo em diferentes escalas espaciais

Para avaliar a robustez dos modelos a mudancas nas escalas espaciais, dividimos a
faixa de distancia dos modelos espaciais em seis classes de distancia: < 2, 2-5, 5-10, 10-20,
20-40 e 40-60 m. Os valores de AIC dos quatro modelos em cada classe de distdncia foram
estimado de acordo com a formula de AIC acima. Ao invés de somar os quadrados dos

residuos da faixa de distancia inteira, os quadrados dos residuos foram somados dentro de



cada faixa definida, para que os AICs sejam especificos de cada escala. Os melhores modelos

em cada escala foram selecionados.

Resultados
Melhores modelos espaciais

Noventa e trés e cinquenta e sete espécies foram analisadas para as parcelas LHC e
Kenting, respectivamente. Cada uma das espécies incluidas no estudo tinha pelo menos 25
individuos na parcela.

Nossos resultados indicaram que o processo de Thomas inomogéneo, que simula os
efeitos conjuntos de limitacdo de dispersdo e de preferéncia de habitat, teve o melhor
desempenho entre os quatro modelos em ambas as florestas. Os valores de AIC do processo
Thomas inomogéneo foram os mais baixos entre os quatro modelos para 49% e 61% das
espécies estudadas nas parcelas LHC e Kenting, respectivamente (Tabela 1; ESM S1, S2). O
processo de Thomas homogéneo, que representa principalmente a limitagao de dispersao, foi
classificado como o segundo melhor modelo (Tabela 1; ESM S1, S2). Esse modelo foi
selecionado como o melhor para 33% das espécies na parcela LHC (Tabela 1; ESM S1) e
30% para a parcela Kenting (Tabela 1; ESM S2). Os processos de Poisson inomogéneo e
homogéneo, que refletem a associacdo aleatoria e ao habitat, foram os melhores modelos para
uma pequena por¢ao de espécies nessas duas florestas (Tabela 1; ESM S1, S2). Dentre as
varias regressdes polinomiais logaritmicas alternativas para os processos inomogéneos de
Poisson e Thomas, as regressdes logaritmicas com duas varidveis tiveram o melhor

desempenho para os quatro modelos.

Tabela 1: Propor¢ao dos melhores modelos para as espécies de arvores nas parcelas LHC e
Kenting em Taiwan, conforme avaliado pelo AIC (ESM S1, S2).

Model LHC Kenting
Homogeneous Poisson process 3% (3) 4% (2)
Inhomegenous Poisson process 13% (13) 5% (3)
Homogeneous Thomas process 33% (31) 309% (17)
Inhomogeneous Thomas process 49% (46) 61% (35)

Noventa e trés e cinquenta e sete espécies, que possuem abunddncia =25 nas parcelas LHC e Kenting,
respectivamente, foram incluidas na andlise. Os numeros entre parénteses representam o numero de espécies
que sdo melhor descritas pelos modelos correspondentes.

10



Os resultados de qualidade de ajuste obtidos com as simulagdes de Monte Carlo
foram similares aos resultados com AIC. Usando como exemplos Ardisia sieboldii na parcela
LHC (Fig. 2a) e Aglaia formosana na parcela Kenting (Fig. 2b), na maioria das distancias as
funcdes L de Ripley observadas estavam dentro dos intervalos de confianga de 95% do
processo Thomas inomogéneo, indicando uma qualidade razoavel do ajuste para esses
modelos (Fig. 3d, h). O processo Thomas homogéneo teve o segundo melhor ajuste (Fig. 3c,
f). As fungdes L observadas foram maiores do que os limites superiores dos intervalos de
confianca de 95% dos processos de Poisson homogéneos e inomogéneos em todas as
distancias (Fig. 3a, b, e, f). Esses resultados sugeriram uma falta de adequacao desses dois

modelos.
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Figura 2: Mapas de individuos de Ardisia sieboldii na parcela LHC (a) e Aglaia formosana
na parcela de Kenting (b). Cada ponto representa um individuo.
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Figura 3: Func¢do univariada L(r) de Ripley de Ardisia sieboldii na parcela LHC (a—d) e
Aglaia formosana na parcela de Kenting (e-h) em relacio a quatro modelos espaciais
alternativos. Os valores observados de L(7) - » sdo mostrados como linhas so6lidas, e as linhas
tracejadas representam os limites superiores e inferiores do intervalo de confianga a 95% para
L(r) - r, gerado pelas simulagdes de Monte Carlo, onde r representa a distancia examinada.
Os quatro modelos espaciais sdo o processo de Poisson homogéneo (a, e), processo de
Poisson inomogéneo (b, f), processo de Thomas homogéneo (c, g) e processo de Thomas
inomogéneo (d, h).
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Previsibilidade do modelo por atributos de espécie

A previsibilidade dos melhores modelos por atributos de espécie foi especifica do
local porque a previsibilidade do modelo esteve associada a diferentes caracteristicas nas
parcelas de LHC e Kenting. Os resultados da regressao logistica multinomial indicaram que o
modelo de melhor ajuste em LHC foi previsto pela abundancia das espécies (Tabela 2, Figs.
4a e 5a), mas em Kenting foi pelo modo de dispersdo (Tabela 2; Figs. 4b e 5b). A tolerancia a

sombra foi independente dos modelos que melhor descreveram as espécies (Tabela 2).

Tabela 2: Resultados das regressdes logisticas multinomiais avaliando a previsibilidade do
modelo por abundancia da espécie, modo de dispersao e tolerancia a sombra nas parcelas de
Kenting e LHC.

Factor df ¥ P
LHC
Abundance 1 4.601 0.032*
Dispersal mode 1 0.640 0.424
Shade tolerance 1 0.510 0.475
Kenting
Abundance 1 0.142 0.706
Dispersal mode 1 4.413 0.036%*
Shade tolerance 1 0.129 0.719

As espécies foram categorizadas como espécies dispersas por animais e pelo vento, bem como
especies tolerantes e intolerantes a sombra (consulte 'Materiais e métodos' para detalhes). *P < 0,05.

14



(a)
LHC

HP —

Best model

ITH — I——- ————— I

(b)

Kenting
HP —
P — - - -

[}

=]

o

S

3

L THH |- -—-—«I o
ITH — I~-— ------ +

I | I I
4 6 8 10

In (Abundance)

Figura 4: Boxplots da abundancia das espécies classificadas de acordo com o modelo de
melhor ajuste de cada espécie nas parcelas LHC (a) e Kenting (b). HP = Processo de Poisson
homogéneo, /P = Processo de Poisson inomogéneo, 7TH = Processo de Thomas homogéneo,
ITH = Processo de Thomas inomogéneo. A abundancia das espécies foi expressa como o
numero de individuos dentro da parcela.
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Figura 5: Propor¢ao dos melhores modelos dentro de cada um dos dois tipos de dispersao
nas parcelas LHC (a) e Kenting (b). HP = Processo de Poisson homogéneo, /P = Processo de
Poisson inomogéneo, TH = Processo de Thomas homogéneo, /TH = Processo de Thomas
inomogéneo.

O melhor modelo em diferentes escalas espaciais

Os modelos com o melhor ajuste diferiram entre as escalas espaciais. Os dois
processos de Poisson se ajustaram relativamente melhor em escalas espaciais menores
(Tabela 3). A importancia relativa do processo de Thomas inomogéneo aumentou com a

distancia e foi maior nas escalas espaciais intermediarias em ambas as florestas (Tabela 3).
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Os testes exatos de Fisher com 10.000 iteragdes indicaram que os modelos com melhor ajuste

diferiram significativamente entre as escalas espaciais (LHC P < 0,001, Kenting P < 0,001).

Tabela 3: Importancia relativa dos modelos com melhor ajuste nas parcelas LHC e Kenting
em diferentes escalas espaciais.

Best model <2 m 2-5m 5-10 m 10-20 m 20-40 m 40-60 m
LHC plot
Homogeneous Poisson 3% (2) 1% (1) 0% (0) 0% (0) 0% (0) 2% (2)
Inhomegenous Poisson 24% (22) 14% (13) 8% (7) 1% (1) 3% (3) 9% (8)
Homogeneous Thomas 28% (21) 23% (21) 16% (15) 16% (15) 32% (30) 37% (34)
Inhomogeneous Thomas 45% (58) 62% (58) T6% (71) 83% (77) 65% (60) 53% (49)
Kenting plot
Homogeneous Poisson 9% (5) 0% (0) 2% (1) 0% () 2% (1) 2% (1)
Inhomegenous Poisson 44% (25) 25% (14) T% (4) 5% (3) 4% (2) 229 (13)
Homogeneous Thomas 14% (8) 16% (9) 18% (10) 39% (33) 49% (28) 20% (12)
Inhomogeneous Thomas 33% (19) 60% (34) T4% (42) 56% (32) 46% (26) 56% (33)

O modelo com melhor ajuste foi selecionado pelo AIC especifico para cada escala (consulte 'Materiais e
métodos' para detalhes). A selecdo foi realizada para 93 espécies na parcela LHC e 57 na parcela de Kenting.
Os nuimeros entre parénteses representam o numero de espécies.

Discussao

Aplicando modelos avangados de distribuicdo espacial de pontos, fomos capazes de
avaliar os efeitos potenciais de habitat e de limitagdo de dispersdo na determinagdo do padrao
espacial de espécies de arvores nas duas florestas. O fato do processo de Thomas inomogéneo
ser o0 modelo que melhor descreve a maioria das espécies nas duas parcelas (Tabela 1) sugere
que habitat e dispersdo atuam conjuntamente para determinar a agregacdo espacial das
espécies nas parcelas. O processo homogéneo de Thomas foi considerado o segundo melhor
modelo. Esse processo junto com o processo de Thomas inomogéneo indica que a limitagao
da dispersao provavelmente desempenha um papel importante na determinacao do padrao
espacial das espécies nas duas parcelas. O tipo de processo ecoldgico dominante expresso por
meio dos modelos com melhores ajustes ¢ previsivel por atributos da espécies, mas os
atributos importantes diferem entre as florestas do LHC e Kenning.

O resultado de que houve um forte efeito conjunto de habitat e de limitacdo de
dispersdao na distribuicdo de espécies, até certo ponto, reconcilia as inconsisténcias
encontradas na literatura sobre os efeitos relativos da heterogeneidade de habitat e limitacao
de dispersdo sobre os padrdes espaciais das espécies (Dalling et al. 2002; Harms et al. 2001;
Wiegand et al. 2007a, b). Nesses estudos, associagdo ao habitat e limitacdo de dispersao sao

tratadas como hipdteses mutuamente exclusivas e testadas separadamente (Dalling et al.
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2002; Harms et al. 2001; Wiegand et al. 2007a, b). A incapacidade de modelar a
heterogeneidade do habitat e limitacdo de dispersdo em um unico processo, como nos estudos
anteriores, pode levar a conclusdes incompletas. Por exemplo, fraca limitagdo de dispersdo ¢
sugerida para uma floresta do Sri Lanka, porque foram detectadas fortes associacdes ao
habitat (Gunatilleke et al. 2006). Em contraste, nosso estudo evidenciou que tanto a
heterogeneidade do habitat quanto a limitagdo da dispersdo atuaram conjuntamente para
afetar a distribuicdo das espécies. Portanto, ¢ importante levar em consideracdo os dois
processos simultaneamente ao estudar distribui¢do espacial.

Os efeitos conjuntos da associacdo ao habitat e da limitacdo de dispersao podem ser
comuns em muitas florestas. Um recente estudo em uma floresta subtropical na China
continental destacou a importancia dos efeitos conjuntos da associagdo ao habitat e limitagdo
de dispersdo sobre a curva espécie-area (Shen et al. 2009). Da mesma forma, evidéncias de
limitagdo de dispersdo e associagdo ao habitat foram detectadas em uma floresta do Panama
(Comita et al. 2007). Tais resultados indicam a operacdo interativa de processos baseados em
nicho (heterogeneidade de habitat) e processos neutros (limitagdo de dispersdo) na geragao de
padrdes espaciais de espécies de arvores em comunidades florestais.

Como surgem os efeitos conjuntos da associacdao ao habitat e limitacao de dispersao?
As interacdes entre o habitat e a limitacdo da dispersdo podem ocorrer durante multiplos
estagios de vida. A limitacdo de dispersao pode gerar a agregacdo espacial inicial das
sementes. Apds a germinacdo das sementes, a preferéncia de habitats das mudas pode levar a
diferentes taxas de mortalidade entre os tipos de habitat, e resultar em uma forte associagao.
Como resultado, os padrdes espaciais de mudas podem apresentar assinaturas espaciais de
limitagdo de dispersdo e associacdo ao habitat. Pesquisas anteriores indicaram a importancia
da heterogeneidade do habitat no estabelecimento e na sobrevivéncia de mudas em muitas
florestas (Augspurger 1984; Clark et al. 1999) e em Kenting (Shao 2007).

Além disso, a forca dos efeitos conjuntos pode variar de acordo com as escalas
espaciais, uma vez que o modelo de melhor ajuste difere entre escalas espaciais. Esses
resultados sdo semelhantes a um estudo de Shorea congestiflora em uma floresta do Sri
Lanka (Wiegand et al. 2007b). Os padrodes espaciais podem ser divididos em varios padrdes
distintos em diferentes escalas espaciais.

E importante notar que o processo homogéneo de Thomas pode ser responsavel pelos
padrdes espaciais de um ter¢o das espécies nas duas florestas estudadas aqui. Este resultado

reforga a importancia da limitagdo de dispersdo na explicacdo de distribui¢des espaciais e

18



sugere que processos neutros podem ser, talvez, um mecanismo chave subjacente a
organizagdo das espécies das duas florestas.

No entanto, gostariamos de advertir sobre a interpretacdo de nossos resultados, dadas
as limitagdes amplamente reconhecidas de inferir processos a partir de padrdes (por exemplo,
um padrao pode ser gerado por varios processos). Entendemos que conclusdes exclusivas ndo
podem ser obtidas por meio de evidéncias diretas de experimentos manipulativos, que
infelizmente ¢ impossivel de conduzir para a andlise que fizemos. No6s gostariamos também
de mencionar que a falta de ajuste de certos modelos pode ndo sugerir falta de significancia
dos processos, mas sim a violagdo de pressupostos do modelo. Por exemplo, a falta de
adequagdo do modelo homogéneo de Thomas pode ser uma consequéncia da assimetria na
distribuicdo de sementes, o que ndo satisfaz a premissa de distribuicdo simétrica do modelo
Thomas homogéneo.

Alguns atributos de espécies, abundancia e modo de dispersao, podem ser usados para
prever padrdes espaciais de espécies de arvores. Nossos resultados sdo consistentes com
pesquisas anteriores (Condit et al. 2000; Li et al. 2009; Seidler e Plotkin 2006) nos quais
padrdes espaciais diferem entre as classes de abundancia e modos de dispersao. Diferencas na
abundancia das espécies podem surgir por causa de diferencas na fecundidade e mortalidade
associadas a dependéncia de densidade, sele¢cdo de habitat e interagdes interespecificas
(Beckage e Clark 2005; Clark et al. 1999; Harms et al. 2000). Os mecanismos subjacentes
que contribuem para diferentes abundancias de espécies também podem refletir na formacgao
de padrdes espaciais.

A previsibilidade dos atributos das espécies, no entanto, difere entre as duas florestas
de estudo. Este padrao especifico para cada local pode ser atribuido a topografia unica e a
historia dos locais de estudo. Por exemplo, recifes de coral elevados na parcela de Kenting
podem servir como barreiras de dispersao que bloqueiam a dispersdao de sementes pelo vento,
formando manchas de sementes no local de estudo (Lin et al., em revisdo). Como resultado,
as espécies dispersas pelo vento nessa parcela s6 podem ser descritas por processos de
agregacao como, por exemplo, os processos homogéneo ¢ nao homogéneo de Thomas.

Em conclusdo, observamos que padrdes espaciais de espécies de arvores podem ter
sido gerados predominantemente pelos efeitos conjuntos de associacao ao habitat e limitacao
de dispersdo. Tais resultados podem levar a reconciliagdo do debate sobre a importancia de
processos de nicho e processos neutros em comunidades de arvores. A distribuicdo espacial
das espécies nao ¢ independente das caracteristicas da historia de vida, e pode ser

influenciada pela abundancia de espécies e pelo modo de dispersao. No entanto, atributos
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importantes sdo especificos de cada local, refletindo a historia e topografia tnica de um local

de estudo.
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