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RESUMO

O padrao espacial de plantas vem sendo amplamente utilizado e se coloca ferramenta poderosa
de deteccao de interagdes bioldgicas. A investigacao dessas interagdes junto as caracteristicas
ou tracos funcionais de plantas lenhosas podem auxiliar no entendimento dos processos que
geram esses padroes, ja que estdo ligados a limitagdo de dispersdo, filtragem ambiental,
aspectos de nicho, competicao, facilitagao e coexisténcia. Aqui, investigamos as relagdes entre
os padrdes espaciais de espécies vegetais lenhosas em uma Floresta Tropical Sazonalmente
Seca (SDTF) e suas caracteristicas ou tragos funcionais para compreender os processos
geradores dos padrdes. Propomos responder as seguintes questdes: 1) quais padrdes espaciais
sdo predominantes em Florestas Tropicais Sazonalmente Secas (SDTFs): associacdes
interespecificas, indicando processos estruturantes facilitadores, ou associa¢des espaciais
intraespecificas, apontando processos estruturantes competitivos? ii) caracteristicas funcionais
aquisitivas e ligadas a limitagdo de dispersdo podem explicar os padrdes espaciais
intraespecificos de espécies lenhosas em SDTFs? iii) padrdes espaciais interespecificos estdo
relacionados a caracteristicas funcionais chave na aquisi¢ao e conservacao de recursos? Nossos
resultados indicam que os padrdes espaciais agregados intraespecificos sdo predominantes tanto
no de nivel de populacdo como de comunidade, ao contrario do que se esperava em um contexto
de estresse abidtico. Ajustamos modelos lineares relacionando a agregacao intraespecifica a
tracos funcionais de aquisi¢@o de recursos e tragos ligados a limitagao de dispersao, que foram
extremamente efetivos para explicar a variagdo da intensidade e tipo de padrdo em vdrias
escalas espaciais de vizinhanga (R? = 0,90 a 0,98), sendo a densidade de madeira, a sindrome
de dispersdo e massa da semente as caracteristicas mais importantes para a agregacao
intraespecifica. Os padrdes espaciais interespecificos indicam que a competi¢do € mais
importante que a facilitagdo em SDTFs, em uma escala de vizinhanga de 0 a 15 m. Houve baixa
correlagdo entre padrdes de associacdo espacial interespecifica, € ndo-significante, a uma escala
de 1 a 15. Associagdes espaciais intraespecificas, mediadas pela limitacdo de dispersao,
filtragem ambiental, tracos funcionais e competicdo intraespecifica bilateral estruturam
relagdes entre plantas e permitem coexisténcia entre espécies nao s6 em florestas tropicais
umidas e outras formacdes florestais nao tropicais, mas também em SDTFs, reduzindo
encontros com individuos heteroespecificos, a exclusdo competitiva e promovendo a
diversidade.

Palavras-chave: limite de dispersdo; filtro ambiental; competi¢do; coexisténcia; interagdes

espaciais.



ABSTRACT

Spatial point-pattern analysis in plants has been widely used and is a powerful tool for detecting
biological interactions and process. The investigation of these interactions together with the
functional traits of woody plants can help to understand the processes that generate these
patterns, whether linked to dispersal limitation, environmental filtering, niche aspects,
competition, facilitation and coexistence. Here, we investigate the relationships between the
spatial patterns of woody plant species in a Seasonally Dry Tropical Forest (SDTF) and their
characteristics or functional traits to understand the processes generating the patterns and
structure woody populations and communities. We propose to answer the following questions:
1) which spatial patterns are predominant in Seasonally Dry Tropical Forests (SDTFs):
interspecific associations, indicating facilitating structuring processes, or intraspecific spatial
associations, indicating competitive structuring processes? ii) acquisitive functional traits and
linked to dispersal limitation can explain the intraspecific spatial patterns of woody species in
SDTFs? iii) interspecific spatial patterns are related to key functional traits in resource
acquisition and conservation? Our results indicate that intraspecific aggregated spatial patterns
are predominant at both population and community levels, contrary to what was expected in a
context of abiotic stress. We adjusted linear models relating intraspecific aggregation to
functional traits of resource acquisition and traits linked to dispersal limitation, which were
extremely effective in explaining the variation in intensity and type of pattern at various
neighborhood spatial scales (R* = 0.90 to 0. 98), with wood density, dispersal syndrome and
seed mass being the most important characteristics for intraspecific aggregation. Interspecific
spatial patterns indicate that competition is more important than facilitation in SDTFs, at a
neighborhood scale of 0 to 15 m. There was low correlation between patterns of interspecific
spatial association, and non-significant, on a scale of 1 to 15m. Intraspecific spatial associations,
mediated by dispersal limitation, environmental filtering, functional traits and bilateral
intraspecific competition structure relationships between plants and allow coexistence between
species not only in tropical rainforests and other non-tropical forest formations, but also in
SDTFs, reducing encounters with heterospecific individuals, competitive exclusion and
promoting diversity.

Keywords: dispersal limitation; environmental filtering; competition; coexistence; spatial

interactions.
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1 INTRODUCAO

Diversos autores tém defendido o estudo do padrio espacial de plantas a fim de
detectar interagdes bioldgicas entre plantas (BEN-SAID, 2021; KEIL et al., 2021;
MCFADDEN et al., 2019; RAJALA; OLHEDE; MURREL, 2014; WIEGAND et al., 2017;
WIEGAND et al., 2021; WIEGAND; MOLONEY, 2014) ja que, como individuos sésseis, elas
interagem com seus vizinhos espacialmente proximos (TILMAN, 1994). O padrido espacial
fornece base para formulacdo de hipdteses e processos ecoldgicos relacionados ao padrao
(WIEGAND; MOLONEY, 2014). Nesse sentido, o estudo do padrdo espacial de espécies
associado a caracteristicas passiveis de atuarem direta ou indiretamente na geragao do padrao
podem nos fornecer evidéncias sobre as causas e consequéncias ecoldgicas do padrio, por
exemplo, variaveis do ambiente e tragos inerentes a relagdo das plantas com o meio, como as
caracteristicas funcionais (RAJALA; OLHEDE; MURREL, 2019) e limitagdo de dispersdao
(OBIANG et al.,, 2019; MCFADDEN et al., 2019), e quais interagdes ecologicas sdo
estabelecidas por um determinado padrio.

A limitagdo de dispersdo atua como processo estruturador basico dos padroes
espaciais vegetais (OBIANG et al., 2019; SEIDLER, PLOTKIN, 2006;), condicionando
interagdes espaciais intraespecificas (SEIDLER, PLOTKIN, 2006; HUBBELL, 1979),
interespecificas (SEIDLER, PLOTKIN, 2006; TILMAN, 1994), além de taxa de recrutamento,
estabelecimento, invasibilidade e processos subsequentes como a predagdo, e competicdao
(NATHAN, MULLER-LANDAU, 2000). A principal consequéncia da limitagdo de dispersdo
do ponto de vista espacial e ecoldgica, € a formagdo de agregacdes intraespecificas (HUBBELL,
1979; SEIDLER, PLOTKIN, 2006), mecanismo fundamental para reducdo da exclusdo
competitiva ¢ aumento da diversidade (SEIDLER, PLOTKIN, 2006), e coexisténcia entre
espécies (IVES, 1988; WIEGAND et al., 2021), principalmente pela auséncia de encontros
interespecificos que excluiriam competitivamente espécies de nicho similar por competidores
superiores (OBIANG et al., 2019; TILMAN, 1994; WIEGAND et al., 2021). Padrdes espaciais
agregados sdo capazes de perdurar desde os estadgios iniciais de desenvolvimento das plantas
até as fases adultas (HUBBELL, 1979; PEREA et al., 2021), em uma espécie de legado espacial
de individuos jovens para adultos (PEREA et al., 2021).

As caracteristicas funcionais estdo relacionadas a aspectos da fisiologia, fenologia,
competi¢io e nicho de plantas (KRAFT; GODOY; LEVINE, 2015; PEREZ-RAMOS et al.,
2019) e, consequentemente, a coexisténcia entre espécies (KRAFT; GODOY; LEVINE, 2015).



Portanto, sdo passiveis de atuarem definindo o resultado das interagdes planta-planta, afetando
os padrdes espaciais intraespecificos e interespecificos (KENKEL, 1988). Por exemplo,
caracteristicas funcionais como altura maxima (H,,4, ), massa da semente (SM) e sindrome de
dispersdo (zoocoria tende a maior dispersao) tém se mostrado consistentes em explicar padrdes
espaciais intraespecificos agregados em florestas tropicais (CLARK et al., 2018). Isso porque
alturas maximas maiores ¢ sementes mais leves tendem a dispersar sementes a maiores
distancias (CLARK et al., 2018; THOMSON et al., 2011; THOMSON et al., 2018), reduzindo
a agregacao intraespecifica. Além disso, espécies zoocoricas podem ser dispersas a distancias
maiores, facilitando a repulsdo e segregagdo espacial entre juvenis e plantas parentais (CLARK
et al., 2018). Esse conjunto de caracteristicas (Hpqy, SM e sindrome de dispersdo) sdo
diretamente ligadas ao fendmeno de limitagao de dispersao.

Por outro lado, as caracteristicas funcionais como a densidade de madeira (WD),
area foliar especifica (SLA), nitrogénio foliar (N), espessura foliar (L;y), area foliar (LA),
conteudo de matéria seca da folha (LDMC) e altura méxima (H,,,,) estdo ligadas a aptidao
competitiva no uso dos recursos como agua, nutrientes e luz. Por exemplo, a densidade de
madeira tem se mostrado um traco importante para o entendimento de padrdes agregados
intraespecificos em florestas, pois espécies de baixa densidade e crescimento rapido tendem a
dominar clareiras, agregando-se nesses micro ambientes ricos em recursos (CLARK et al.,
2018; MCFADDEN et al., 2019). Tragos como area foliar especifica (SLA) e conteudo de
nitrogénio, relacionados a economia foliar, t€ém se correlacionado positivamente com
intensidade de agrupamento espacial intraespecifico (MCFADDEN et al., 2019), enquanto que
grandes alturas maximas podem favorecer a domindncia do dossel na competi¢do por luz
(KENKEL, 1988). Essas caracteristicas individuais podem apresentar uma correlagdo baixa,
apesar de consistente (MCFADDEN et al., 2019), e seu potencial como variaveis explicativas
do padrdo podem ser maiores quando analisadas em conjunto (CLARK et al., 2018;
MCFADDEN et al., 2019; MARTINS et al., 2018).

Em um contexto de agregac¢do intraespecifica, onde os individuos sdo funcional e
competitivamente similares, pode haver competi¢do bilateral por recursos como agua e
nutrientes, proporcionando a reducdo de crescimento de ambos os individuos e um dossel
similar (KENKEL, 1988). J4 nas interacdes interespecificas, individuos competitivamente
superiores podem excluir seus vizinhos (TILMAN, 1994) a partir de uma competi¢cao unilateral,
onde um dos individuos ¢ dominante e o outro ¢ suprimido, devido a habilidades competitivas
assimétricas (BEN-SAID, 2021; KENKEL, 1988), levando a uma repulsdo espacial. Por fim,

na inexisténcia de associacdo negativa, pode ocorrer beneficio mutuo entre as espécies
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proximas, exercendo a facilitagdo (BEN-SAID, 2021), o que levaria a uma atragao
interespecifica.

Poucas pesquisas estudaram como as caracteristicas funcionais estao relacionadas
aos padrdes espaciais, € ndo encontramos nenhum estudo associando os padrdes espaciais
interespecificos as caracteristicas funcionais. No entanto, tragos funcionais podem esclarecer
como processos de competi¢do e facilitagio (KRAFT; GODOY; LEVINE, 2015; PEREZ-
RAMOS et al., 2019; CHACON-LABELLA et al., 2016), bem como suas implicagdes sobre a
sobreposicdo de nicho (BUTTERFIELD; CALLAWAY, 2013) definem as associagdes
espaciais entre espécies e influenciam a coexisténcia (CHACON-LABELLA et al., 2016). Por
exemplo, espécies com altas densidades de madeira e deciduidade foliar em ambientes sazonais
secos, por possuirem maior eficiéncia no uso da dgua (WRIGH et al., 2021), ndo teriam forte
dependéncia de micrositios mais imidos, o que faria com que pudessem se associar a espécies
com maiores niveis de nitrogénio foliar (CHACON-LABELLA et al., 2016) e alta SLA
(BUTTERFIELD; CALLAWAY, 2013; CHACON-LABELLA et al., 2016), que poderiam
atuar como facilitadoras através do enriquecimento nutricional do solo. Inversamente, plantas
de baixa densidade de madeira e caducifolia precoce podem tender a maior repulsdo espacial
com individuos de outras espécies, por serem menos eficientes no uso da dgua (WRIGH et al.,
2021), sendo mais facilmente excluidas das vizinhangas das demais por competigao.

De modo geral, no que diz respeito aos tracos ligados a aquisi¢do de recursos, por
exemplo, altura maxima esta relacionada a capacidade da espécie de assumir uma posi¢ao no
dossel em um gradiente vertical de luz, e vigor competitivo (PEREZ-HARGUINDEGUY et al.,
2013). A densidade da madeira esta relacionada a compensacgao entre potencial de crescimento
e morte por falha biomecanica ou hidraulica (DIAZ et al., 2016). Além disso, esta ligada a
condutividade hidraulica da planta (diretamente relacionada a capacidade de absorver dgua e
nutrientes minerais), potencial hidrico do caule e da planta (SOUZA et al., 2020; WRIGH et
al., 2021) e capacidade de armazenamento hidrico em periodos sazonais de escassez de agua
(LIMA; RODAL, 2010; LIMA et al., 2012; OLIVEIRA et al., 2015; SOUZA et al., 2020;
WRIGH et al., 2021). A area foliar especifica esta diretamente ligada ao potencial fotossintético
e balango hidrico na folha e na planta, além de representar, frequentemente, a troca entre uma
folha de longa vida util com grandes custos de construg¢do e investimento de carbono (baixa
taxa fotossintética) ou possuir folha de curta vida util com maior investimento de N (maior taxa
fotossintética) e menores custos construtivos (DIAZ et al., 2016). Geralmente, um baixo LDMC
estd associado a ambientes altamente perturbados, enquanto que folhas com alto LDMC sao

mais lentamente decompostas na serapilheira do solo, além de serem resistentes a danos fisicos
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por apresentarem folhas duras (DIAZ et al., 2016). A espessura foliar esta relacionada a uma
taxa fotossintética mais rapida por unidade de area foliar (LA), e tende a ser maior em habitats
mais ensolarados, secos € menos férteis, bem como em folhas de vida mais longa ou topo do
dossel. Por fim, o nitrogénio foliar se relaciona com o processo fotossintético, custos aquisitivos
de nitrogénio e probabilidade de sofrer danos via herbivoria (DIAZ et al., 2016).
Conjuntamente, esses tragos t€m relacdo com a eficiéncia de uso de recursos (agua, luz e
nutrientes) e, consequentemente, com a eficiéncia competitiva, influenciando a associacao
espacial a micrositios ricos em recursos ou exclusao competitiva, além de definir variagdes
espaciais no estabelecimento, crescimento e mortalidade (KRAFT; GODOY; LEVINE, 2015;
PEREZ-RAMOS et al., 2019).

Evidéncias anteriores, baseadas em padrdes espaciais de arvores, tém demonstrado
que interacdes espaciais intraespecificas sdo mais fortes que as interespecificas para maioria
das espécies em varias tipos de formagdes florestais, sejam tropicais, subtropicais ou
temperadas (WIEGAND et al.,, 2021), o que sugere um importante papel da repulsiao
interespecifica e agregacdo intraespecifica na coexisténcia e estabilidade ecologica de
comunidades vegetais (WIEGAND et al., 2021; ver também DETTO; MULLER-LANDAU,
2016; PACALA, 1997). Por outro lado, a agregacdo interespecifica pode indicar a importancia
de um processo de facilitagdo entre as plantas (CALLAWAY, 1995; CHACON-LABELLA et
al.,2016). Essas interagdes sao mais comumente encontradas em ambientes de severos estresses
abidticos, como desertos, ambientes semidridos e pantanos (BROOKER et al., 2007;
BERTNESS; CALLAWAY, 1994; CALLAWAY, 1995, 1997). A facilitagdo ¢ caracterizada
por interagdes positivas entre as espécies diretas (por exemplo, fornecimento de nitrogénio de
uma espécie para outro por meio de simbiose) ou indiretas (por exemplo, micorrizas fornecendo
maior profundidade de alcance de nutrientes no solo, reduzindo a competicao e beneficiando a
vizinha) (CALLAWAY, 1997), o que também integra aspectos ligados a coexisténcia entre
espécies (BROOKER et al., 2007; CHACON-LABELLA et al., 2016).

Além disso, a filtragem ambiental também pode atuar promovendo agregagdes
espaciais intraespecificas (VELASQUEZ et al., 2015), selecionando tragos a micro sitios
topograficos e/ou de fertilidade (MCFADDEN et al., 2019), formando uma complexa teia de
interacdes ecologicas ligadas ao padrao espacial, direcionada pela competicao (BEN-SAID,
2021; KENKEL, 1988), facilitacdo (BEN-SAID, 2021; WANG et al., 2020; ZHANG et al.,
2021), filtragem ambiental (MCFADDEN et al., 2019; VELASQUEZ et al., 2015) e limite de
dispersao (MCFADDEN et al., 2019).
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Dentre as formagdes florestais tropicais, o foco da maioria dos estudos que
abordaram os padrdes espaciais em associagdo com as caracteristicas funcionais tém sido sobre
Florestas Tropicais Umidas, enquanto as Florestas Tropicais Sazonalmente Secas (SDTF) tém
sido pouco estudadas nesse sentido. As SDTFs constituem-se de formagdes tropicais lenhosas
e sazonais, sob grande amplitude climatica, com precipitagcdo variando entre 500 a 1800 mm ao
ano e aproximadamente de 5 a 6 meses de estacao seca (PENNINGTON; LAVIN; OLIVEIRA-
FILHO, 2009), o que inclui as formagdes florestais do dominio da simidrido da Caatinga, no
Brasil (PENNINGTON et al., 2000; PENNINGTON; LAVIN; OLIVEIRA-FILHO, 2009;
SANTOS et al., 2012). Mesmo em Florestas Tropicais Umidas, o niimero de estudos sobre o a
relagdo entre os padrdes espaciais e caracteristicas funcionais ¢ incipiente (por exemplo,
CLARK et al., 2018; MCFADDEN et al., 2019; MARTINS et al., 2018; VELASQUEZ et al.,
2015) e observou-se ainda mais escassez de trabalhos sobre o tema para as SDTFs. Em um
estudo em SDTF, Saiz ef al. (2018) mediram apenas duas caracteristicas funcionais (area foliar
e altura) utilizando uma abordagem espacial implicita. Estudos espaciais nas SDTFs podem
revelar aspectos e funcionamentos distintos das Florestas Tropicais Umidas, ja que as SDTF
possuem diferencas relevantes das demais formacdes florestais tropicais (PENNINGTON;
PRADO; PENDRY, 2000; PENNINGTON; LAVIN; OLIVEIRA-FILHO, 2009),
principalmente pela condigdo de estresse abiotica (dgua, temperatura e nutrientes) ao qual essas
formagdes florestais podem ser submetidas, favorecendo interagdes de facilitagdo, em
detrimento de interagdes competitivas (BUTTERFIELD; CALLAWAY, 2013).

Dentro do exposto acima, utilizamos o padrdo de pontos espaciais, que ¢ uma
abordagem espacialmente explicita e uma ferramenta poderosa para detectar interagdes e
processos ecologicas entre plantas (BEN-SAID, 2021), a partir de uma sitio de estudo, para
analisar a importancias de diferentes processos na estruturagdo espacial da comunidade de
plantas lenhosas em uma SDTF, em escala de vizinhanga, para responder as seguintes
perguntas: 1) quais padrdes espaciais sao predominantes em Florestas Tropicais Sazonalmente
Secas (SDTFs): associacdes interespecificas, indicando processos estruturantes facilitadores,
ou associagdes espaciais intraespecificas, apontando processos estruturantes competitivos? ii)
caracteristicas funcionais ligadas a aquisi¢do de recursos e a limita¢do de dispersdo podem
explicar os padrdes espaciais intraespecificos de espécies lenhosa? iii) padrdes espaciais
interespecificos estdo relacionados a caracteristicas funcionais chave na aquisi¢do e
conservacao de recursos?

O objetivo geral da pesquisa foi analisar o padrdo espacial de espécies vegetais

lenhosas em SDTFs e suas relacdes com as caracteristicas ou tragos funcionais, filtragem
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ambiental e limitagdo de dispersdo como potenciais geradores do padrdo, bem como quais as
consequéncias ecologicas do padrao espacial como estruturador e/ou resultante de interagdes
ecologicas tais como competicdo, facilitacdo e coexisténcia. Como objetivos especificos
procuramos: 1) verificar o grau de associagdo espacial intraespecifica e interespecifica da
comunidade; i) investigar o padrdo espacial de cada espécie estudada em escala de vizinhanga;
iii) separar efeitos espaciais oriundos de filtragem e heterogeneidade ambiental, e limite de
dispersdo; iv) analisar os padrdes espaciais interespecificos das espécies lenhosas da
comunidade; v) analisar a correlacdo entre o padrdo espacial intra e interespecifico e as
caracteristicas funcionais em uma escala de vizinhanga;

Em nossas hipoteses, esperamos que: i) o grau de associagdo espacial
interespecifica ¢ maior do que o grau de agregacao intraespecifica em STDFs e ha predominio
de associagdes interespecificas positivas, indicando maior influéncia de processos facilitadores
na estrutura¢do da comunidade; ii) os padrdes espaciais intraespecificos estdo correlacionados
com caracteristicas ou tragos funcionais de espécies lenhosas e com a limitacao de dispersdo

em Florestas Sazonalmente Secas (SDTFs).
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2 METODOLOGIA

2.1 Area de estudo

A coleta de dados de campo foi realizada na Reserva Natural Serra das Almas,
administrada pela Associacao Caatinga, localizada no municipio de Cratets, no estado do
Cear4a, na regiao nordeste do Brasil, com clima Tropical Quente Semiarido, precipitacao média
local ¢ de 731,2 mm ao ano (IPECE, 2017), temperatura média variando de 27,7 a 29,4 °C
(INMET, 2022). O relevo consiste na depressdo sertaneja, cuja a base do solo se da a partir de
rochas cristalinas, onde predomina a fitofisionomia denominada de Caatinga do Cristalino
(MORO et al., 2015), o que a caracteriza como uma Florestas Sazonalmente Seca (SDTFs)
(PENNINGTON; LAVIN; OLIVEIRA-FILHO, 2009). A area de estudo ¢ protegida ha pelo

menos 23 anos.

2.2 Coleta de dados

A coleta ocorreu em parcela permanente (5°6'58.1"S, 40°52'19.4” W) de 1,5 ha,
formada a partir de 150 sub-parcelas de 10 x 10 m. Todos os individuos lenhosos com CAP
(circunferéncia a altura do peito) > 7,8 cm foram identificados, medidos (CAP) e mapeados. O
mapeamento dos individuos se deu com o uso de Estacdo total Gowin TKS-202, com precisao
milimétrica, alocando o prisma o mais proximo possivel do individuo mapeado. Foram

mapeados 2.822 individuos (N) de 21 espécies em toda a parcela (Figura 1).
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Figura 1 - Mapa tridimensional da area de coleta de dados, com os individuos mapeados
representados pelas esferas pretas ao longo do gradiente de elevagdo da parcela.

I1m

Fonte: Autor (2023)

2.3 Caracteristicas funcionais

As caracteristicas funcionais das espécies contidas na parcela foram obtidas em uma
pesquisa anterior (Menezes, B. S., dados ndo publicados), derivados de estudos funcionais
realizados na parcela permanente no ano de 2008. As caracteristicas funcionais medidas area
foram: densidade da madeira (WD), Nitrogénio foliar (N), espessura foliar (L), area foliar
(LA), conteudo de matéria seca da folha (LDMC), Area Foliar Especifica (SLA) para 20 das
21 todas as espécies encontradas, além da sindrome de dispersdo para maioria das espécies e
tamanho do didsporo para pouco mais da metade das espécies. Para contemplar o maior nimero
de caracteristicas das espécies possiveis, a massa da semente e o restante dos dados de didsporo
e sindrome foram coletados na literatura (para detalhes, ver material suplementar VI).

A coleta e mensuragdo dos tragos foram feitas seguindo Cornelissen et al. (2003) e
Pérez-Harguindeguy et al. (2013). O tamanho do didsporo foi estimado seguindo a metodologia
presente em Vasconselos ef al. (2010). Também utilizamos as estimativas de alturas das
medig¢des realizadas em 2008 para estimar a altura méxima das espécies (Hmax), a partir de
regressoes assintdticas, conforme Pérez-Harguindeguy et al. (2013), utilizando o didametro (D)
como variavel preditora. Nas espécies que ndo foram possiveis gerar as regressdes

(Commiphora leptophloeos, Aspidosperma cuspa, Guapira graciliflora), devido ao numero
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baixo de dados de altura e didmetro disponiveis (gradiente singular), utilizamos o quartil de 95
% da amostra de altura das plantas de cada espécie como medida da altura médxima (POORTER

et al.,2003).

2.4 Analise do padrao espacial das espécies (intraespecifica), processos geradores e entre

espécies (interespecificas)

Para responder as perguntas 1, ii € iii, € necessario descrever os padrdes espaciais intra
e interespecificos e, posteriormente, verificar correlagdes entre os descritores de padrio espacial
e os atributos funcionais das espécies (ver item 2.5). Para isso analisamos as espécies com 28
ou mais individuos (MARTINS et al., 2018), totalizando 2750 individuos de 16 espécies
lenhosas.
Para analisar o padrio espacial das espécies e possiveis processos geradores,
seguimos os seguintes passos: utilizamos a funcao de correlagdo de pares g(r), considerando o
padrao estacionario (homogéneo) para analise espacial bésica. Nas espécies que apresentaram
padrao de agregacdo significativa, utilizamos um modelo de padrdo de pontos heterogéneo
(HPP) a partir da funcdo de correlagdo de pares heterogénea ou inhomogénia g inhom (r), para
separar o efeito da agregagdo via heterogeneidade (filtragem) espacial/ambiental da agregacao
real (WIEGAND; MOLONEY, 2014; MCFADDEN et al., 2019). Complementarmente,
ajustamos um modelo de Poisson para testar se as varidveis ambientais topograficas como
elevacdo e inclinagdo do terreno estavam significativamente ligadas ao padrdo, a partir de um
Poisson process model (BADDELEY; RUBAK; TURNER, 2016), e incorporamos os modelos
significativos no HPP para testar se as varidveis conseguiam explicar a heterogeneidade do
padrdo. As espécies que apresentaram padrdo acima ou abaixo do envelope de confianga do
HPP (agregagdo real) foram submetidas a um Neyman-Scott Clusters process para estimativas
de parametros de agregacao, via Matérn cluster process considerando o padrdo estacionario
(homogéneo). A significancia dos padrdes foi testada a partir de modelo nulo de Completa
Aleatoriedade Espacial (CSR), com 199 simulagdes de Monte Carlo, fornecendo envelopes de
confianga com 99% de probabilidade [a=2/(m+1) = 2/ (199+1) =0,01] (BADDELEY et al.,
2014).
Para explicar os processos que estruturava o padrao espacial, dividimos as espécies
em categorias conforme o comportamento espacial nos passos descritos acima. Espécies que

ndo apresentaram padrdo espacial significativo em g (r), ou seja, completa aleatoriedade
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espacial (CSR) foram atribuidas a Classe 1 (C1), CSR. Espécies que apresentaram padrao
espacial significativo em g (r), mas ndo apresentaram padrao significativos nos HPPs g inhom
(r), foram atribuidas a Categoria 2 (C2), Filtragem Ambiental. Espécies que apresentaram
padrdes espaciais significativos em g (r) e HPPs e que tiveram o comportamento espacial dentro
dos envelopes de confianca do modelo de cluster, foram categorizadas na Categoria 3 (C3),
limitagao de dispersdo. Os passos descritos acima permitem-nos separar os efeitos distintos que
proporcionaram a agregagao espacial das espécies, tais como agregacao por filtragem ambiental
e agregagao por limitacdo de dispersao (MCFADDEN et al., 2019), que podem atuar na

estruturacao das populacdes e comunidade.

Para a detec¢do de padrdes intraespecificos utilizamos a fun¢ao de correlagao de pares
g(r), e consideramos o processo pontual como estacionario (homogéneo). A funcdo g(r) esta
intimamente ligada a fung¢do K de Ripley e ¢ sua versdo ndo cumulativa, podendo ser definida
como (BADDELEY; RUBAK; TURNER, 2016):

KI
g @)= ()

Tr?

Onde K’(r) ¢ a derivada da fungcdo K de Ripley em relagdo a . Um padrao espacial
completamente aleatério (CSR) é confirmado quando g(r) = 1 em um determinado raio r. Para
testar o modelo nulo de completa aleatoriedade espacial (CSR) realizamos 199 simulacdes
Monte Carlo (BADDELEY; RUBAK; TURNER, 2016) para constru¢gdo de envelopes de 99%
de probabilidade [0=2/(m+1) = 2/(199+1)] (BADDELEY et al., 2014). Valores de g (r) mais
extremos do que os envelopes refutam a hipotese de CSR em r. Valores de g (r) > 1 indicam
padrdo espacial agregado e g (r) < I indicam regularidade (WIEGAND; MOLONEY, 2014).
Utilizamos a correcao isotropica de bordas e analisamos o padrao até uma escala r de 25 m.
Para identificarmos se o padrdo significativo era real ou oriundo de heterogeneidade
ambiental, utilizamos a andlise dos padrdes heterogéneos ou inomogéneo, com a funcdo de
correlacdo de pares inomogéneo g (r) inhom, que pode ser definida como (BADDELEY;

RUBAK; TURNER, 2016):

K ’inhom (T‘)

YJinhom (r) = 12
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Onde K’ inhom (r) ¢ a derivada da fungdo K de Ripley inomogénea em relacdo a ao
raio 7. A interpretacao de g inhom (r) ¢ a mesma de g (r). A fun¢do K de Ripley pode ser definida
como (BADDELEY; RUBAK; TURNER, 2016):

1
K (r)= X E[Numero de vizinhos de u em um raio r | X é um ponto de localizagdo u]

Onde K (r) ¢ a fun¢do K de Ripley em relagdo ao raio . A ¢ a intensidade do processo

ou densidade (n° de pontos por unidade de area), e E[u | X u] € o nimero de vizinhos esperados
de # em uma raio r, sendo X um ponto de localizacdo u. Ja a fun¢do K de Ripley inomogénea

pode ser definida como (BADDELEY; RUBAK; TURNER, 2016):

Kinhom (1) = z 7 G) o< |lu—xj|| <r}lueXx

Onde E ¢ o niimero esperado de pontos, em que cada ponto xi serda ponderado por
w;=1/ A (x;), ou seja, o inverso da intensidade em xi, e cada par de pontos xi e Xj serd ponderado
porumpesow; = w; wj = 1/ A (x;). A (x;). Sendo u e x; a localizagdo e um ponto pertencente
a um processo de ponto X, respectivamente.

Para testarmos a dependéncia do padrdo espacial das covaridveis topograficas de
elevagdo e inclinacdo, um Poisson process model heterogéneo, onde a intensidade do padrao
de pontos espacial ¢ dada pela funcao loglinear das covariaveis (BADDELEY; RUBAK;
TURNER, 2016):

A (u) = exp(Bo + f1Z1(w) + B2Z,(u))

Onde Z,(u) é a covariavel (elevagdo) 1 em uma localiza¢do u e Z,(u) é a covariavel
(inclina¢do) 2 em uma localiza¢do u. A significancia das covaridveis e do modelo ajustado de
Poisson process em relagdo ao modelo nulo CSR (4 (u) = 1) sem influéncia das covariaveis
foram testadas via teste Qui-quadrado. Selecionamos o melhor modelo conforme Critério de
Informagao Akaike (AIC).

Para estimativa dos parametros de agregacao, utilizamos um Neyman-Scott Clusters
process, via Matérn cluster process considerando o padrao estacionario (homogéneo). Em um
Matérn, sdo gerados pontos que representam os pais de acordo com um Poisson process
homogéneo (Aleatorio), em que os filhos sdo distribuidos uniformente em um circulo de raio R
em volta dos pais, simulando um processo estocastico de limitagdo de dispersdo (BADDELEY;;
RUBAK; TURNER, 2016). Aqui geramos 4 parametros chaves, Cluster strength (@), que € a
for¢ca de agregacao, Sibling probability (p), que € a probabilidade de um filho encontrar um

irmao oriundo da mesma planta parental dentro do cluster, Mean cluster size ()), que ¢ a média



19

do niimero de irmaos por cluster e o Cluster scale (R), que € o tamanho da escala espacial do
cluster em metros (BADDELEY et al., 2022). Os parametros do modelo foram ajustados via
técnica de minimo contraste e a estatistica de resumo utilizada foi a fun¢ao de correlagao de
pares (g), que para um Neyman-Scott Cluster process pode ser definida como (BADDELEY et
al., 2022):
9o (r) = 1+ @ ay(r/s)
Onde gg (1) € a funcdo de correlagdo de pares para um Cluster process em fungio do
raio r, ¢ ¢ a for¢a do cluster, a; € a fungdo que controla os méaximos valores quando raio r = 0.
Para um Matérn cluster process com um determinado circulo de raio R centrado nos parentes,
a forca de cluster ¢ dada por (BADDELEY et al., 2022):
1
Y7 R
Onde ¢ ¢ a forca do cluster, k ¢ a intensidade de pais/parentes e R ¢ a escala espacial
do tamanho do cluster. O célculo de probabilidade de irmaos no cluster em um Matérn cluster
process ¢ dada por (BADDELEY et al., 2022):
1
T (1+ kR

Onde p ¢ a probabilidade de irmaos oriundos do mesmo individuo parental dentro da

p

area de raio R do cluster, k ¢ a intensidade de pais/parentes e R ¢ a escala espacial do tamanho
do cluster. Para mais detalhes conceituais e matematicos a respeito de Matérn cluster process

consulte Baddeley et al. (2022) e Baddeley, Rubak e Turner (2016).

Para analise dos padrdes interespecificos, utilizamos a func¢do de correlagdo de pares
g(r) bivariada, marcada com caracteristicas qualitativas (espécies), onde analisamos a interacao
espacial da espécie 1 com a espécie . A funcdo pode ser definida como (BADDELEY; RUBAK;
TURNER, 2016):

K';;
9ij (r) = ](Zr)

r

Onde K';(r) ¢ a derivada da fungdo K de Ripley bivariada em relagdo a r. E g;;(r) é
a funcdo de correlagdo de pares da espécie 1 em relacdo a espécie j. Aqui € a hipotese nula
testada ¢ a de completa aleatoriedade e independéncia espacial (CSRI), onde g;;(r) = 1
(BADDELEY; RUBAK; TURNER, 2016). A CSRI foi testada através de 199 simulag¢des de
Monte Carlo (BADDELEY; RUBAK; TURNER, 2016), fornecendo envelopes de 95% de

probabilidade. Valores de g(r) mais extremos do que os envelopes refutaram a hipotese de CSR
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em r. Valores de g;; (r) > 1 indicam atragdo espacial e g;; (r) < 1 indicam repulsdo espacial
(WIEGAND; MOLONEY, 2014). Utilizamos a corre¢do isotrdpica de bordas e a analise foi
feita até uma escala (r) de 25 m.

Para responder a pergunta i, executamos uma analise das relagdes espaciais de todas
as combinagdes de espécies para observar padrdao espacial geral da comunidade, a fim de
analisar o comportamento do padrio espacial intraespecifico e interespecifico. O padrao
oriundo de todas as combinagdes de espécies da comunidade pode ser definidas como

(BADDELEY; RUBAK; TURNER, 2016):
n n
Jau (1) = Z gi(r) + Z 9ij(1) pip;
i=1 i=1

Em que gq; (r) ¢é a fungdo g (r) que analisa a interagdo espacial de todas as
espécies, para todas as interagdes possiveis entre os pontos, independentemente da espécie,
Yie19:i(r) é o somatorio das fungdes g(r) univariadas, ou seja, de todas as combinagdes de
pontos da espécie ii e/ou jj (com ela mesma), todas as combinacdes intraespecificas, e

i£19ijpip; ¢ o somatorio de todas combinagdes bivariadas ponderada pela abundancia
relativa de cada espécie g;;(r) = g;;(1) = gj«;(r), onde p; é a probabilidade de um ponto
focal da espécie 1, € p; € a probabilidade de um ponto da espécie j, ou seja, representa todas as

combinagdes espaciais interespecificas. Assim:

Jintra () = z 9ii(r)

n
Ginter (r) = Z gij(T) piD;j

i*j

A interpretagdo de gintrq (1) € Ginter () € similar a da fungdo de correlagdo de pares
univariada (para cada espécie) e bivariada (espécies distintas), respectivamente.

Para avaliarmos qual o padrdo espacial de vizinhanga em relacdo ao tamanho do
individuo (complementar a pergunta i), utilizamos os valores de area basal (AB) em cm? como
marcas quantitativas e aplicamos a Func¢ao de Correlagdo de Marcas, univariada. A analise de
Markvariograma utiliza o descritor y(r) definido como (BADDELEY; RUBAK; TURNER,
2016):

E[(m(w) m(v))? |lu,ve X]
E [M]*

Kim (1) =



21

Onde m (u) e m (v) sdo as marcas de dois pontos em uma localizagdo u e v, separados
por uma distancia r, em que u € v pertencem a um padrao de pontos X, e M? estima a média
amostral para todos os pares de ponto de marcas ii ou jj (BADDELEY; RUBAK; TURNER,
2016). Valores de k., (1) = 1 indicam os valores das marcas sdo similares a média, ou seja,
que as marcas sdo distribuidas aleatoriamente. k,,,, (r)> 1 indicam que os pares de pontos
tendem a ter marcas maiores que a média, ou seja, correlagcdo positiva ou estimulagao mutua e
kpmm(r) <1 indicam que os pares de pontos tendem a ter marcas menor que a média, ou seja,
correlagdo negativa ou inibicdo mutua. Para testar a distribuigdo espacial aleatoria das marcas,
utilizamos envelopes de confianga de 99% de probabilidade, construidos através de 199
simulagdes Monte Carlo (BADDELEY et al., 2014; BADDELEY; RUBAK; TURNER, 2016).

Todas as analises e estimativas das func¢des espaciais se deram por meio do pacote
“spatstat” (BADDELEY; RUBAK; TURNER, 2016) do programa R versdo 4.0.3 (THE R
FUNDATION, 2020).

2.5 Analise espacial, caracteristicas funcionais e limitacao de dispersao

Com a finalidade de avaliar a relacdo entre as estratégias funcionais, limitacao de
dispersdo e os padrdes espaciais intraespecificos (pergunta ii), construimos modelos lineares
(LM) em que os valores de g (r) univariada foram utilizados como varidvel resposta e os
preditores foram as caracteristicas funcionais ligadas a aquisicao e conservagao de recursos,
densidade da madeira (WD), Nitrogénio foliar (N), espessura foliar (L), area foliar (LA),
contetido de matéria seca da folha (LDMC), Area Foliar Especifica (SLA) e altura méxima
(Hmayx) € a caracteristicas ligadas a limitagdo de dispersdo, tais como mais massa da semente
(Sm) e sindrome de dispersdo (SD). Nesses modelos, consideramos as 14 espécies com o0 maior
nimero de caracteristicas funcionais disponiveis, mas que representavam todo o espectro
funcional da comunidade. Foi construido um modelo para cada uma de 4 escalas espaciais,
comecando em 2m e indo até¢ 15m (r = 2m, 4m, 10m e 15m). Para cada modelo, iniciamos a
analise com um ajuste compreendendo todas as variaveis preditoras que, em seguida, foi
simplificado pela remogado de efeitos ndo significativos. A cada simplificagdo, selecionamos o
melhor modelo conforme Critério de Informagao Akaike (AIC) até chegarmos no modelo final.

Para investigar a correlagdo entre distancia funcional e os padrdes espaciais

interespecificos (pergunta iii), calculamos a relacao entre distancia funcional dos tracos ligados
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a aquisicdo e conservagdo de recursos e os valores de g;; (r) para as 16 espécies amostradas.
Para o calculo da distancia funcional, montamos uma matriz onde os descritores foram os tragos
funcionais e os objetos foram as espécies. A partir dessa matriz, foi calculado uma matriz de
distancias euclidianas entre pares de espécies que descreveu a dissimilaridade funcional. Para
descrever a associacgao especial interespecifica montamos uma matriz triangular com os valores
bivariados de g;; (1) abrangendo todas as combinagdes de espécies para as escalas espaciais de
Im, 3m, 10m e 15m de intensidade de g (r).. Em seguida aplicamos um teste de correlagao de
Mantel entre a matriz de distancia funcional e cada uma das matrizes de associacdo espacial,
com significancia testada a partir de um procedimento de Monte-Carlo com 999 permutagdes.
Todas as analises relacionando os tragos funcionais e padrdes espaciais foram
realizados no programa R versdo 4.0.3 (THE R FUNDATION, 2020) utilizando os pacotes
“spatstat” (BADDELEY; RUBAK; TURNER, 2016) e “vegan” (OKSANEN et al., 2022).
Para avaliar possiveis correlagdes funcionais com os pardmetros gerados nos
modelos de Cluster fizemos um teste de correlagdo de Pearson bivariado entre os parametros
de clusters, Cluster strength (@), Sibling probability (p), Mean cluster size (1) e Cluster scale
(R) com os atributos funcionais das espécies classificadas como padrao espacial de limitagao

de dispersao (C3).
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3 RESULTADOS

3.1 Padroes espaciais intraespecificos e interespecificos da comunidade

A estrutura espacial da comunidade teve maior influéncia dos padrdes espaciais
intraespecificos, mostrando forte agregagdo que variou de 6 a 2,5 vezes mais que valor esperado
de um padrao aleatorio até 10 m (Figura 2). Os padrdes espaciais interespecificos tiveram um
peso menor na estruturagao espacial da comunidade e foram caracterizados por uma repulsao,
com maximo de aproximadamente 0,25 vezes o esperado para um padrdo de independéncia e
aleatoriedade espacial, entre 1 e 1,5 m, atingindo valores préximos de um padrao independente
e aleatorio de 10 até 25 m (Figura 2).

Figura 2 - Funcdo de correlacdo de pares (g) intraespecifico (a esquerda) e interespecifico (a
direita) da comunidade. Linhas vermelhas tracejadas sdo os valores te6ricos para um padrao
aleatorio e independente, respectivamente, e as pretas os valores observados.
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Fonte: Autor (2023).

Os padrdes espaciais de cada espécie sao consistentes com os padrdes gerais, onde
87,5% (14 das 16) (Material Suplementar I) das espécies analisadas apresentaram padrao
espacial agregado significativo em, pelo menos, uma classe de distancia até 25 m, com leve
redugdo na escala de 5 a 10, quando consideramos apenas as analises comuns (Figura 3).

Nenhuma espécie da area de estudo apresentou padrdo regular.
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Figura 3 - Numero de espécies que apresentaram padrdo espacial significativo
(o =0,01) agregado (linha verde), aleatdrio (linha azul) e regular (vermelho) de
0- 5m, 5-10m e 10-15m.

15+
14 14
O- 0

) 12
) o}
@
=
c
o=
1
o 10-
=
o
[0
Q
w
o
E
w
Q0
(5}
@
[oX
w 5_
5 4
c
9 -®
3 am
g 2 e e 2
o _,,O" ~-@
% -

0 ’_-—"’ 0 0 0
0- &=

0 5 10 15

Spatial Scale (m)

Fonte: Autor (2023).

Ao analisar o padrdo espacial interespecifico, observamos que a maioria das
interagdes significativas sdo de repulsao (30%) e aleatoriedade e independéncia espacial (55%),
sendo a atragdo presente em menor frequéncia (12%) em, pelo menos, uma classe de distancia
de 0 a 5 m (Figura 4). Em pelo menos uma classe de distancia da escala de 5 a 10 m, a maior
parte das interagdes significativas também foram de repulsdo (35%) e aleatoriedade e
independéncia (45%) espacial, enquanto que a atragdo esteve em menor frequéncia (20%)
(Figura 4). A relagdo permanece proxima também na escala de 10-15m, com leve aumento das

relagdes positivas.
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Figura 4 - Frequéncia de interacdes espaciais interespecificas significativas (o = 0,05) em, pelo
menos, uma classe de distancia em uma escala de 0 a 5 m, 5 até 10m e 10 a 15m. Linha verde
representacdo relacdes espaciais interespecificas positivas (atragdo). Linha vermelha representa
relagdes espaciais interespecificas negativas (repulsdo). Linha azul representam relagdes de
completa aleatoriedade e independéncia espacial (CSRI).

67
s
¥ ‘--
/ "-.
/ "-.‘
60- =
L “.ﬂ
7 e o
B
E I, e 48
@ i T0
2
e 42
Q ©
= A0-
5 40
@
(e}
0
L 30
£ @
w
c
o
©
@
§20-
o
pd
0_
0 5 10 15
Spatial Scale (m)

Fonte: Autor (2023).

Ao observamos o resultado das funcdes de correlagdo de marcas de cada espécies
em fungdo do tamanho dos individuos, com base na area basal (AB), notamos que os individuos
da mesma espécie tendem a estar associadas negativamente, com uma inibi¢do muatua, mas nao
forte o suficiente para desfazer a agregacdo, com indicios de competicdo intraespecifica
(detalhes no Material suplementar), entre a escala espacial de 1 a aproximadamente 3 m. Essa
tendéncia ocorre para maioria das espécies analisadas, contudo, apenas 2 espécies apresentaram
um padrdo estatisticamente significativo, Cordia onconcalyx e Mimosa caesalpiniifolia. Cordia
O. possui a segunda maior abundancia da area, com quase 300 individuos. Mimosa C. possui a
terceira maior abundancia. A espécie com maior abundancia Bauhinia cheilantha, com quase
850 individuos, também apresentou essa tendéncia e seu comportamento observado, apesar de

ndo significativo, ficou no limite inferior do envelope de confianca.
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3.2 Padroes espaciais das espécies e possiveis geradores do padrao

Ao analisar as espécies que apresentaram agregagdo, para melhor fundamentar
possiveis processos que geraram o padrdo, nossos resultados mostram que a maioria das
espécies da comunidade possui uma agregacdo proveniente de limite de dispersdo (C3 —
56,25%), seguida de filtragem ambiental (C2 — 37,5%) (Figura 5). Isso demonstra que tanto a
limitagdo de dispersdo quanto a filtragem ambiental atuam promovendo agregagdes

intraespecificas na comunidade estudada.

Figura 5 - Quantidade de espécies e suas classes passiveis de gerarem o padrdo espacial. C1
(CSR), C2 (Filtragem Ambiental) e C3 (Limite de Dispersao).
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Fonte: Autor (2023).

Em uma escala de 0 a 10m, o modelo HPP com as varidveis topograficas de
inclinagdo e elevagdo foi capaz de explicar a agregacdo em 2 das 6 espécies C2 (consultar
material suplementar VIII, para detalhes). Evidenciando que variaveis importantes ligadas a

filtragem do ambiente, ndo foram incluidas.
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3.3.1 Modelo de padrdo espacial intraespecifico baseado em tragos funcionais

Os modelos ajustados aos dados tiveram alta capacidade de explicar a variagdao dos
padrdes espaciais ao longo das escalas analisadas, com R? variando entre 90,77% a 98,35%

(tabela 1).

Tabela 1 - Caracteristicas funcionais selecionadas para os modelos lineares e alguns parametros
estatisticos dos mesmos.

Escala
espacial Modelo (M)* F GL R? p-value
(m)
M (2m) =117-142WD+0.0288LDMC-0.000785LA-
2 1698 8,5 0.9077 0.00318

1.22SLA-
1.22Hmax+8.50SDAuto+7.60Sm+16.60SDBar

M (4m) =87.40-93.10WD-0.000506LA-1.50SLA-
4 0,142N-0.353Hmax+8.70Sm 2824 &5 0.9437 0.00095
+10.90SDAuto+15.20SDBar

M (10m) = 21.90 -25.51WD+0.00603LDMC-
0.0000963LA-0.409SLA+2.81Lth-

10 26.08 10;3 0.9507 0.01065
0,0568N+0.0568N+0.0102Hmax+3.065Sm+2.56SD

Auto+2.955SDBar

M(15m) =21.40-25.40WD+0.0104LDMC-

0.0000924LA-0.397SLA+3.63Lth-0,079N-
15 78.65 10;3  0.9835 0.0209
0.197Hmax+3.15Sm+1.93SDAuto+2.31SDBar

Fonte: Autor (2023). Nota: ! = aqui utilizamos “.” como separador decimal, ao invés de ,”, conforme padrdo
internacional; varidveis em negrito = p-value <0,05.

A densidade da madeira foi negativamente correlacionada com a agregacdo
intraespecifica e foi uma variavel significativa para todos os modelos, independente da escala
espacial (Tabela 1). As sindromes de dispersdo autocoria e barocoria tiveram um efeito positivo,
contribuindo para a agregacao intraespecifica (Tabela 1), sendo significativas para modelos a
partir de 4m, a sindrome zoocoria nao foi incluida no modelo, devido haver apenas uma espécie

com baixa abundancia na area. LA, e SLA foram significativas para todos os modelos.
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As caracteristicas funcionais que mais contribuiram para a predi¢do do padrio
espacial intraespecifico foram a Densidade de Madeira (WD) e a Sindrome de dispersdo e massa
de semente (SD+SM) (consulte graficos no Material suplementar VIII), quando excluimos
essas variaveis dos modelos, tanto perdia-se em capacidade explicativa (R?) quanto em
significancia do modelo, evidenciando forte importincia desses tracos na explicacdo da
variagdo e definicdo do padrao espacial. Nos modelos cheio (selecionados a partir de todas as
variaveis), SLA e LA também foram importantes (Consulte material suplementar para mais
detalhes).

Aqui, salientamos que o valor de g (r) para o modelo foi a fungdo de correlagdo de
pares homogénea, o que incorpora tanto o comportamento espacial oriundo de limitagdo de
dispersdo, como de outros processos ligados a filtragem e heterogeneidade ambiental, além de
competi¢ao com base em tragos mais eficientes. Isso pode ter sido importante para a eficiéncia
do modelo em explicar a variagcdo dos dados, principalmente se pensarmos que a filtragem
ambiental pode selecionar certos tragos em micro sitios favoraveis ou ndo para o

desenvolvimento das espécies.

3.3.2 Correlagio entre os tragos funcionais e parametros de Clusters

Algumas caracteristicas estiveram com alta correlagdao em relagdo aos parametros
de agregacdo, contudo apenas algumas caracteristicas se correlacionaram de forma significativa
com os parametros de agrega¢do, provenientes das espécies da classe C3 (Tabela 2).

Tabela 2 -Testes de correlagdo de Pearson entre as caracteristicas funcionais e parametros de
Agregacdo gerados a partir dos modelos de Matérn Cluster Process em espécies da classe C3.

Cluster parameters ‘

Functional traits Cluster strength | Sibling probability | Mean cluster | Cluster scale

' (®) ()] size (W) (m) (R)
Wood Density -0.7324 10.4979 0.2539 0.3684
(g/cm’)
Leaf dry-matter con-
tent (LDMC) (mg/e) -0.8748 -0.8802 0.3106 0.3846
Area of a leaf (LA) 0.2189 202763 0.0399 0.0922
(mm?)
Specific leaf area
(SLA) (me/tam) 0.6108 0.6301 -0.2661 -0.2567
Leaf thickness (Lth) 0.48711 0.6013 0.4058 -0.0341
(mm)
Leaf nitrogen (N) L0478 20,5821 0.3957 0.8684
(mg/g)
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Seed Mass (SM) (g) -0.0452 -0.1974 0.0625 0.3379
féf)nt height (Hmax) -0.4041 -0.4566 0.0571 0.2083

Fonte: Autor (2023). Nota: correlagdo significativas em negrito, para detalhes de p-value, consulte material
suplementar.

A densidade da madeira (WD) e a LDMC apresentaram alta correlagdo, e foram
negativamente correlacionadas com a Cluster strength (-0.7324, -0.8748, respectivamente), e
Sibbling probability (-0.8802) (Tabela 1). A SLA esteve negativamente correlacionada com a
escala (tamanho) da agregacao (-0.2567), enquanto que a concentragao de nitrogénio foliar (N)
esteve positivamente correlacionado com a escala de agregacdo (0.8684). As espécies
apresentaram altissima forca de agregacao (BADDELEY et al.,2022) (0,5 a 12) e probabilidade
Sibling probability (p) (35 a 92%), com uma escala de agregacdo variando de 7 a 18 m. Para
detalhes dos parametros de clusters das espécies de classe C3 e da correlagdo, consultar material

suplementar (VIII).

3.3.3 Distdncias funcionais e padrodes interespecificos

As distancias funcionais estiveram pouco correlacionadas a associacdo espacial
interespecifica, ndo tendo sido significativas dentre as escalas estudadas, 1, 3, 5, 10 e 15m
(Figura 7). Nas distancias iniciais a correlagdo ¢ negativa e a partir de 10m se torna positiva,
quando volta a decair nos 15m. Esse resultado demonstra que em para padrdes espaciais

interespecificos, as caracteristicas funcionais parecem ter pouca e nao significativa importancia.



Figura 6 - Teste de correcdo de Mantel entre o valor da func¢ao de padrio espacial
(g) interespecifico e a distancia funcional, em func¢do da escala espacial.
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4 DISCUSSAO

Diferente do esperado, encontramos que os padrdes de agregacdo intraespecifica
foram predominantes nas populacdes da comunidade lenhosa estudada, impulsionados
principalmente pelo limite de dispersao, com baixas interagdes que evidenciam facilitacao,
refutando a hipdtese i). Esperdvamos que em um ambiente estressante ¢ com limitacdo de
recursos, tipico de STDF, os processos facilitadores seriam mais fortes que os competitivos na
estrutura¢ao da comunidade, com predominio de atragdo espacial interespecifica (BOWMAN;
SWATLING-HOLCOMB, 2018; PESCADOR et al., 2020; ZHANG et al., 2021). Nossos
resultados foram consistentes com outros trabalhamos espaciais em Florestas Tropicais umidas
e outras formagdes florestais que encontraram o predominio de associagdes espaciais
intraespecificas em escala de vizinhanca (10 a 15 m) (SEIDLER, PLOTKIN, 2006; VOLKOV
et al. 2009 WIEGAND et al., 2012; 2021). Os resultados também reforcam que, para maioria
das espécies da comunidade estudada, o limite de dispersao segue fundamental na determinagao
basica do padrio espacial (HUBBELL, 1979; MCFADDEN et al., 2019; SEIDLER, PLOTKIN,
2006). Em menor quantidade, mas ndo menos importante, a filtragem ambiental também atuo
promovendo agregacdes intraespecificas (VELASQUEZ et al., 2015) para quase 40% das
espécies estudadas da comunidade.

Ao mesmo tempo, quando observamos as interagdes espaciais interespecificas,
percebemos que a maior parte das interacdes foi negativa (repulsdo) e “neutra” (aleatoria e
independente) em uma escala de 0 a 15 m, demonstrando duas possiveis interpretacdes. A
primeira € que padrdes aleatorios e independentes podem ser oriundos de pegadas espaciais de
fases anteriores da ontogenia, onde a competi¢do interespecifica excluiu os individuos
competitivamente inferiores proximos (KENKEL, 1988; TILMAN, 1994), gerando tais padrdes
(KENKEL, 1988). Contudo, uma segunda interpretagdo e com mais suporte das analises de
nossos dados demonstram que a ampla atuacdo do limite de dispersdo tenha evitado encontros
interespecificos (WIEGAND et al., 2021), reduzindo a competigdo interespecifica (SEIDLER,
PLOTKIN, 2006). Além disso a quantidade de interagdes interespecificas negativas de repulsao
espacial nos mostra que a competi¢cdo também ¢ uma forca importante em STDFs (MENEZES
et al., 2020), e que tanto o limite de dispersao como a competi¢ao interespecifica podem atuar
na formacdo de tais padrdes. Também encontramos interacdes interespecificas positivas,

evidenciando o papel da facilitacdo na estruturagdo da comunidade, apesar de menor que o
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esperado para um ambiente sujeito a estresse abiotico (BOWMAN; SWATLING-HOLCOMB,
2018; NGUYEN; DIEZ; WIEGAND, 2016; PESCADOR et al., 2020; ZHANG et al., 2021).

Apoiando nossa hipotese ii), os resultados confirmam que o padrao espacial
intraespecifico e as caracteristicas funcionais estao correlacionados, nossos Modelos Lineares
(LM) baseados em tragos funcionais ligados a aquisi¢ao de recursos e tragos ligados a limitagao
de dispersdo tiveram alta capacidade explicativa na variacdo dos dados entre as escalas de 2 a
15 m (R? variando entre 90,77% a 98,35%). Eles demonstram a importancia da dindmica e
capacidade adaptativa na aquisi¢ao e competicao de recursos como agua e nutrientes abaixo do
solo (VELASQUEZ et al., 2015; WRIGH et al., 2021), subjacente ao padrao, e da limitagdo de
dispersao, sendo a densidade da madeira (WD) e a limitacdo de dispersdo, representadas pela
sindrome de dispersdo (SD) e massa da semente (SM), as caracteristicas chaves na defini¢dao
do padrao, além de LA e SLA (consulte material suplementar VII para detalhes).

A densidade de madeira foi inversamente proporcional a agregacdo espacial
intraespecifica ¢ sua intensidade, com espécies de menor WD formando agregacdes mais
intensas que espécies com menor WD. Essa interagdo pode estar relacionada ao fato de que
espécies com menor densidade de madeira sdo mais eficientes no uso da dgua e recursos abaixo
do solo (WRIGH et al., 2021) e, portanto, possuem maior eficiéncia competitiva (KRAFT;
GODOY; LEVINE, 2015; PEREZ-RAMOS et al., 2019) que espécies de baixo WD. Assim,
em espeécies de menor WD a competicao intraespecifica seria mais fraca ndo sendo capaz de
obscurecer um padrdo agregado inicial. Apesar disso, metade das espécies de baixa WD
analisadas tiveram suas agregacdes explicadas por filtragem ambiental, em modelo contendo a
inclinacdo e elevagdo do terreno, e para outra metade as covariaveis nao foram significativas
ou nao foram suficientes para explicar a agregacao, o que pode evidenciar a auséncia de alguma
variavel de filtragem ambiental importante que ndo foi medida, por exemplo, fertilidade mineral
do solo (MCFADDEN et al., 2019). Esse fato demonstra que espécies de baixa WD podem
possuir, em sua maioria, preferéncia por micro-habitat topograficos e/ou de fertilidade, com
certos tracos revelando preferéncias de nicho (VELASQUEZ et al., 2015). A elevacao e/ou
inclinagdo do terreno foram significativas nos modelos heterogéneos para grande maioria das
espécies, mas nao foram fortes o suficiente para explicarem seu padrdo espacial (Material
Suplementar). Também ¢ importa salientar que a métrica espacial incorpora a agregagao tanto
causada por limite de dispersdao como por filtragem ambiental, ligando a dependéncia aos tragos
funcionais a aspectos de estocésticos, de nicho e competitivos (VELASQUEZ et al., 2015).

Ainda em relacdo aos tracos dos modelos lineares, a limitacdo de dispersdo,

representada pelos tragos de sindromes de dispersao (SD), e massa da semente (SD), onde
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quanto menor a massa da semente, menor a contribui¢ao para um padrao agregado, ¢ consistente
com outros estudos que mostram que sementes mais leves tendem a se dispersar a maiores
distancias (CLARK et al., 2018; THOMSON et al., 2011; THOMSON et al., 2018), reduzindo
a agregacdo intraespecifica. As sindromes de dispersdo contribuiram positivamente para a
agregacao, sendo autocoria, barocoria e anemocoria sindromes que produzem mais agregagao
(HUBBELL, 1979).

Em relagdo as analises espaciais intraespecifica em fun¢do da Area Basal (AB),
elas demonstram que, individuos de tamanhos semelhantes estdo proximas e que ha uma
inibi¢do mutua em uma escala de 1 a 3 m, indicando uma competigo intraespecifica simétrica
ou bilateral, em que ambos os individuos sdo afetados na mesma intensidade pela competi¢cdo
(BEN-SAID, 2021; KENKEL, 1988).

No que se refere aos parametros de clusters e as caracteristicas funcionais, um
aumento na Densidade de madeira (WD) e no LDMC provocam uma redu¢do na forca de
agregacao. A WD parece agir de forma similar ao dos modelos lineares, reduzindo a agregacao
intraespecificas de espécies de alta densidade. Folhas mais resistentes a herbivoria ¢ a
decomposi¢do no solo (DIAZ et al., 2016)), reduzem tanto a forca do cluster como a
probabilidade de irmdo na vizinhanca. Ao olharmos para a escala do cluster, quanto maior o
nitrogénio foliar (N), maior a escala espacial do cluster, e quanto maior o SLA, menor a escala
do cluster. Essa correlacdo ¢ semelhante a encontrada por McFadden ef al. (2019) para N
(apesar de nossas correlagcdes serem superiores), mas inversa para a correlacdo de SLA dos
mesmos. J& nossos resultados referentes aos padrdes interespecificos e as distancias funcionais,
essas se mostraram pouco correlacionadas as métricas espaciais e sem significancia nas escalas
de 0 a 15m. Com o predominio de interagdes neutras e reducao dos encontros interespecificos,
as demais interacdes (positivas e negativas) parecem ndo estar correlacionadas com as
distancias funcionais.

Do ponto de vista da teoria da montagem de comunidades, esperavamos que a
diferenciagdo de nicho em um contexto de coexisténcia proporcionasse atragdes espaciais
interespecificas, a partir de diferengas funcionais na aquisi¢ao e regulagdo de recursos como
agua, luz e nutrientes (GAUSE, 1934; SILVERTOWN, 2004; WRIGHT, 2002) ou mesmo a
partir de processos ligados a facilitaggo (BOWMAN; SWATLING-HOLCOMB, 2018;
NGUYEN; DIEZ; WIEGAND, 2016). Na perspectiva determinista da montagem da
comunidade a diferencia¢do de nicho atuaria promovendo o agrupamento espacial de espécies
funcionalmente diferentes, enquanto a filtragem ambiental teria o efeito inverso (VELASQUEZ

et al., 2015). Nossos resultados indicam que tanto a filtragem ambiental (MCFADDEN et al.,



34

2019; MENEZES et al., 2020; VELASQUEZ et al., 2015) quanto o limite de dispersdao
(MCFADDEN et al., 2019; VELASQUEZ et al., 2015) e competi¢do (MENEZES et al., 2020;
VELASQUEZ et al., 2015) estruturam os padrdes espaciais € a montagem da comunidade em
STDFs, em conjunto com caracteristicas funcionais chaves (MCFADDEN et al., 2019;
VELASQUEZ et al., 2015).

Por fim, a limitagao de dispersdo, filtragem ambiental e as caracteristicas funcionais
chave na aquisi¢cdo de recursos se mostraram eficientes para indicar as relagdes ecoldgicas
subjacentes ao padrao espacial. Aqui distinguimos dois tipos de consequéncias ecologicas do
padrdo espacial. Na primeira, o padrio espacial media o tipo de interagdo ecoldgica, sendo a
causa do tipo de interacdo. Por exemplo, a partir da limitagdo de dispersdo, boa parte das
interacdes estdo limitadas aos vizinhos intraespecificos. Isso reduz a ocorréncia de competi¢ao
interespecifica, e exclusdo competitiva (SEIDLER, PLOTKIN, 2006), proporcionando a
coexisténcia entre espécies (IVES, 1988; WIEGAND et al., 2021), mas também reduz
interagdes interespecificas positivas de facilitagdo. A segunda é o padrdo espacial como
consequéncia de uma interagdo ecoldgica, por exemplo, competicdo e autodesbaste geraria
padrdes aleatorios e independentes (KENKEL, 1988), ou mesmo a facilitacdo gerando padrdes
de atracdo espacial (BEN-SAID, 2021; WANG et al., 2020; ZHANG et al., 2021) e a repulsao
gerada pela competicdo (KENKEL, 1994; OBIANG et al., 2019). Ambos 0s processos parecem

atuar na estruturagao e dinamica da comunidade estudada.
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5 CONCLUSAO

Nossos achados indicam que padrdes espaciais de agregacdo intraespecificas sdao
predominantes em SDTF em escala de vizinhanga, no nivel das populagdes e da comunidade,
demonstrando que tanto a limitagcdo de dispersdao, quanto filtragem ambiental e competi¢ao
intraespecifica sdo importantes na estruturagdo dessas comunidades. Competicdo
interespecifica e facilitagdo teriam uma influéncia em menor grau. Caracteristicas funcionais
chave como a densidade de madeira e sindrome de dispersao tiveram forte influéncia e
capacidade explicativa na variagdo de padrdes espaciais intraespecificos (populagao),
evidenciando como caracteristicas ligadas a aquisicao de recursos abaixo do solo, eficiéncia
competitiva e limitag¢ao de dispersdo atuam modulando o grau de agregacdo espacial em SDTFs.
Nosso estudo indica que associagdes espaciais intraespecificas, mediadas pela limitagao de
dispersdo, filtragem ambiental, tragos funcionais e competicdo intraespecifica bilateral
estruturam relagdes entre plantas e permitem coexisténcia entre espécies nao s6 em florestas
tropicais e outras formagdes florestais (WIEGAND et al., 2021), mas também em SDTFs,
reduzindo encontros com individuos heteroespecificos, exclusao competitiva e promovendo a

diversidade.
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ANEXO A - MATERIAL SUPLEMENTAR 1

Analises do padrao espacial para cada espécie, via fun¢do de correlagdo de pares homogénea g(r).
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Figura 7 - Funcdo de correlacdo de pares. Linhas vermelhas pontilhadas sdo os valores tedricos para um CSR. Linhas pretas

sdo os comportamentos observados. Areas cinzas representam os envelopes de confianca (o = 0,01).
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Figura 8 - Funcdo de correlagdo de pares. Linhas vermelhas pontilhadas s3o os valores teéricos para um CSR. Linhas

pretas sdo os comportamentos observados. Areas cinzas representam os envelopes de confianca (o = 0,01).
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ANEXO B - MATERIAL SUPLEMENTAR 11

Andlises do padrao espacial para cada espécie HPP, via fun¢do de correlagdo de pares inomogénea g;,nom (1)
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Figura 9 - Fung¢ao de correlagdo de pares inomogénea HPP. Linhas vermelhas pontilhadas s3o os valores tedricos para um
CSR. Linhas pretas sdo os comportamentos observados. Areas cinzas representam os envelopes de confianga (o = 0,01).
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Figura 10 - Funcdo de correlagdo de pares inomogénea HPP. Linhas vermelhas pontilhadas sdo os valores tedricos para um CSR. Linhas pretas sdo os

comportamentos observados. Areas cinzas representam os envelopes de confianca (o = 0,01).
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ANEXO C - MATERIAL SUPLEMENTAR III
Analises do padrao espacial HPP com modelos dependentes das covaridveis inclinagdo e elevagdo ajustados, via funcdo de correlagao

de pares inomogénea g;,nom (1). Seguido de residuais parciais (para cada variavel do modelo). Além de mapa de inclinacdo e elevacao da area de
estudo.

Figura 11 - Mapas de elevagao (a esquerda) e de inclinagdo (a direita) da area de estudo. Elevacao relativa em
metros (m) e inclinagdo em graus.
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Figura 12 - Func¢ao de correlagdo de pares inomogénea (HPP) com modelos ajustados a covaridveis significativas. Linhas vermelhas sdo os valores
teoricos para um CSR. Linhas pretas sdo os comportamentos observados. Area cinza representa os envelopes de confianca (o =0,01).
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Figura 13 - Fun¢ao de correlagao de pares inomogénea (HPP) com modelos ajustados a covaridveis significativas. Linhas vermelhas s3o os valores
teoricos para um CSR. Linhas pretas sdo os comportamentos observados. Area cinza representa os envelopes de confianca (o =0,01).
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Figura 14 - Residuos parciais dos modelos HPP dependentes das covariaveis inclinagdo e elevagdo do terreno. Linhas azuis pontilhadas
representam os modelos ajustados. Linhas pretas o comportamento observado da varidvel. Areas cinzas sdo os envelopes de confianga (o =
0,05).
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Figura 15 - Residuos parciais dos modelos HPP dependentes das covaridveis inclinagado e elevagao do terreno. Linhas azuis pontilhadas representam
os modelos ajustados. Linhas pretas o comportamento observado da varidvel. Areas cinzas sdo os envelopes de confianga (a=0,05).
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Figura 16 - Residuos parciais dos modelos HPP dependentes das covariaveis inclinacdo e elevagdo do terreno. Linhas azuis pontilhadas representam
os modelos ajustados. Linhas pretas o comportamento observado da varidvel. Areas cinzas sdo os envelopes de confianga (a=0,05).
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Figura 17 - Residuos parciais dos modelos HPP dependentes das covariaveis inclinagdo e elevagdo do terreno. Linhas azuis
pontilhadas representam os modelos ajustados. Linhas pretas o comportamento observado da varidvel. Areas cinzas sdo 0s

envelopes de confianga (0=0,05).
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ANEXO D - MATERIAL SUPLEMENTAR IV

Figura 18 - Modelos de Matérn process cluster ajustados. Linhas vermelhas representam os modelos de cluster
ajustados. Linhas pretas representam o padrdo observado. As areas cinzas sao os envelopes de confianga para

um Matérn process cluster (o.=0,01).
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Figura 19 - Modelos de Matérn process cluster ajustados. Linhas vermelhas representam os modelos de cluster
ajustados. Linhas pretas representam o padrao observado. As areas cinzas sdo os envelopes de confianga para um

Matérn process cluster (o= 0,01).
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Figura 20 - Modelos de Matérn process cluster ajustados. Linhas vermelhas representam os modelos de cluster
ajustados. Linhas pretas representam o padrao observado. As areas cinzas sao os envelopes de confianga para um
Matérn process cluster (o= 0,01).
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Resultados das Fungdes de correlagdo de marcas K,,,,,, (r) com base na area basal de cada espécie.
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Figura 21 - Func¢ao de correlagcdo de marcas por espécie. Linhas vermelhas pontilhadas sdo os valores teéricos
para uma distribui¢do de marcas aleatdrias. Linhas pretas sdo os comportamentos observados. Areas cinzas
representam os envelopes de confianca (o = 0,01).
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Figura 22 - Fung¢ao de correlacdo de marcas por espécie. Linhas vermelhas pontilhadas sdo os valores teéricos para
uma distribui¢do de marcas aleatorias. Linhas pretas sdo os comportamentos observados. Areas cinzas representam

os envelopes de confianga (o = 0,01).
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ANEXO F - MATERIAL SUPLEMENTAR VI

Dados de massa do diasporo das espécies analisadas, seguida de tipo de diasporo e fonte.

Tabela 3 - Informacgdes acerca da massa dos didsporos utilizadas nas andlises.

Diaspore  Diaspore

Species Family Fonte
mass (g)  type

Cordia oncocalyx Allemao Boraginaceae 0,93 Fruit Araujo et al. (2022).
Mimosa caesalpiniifolia

Fabaceae
Benth. 0,37 Seed Alves et al. (2005).
Croton blanchetianus

Euphorbiaceae
Miill. Arg. 0,018 Seed Souza (2014).
Cenostigma bracteosum
(Tul.) Gagnon & Fabaceae
G.P.Lewis 0,1337 Seed Pinto et al. (2020)
Bauhinia cheilantha

Fabaceae
(Bong.) Steud. 0,0768 Seed Souza (2018).
Piptadenia stipulacea

Fabaceae '
(Benth.) Ducke 0,0445 Seed Benedito (2012).
Combretum leprosum

Combretaceae
Mart. 0,11734 Seed Paulino ef al. (2013).
Cochlospermum vitifolium ) Pereira; Pereira; Bezerra

_ Bixaceae

(Willd.) Spreng. 0,02633 Seed (2013).
Mpyracrodruon urundeuva _

Anacardiaceae
Allemao 0,0174 Seed Bandeira et al. (2017)
Aspidosperma pyrifolium

Apocynaceae
Mart. 0,14 Seed SILVA et al. (2019)
Pseudobombax
marginatum (A. St.-Hil., Malvaceae
Juss. & 0,0656 Seed Menezes (2018).
Anadenanthera colubrina

. Fabaceae .

var. cebil (Griseb.) 0,1162 Seed Bispo et al. (2017).
Amburana cearensis

Fabaceae

(Allemao) A. C. Sm. 0,2854 Seed Almeida et al. (2017).
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Espécies, respectivas abreviagdes usadas nas andlises, sindrome de dispersdo e

tamanho do didsporo.

Tabela 4 - Espécies, abreviagdes, sindrome de dispersdo e tamanho do

didsporo.

Specie

Sp. abrev.

Dispersal Syn-
drome

Diaspore size

Croton adenocalyx

adenoca

Autocoria (1)

pequeno

Croton blancheti-
anus Miill. Arg.

blanche

Autocoria (1)

pequeno

Cenostigma brac-
teosum (Tul.) Gag-
non & G.P.Lewis

bracteosa

Barocoria (1)

muito grande

Mimosa caesalpi-
niifolia Benth.

caesalp

Autocoria (1)

pequeno

Amburana cearen-
sis (Allemao) A.
C. Sm.

cearensis

Anemocoria (1)

medio

Bauhinia cheilan-
tha (Bong.) Steud.

cheilan

Autocoria (1)

pequeno

Anadenanthera
colubrina var. ce-
bil (Griseb.)

colubri

Autocoria (1)

medio

Aspidosperma
cuspa (Kunth) S.
F. Blake ex

cuspa

Libidibia férrea
(Mart. ex Tul.)
L.P.Queiroz

ferrea

Autocoria (4)

Guapira gracili-
flora (Schmidt)
Lundell

graci

Justicia sp.

justi

Combretum lepro-
sum Mart.

lepros

Anemocoria (1)

grande

Commiphora lep-
tophloeos (Mart.)
J.B. Gillett

leptoph

Zoocoria (1)

Pseudobombax
marginatum (A.
St.-Hil., Juss. &

margitum

Anemocoria (1)

medio

Jatropha mollis-
sima (Pohl) Baill.

Mollis

Autocoria (1)

Médio (3)

Cordia oncocalyx
Allemao

onconcal

Anemocoria (1)

grande

Aspidosperma
pyrifolium Mart.

pyrifo

Anemocoria (2)
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Specie Sp. abrev. Dlsp;:zzieSyn- Diaspore size
Piptadenia stipu-

lacea (Benth.) stipulace Autocoria (1) pequeno

Ducke

Myracrodruon

urundeuva Alle-  |urunde Anemocoria (1) pequeno

mao

Cochlospermum

vitifolium (Willd.) | vitifo Anemocoria (1) pequeno
Spreng.

Fonte: 1. Menezes (dados nao publicados); 2. Lima et al. (2012); 3. Leal et
al. (2007); 4. Silva et al. (2013).
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ANEXO H - MATERIAL SUPLEMENTAR VIII

Detalhes dos modelos lineares dos padrdes espaciais intraespecificos em fungdo das
caracteristicas funcionais em escalas espaciais de 2m, 4m, 10m e 15m. Além de tabelas de
detalhes dos modelos HPP, suas varidveis, e parametros dos modelos de Matérn Cluster

Process.
1.0 Comparacoes entre contribuicoes dos coeficientes e traits funcionais

Comparamos modelos lineares s6 com traits aquisitivos, modelos com os tragos
aquisitos e tracos ligados a limite de dispersao, e um modelo sem os traits de limite de dispersdao
(sindromes e massa da semente) e sem um traco chave aquisitivo (densidade da madeira), de
modo a ilustrar a importancia de cada trait € conjunto nos modelos, em suas respectivas escalas
espaciais.

Tabela 5 - Comparacdo entre caracteristicas significantes dos modelos lineares de padrao espacial
intraespecifico com caracteristicas funcionais aquisitivas e sem tragos ligados a limite de dispersao
(DS/SM), modelo completo com caracteristicas aquisitivas e ligadas a limite de dispersdo, e modelo
sem tracos ligados a limite de dispersao e sem densidade de madeira (WD), bem como cada trago
significativo no modelo.

Spatial scale model and significant traits

Model type 2m 4m 10m ’ 15m
WD, LA, SLA, WD, LA, SLA, WD, LDMC, LA,
WD, LA, SLA, SLA, N, Hmax,
Complete Model o SDB Hmax, Sm, Sm, SDAuto, Sm. SDAut
max, ar SDAuto, SDBar SDBar m, uto,
SDBar

Model without . . i .
DS/SM WD WD WD; LDMC; Lth  WD; LDMC; Lth
Model without i i i
DS/SM and WD

Fonte: Autor (2023).
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Figura 23 - Capacidade explicativa da variagdo espacial intraespecifica dos modelos lineares

(R?) em varias escalas espaciais. Modelos sem DS/SM e WD exposto somente a titulo de
ilustragdo (vermelho), pois ndo houve nenhum modelo com p <0,5.
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Figura 24 - Modulo dos valores de t das variaveis significativa dos modelos lineares, em suas
respectivas escalas espaciais (2m, 4m, 10m e 15m), a fim de ilustrar a importancia de cada
variavel no modelo.
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Fonte: Autor (2023).

2.0 Modelo linear de padrao espacial intraespecifico para 2m

M (2m) =dw + LDMC + LA + SLA + Hmax + Sm + DS.
Em que dw estd em g/cm?, LDMC em mg/g, LA em mm?, SLA em mg/mm? Hmax em m, Sm
em g.

Tabela 6 - Parametros e estimadores do modelo linear de padrao
espacial intraespecifico baseado em tragos funcionais, para uma escala

de 2m.

Ciefficients Estimate  Std. Error tvalue p-value
(Intercept) 1.17E+02  1.65E+01 7.05  0.000887 ***
dw -1.42E+02  1.72E+01 -8.246  0.000427 ***
LDMC 2.88E-02 1.30E-02 222 0.077123.
LA -7.85E-04  1.32E-04 -5.925 0.001953 **
SLA -1.75E+00  4.55E-01 -3.854 0.011947 *

Hmax -1.22E+00  3.98E-01 -3.073 0.027703 *
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Ciefficients Estimate  Std. Error tvalue p-value
Sm 7.60E+00  4.27E+00 1.781 0.135041
SDAutoco 8.50E+00  3.52E+00 2418 0.060273 .
SDBaroco 1.66E+01  5.25E+00 3.169 0.024856 *

Fonte: Autor (2023). Nota: 0 “***’; 0.001 “**’; 0.01 “** 0.05 “.”; 0.1 < °.

Tabela 7 - Outros pardmetros do modelo linear de padrao espacial intraespecifico baseado em
tracos funcionais, para uma escala de 2m.
Residual stan-  Multiple R-squa- Adjusted R-squa-

dard error red red F-statistic p-value
2.541 on 5 degrees 16.98 on 8 and 5
of freedom 0.9645 0.9077 DF 0.00318

Fonte: Autor (2023).

Tabela 8 - Residuais do modelo linear de padrdo espacial intraespecifico baseado em tracos
funcionais, para uma escala de 2m.

Residuals
1 2 3 4 5 6 7
-9.16E+02 -4.16E-13  2.85E+03 1.70E+02 4.75E+02  3.01E+02 4.12E+02
8 9 10 11 12 13 14

-1.95E+02  -6.92E+02 -1.30E+03 2516 -2.02E+03  -291E+03 1.31E+03
Fonte: Autor (2023).

3.0 Modelo linear de padrao espacial intraespecifico para 4m

M (4m) =dw + LA + SLA + N + Hmax + Sm + SD
Em que dw esta em g/cm?, LA em mm?, SLA em mg/mm?, Hméx em m, Sm em g.

Tabela 9 - Parametros e estimadores do modelo linear de padrao espacial
intraespecifico baseado em tragos funcionais, para uma escala de 4m.

Ciefficients Estimate  Std. Error tvalue p-value
(Intercept) 8.74E+01 8.48E+00  10.295 0.000149 ***
dw -9.31E+01  7.80E+00  -11.929 7.3e-05 ***
LA -5.06E-04 5.98E-05 -8.47  0.000377 ***
SLA -1.50E+00  2.12E-01 -7.066  0.000878 ***
N -1.42E-01 1.15E-01 -1.239  0.270266
Hmax -3.53E-01 1.25E-01 -2.821  0.037066 *
Sm 8.70E+00 2.37E+00 3.665 0.014526 *
SDAutoco 1.09E+01 1.52E+00 7.221  0.000794 ***
SDBaroco 1.52E+01 2.12E+00 7.177  0.000817 ***

Fonte: Autor (2023). Nota: 0 “***°;.0.001 “**’; 0.01 “** 0.05 *.”; 0.1 * .
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Tabela 10 - Outros parametros do modelo linear de padrao espacial intraespecifico baseado em
tracos funcionais, para uma escala de 4m.

Residual stan-

Multiple R-squared Adjusted R-squared F-statistic p-value

dard error
1.157 on 5 degrees 0.9784 0.9437 28.24on8and 5 0.00095
of freedom DF

Fonte: Autor (2023).

Tabela 11 - Residuais do modelo linear de padrao espacial intraespecifico baseado
em tracos funcionais, para uma escala de 4m.

Residuals
1 2 3 4 5 6 7
-1.21E+00 -1.67E-16 1.50E+00 3.93E-01 5.57E-01 2.09E-01 1.19E-01
8 9 10 11 12 13 14
-5.19E-01 6.85E-02 -1.13E+00 6.33E-02 5.38E-01 -7.56E-01 1.62E-01

Fonte: Autor (2023).

4.0 Modelo linear de padrio espacial intraespecifico para 10m

M (10m) =dw + LDMC + LA + SLA + Lth + N + Hmax + Sm + DS
Em que dw esta em g/cm?® LDMC em mg/g, LA em mm?, SLA em mg/mm?, Lth em mm, N
em mg/g, Hmax em m, Sm em g.

Tabela 12 - Parametros e estimadores do modelo linear de padrao espacial
intraespecifico baseado em tragos funcionais, para uma escala de 10m.

Ciefficients Estimate Std. Error tvalue p-value
(Intercept) 2.19E+01  2.82E+00 7.771  0.00443 **
dw -2.51E+01  1.95E+00 -12.861 0.00101 **
LDMC 6.03E-03  2.22E-03 2.709  0.07320.
LA -9.63E-05  1.60E-05 -6.027  0.00915 **
SLA -4.09E-01  5.67E-02 -7.213  0.00549 **
Lth 2.81E+00  1.95E+00 1.444  0.24455

N -5.68E-02  3.76E-02 -1.51  0.22817
Hmax -1.02E-01  6.18E-02 -1.65  0.19753
Sm 3.06E+00  6.58E-01 4.654 0.01871 *
SDAutoco 2.56E+00  4.19E-01 6.105  0.00883 **
SDBaroco 2.95E+00  6.12E-01 4.822  0.01699 *

Fonte: Autor (2023). Nota: 0 “***’; 0.001 “**’; 0.01 “** 0.05 *.>; 0.1 ~



Tabela 13 - Residuais do modelo linear de padrao espacial intraespecifico baseado em

tracos funcionais, para uma escala de 10m.

. Multiple R-  Adjusted R-
Residual F-statistic p-value
standard error squared squared
1.157 on 5 degrees 26.08 on 10 and
0.9886 0.9507 0.01065
of freedom 3 DF

Fonte: Autor (2023).

Tabela 14 - Residuais do modelo linear de padrao espacial intraespecifico baseado em tragos

funcionais, para uma escala de 10m.

Residuals
1 2 3 4 5 6 7
-1.73E-01 1.39E-17 -1.27E-01 -6.77E-02  1.65E-01 -6.57E-03 6.67E-02
8 9 10 11 12 13 14
-4.92E-02 1.44E-01 3.11E-02 -1.92E-01 -2.78E-03 2.81E-01 -6.98E-02

Fonte: Autor (2023).

5.0 Modelo linear de padrao espacial intraespecifico para 15m

M (10m) = dw + LDMC + LA + SLA + Lth + N + Hmax + Sm + DS

70

Em que dw estd em g/cm?®, LDMC em mg/g, LA em mm? SLA em mg/mm? Hméx em m, Sm

emg.

Tabela 15 - Pardmetros e estimadores do modelo linear de padrao espacial
intraespecifico baseado em tracos funcionais, para uma escala de 15m.

Ciefficients Estimate  Std. Error  tvalue p-value
(Intercept) 2.14E+01 1.66E+00 12.882 0.001010 **
dw -2.54E+01  1.15E+00  -22.072 0.000204 ***
LDMC 1.04E-02 1.31E-03 7.907  0.004217 **
LA -9.24E-05  9.42E-06 -9.817  0.002247 **
SLA -3.97E-01 3.34E-02  -11.894 0.001278 **
Lth 3.63E+00  1.15E+00 3.165 0.050666

N -790E-02  2.22E-02 -3.564 0.037714 *
Hmax -1.97E-01 3.64E-02 -5.4 0.012446 *
Sm 3.15E+00  3.88E-01 8.121  0.003904 **
SDAutoco 1.93E+00  2.47E-01 7.819  0.004356 **
SDBaroco 2.31E+00  3.61E-01 6.394  0.007749 **

Fonte: Autor (2023).



Tabela 16 - Residuais do modelo linear de padrao espacial intraespecifico baseado em
tracos funcionais, para uma escala de 10m.
Multiple R-  Adjusted R-

Residual F-statistic p-value
standard error squared squared
0.1622 on 3
78.65 on 10 and
degrees of free- 0.9962 0.9835 0.00209
3 DF
dom

Fonte: Autor (2023).

Tabela 17 - Residuais do modelo linear de padrao espacial intraespecifico baseado em tracos
funcionais, para uma escala de 15m.

Residuals
1 2 3 4 5 6 7
-1.10E-01 0.00E+00  8.58E-02 -9.06E-02 -8.16E-03 3.68E-03 1.93E-01
8 9 10 11 12 13 14

1.22E-03  -6.75E-03 -2.67E-02 1.97E-03  3.53E-02 -1.06E-01 2.78E-02
Fonte: Autor (2023).

6.0 Parametros de outros modelos

Parametros e outros detalhes de modelos HPP, comportamento espacial, Matérn
process e classe de possiveis geradores do padrao.
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Tabela 18 - Comportamentos espaciais significativos observados em pelo menos um intervalo entre as classes de escala espacial em metros, para
varios tipos de andlises. Modelos HPP com valores dos coeficientes topogréficos significativos e classe de origem do padrdo espacial por espécie.

gl1(inhom

gll(I;c)ale %gl(;n(l::)) ) ::elc(l)(;ilaﬁt- Habitat: fitted trend coefficients
Specie (m) Pr (>Chi)' | Deviance' | Class

0-5 |5-10| 0-5 |5-10| 0-5 | 5-10 | Intercept elevation grad (slope)
Croton adenocalyx =~ A A A CSR - - - - - 0.08189 - C3
ZZ?’” blancheti- A A A CSR A A -1535875%%% (0.12109 ***  -0.04152 **  0.0000 ***  61.613 C3
gf)’s’zzlgm" brac- A CSR CSR CSR A CSR -11.23975%***  0.07255% 20.06807**  0.00001 *** 22615  (C2
}Z}i’zm caesalpinii- A A CSR A A -2.66446 *** - -0.09424 #¥%  0.002474 **  70.544  C3
Amburana cearensis A CSR CSR CSR - - - - - 0.1772 - C2
Bauhinia cheilantha A A A A A A -12.43224 %% (0.10333 ***  _0.08620 ***  0.0000 *** 21043  C3
Anadenanthera co- ~qp A SR CSR - - ] ] ] 0.3745 i 2
lubrina var. cebil
Justicia sp. A A A CSR A A 1952277%+ -025534%*%  _0.10503 **  0.0000 *** 27714  C3
scuon’fbret”m lepro- 4GSR A CSR A CSR 848603 *  -0.14381 *** ; 0.00021 *** 13673  C3
Z f;g;ﬁfu”;bax A A R R CSR CSR 20.62969 *** _026444 *** _0.10840 **  0.0000 *** 25643 (2
Jatropha mollissima A A A A A A 1486601 %  -0.21410 ** -0.10285 0.00553 ** 10392  C3
Cordia oncocalyx A A A R R A 1736618*%* _021818*** _0.04718 *** 0.0000 ***  116.83 C3
Aspldosperma PV ~qR CSR - i i i i i i i i C1
folium
Piptadenia stipula-—— g p A A 456496 *** ; -0.05168 002694 * 48947  C3

cea
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gl1(inhom
gll(I;c)ale %gl(;n(l::)) ) ::elc(l)(;ilaﬁt- Habitat: fitted trend coefficients
Specie (m) Pr (>Chi)' | Deviance' | Class
0-5 |5-10| 0-5 |5-10| 0-5 | 5-10 | Intercept elevation grad (slope)
Myracrodruon A A CSR CSR - A  -4.85056 *** - 20.13323 **  0.00065 ***  11.616 C2
urundeuva
gf‘;‘l’i’ﬁfper”””m VP A A CSR CSR CSR CSR -5898025 *** (.54245 ***  _0.18325*  0.0000 *** 49346  C2

Fonte: Autor (2023). Nota: A = Aggregation; R = Regularity; CSR = Completa aleatoriedade espacial. Significance: 0 “***’; 0.001 “***; 0.01 “** 0.05 “.”; 0.1  °. Class/Ca-
tegory 1 (C1): Complete spatial randomness (CSR); Class 2 (C2): Filter Habitat; Class 3 (C3): Dispersal limitation. ': parametros oriundos de comparagéo entre o Poisson
process model com as covaridveis topograficas e um Poisson process model CSR com o padrdo sem dependéncia das covariaveis, a partir de teste qui-quadrado.
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Tabela 19 - Parametros de Matérn Cluster process, para as espécies da class C3 (limita¢ao
de dispersdo).

Matérn Cluster parametres

Specie Cluster Sibling proba- | Mean cluster | Cluster scale

strength ((p) bility (p) size (ll) (Il’l) (R)
Croton adenocalyx 4.038 0.8015 2.58 7.71
Croton blanchetianus 2.058 0.673 13.01 9.59
Cenostigma bracteosum - - - -
Mimosa caesalpiniifolia 0.538 0.3500 10.59 13.00
Amburana cearensis - - - -
Bauhinia cheilantha 1.200 0.5454 60.96 17.23
Anadenanthera colu- i i i i
brina var. cebil
Justicia sp. 8.741 0.8973 22.84 16.22
Z ‘Z”d(’bomz’“x MATSIA= 438 0.8141 18.03 18.25
Jatropha mollissima 12.36 0.9252 3.19 7.29
Cordia oncocalyx 1.36 0.5753 28.94 18.84
Aspidosperma pyrifolium - - - -
Piptadenia stipulacea 1.67 0.63 12.15 17.92

Myracrodruon urun-
deuva

Cochlospermum vitifo-
lium
Fonte: Autor (2023).

Tabela 20 - Detalhes correlacdo de Pearson entre os pardmetros de Matérn Cluster process, para
as espécies da class C3 (limitacdo de dispersdo).

Functional Traits Cluster strength Sibling pro- | Mean cluster size | Cluster scale (m)
) bability (p) (W) C)]
. =-2.8464,df= t=-1.519,df
zV/cgcr)Iil3;)en51ty 7, p-value = =7,p-value= t=0.6945,df=7, t=1.0487,df=7,
& 0.02482 0.1726 p-value = 0.5098  p-value =0.3292
Leaf dry-matter t=-4.778,df =7, t=-4.9065, df
content (LDMC) |p-value = =7,p-value= t=0.8645,df=7, t=1.1024,df=7,
(mg/g) 0.002017 0.00174 p-value = 0.416 p-value = 0.3067
Area of a leaf t=0.59354,df = t=-0.76077, t=0.10575,df= t=0.24509, df =
(LA) (mm?) 7, p-value = df =7, p-value 7, p-value = 7, p-value =
0.5715 =0.4716 0.9187 0.8134
Specific leaf area t=2.1469,df t=-0.73043,df= t=-0.70277,df=
(SLA) (mg/mm?) t=2.041,df=7, =7,p-value= 7, p-value= 7, p-value =
p-value = 0.0806 0.06893 0.4888 0.5049
Leaf thickness t=1.4757,df= t=1.9913,df t=-0.090442, df =
(Lth) (mm) 7, p-value = =7,p-value= t=1.1747,df=7, 7, p-value=
0.1835 0.08672 p-value = 0.2785  0.9305
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. . Cluster strength Sibling pro- | Mean cluster size | Cluster scale (m)
Functional Traits -
© bability (p) M) (0)
. t=-1.8942, df t=4.6345,df =7,
(Lni"‘f “)“r"ge“ (N) |(=_144,df=7, =7, p-value= t=1.1401,df=7, p-value=
&g p-value = 0.1931 0.1001 p-value = 0.2918  0.002385
t=-0.10127, df = t=-0.45022, t=0.80277, df =
Seed Mass (SM) 5, p-value = df =35, p-value t=0.14019,df= 5, p-value =
(2) 0.9233 =0.6714 5, p-value =0.894 0.4585
Plant height t=-1.3579,df t=0.15154,df= t=0.56361, df=
(Hmax) (m) t=-1.169,df=7, =7, p-value= 7, p-value = 7, p-value =
p-value =0.2807 0.2167 0.8838 0.5906

Fonte: Autor (2023).



