MINISTERIO DA CIENCIA, TECNOLOGIA E INOVACAO- MCTI
INSTITUTO NACIONAL DE PESQUISAS DA AMAZONIA — INPA

Programa de Pds-Graduacdo em Ciéncias de Florestas Tropicais — PPG-CFT

Tese de Doutorado

Relacdo entre estrutura vertical e diversidade de espécies de

plantas e animais em uma floresta de terra-firme na Amazoénia central

Marcelle Sdo Pedro Abdiel de Souza

Manaus, Amazonas
Novembro - 2024



MINISTERIO DA CIENCIA, TECNOLOGIA E INOVACAO- MCTI
INSTITUTO NACIONAL DE PESQUISAS DA AMAZONIA — INPA

Programa de Pds-Graduacdo em Ciéncias de Florestas Tropicais — PPG-CFT

Tese de Doutorado

Relacdo entre estrutura vertical e diversidade de espécies de

plantas e animais em uma floresta de terra-firme na Amazonia central

Marcelle Sdo Pedro Abdiel de Souza
Orientadora: Dra. Juliana Schietti

Coorientador: Dr. Scott Stark

Tese de Doutorado submetida ao
Programa de P0s-Graduacdo em
Ciéncias de Florestas Tropicais do
Instituto Nacional de Pesquisas da
Amazbnia (PPG-CFT/INPA-MCTI)

como parte dos requisitos para a
obtencdo do titulo de Doutora em
Ciéncias de Florestas Tropicais, Area de

Concentracdo Manejo Florestal.

Manaus, Amazonas
Novembro, 2024



Y., GOVERNO FEDERAL

MINISTERIO DA
TN PA CIENCIA, TECNOLOGIA “ rl
E INOVAGAO 2N - Bl
UNIAO E RECONSTRUGAO

PROGRAMA DE POS-GRADUAGAO EM CIENCIAS DE FLORESTAS TROPICAIS

ATA DE DEFESA PUBLICA DE TESE DE DOUTORADO

Ata da Defesa REMOTA de MARCELLE SAO PEDRO ABDIEL DE SOUZA,
ocorrida no dia 29 de novembro de 2024, via plataforma de videoconferéncia Teams.

Aos 29 dias de novembro de 2024, as 14:h00 (horario de Manaus/AM), realizou-se a
Defesa Publica de tese de MARCELLE SAO PEDRO ABDIEL DE SOUZA, aluna do
Programa de Pés-Graduagao Stricto sensu em Ciéncias de Florestas Trop|ca|s, intitulada
“Relagéo entre estrutura ver cal e diversidade de espécies de plantas e animais em uma
floresta de terra-firme na Amazénia central” sob a orientagdo da Dra. Juliana Schietti de
Almeida (UFAM), coorientagdo Dr. Scott Stark (MSU), em conformidade com o Art. 52 do
Regimento Geral da Pés-Graduagdo do Instituto Nacional de Pesquisas da Amazdnia
(MCTI/INPA) e Art. 67 do Regimento Interno do Programa de Pés-Graduagéo em Ciéncias
de Florestas Tropicais, como parte das atividades para conclusdo e obtengdo do Titulo de
Doutor(a) em Ciéncias de Florestas Tropicais. A Banca Examinadora foi constituida pelos
seguintes membros: Bruce Walker Nelson (INPA), Jochen Schongart (INPA), Matheus
Henrique Nunes (UMD), Clarissa Alves da Rosa (INPA), Gustavo Carvalho Spanner (INPA),
e tendo como suplentes os seguintes membros: Paulo Estefano Dineli Bobrowiec (ITV),
Izabela Fonseca Aleixo (INPA). A presidente da Banca Examinadora deu inicio & secéo e
informou os procedimentos do exame. A aluna fez uma exposi¢do do seu estudo e ao
término foi arguida oralmente pelos membros da Comissao. Apds as arguicées os membros
da banca se reuniram para avaliagdo e chegaram ao seguinte parecer:

Nome Parecer Assinaturas

7 hfen 1
Bruce Walker Nelson (X) Aprovou () Reprovou # S—

Jochen Schongart (X') Aprovou ( ) Reprovou /2%—\

Matheus Henrique Nunes (X ) Aprovou ( ) Reprovou Wathaca 74//(/40144,

Clarissa Alves da Rosa (X) Aprovou () Reprovou /4& ﬁ//

GUSTAVO CARVALHO SPANNER

Gustavo Carvalho Spanner (X ) Aprovou () Reprovou (¢ 0 71 o ghalinstpmmpint o

Verfique em https:/ /validar it gov.br

Mengao: () “Com Distingao” ( )“Com Louvor” ( ) “Com Distingao e Louvor”

Nada mais havendo a tratar, foi lavrada a presente Ata que, ap6s lida e aprovada, foi
assinada pela Coordenagao:

Documents assinado digitalmente

vv _‘,-:‘. JULIANA SCHIETTI ?EAL:‘E]DA
e et S
Juliana Schietti de Almeida AdrianoJosé Nogueira Lima
Presidente da Banca / Orientador Coordenaderdo PPG-CFT

PO. N° 392/2023

) INSTITUTO NACIONAL DE PESQUISAS DA AMAZONIA — INPA
PROGRAMA DE POS-GRADUAGAO EM CIENCIAS DE FLORESTAS TROPICAIS — MESTRADO/DOUTORADO
Enderego do Instituto.: Av Constelacao Cruzeiro do Sul, S/N, Bairro Aleixo,
Conjunto Morada do Sol Prédio n° 155, 1° andar, sala 03, INPA Campus III CEP

RANAN NRD  Aanais (AM  Deanil Talafana. iCE AN 2045 4000 © .



FICHA CATALOGRAFICA

Catalogagao na Publicacao (CIP-Brasil)

S729r Souza, Marcelle Sdo Pedro Abdiel de
Relagao entre estrutura vertical e diversidade de espécies de plantas e
animais em uma floresta de terra-firme na Amazonia central / Marcelle Sao
Pedro Abdiel de Souza; orientadora Juliana Schietti; coorientador Scott Stark. -
Manaus : [s.1.], 2024.

1.98 mb
79 p. : il. color.

Tese (Doutorado - Programa de Pos-Graduagao em Ciéncias de Florestas
Tropicais) - Coordenagao do Programa de Pds-Graduacao, INPA, 2024.
1. Fauna - Amazonia Central. 2. Flora - Amazonia Central. I. Schietti,

Juliana. II. Stark, Scott. III. Titulo.

CDD 580.9811

SINOPSE

A estrutura florestal desempenha um papel importante na determinacéo da
adequacdo do habitat para plantas e animais, mas essas relacdes sao pouco
caracterizadas para diferentes comunidades bioldgicas em florestas
tropicais. No primeiro capitulo, usamos o lidar terrestre portatil para
quantificar métricas estruturais e determinar sua contribuicdo na previsao
da diversidade de espécies e mudancas de composicao entre parcelas para
nove grupos biolégicos em uma floresta de terra-firme. No segundo
capitulo, nds investigamos como a diversidade e composicao de espécies
e a densidade da madeira variam ao longo dos estratos verticais da floresta
e como essas relacdes sdo moduladas pela profundidade do lencol freatico.

Palavras-chave: floresta tropical, estrutura vertical da floresta, ecologia
de comunidade, sensoriamento remoto lidar, particdo de nicho,
microambientes de luz, diversidade de espécies, densidade da madeira,
disponibilidade de agua.
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RESUMO

Uma questdo central em ecologia € como o habitat influencia a distribuicdo e a diversidade das
espécies no espacgo. A estrutura florestal desempenha um papel importante na determinagdo da
adequacdo do habitat para plantas e animais, mas essas relagdes sdo pouco caracterizadas para
diferentes comunidades bioldgicas em florestas tropicais. No primeiro capitulo, usamos o lidar
terrestre portatil para quantificar métricas estruturais e determinar sua contribuicéo na previsao da
diversidade de espécies e mudancas de composicao entre parcelas para nove grupos bioldgicos em
uma floresta de terra-firme. Para cada grupo, calculamos o indice alfa de Fisher e resumimos a
composicdo da comunidade usando a Analise de Coordenadas Principais. Como 0s organismos
biol6gicos também podem reagir diretamente as condi¢des hidroedéficas, realizamos uma anélise
de particdo de variacao usando regressoes lineares para separar a contribuicéo relativa das métricas
estruturais e das varidveis hidroedéaficas. No segundo capitulo, nds analisamos estas relacdes a
nivel de estrato e ndo somente entre parcelas, ja que os microambientes entre estratos associados
a estrutura vertical também variam, com gradientes ambientais no espaco horizontal podendo
modular estas relacdes. Nés investigamos como a diversidade e composicdo de espécies e a
densidade da madeira variam ao longo dos estratos verticais da floresta e como essas relacdes séo
moduladas pela profundidade do lencol freatico. Nés utilizamos dados de 23 parcelas de uma
floresta de terra-firme, onde cada parcela foi dividida em 10 estratos verticais. Utilizamos como
variaveis respostas o indice de alfa de fisher, o primeiro eixo de ordenacdo da composicdo de
espécies e o valor médio da densidade da madeira ponderado pela abundancia relativa de cada
espécie no estrato. Utilizamos modelos lineares generalizados mistos para analise estatistica. No
primeiro capitulo, como principais resultados encontramos que a estrutura da floresta foi
relacionada a diversidade e composicao de alguns grupos, especificamente plantas, anuros e aves.
A altura média do dossel, o volume da altura da &rea foliar e a assimetria do perfil vertical
explicaram mais de um terco da diversidade de espécies de palmeiras e arvores, com valores mais
altos relacionados a maior diversidade de espécies. As variaveis hidroedaficas foram os preditores
mais importantes do eixo de composic¢do principal para grupos de plantas, mas algumas métricas
estruturais explicaram mais de 30% do eixo de composicao secundario para samambaias+licofitas,
arvores, aves e anuros. No segundo capitulo, encontramos que uma estratificacdo vertical
significativa da composicdo de espécies com base na presenca-auséncia e da densidade da
madeira, especialmente em &reas com lengol freatico mais profundo. Os estratos mais altos
apresentaram maior densidade da madeira, provavelmente devido as maiores necessidades de

suporte mecanico e a eficiéncia do transporte de agua. Ndo encontramos fortes evidéncias de



estratificacdo vertical da diversidade de espécies e da composicdo com base na abundancia
relativa. Esta tese reforca o potencial de estimar a diversidade de espécies e as mudancas de
composicdo em gradientes estruturais usando métricas derivadas de lidar em florestas tropicais,
além de destacar a importancia de considerar caracteristicas funcionais e gradientes verticais e
hidrol6gicos em estudos ecoldgicos e no manejo florestal, com implicagdes para a conservacao da

biodiversidade e 0 armazenamento de carbono.

Palavras-chave: floresta tropical, estrutura vertical da floresta, ecologia de comunidade,
sensoriamento remoto lidar, particdo de nicho, microambientes de luz, diversidade de espécies,

densidade da madeira, disponibilidade de &gua.



ABSTRACT

A central question in ecology is how habitat influences the distribution and diversity of species in
space. Forest structure plays an important role in determining habitat suitability for plants and
animals, but these relationships are poorly characterized for different biological communities in
tropical forests. In the first chapter, we used ground-based lidar to quantify structural metrics
and determine their contribution in predicting species diversity and compositional changes
between plots for nine biological groups in a terra-firme forest. For each group, we calculated
Fisher's alpha index and summarized community composition using Principal Coordinates
Analysis. As biological organisms may also react directly to hydro-edaphic conditions, we carried
out variation partitioning analysis using linear regressions to disentangle the relative contribution
of structural metrics and hydro-edaphic variables. In the second chapter, we analyze these
relationships at the stratum level and not just between plots, since the microenvironments between
strata associated with vertical structure also vary, with environmental gradients in horizontal space
being able to modulate these relationships. We investigated how species diversity, composition
and wood density vary across vertical forest strata and how these relationships are modulated by
water table depth. We used data from 23 plots in a terra-firme forest, where each plot was divided
into 10 vertical strata. We used Fisher's alpha index, the first ordination axis of species
composition, and the mean value of wood density weighted by the relative abundance of each
species in the stratum as response variables. We used generalized linear mixed models for
statistical analysis. In the first chapter, the main results were that the forest structure was related
to the diversity and composition of certain groups, specifically plants, anurans, and birds. Mean
canopy height, leaf area height volume, and skewness explained more than one-third of species
diversity of palms and trees, with higher values relating to higher species diversity. Hydro-edaphic
variables were the most important predictors of the main compositional axis for plant groups, but
some structural metrics explained more than 30% of the secondary compositional axis for
ferns+lycophytes, trees, birds, and anurans. In the second chapter, we found significant vertical
stratification of species composition based on presence-absence and wood density, especially in
areas with a deeper water table. The higher strata had higher wood density, probably due to greater
mechanical support needs and water transport efficiency. We found no strong evidence of vertical
stratification of species diversity and composition based on relative abundance. This thesis
reinforces the potential for estimating species diversity and compositional changes across
structural gradients using lidar-derived metrics in tropical forests and highlights the importance of
considering functional traits and both vertical and hydrological gradients in ecological studies and

forest management, with implications for biodiversity conservation and carbon storage.
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LISTA DE TABELAS

Capitulo 1

Tabela 1. Resumo do delineamento amostral para cada grupo biolégico. As parcelas tém uma linha
central de 250 m de comprimento seguindo uma isolinha altitudinal para minimizar a variagéo de
altitude e solo dentro da parcela. A amostragem foi realizada em diferentes larguras de parcela, de

acordo com o grupo pesquisado.

Tabela 2. Resumo das 10 métricas estruturais individuais usadas para representar a estrutura da

floresta.

Tabela 3. O intervalo de tempo entre o censo de cada grupo bioldgico e o levantamento com lidar
(2009). Para os grupos bioldgicos com dois anos de amostragem, foi considerado o Gltimo ano, e

para aqueles com mais de dois anos de amostragem, foi considerado o ano médio.

Tabela 4. Estatisticas descritivas da estrutura da floresta e dos preditores hidroedaficos usados nos
modelos lineares entre as 23 parcelas: valores médios com desvio padrdo (DP) entre parénteses,

valores minimos e maximos e coeficiente de variacdo (CV, em porcentagem).

LISTA DE FIGURAS

Capitulo 1

Figura 1. Diagrama para ilustrar as métricas de estrutura florestal derivadas de um unico lidar
usadas neste estudo, aplicadas a Reserva Ducke. Linha superior: mostra as métricas de altura da
vegetacdo e quantidade de folhas e perfis verticais. (a) Diagrama da estrutura da floresta para
ilustrar como as métricas foram calculadas na escala da parcela, incluindo as alturas maxima
(vermelha) e média do dossel (azul) (a altura do quantil superior de 99,5 do LAl e a altura média
da superficie do dossel, respectivamente) e uma lacuna na floresta (verde, usada para calcular a
fracdo da lacuna). (b) Perfil da densidade média da &rea foliar (LAD) em nivel local (linha central
verde dentro do envelope do intervalo de confianga de 95%) mostrando a quantidade de folhas em

cada altura e os valores médios em nivel local da altura maxima e média do dossel (linhas



horizontais vermelhas e azuis, respectivamente); os valores de LAD podem ser somados para
fornecer o indice de area foliar (LAI, ndo mostrado, valor médio em nivel local de 5. 87 m2 m-2);
(c) representacao do volume médio da altura da area foliar (LAHV, 85,90 m3) em nivel local, uma
medida do volume da vegetacdo (calculada pela multiplicagéo do valor de LAD em cada altura
pela respectiva altura); (d) perfil médio de transmisséo de luz em nivel local mostrando a fracéo
de luz incidente no topo do dossel e a altura na qual hd 50% de luz incidente (19,65 m). Linha
inferior: apresenta dados para ilustrar as métricas da variabilidade da altura da vegetagdo e da
estrutura vertical da floresta usando os valores mais baixos (azul) e mais altos (vermelho) da escala
da parcela. (e) Valores baixos de razdo elevacao-relevo (ERR) (<0,5) indicam que a superficie
externa do dossel estd predominantemente localizada na regido inferior da faixa de altura,
enquanto valores mais altos de ERR (>0,5) indicam que a maior parte da superficie esta nas regides
superiores da faixa de altura. (f) VValores baixos e positivos de assimetria (azul) indicam que a area
foliar esté distribuida de maneira bastante uniforme ao longo do perfil vertical (e um valor negativo
de assimetria - ndo mostrado - indica que o perfil da area foliar esta inclinado em dire¢é&o ao dossel
superior), enquanto valores mais altos de assimetria (vermelho) resultam de perfis de area foliar
com maior quantidade de folhas na parte inferior do dossel. (g) Valores baixos ou negativos de
curtose indicam perfis de LAD que tém caudas mais finas e picos mais planos (ou seja, o perfil de
LAD é menos variavel e a area foliar € mais distribuida ao longo do perfil), enquanto perfis de
LAD com caudas mais gordas ou que sao mais “pontiagudos” (ou seja, perfis de LAD mais
variaveis, mas com area foliar distribuida em média em uma faixa de altura menor) tém valores
de curtose mais altos ou positivos. (h) Os valores do indice de Shannon do dossel sio altos para
parcelas de floresta com perfis LAD mais longos ou mais uniformemente distribuidos (perfil
vermelho). Em (e-h), as linhas s@o ajustes suavizados de loess com uma amplitude de 0,2 para

facilitar as tendéncias visuais.

Figura 2. Analise de componentes principais (dois primeiros eixos) das 10 métricas de estrutura
florestal individuais para as 23 parcelas na Reserva Ducke. Para ver as abreviagdes e unidades das

métricas estruturais, consulte a Tabela 2 do material suplementar.

Figura 3. Particionamento da variacdo para o indice alfa de Fisher de cada grupo bioldgico. A
contribuicdo relativa da estrutura da floresta (verde) é representada por métricas individuais ou
multivariadas (a ultima consiste em eixos de PCA baseados na primeira). Os grupos bioldgicos
ndo apresentados na figura ndo mostraram relacGes significativas entre a diversidade de espécies

e a estrutura da floresta ou o ambiente hidroedéafico.



Figura 4. Regressfes lineares simples entre meétricas de estrutura florestal (simples ou
multivariadas, sendo que a Ultima consiste em eixos de PCA baseados na primeira) e o indice Alfa
de Fisher (a), composicdo de espécies com base em dados de abundéancia (b) e dados de presenca-
auséncia (c). Essas relagfes foram selecionadas com base na maior propor¢do de variagao apos as
andlises de particdo de variacao.

Figura 5: Particionamento da variacdo de mudangas na composicao de espécies usando dados de
abundancia. Em cada gréafico, a métrica de estrutura florestal representa o particionamento da
variacdo de um modelo completo que inclui a respectiva métrica estrutural e variaveis
hidroedéficas. As barras verdes representam a estrutura da floresta (métrica individual ou
multivariada), as barras azuis representam o ambiente hidroedafico (distancia vertical do terreno
a drenagem de 4gua mais proxima e soma das bases) e as barras cinzas representam a contribuicéo
compartilhada entre a metrica estrutural e as variaveis hidroedaficas. Os grupos ndo apresentados

na figura ndo mostraram relacGes com a estrutura da floresta ou 0 ambiente hidroedafico.

Figura 6. Particionamento da variacdo de mudancas na composicéo de espécies usando dados de
presenca-auséncia. Em cada grafico, a métrica de estrutura florestal representa o particionamento
da variacdo de um modelo completo que inclui a respectiva métrica estrutural e variaveis
hidroedéficas. As barras verdes representam a estrutura da floresta (métrica Unica ou
multivariada), as barras azuis representam o ambiente hidroedafico (distancia vertical do terreno
a drenagem de 4gua mais proxima e soma das bases) e as barras cinzas representam a contribuicéao
compartilhada entre a métrica estrutural e as variaveis hidroedaficas. Os grupos ndo apresentados
na figura ndo mostraram relagdes com a estrutura da floresta ou com o ambiente hidroedéafico. Os
resultados para palmeiras e arvores com DBH > 10 cm estdo disponiveis na Figura S8, Recurso

on-line (Material Suplementar).

Capitulo 2

Figura 1. Regressbes parciais do modelo do logaritmo do indice Alfa de Fisher em funcdo do
estrato vertical e HAND. Cada ponto representa um estrato dentro de uma parcela (n = 230). As
linhas representam o ajuste do modelo para cada variavel preditora. O eixo vertical sdo residuos
parciais, e 0s graficos mostram a resposta da variavel dependente a cada preditor controlando os

efeitos dos demais preditores incluidos no modelo.



Figura 2. Regressdes parciais do modelo de mudanca de composi¢do de espécies em funcdo do
estrato vertical e HAND, baseado em dados de abundancia relativa (a) e de presenca e auséncia
de espécies (b). Cada ponto representa um estrato dentro de uma parcela (n = 230). As linhas
representam o ajuste do modelo para cada varidvel preditora. O eixo vertical sdo residuos parciais,
e os graficos mostram a resposta da variavel dependente a cada preditor controlando os efeitos dos
demais preditores incluidos no modelo. Gréfico sem linha de tendéncia ndo apresentou relagdo
significativa entre preditor e varidvel dependente (p < 0,05). O HAND de 24 m representa o valor
da mediana a partir do qual a taxa de mudanca da composicao de espécies com a altura do estrato

vertical é maior.

Figura 3. Regressdes parciais do modelo do logaritmo da densidade da madeira em funcdo da
interacdo entre estrato vertical e HAND. Cada ponto representa um estrato vertical dentro de uma
parcela (n = 230). As linhas representam o ajuste do modelo para a interacéo considerando parcelas
com lencol freatico raso (HAND abaixo da mediana; esquerda) e profundo (HAND acima da
mediana; direita). O eixo vertical sdo residuos parciais, € 0s graficos mostram a resposta da
variavel dependente a cada preditor controlando os efeitos dos demais preditores incluidos no
modelo. O HAND de 24 m representa o valor da mediana a partir do qual a taxa de mudanca da

composicao de espécies com a altura do estrato vertical é maior.



INTRODUCAO GERAL

Uma questdo central em ecologia é como o habitat influencia a distribuicdo e a diversidade
das espécies no espacgo. Topografia, condi¢Bes hidroedaficas, interacdes bidticas e disturbios estdo
entre os fatores conhecidos da distribuicdo das espécies amazdnicas em escala local (Schietti et
al. 2014; Menger et al. 2017; Silva et al. 2021). A estrutura da floresta - ou seja, a distribuicdo
vertical e horizontal da vegetacdo acima do solo - pode influenciar a complexidade do habitat e
impactar os nichos ecoldgicos, sendo, portanto, também um importante impulsionador das
comunidades bioldgicas, conforme relatado inicialmente ha mais de cinco décadas (MacArthur e
MacArthur 1961; Recher 1969). No entanto, as condi¢cdes ambientais estdo correlacionadas tanto
com as comunidades biologicas quanto com a estrutura da floresta, o que dificulta a avaliacdo da
relacdo entre a estrutura da floresta e a diversidade e composicdo de espécies, separando da
contribuicdo ambiental (Castilho et al. 2006; Marciente et al. 2015; Schietti et al. 2016). Além
disso, os estudos disponiveis que investigam essa relacdo foram realizados em florestas
temperadas (Marks et al. 2016; Zellweger et al. 2016; Penone et al. 2018) e pouco explorados em
florestas tropicais (Bohlman 2015; Draper et al. 2021).

A complexidade estrutural das florestas tropicais € marcada por uma estratificacéo vertical
composta por diferentes camadas, como o sub-bosque, o dossel e as arvores emergentes, cada uma
oferecendo condic¢des microambientais Unicas que podem influenciar a diversidade, a composi¢éo
de espécies e caracteristicas funcionais nos diferentes estratos verticais (Denslow 1987, Brokaw
1985, Montgomery & Chazdon 2001), contribuindo para a resiliéncia e funcionalidade do
ecossistema, influenciando os padrdes ecologicos e a dindmica da floresta (Bunker et al., 2005;
Wright, 2005). Apesar da relevancia da estrutura vertical e microambientes associados para
diferentes comunidades ecoldgicas, a maioria dos estudos que avaliaram essa relacdo a nivel de
estrato e ndo somente entre locais tiverem como foco comunidades de animais (Bernard 2001; de
Souza Amorim et al. 2022), com poucos estudos avaliando comunidades arboreas, principalmente
em florestas tropicais (Bohlman 2015; Draper et al. 2021).

A presente tese teve como objetivo geral avaliar a relagdo entre estrutura vertical e
diversidade de espécies de plantas e animais em uma floresta de terra-firme na Amazonia central.
No capitulo 1, usamos o lidar terrestre portatil para quantificar a estrutura da floresta e separar
seus efeitos das varidveis hidroedéficas na predicdo da diversidade e composicéo de espécies de
plantas e animais. No capitulo 2, avaliamos (i) como a diversidade, a composi¢do e a densidade
da madeira de espécies de arvores mudam ao longo dos estratos verticais da floresta e (ii) como a

profundidade do lencol freatico modula essas relagoes.
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Abstract:

Forest structure plays an important role in determining habitat suitability for plants and animals,
but these relationships are poorly characterized for different biological communities in tropical
forests. We used ground-based lidar to quantify structural metrics and determine their contribution
in predicting species diversity and compositional changes between plots for nine biological groups
in an Amazonian forest. For each group, we calculated Fisher's alpha index and summarized
community composition using Principal Coordinates Analysis. As biological organisms may also
react directly to hydro-edaphic conditions, we carried out variation partitioning analysis using
linear regressions to disentangle the relative contribution of structural metrics and hydro-edaphic
variables. Forest structure was related to species diversity and composition of some groups,
specifically for plants, anurans, and birds. Mean canopy height, leaf area height volume, and
skewness explained more than one-third of species diversity of palms and trees, with higher values
relating to higher species diversity. Hydro-edaphic variables were the most important predictors
of the main compositional axis for plant groups, but some structural metrics explained more than
30% of the secondary compositional axis for ferns+lycophytes, trees, birds, and anurans.
Vegetation height and variability, vegetation quantity, and vertical structure, but not canopy
openness, were the main structural characteristics modulating species diversity and composition.
Our findings reinforce the potential to estimate species diversity and compositional changes across
structural gradients using lidar-derived metrics in a hyper-diverse forest. Understanding these
relationships advances our ability to make community predictions useful for conservation and

provides new avenues to investigate the mechanisms impacting diversity.

Keywords: rainforest, canopy structure, community ecology, lidar remote sensing, niche

partitioning, light microenvironments
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1. Introduction

A central question in ecology is how habitat influences species’ distribution and diversity in
space. Topography, hydro-edaphic conditions, biotic interactions, and disturbances are among the
known drivers of Amazonian species distributions at the local scale (Schietti et al. 2014; Menger
et al. 2017; Silva et al. 2021). Forest structure — i.e., the vertical and horizontal distribution of
aboveground vegetation — may influence habitat complexity and impact ecological niches,
therefore also being an important driver for biological communities, as initially reported more than
five decades ago (MacArthur and MacArthur 1961; Recher 1969). However, environmental
conditions are correlated with both biological communities and forest structure, which makes it
difficult to assess the relationship between forest structure and species diversity and composition
separating the environmental contribution (Castilho et al. 2006; Marciente et al. 2015; Schietti et
al. 2016). Besides, the available studies investigating this relationship were carried out in
temperate forests (Marks et al. 2016; Zellweger et al. 2016; Penone et al. 2018) and little explored
in tropical forests (Bohlman 2015; Draper et al. 2021).

Forest structure can be described as the distribution of plant properties along the horizontal
and vertical space aboveground, and the microenvironments created by those plant structures in
terms of light and impacts on microclimate via both radiation interception and boundary layer
(Bourgeron 1983; Davis and Johnson 2000; Vinod et al. 2022). Wind and temperature changes
mix canopy air, creating turbulence that affects humidity and temperature within the canopy
(Vinod et al. 2022). At a local scale, a forest can have similar maximum canopy heights and
vertical leaf area distributions but different horizontal structures, such as the number of canopy
gaps and their spatial distribution, impacting microclimate and light penetration. This local
variation creates different potential ecological niches that may affect habitat selection and,
consequently, the composition and abundance of animal and plant species (Hutchinson 1957;
Davies and Asner 2014; Walter et al. 2021). Forest structure results from forest dynamics and
community scale demography, which integrate crown sizes and types and feedback among them
(Stark et al. 2015). For instance, larger trees reduce understory tree growth; loss of emergent trees
promotes rapid sub-canopy tree growth, which may in turn, shade out underlying understory
vegetation. Therefore, tree growth, recruitment, and death across size classes create forest
structure and are impacted by it (Stark et al. 2015).

Predicting relationships between forest structure and biological groups is challenging because
vegetation dynamics, mainly of trees, are integral components of forest structure. In this context,

it is helpful to divide the groups into those that directly impact forest structure and those that are
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mostly impacted by it. Light is an essential resource for plant photosynthesis, establishment, and
development (Walter 1971; Salisbury and Ross 1992), being the most important link between
vertical structure and plant communities. Vascular plant species vary in light requirements through
morphological and physiological adaptations that can change during their life cycle (Denslow
1987; Kern et al. 2013; Rundel et al. 2020). Large trees determine forest height, while understory
small plants are influenced by forest structure's effect on light (Parker et al. 2001). Intermediate-
sized trees and palms are impacted by the upper canopy layers and increase the density of the
intermediate canopy layers, thereby affecting forest structure that is relevant for lower understory
vegetation.

Forest structure impacts flying and terrestrial animals by providing varied nesting, resting,
refuge, food, and microhabitats (MacArthur and MacArthur 1961; Tews et al. 2004; Simonson et
al. 2014). Many bird species need a dark, closed understory for foraging and nesting, while others
prefer open areas, where increased understory light increases food availability, such as fruits and
arthropods (Malmborg and Willson 1988; Richards and Coley 2007; Cintra et al. 2006). Dense
vegetation can obstruct bats, hindering their flight and reception of echolocation signals to detect
potential obstacles and prey (Arlettaz et al. 2001; Rainho et al. 2010; Capaverde et al. 2018).
Terrestrial animals such as anurans and lizards are sensitive to microenvironmental conditions
(light, temperature, wind) determined by forest structure, which affects their ability to regulate
body temperature and, thus, effectively forage, reproduce, and carry out metabolic processes
(Pringle et al. 2003).

In Amazonia, studies have linked different aspects of forest structure to species composition,
diversity, or abundance of bats (Marciente et al. 2015; Capaverde et al. 2018), birds (Cintra et al.
2006), reptiles (Fraga et al. 2018), amphibians (Menin et al. 2007; Landeiro et al. 2014; Ferreira
et al. 2018) and palms (Cintra et al. 2005) at local or regional scales. However, these studies used
structural metrics that potentially provided an incomplete representation of forest variability from
ground to top canopy. Forest structure is complex to represent and difficult to quantify using
traditional methods (MacArthur and Horn 1969). Moreover, separating the impact of forest
structure from other environmental factors on species diversity and composition is challenging.
At both local and regional scales, soil physical and chemical properties and hydrological
conditions affect forest dynamics and structure (Castilho et al. 2006; Schietti et al. 2016, Sousa et
al. 2022), plants’ diversity and composition (Schietti et al. 2014; Tuomisto et al. 2014; Marca-
Zevallos et al. 2022), and animals (Rojas-Ahumada et al. 2012; Menger et al. 2017; Fraga et al.
2018). For an in-depth understanding of the relative role of forest structure to species diversity

and composition, it is crucial to disentangle its contribution from environmental conditions.



14

Lidar technology enables fine-scale quantification of forest structure characterizing its multi-
dimensional nature (Lefsky et al. 2002; Fahey et al. 2019). It provides structural parameters at
ecologically relevant scales efficiently and cost-effectively (Stark et al. 2012, 2015; Almeida et
al. 2019; Smith et al. 2023). We used ground-based lidar to quantify forest structure and
disentangle its effects from hydro-edaphic variables in predicting species diversity and
composition changes of plants and animals in an Amazonian forest. We hypothesize that some
biological groups will directly relate to forest structure due to its associated habitat complexity
and ecological niches, with plant groups also directly relating to hydro-edaphic conditions that
represent essential plant resources. The greater forest structure differences between areas (plots
within-site), the greater differences in structure-associated environmental conditions and
resources, selecting different species and thus promoting spatial changes in community
composition. We expect that (i) species composition changes of trees, palms, and flying animals
will relate to structural metrics representing the vegetation vertical distribution, such as canopy
Shannon index, and (ii) species composition of terrestrial herbs and animals will relate to structural
metrics representing light and humidity microenvironments, such as gap fraction and height of
50% incident light. We also expect that the greater the structural complexity, the greater the
species diversity due to more potential ecological niches, meaning that iii) intermediate vegetation
density and openness offer shade-to-partial sun niches and then will harbor greater species
diversity of trees, palms, terrestrial herbs, flying animals, and lizards. In contrast, (iv) denser and
evenly distributed vegetation will support greater anuran diversity due to the importance of higher

humidity and low-light microenvironments for this group.

2. Materials and Methods

2.1. Study area and sampling design

The research was conducted in the Reserva Florestal Ducke (hereafter Ducke Reserve), a
long-term ecological research site located 26 km northeast of Manaus, Amazonas State, Brazil
(2°57° 46.41°S; 59°55°22.21’W), in the central region of the Amazon basin. The study area
covers 10,000 ha (10 x 10 km) of lowland evergreen terra-firme tropical rainforest, with a closed
canopy of 30-37 m and emergent trees reaching 40-45 m high (Ribeiro et al. 1999). The elevation
range is 30-120 m a.s.l. and soils are derived from tertiary marine sediments of the Alter-do-Chéo
formation (Chauvel et al. 1987). The local relief is well dissected by the hydrographic system,

resulting in a gradient of soil moisture and texture from clayey plateaus with deep water tables,
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gradually changing towards sandy valleys with shallow water tables (Chauvel et al. 1987; Hodnett
et al. 1997; Tomasella et al. 2008). According to a long-term local climate record (1966-2016),
the mean annual temperature is 26 °C + 1°C and the mean annual rainfall is 2572 £ 351 mm, with
the driest month (< 100 mm rainfall) in August and the wettest month in April (Esteban et al.
2021).

The sampling design consists of 72 permanent plots distributed regularly at 1 km intervals,
covering 64 km? of a grid formed by 8 km long trails (Magnusson et al. 2005; Costa and
Magnusson 2010). Each plot is positioned along a 250-m long central line following an altitudinal
isoline to minimize altitude and soil variation within the plot, with different widths (and hence,
sampling areas) applied for different taxa of interest (Magnusson et al. 2005; Costa and
Magnusson 2010; Table 1).

2.2. Biological data

We focused our analyses on nine groups: ferns+lycophytes, angiosperm herbs, palms, trees
DBH > 1cm, trees DBH > 10cm, frugivorous bats, birds, lizards, and anurans. Animals and plants
were sampled in the same 23 plots where lidar data were collected, although not all groups were
sampled in all 23 plots (Table 1).

Table 1. Summary of the sampling design for each biological group. Plots have a 250-m long
central line following an altitudinal isoline to minimize altitude and soil variation within the plot.

Sampling was carried out in different plot widths according to the group being surveyed.

) ) Number  Plot sampling Census
Biological group ) ) Data reference
of plots width (m) year/period

Ferns+lycophytes 17 1 2001 to 2002

Costa et al. 2005
Angiosperm herbs 19 2 2001 to 2002
Palms 23 4 2003 Costa et al. 2009
Trees above 1 cm DBH 17 4 2007 to 2009

Trees above 10 cm Castilho et al. 2010

DBH 23 20 2007 to 2009
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Frugivorous bats 11 Central line 2013 to 2014  Capaverde et al. 2018
Birds 14 Central line 2009 Bueno et al. 2012
Lizards 22 10 m 2004 Pinto 2006
Anurans 23 20 m 2002 to 2004 Menin et al. 2007

The summary description of the sampling methodology and species identification for each
biological group can be found on the Online Resource. The full description is available in the
above data references for each biological group (Table 1). Tree data and metadata are available in
the ForestPlots.net database. Metadata of terrestrial herbs, palms, birds, lizards, and anurans are
available in the PPBio Repository.

2.3. Predictor variables

2.3.1. Forest structure

We used lidar-derived metrics to represent forest structure, considering them single metrics
when only one metric was used, and multivariate metrics when one of the first two axes of a
Principal Component Analysis (PCA) was used, which integrated single metrics according to
patterns of covariation. Ground-based profiling canopy lidar surveys were conducted in April
2009 along the central lines of 23 plots each 250 m in length, using a Riegl LD90-3100VHS-FLP
(Riegl Laser Measurement Systems, Horn, Austria). The range-finding laser of the ground-based
lidar system operates in the near-infrared (NIR) range of wavelengths at a sampling rate of 1000
Hz (Parker et al 2004). Lidar surveys were conducted by walking along forest trails at a constant
pace with the instrument pointing upwards, capturing pulse return information in two-dimensional
‘slices” where the Y dimension is the return height, and the X dimension is the distance walked
along the transect (Parker et al. 2004). Pulse returns were converted to estimates of leaf area
density per voxel (LAD, m2 m-3) at a 2 m horizontal x 1 m vertical resolution by applying the
MacArthur-Horn method, which estimates voxel-level LAD based on the number of pulse returns
at the boundaries of vertically sequential voxels (MacArthur & Horn 1969) as per Stark et al.
(2012), using first returns only (following Smith et al. 2019 and Smith et al. 2023). Detailed
descriptions of the lidar processing protocol are available in Stark et al. (2012) and Smith et al.
(2019; 2023).
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We generated 10 single structural metrics for each plot, representing key aspects of forest
structure that we hypothesized to be important for local species diversity and community
composition (Table 2 and Figure 1). The metrics were grouped into those that describe vegetation
height and variability, vegetation quantity, vegetation openness, and vertical structure. We did not
test the correlation between structural metrics because they were included separately in our models

(see Data Analysis subsection).

Table 2. Summary of the 10 single structural metrics used to represent forest structure.

Structural metric (unit) Description

Vegetation height and variability

Calculated as the 99.5th upper LAI quantile

Maximum canopy height (m) height
eig

Calculated as the mean canopy surface

Mean canopy height (m) heiaht
eig

Values indicate the extent to which the
] ) ) _ _ canopy outer surfaces are predominantly in
Elevation-relief ratio (ERR, dimensionless) _
the upper (>0.5) vs. lower (<0.5) portions of

the height range (Pike and Wilson 1971).

Vegetation quantity

) Sum of leaf area density (LAD) values at
Leaf area index (LAI, m? m2) _
each height
Sum of LAD at each height in the vertical
profile x height of the respective vertical
layer (Almeida et al. 2019). LAHV is a

metric of vegetation volume.

Leaf area height volume (LAHV, m3)

Vegetation openness

Fraction of the plot transect without
Gap fraction vegetation-containing voxels above a
threshold height of 10 m.
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Vertical structure

Height of 50% incident light (m)

Skewness

Kurtosis

Canopy Shannon index

Height at which the fraction of incident light
Is 50% (calculated from light transmission
profiles as per Stark et al. 2012) (Smith et al.
2023)

Skewness of the vertical LAD profile
converted to density distribution (Smith et
al. 2023). A measure of the asymmetry of
the LAD profile, where a large positive
skewness value indicates that the LAD
profile is more "bottom heavy” (i.e., it has
greater leaf area at lower vegetation
heights), a smaller (positive) skewness
indicates that vegetation is more evenly
distributed along the profile, and a negative

value indicates a "top-heavy" LAD profile.

Kurtosis of the vertical LAD profile
converted to density distribution (Smith et
al. 2023). This is predominantly a measure
of the tailedness of the LAD profile (i.e., the
degree and presence of outliers) and can also
inform about the shape of the profile (e.g.,
peaked vs. flat). High kurtosis values
indicate that the LAD distribution is fat-
tailed with a high frequency of outliers
(Ieptokurtic) and tends to be more peaked,
while low values indicate that the LAD
distribution is thin-tailed with a low
frequency of outliers (platykurtic), often

with a flattened peak.

A measure of canopy structural diversity;
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higher values indicate that vegetation is
distributed across a greater vertical extent
and/or more evenly across the profile (Stark
et al. 2012). As per Shannon and Weaver
(1959), it is calculated as X'gj In(p;j)

Where gj is the LAD of each horizontal
stratum of the LAD profile, expressed as a

proportion of the total (plot-level) leaf area
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Figure 1. Diagram to illustrate the single lidar-derived metrics of forest structure used in this study
as applied to Ducke Reserve. Top row: shows metrics of vegetation height and leaf quantity, and
vertical profiles. (a) Forest structure diagram to illustrate how metrics were calculated at the plot-
scale, including maximum (red) and mean canopy (blue) heights (the 99.5th upper LAI quantile
height and the mean canopy surface height, respectively), and a forest gap (green, used to calculate
gap fraction). (b) Site-level mean leaf area density (LAD) profile (green central line within 95%
confidence interval envelope) showing the quantity of leaves at each height and site-level mean
values of maximum and mean canopy height (horizontal red and blue lines, respectively); LAD
values can be summed to give the leaf area index (LAI, not shown, site-level mean value of 5.87
m? m?); (c) representation of the site-level mean leaf area height volume (LAHV, 85.90 m?), a
measure of vegetation volume (calculated by multiplying the LAD value at each height by the

respective height); (d) site-level mean light transmission profile showing the fraction of light
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incident to the top of the canopy and the height at which there is 50% incident light (19.65 m).
Bottom row: presents data to illustrate metrics of vegetation height variability and vertical forest
structure using the lowest (blue) and highest (red) plot-scale values. (¢) Low elevation-relief ratio
(ERR) values (<0.5) indicate that the outer canopy surface is predominantly located in the lower
region of the height range, while higher ERR values (>0.5) indicate that most of the surface is in
the upper regions of the height range. (f) Low positive skewness values (blue) indicate that the
leaf area is fairly evenly distributed along the vertical profile (and a negative skewness value—
not shown—that the leaf area profile is skewed towards the upper canopy), while higher skewness
values (red) result from bottom-heavy leaf area profiles with greater quantities of leaves lower
down in the canopy. (g) Low or negative kurtosis values indicate LAD profiles that have thinner
tails and flatter peaks (i.e. the LAD profile is less variable and leaf area is more spread out along
the profile), while LAD profiles with fatter tails or that are more ‘peaked’ (i.e. more variable LAD
profiles but with leaf area distributed on average over a smaller height range) have higher or
positive kurtosis values. (h) Canopy Shannon Index values are high for forest plots with longer or
more evenly distributed LAD profiles (red profile). In (e-h), lines are smoothed loess fits with a

span of 0.2 to facilitate visual trends.

2.3.2. Hydro-edaphic gradient

The composition and diversity of biological groups may vary with structural metrics and
abiotic environmental variables. To distinguish the effects of forest structure from the abiotic
environment, we included hydro-edaphic variables in the analyses. We pre-selected 17
environmental variables representing soil water, texture, and fertility, and tested their correlations.
When two variables were highly correlated (r > 0.80), we selected one based on literature and our
Amazonian ecological knowledge. We chose the following hydro-edaphic predictors: (a) height
above the nearest drainage (HAND) as a proxy for water table depth (Rennd et al. 2008); and (b)
the sum of exchangeable base cations (Ca, Mg, and K) in the soil, measured in cmolc/kg (Mertens
2004). The correlation between HAND and the sum of bases, and their correlation with each
structural metric, did not exceed 67% (Table S1, Online Resource). Further methodological details
for local HAND are in Schietti et al. (2014), and soil data are in Mertens (2004) and the PPBio
Repository (https://ppbio.inpa.gov.br/repositorio/dados).

2.4. Response variables
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For each biological group, we used species diversity and species composition as response
variables. We quantified species diversity using Fisher’s alpha index (Fisher et al. 1943), which
has low sensibility to sample size (Condit et al. 1998). We calculated Fisher’s alpha index (o)
according to the following equation:

S= aln(1+ g) equation 1

Where S is the number of species, Ln is the Neperian logarithm, and N is the number of
individuals. Species assemblage composition was represented by the first two axes of a Principal
Coordinates Analysis (PCoA) ordination to assess changes in species identity and abundance
between plots. Dissimilarity matrices for ordination were calculated with the Bray-Curtis
dissimilarity index over species relative abundances or the Sgrensen dissimilarity index over
presence-absence data. We analyzed compositional changes using abundance and presence-
absence data to understand if the relationships would be restricted to the most common species
(since ordinations based on abundance data are biased to common species and ordinations based
on presence-absence data give the same weight to common and rare species). We used the
functions “fisher.alpha” for Fisher’s alpha index calculation and “cmdscale” for PCoA ordination

from the vegan package (Oksanen et al. 2014).
2.5. Data analysis

Before statistical analyses, we explored the data and checked their quality to avoid outliers.
We used only plots with three or more species and an abundance distribution close to a log-series
distribution by visual inspection.

We carried out a variation partitioning analysis to disentangle the ability of structural
metrics from hydro-edaphic variables in predicting species diversity and composition changes
(response variables). We first fitted the following linear models (LMs) separately for each

response variable and biological group:

Hydro-edaphic model

Response variable = a + b; * HAND + b, * sum of bases equation 2

Structural model

Response variable = a + b, * structural metric equation 3



22

Full model
Response variable = a + b; * HAND + b, * sum of bases + b3 * structural metric

equation 4

where structural metric refers to either a single or multivariate metric, and response variable refers
to Fisher's alpha index, PCoA axis 1, or PCoA axis 2.

We used the R-squared and significance testing of the LMs to assess the contribution of
structural metrics in explaining each of the response variables, and whether that contribution was
unique or shared with hydro-edaphic variables. We applied p-value correction for multiple
comparisons using the Holm-Bonferroni test (Holm 1979) with a significance level of 5%. After
the p-value correction, the below mathematical operations completed the variation partitioning

analysis:

Shared contribution

R2 hydro-edaphic model + R2 structural model - R2 full model

Hydro-edaphic unique contribution

R2 hydro-edaphic model - shared contribution

Structural unique contribution

R2 structural model - shared contribution

Unexplained variation
1 - RZ full model

We used the R-squared of statistically significant models (p-value < 0.05). When either
the hydro-edaphic or structural model was not significant, it was left out of the full model. In all
full models, we evaluated collinearity among the predictors using variance inflation factors (VIFs).
We did not eliminate any predictor because VIF values were smaller than 5 in all models and
multicollinearity is only considered severe at VIFs higher than 10 (Graham 2003).

All data processing, statistical analyses, and visualizations were conducted in the R
statistical environment (R Core Team, 2021) 4.1.1 version. We used the package

PerformanceAnalytics for correlation analysis (Peterson and Carl 2020), car for multicollinearity
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analysis (Fox and Weisberg 2019), and stats for performing Principal Component Analysis (R
Core Team 2021). All regression linear models were run using the package Ime4 (Bates et al.
2015).

2.6. Time lag analysis

We analyzed whether the time lag between the census of each biological group and the lidar
survey influenced our results. First, time lag was calculated as the module of the difference
between the LiDAR survey year from the biological group census year. For biological groups with
two years of sampling, we considered the last year and when more than two years of sampling, we
considered the average year (Table 3). Second, the p-values of each structural model were plotted
versus the time lag to verify whether the values closest to the 5% significance threshold were
related to a shorter time lag. This analysis was performed for each biological group, structural

metric, and response variable.

Table 3. The time lag between the census of each biological group and the lidar survey (2009).
For biological groups with two years of sampling, the last year was considered, and for those with

more than two years of sampling, the average year was considered.

) ] ) Time
Biological group Census year/period |
ag
Ferns+lycophytes 2001 to 2002 7
Angiosperm herbs 2001 to 2002 7
Palms 2003 6
Trees above 1 cm 1
DBH 2007 to 2009
Trees above 10 cm 1
DBH 2007 to 2009
Frugivorous bats 2013 to 2014 5

Birds 2009 0
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Lizards 2004 5

Anurans 2002 to 2004 6

3. Results

The total numbers of species encountered in the plots varied greatly among the biological
groups: ferns+lycophytes were represented by 18 species, angiosperm herbs by 41, palms by 28,
trees above 1 cm DBH (0.1 ha) by 919, trees above 10 cm DBH (0.5 ha) by 707, frugivorous bats
by 12, birds by 70, lizards by 20, and terrestrial anurans by 8 species.

Predictors related to hydro-edaphic conditions, canopy openness, and vertical canopy structure
had the highest variability among the 23 plots (coefficient of variation, CV > 30%), such as
HAND, sum of bases, gap fraction, kurtosis, and skewness (Table 4). Most of the 23 studied plots
have a bottom-heavy leaf area profile, i.e., greater quantities of leaves below 20m of height

(Figure S1, Online Resource).

Table 4. Descriptive statistics of forest structure and hydro-edaphic predictors used in the linear
models among the 23 plots: mean values with standard deviation (SD) between parenthesis,

minimum and maximum values, and coefficient of variation (CV, in percentage).

Predictor ] _
Predictor Mean (SD) Min Max CcVv
category
) ) 29.6
Maximum canopy height  35.90 (4.02) . 43.41 112
Vegetation height
and variability ~ Mean canopy height 22.93(2.16) 20 28.22 9.42
ERR 0.55(0.06) 0.42 064 10091
LAI 587(0.33) 489 637 562
Vegetation
; 100.4
quantity LAHV 8590 (7.08) 747
Vegetation )
Gap fraction 0.05(0.03) 0.01 01 60

openness




Height of 50% incident

) 19.65 (1.70) 16 23 8.65
light
Vertical structure  SKewness 0.42(0.13) 0.14 059 30.95
Kurtosis -0.67 (0.29) -1.13 0.14 43.28
Canopy Shannon index 3.27(0.10) 3.1 345 3.06
23.65
Hydro-edaphic HAND (17.02) 144 525 7197
variables
Sum of bases 0.22 (0.14) 0.02 0.43 63.64
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The first two PCA axes captured approximately 68% of the structural variation in the 23

studied plots (Figure 2). Along the first axis (40%), plots with positive values had taller vegetation

(> mean and maximum canopy heights), greater vegetation volume (> LAHYV), lower vegetation

heterogeneity among strata (> canopy Shannon index), and a darker understory (> height of 50%

incident light). Along the second axis (29%), plots with positive values had canopy outer surfaces

predominantly in the upper portions of the canopy (> ERR), and lower vegetation heterogeneity

among strata due to their less dense lower vegetation (< skewness and kurtosis). The contribution

of each structural metric to the PCA axes can be seen in Table S2, Online Resource.
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Figure 2. Principal Component Analysis (first two axes) of the 10 single forest structure metrics
for the 23 plots at Ducke Reserve. For abbreviations and units of the structural metrics, see Table
2.

According to the time lag analysis, there was no pattern between time lag and the probability of
the structural model being significant for species diversity or composition. The relationships found
for diversity and composition were not influenced by the sampling schedule of the biological

groups and lidar survey (Figures S2-S6, Online Resource).

3.1. Species diversity

Single structural metrics explained 30 to 42% of species diversity of palms and trees
(Figure 3). Plots with higher LAHV and mean canopy height had a higher tree diversity, while
greater lower vegetation (a ‘bottom-heavy’ leaf area profile with higher skewness) was related to
a higher diversity of palms (Figure 4a). Hydro-edaphic variables did not explain the species alpha

diversity of the groups.
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Fisher's Alpha Index
Palms Trees (DBH >= 1 cm) Trees (DBH >= 10 cm)

ERR

Height light 50

LAHV

LAI A

Maximum canopy height 4
Mean canopy height 4
Skewness -

Kurtosis

Gap fraction -

Canopy Shannon index
PCA axis 1 1

PCA axis 2

0 20 40 60 0 20 40 60 0 20 40 60
Propoertion of variation explained (%)

Figure 3. Variation partitioning for Fisher’s alpha index of each biological group. The relative
contribution of forest structure (green) is represented by single or multivariate metrics (the latter
consisting of PCA axes based on the former). Biological groups not presented in the figure did not
show significant relationships between species diversity and forest structure or hydro-edaphic
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Figure 4. Simple linear regressions between forest structure metrics (single or multivariate, the
latter consisting of PCA axes based on the former) and Fisher’s Alpha index (a), species
composition based on abundance data (b), and presence-absence data (c). These relationships were
selected based on the highest proportion of variation after variation partitioning analyses.

3.2. Species composition

Hydro-edaphic variables were good predictors of species composition, explaining 41 to
72% of the compositional variation in the first PCoA axis of palms, trees (both DBH thresholds),
and anurans (Figures 5 and 4b). Structural metrics explained variation along the second PCoA
axis for angiosperm herbs, trees (both DBH thresholds), and anurans, with over 30% of variation
explained for trees above 1 cm DBH and anurans (Figures 5 and 4b). Trees above 10 cm DBH
had the most structural metrics related to their composition on the second PCoA axis, with high
proportions of variation explained jointly with hydro-edaphic variables (22 to 32%). Anurans were
the only animal group whose compositional variation was related to forest structure and hydro-
edaphic variables (Figure 5). PCA axis 1 (multivariate structural metric) had the highest
explanatory power for variation in species composition of trees above 10 cm DBH (Figure 5).
Leaf area index and height of 50% incident light were key metrics for trees above 1 cm DBH,
explaining 62% and 45% of compositional changes, respectively. Mean canopy height was the
only metric explaining the second axis for anurans (36%).

Patterns found using presence-absence data were similar to those found with abundance
data (Figures 6 and S8, Online Resource). The main difference was that structural metrics related
to compositional variation of ferns+lycophytes and birds only when using presence-absence data
(Figures 6 and 4c). The proportion of variance (%) in species composition explained by the PCoA
axes for each biological group (abundance data and presence-absence data) can be seen in Table

S3, Online Resource.
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Figure 5: Variation partitioning of changes in species composition using abundance data. In each
graph, the forest structure metric represents the variation partitioning of a full model including the
respective structural metric and hydro-edaphic variables. Green bars represent forest structure
(single or multivariate metric), blue bars represent hydro-edaphic environment (terrain vertical
distance to the nearest water drainage and sum of bases), and grey bars represent the shared
contribution between the structural metric and hydro-edaphic variables. Groups not presented in

the figure did not show relationships with forest structure or hydro-edaphic environment.



30
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Figure 6. Variation partitioning of changes in species composition using presence-absence data.
In each graph, forest structure metric represents the variation partitioning of a full model including
the respective structural metric and hydro-edaphic variables. Green bars represent forest structure
(single or multivariate metric), blue bars represent hydro-edaphic environment (terrain vertical
distance to the nearest water drainage and sum of bases), and grey bars represent the shared
contribution between the structural metric and hydro-edaphic variables. Groups not presented in
the figure did not show relationships with forest structure or hydro-edaphic environment. Results

for palms and trees with DBH > 10 cm are available in Figure S8, Online Resource.

4. Discussion
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We assessed how structural metrics predict species diversity and community composition of
plants and animals in an Amazonian forest, disentangling from hydro-edaphic variables. As
hypothesized, forest structure was directly related to species diversity and composition of plants,
anurans, and birds. We found that: (i) variation in species diversity was linked to single structural
metrics for trees and palms, not to hydro-edaphic variables for any of the studied groups; (ii) the
main compositional gradient was best explained by hydro-edaphic variables for plant groups, and
by structural metrics for birds; (iii) the secondary compositional gradient was related to structural
metrics for trees, anurans, and ferns+lycophytes. Structural metrics related to species diversity and
composition represent vegetation height and variability, vegetation quantity, and vertical structure,

but not canopy openness.

4.1. Forest structure relates to the local species diversity of palms and trees

Our results support the expectation that a forest structure with more potential ecological niches
harbors higher species diversity. Plots with taller vegetation (larger mean canopy height) and
greater vegetation volume (larger LAHV) showed higher diversity of trees above 10 cm DBH. For
trees with DBH >=1 cm, only LAHV was important. These results reflect the relationship of forest
structure with larger trees, impacting the upper canopy structure per se, and smaller understory
trees, impacting the lower canopy structure and being impacted by medium and large trees. A
wider range of light conditions and efficient light partitioning along the vertical profile probably
explain the higher tree diversity in these plots, with light-demanding species reaching higher strata
and more shade-tolerant species occupying lower strata (Poorter and Arets 2003; Poorter et al.
2005). Different tree strategies allow co-occurrence along a vertical light gradient, including the
range of light conditions in the understory (Denslow 1980; Chazdon and Fetcher 1984; Poorter
and Arets 2003; Poorter et al. 2005). The relationship between forest canopy height and vascular
plant diversity has already been reported in Europe and North America (Zellweger et al. 2016;
Marks et al. 2016), and our results mirror these findings on the local scale of tropical forests.

Palm assemblages were more diverse in plots with a bottom-heavy leaf area profile, meaning
more leaves lower in the canopy (larger skewness). We considered that palms would be impacted
by forest structure due to their intermediate height and size related to trees. Higher skewness plots
had more canopy surface in the lower height range (< elevation relief ratio), higher maximum
canopy height, and higher gap fraction, likely allowing more light to reach the intermediate and
understory strata. This variation in light favors different palm species occupying different light

niches based on their strategies and requirements (Svenning 2001). Skewness was the only metric
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explaining palm species diversity, accounting for 34%, emphasizing the importance of vertical
structure and light niche distribution for this group at the local scale.

4.2. Forest structure relates to changes in species composition of ferns+lycophytes, trees,

birds, and anurans

Our results support our hypothesis that variability in forest structure between plots determines
species composition differences due to associated variations in conditions and resources. Leaf area
index had the highest explanatory power (62%) for tree species composition changes when small
individuals were included, followed by the height of 50% incident light (45%). According to the
PCA axes, denser vegetation plots per unit area (> LAI) also had higher skewness, indicating that
vegetation density in the lower strata was the main factor affecting LAI values. Additionally, plots
with a greater height of 50% incident light probably have darker understories. These changes in
light conditions in the understory associated with LAI and height of 50% incident gradients are
key to explaining composition changes. Previous studies on LAI and tree composition focused on
secondary forests (Kalacska et al. 2004; Zhu et al. 2016; Clark et al. 2021), and we found a similar
relationship in an old-growth tropical forest. Moreover, PCA axis 1 best explained variation in
tree species composition for individuals with DBH >= 10 cm. Plots varied from having taller
vegetation, greater volumes, lower vegetation heterogeneity among strata, and darker
understories, to plots with likely greater light availability due to structural differences. This light
spectrum may explain tree species composition changes along structural gradients at the local
scale. Our findings highlight the importance of light microenvironments linked to forest structure
for tree species diversity and composition (Parker 2020; Coverdale and Davies 2023), especially
when including small trees (DBH 1-10 cm).

We expected that species composition changes of flying animals would relate to metrics
representing vegetation vertical distribution such as the canopy Shannon index. Indeed, this metric
explained 53% of the main compositional axis of understory birds. A higher canopy Shannon
index means the vegetation has a greater vertical extent and/or is more evenly distributed vertically
(Stark et al. 2012). Therefore, plots with differences in canopy Shannon index differ in vegetation
distribution among strata, creating variability of potential niches for birds (e.g., foraging niche,
resting niche). Many studies have explored forest structure's relationship with bird communities
in different forests, focusing more on species richness and diversity than composition (Zellweger
et al. 2016; Davison et al. 2023, Coddington et al. 2023). Although no structural metrics explained

understory bird diversity, canopy Shannon index and maximum canopy height explained 50% of
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the variation in bird species composition, underscoring the importance of subtle habitat changes
in structuring tropical understory bird assemblages. For frugivorous bats in terra-firme forests,
factors like distance from streams, terrain elevation, and fruit-bearing plant distribution are better
predictors for composition changes (Capaverde et al. 2018).

We expected species composition of herbs and terrestrial animals to be related to metrics
better representing light and humidity microenvironments in the lower canopy strata. We found
that mean canopy height and elevation-relief ratio explained composition changes of anurans and
ferns+lycophytes, respectively. Mean canopy height impacts vertical light extinction (Parker et al
2001), while ERR shows canopy surface distribution related to the height range (Pike and Wilson
1971), affecting light penetration in the lower strata. Anurans and ferns+lycophytes are small
organisms living in the understory and their species composition may vary with light conditions
in this stratum (Chazdon 1988; Le Gouallec et al. 1990; Duellman and Trueb 1994; Halverson et
al. 2003; Rundel et al. 2020), hence the relevance of mean canopy height and ERR we found to
these two groups.

Using either abundance or presence-absence data to assess species composition along an
ecological gradient is complementary rather than exclusive (Kirichenko-Babko et al. 2021). The
relationships between forest structure and composition changes were similar with both data types,
except for birds and ferns+lycophytes, where forest structure was relevant only using presence-
absence data. This suggests that for these groups, forest structure affects species occurrence

without significant changes in the relative abundance of common species at the local scale.

4.3. Disentangling the effects of hydro-edaphic conditions and forest structure: a

challenge in predicting species composition changes

Hydro-edaphic variables highly explained species composition changes for most plant groups,
mainly palms and trees, partly overlapping explanation with structural metrics. Water table depth
(HAND) and base sum are key drivers of plant communities across scales in the Amazon basin
(Emilio et al. 2013; Pansonato et al. 2013; Marca-Zevallos et al. 2022). At Ducke Reserve, the
hydro-edaphic environment strongly shapes both taxonomic and functional plant compositions
(Toledo et al. 2013; Schietti et al. 2014; Cosme et al. 2017) and their abundance (Bertin 2019),
thus affecting forest structure. Therefore, the correlation between hydro-edaphic conditions and
structure can explain their shared influence on plant communities. For instance, mean canopy
height correlated highest with HAND (53%) and height of 50% incident light with base sum
(66%).
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Our main objective was not to assess the relationship between the hydro-edaphic environment
and plant or animal groups, but rather to consider this relationship when evaluating forest structure
as a predictor of species diversity and composition. This approach unveiled relationships
predominantly tied to forest structure microenvironments, previously undocumented (Costa et al.
2005, 2009; Pansonato et al. 2013; Schietti et al. 2014).

4.4. Time lag between censuses and lidar survey

Natural disturbances in the Amazon influence forest structure and ecosystem processes,
potentially impacting our findings due to varying time lags between biological group censuses and
LiDAR surveys (Holm et al. 2014; Espirito-Santo et al. 2014; Yanoviak et al. 2019). Recent
research mapped significant large-scale windthrow (> 25,000 m?2) activity in central Amazonia
over 30 years (1990-2019), albeit with low occurrence near our study area in Manaus, where only
1 to 3 events per 10,000 km? were recorded over the historical period (Feng et al. 2023). Our
sampling timeframe might not fully capture disturbance frequency changes, as no time lag effects
were evident in our results. Ducke Reserve is in a less dynamic area of the Amazon Basin,
reflecting relative differences in forest structure (Quesada et al. 2012; Hunter et al. 2015; Gorgens
et al. 2020). For example, Hunter et al. (2015) showed that Tapajos National Forest located further
east of the Amazon Basin had over twice as much area in gap as compared to Ducke Reserve, in
addition to higher annual mortality. Despite the absence of studies addressing interannual
variability of vegetation structure at Ducke Reserve, research at Tapajos National Forest revealed
seasonal and drought-related upper and lower canopy variations in leaf area based on monthly
lidar data over 4 years (Smith et al. 2019). These findings highlight the need for studies assessing
structural interannual variability in our study area. Although structural changes during time lags
could have influenced our results, no such indications were found. Future studies temporally
aligning LiDAR surveys with biological group censuses may reveal stronger correlations with

structural metrics.

5. Conclusion

We demonstrated that lidar-derived metrics representing forest structure predict local species
diversity and composition changes for different biological groups across space. Structural metrics
explaining these relationships varied for each focus group, with single metrics often more reliable

due to higher explanatory power than combined in multivariate axes. Structural metrics can serve



35

as proxies for certain biological group compositions, particularly trees and palms. Our results
highlight lidar's potential for estimating species diversity and composition changes locally, even
in highly diverse forests. This is useful when conservation strategies require detailed biological
community information, but sampling faces logistical, timing, and complex challenges. Thus, our
findings can enhance efficiency in assessment, monitoring, and ultimately conservation strategies

in biodiverse ecosystems.
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The summary description of the sampling methodology and species identification for each
biological group. A full description is available in the respective scientific references.

Terrestrial herbs. Terrestrial herbs were sampled in plot widths of 1 m for ferns+lycophytes and
2 m for angiosperm herbs. Each individual rooted within the plot and greater than 5 cm in height
was counted and identified. For most species, it was possible to distinguish and count individuals.
In clonal species, each cluster of leaves (or stems in the case of Lycophytes) was counted as the
same individual, if they were less than 20 cm apart (Costa et al. 2005).

Palms. Palms were sampled in plot width of 4 m and each individual above 1m height rooted
within the plot was counted and identified. Stems belonging to clonal individuals were not counted
as separate individuals (Costa et al. 2009).

Trees. Individuals with DBH > 10 cm were measured in plots of 0.5 ha (250 x 20 m) and
individuals with DBH > 1 cm were measured in subplots of 0.1 ha (250 x 4 m) (Castilho et al.
2010). Each plot was sampled once during the sampling period. To have trees with DBH > 1 cm,
we replicated the 0.1 ha dataset of trees only with 1 cm < DBH < 10 cm (small trees) five times
to an area of 0.5 ha and joined it with the 0.5 ha dataset of trees with DBH > 10 cm. Doing that,
we standardize the sample area of the two subsets and analyzed them separately. We also excluded
six plots from trees above 1 cm DBH because they had only 3% of small trees identified at the

species level.

Bats. Frugivorous bats were captured using eight ground-level mist nets (12 X 3 m, 19 mm mesh)
per plot. Each plot was sampled on three non-consecutive nights, totaling 7056 net hours (1 net
hour = one net open for one hour). Nets remained open between 18:00 and 00:00 h and were

checked every 15 min (Capaverde et al. 2018).

Birds. Understory birds were sampled in three discrete periods during the sampling year: 10
January to 25 May, 12 July to 7 September, and 19 September to 19 November. Each plot was
sampled once in each sampling period. The abundance of a given species in each plot was
calculated as the total number of individuals captured in the three sampling periods. Sixteen 9-m
mist nets were arranged in pairs along the 250-m length of each plot, such that each pair was
separated from adjacent pairs by 10 m. In the first sampling period, eight mist nets with 50-mm

mesh and eight mist nets with 70-mm mesh were used. In the later sampling, all mist nets had 32-
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mm mesh. Mist nets were left open from 06:00 to 12:00 and checked hourly. Within-plot variation
in mesh sizes does not affect ecological conclusions about differences among plots, as all mesh
sizes were used in all plots (Bueno et al. 2012). We removed records of non-understory species
that were randomly captured. We classified a species as an understory species when the sum of
the ground, understory, and mid-high foraging strata was equal to or higher than 50%, according
to the EltonTraits 1.0 database (Wilman et al. 2014).

Lizards. Lizards were sampled by using two complementary methods in each plot: visual sampling
was conducted while walking along the plot in one direction and a finer-scale leaf litter search was
conducted while walking back along the plot in the return direction, with a 10-minute break
between routes. Visual sampling was carried out at a width of 10 m, inspecting the ground and the
vegetation strata up to 4 m in height. The litter search was carried out at a width of 1 m, by stepping
on the litter and observing the movement of lizards ahead. Thus, in each plot, the total abundance
of each species was given by the sum of the individuals observed using the two methods (Pinto
2006).

Anurans. We used anuran data from three diurnal samples (November-December 2002, February-
April 2003, and January-February 2004) and five nocturnal samples (November-December 2002,
March-May 2003, November-December 2003, January-March 2004, and April-May 2004). In
each plot, diurnal surveys were conducted in a width of 1 m, while two observers visually scanned
and carefully turned over the leaf litter, detecting individuals by visual encounter. The nocturnal
anuran assemblage was sampled by two complementary methods: visual encounter surveys and
auditory sampling. For auditory sampling, the observers stopped in the middle of the plot every
10 m along the central line, then recorded the number of vocalizing individuals of each species
and searched the litter and vegetation for anurans. Only one individual per species was noted in
each 10-m segment to avoid double counting. All individuals located visually or by their call
within 20 m of width were summed to give the nocturnal total abundance of each species per plot
(Menin et al. 2007). We calculated the mean abundance per sampling period to attenuate the
imbalance of 3 diurnal and 5 nocturnal samples. Thus, each species had a mean abundance of
diurnal sampling and a mean abundance of nocturnal sampling per plot. For the analysis, we chose
the highest mean abundance to consider the period in which each species is most active, following

the same approach as Menin et al. (2007).
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Table S1. Correlation between structural metrics (single and combined) and hydro-edaphic

variables (HAND and sum of bases) in the 23 plots. Symbols in parentheses mean the significance
level: “H**> kx> k2 and «“.” for p-values 0, 0.001, 0.01, 0.05, and 0.1, respectively. HAND and
the sum of bases had 0.67 (***) of correlation.

Structural metric HAND Sum of bases
Maximum canopy height 0.26 0.34
Mean canopy height 0.53 (**) 0.57 (**)
Elevation-relief ratio -0.11 0.09
Leaf area index -0.02 -0.29
Leaf area height volume  0.38 () 0.33
Gap fraction 0.10 0.06
Height of 50% incident ~ 0.43 (*) 0.66 (***)
light
Skewness 0.04 -0.33
Kurtosis -0.18 -0.32
Canopy Shannon index 0.47 (*) 0.52 (*)
PCA axis 1 0.47 (*) 0.59 (**)
PCA axis 2 -0.07 0.20
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Figure S1. Leaf area density profiles of the 23 plots at Ducke Reserve.

Table S2. Contribution of each structural metric to the PCA axes.

Structural metrics

PCA axis 1

PCA axis 2

ERR

Gap fraction

Ht.light50

Kurtosis

Skewness

LAHV

LAI

Maximum canopy height

0.074147

0.073826

0.464895

-0.1011

-0.05729

0.388331

-0.15477

0.355302

0.452742

-0.17332

0.131914

-0.49625

-0.50153

-0.15474

-0.3716

-0.2836
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Figure S2. Time lag analysis of the structural models for Fisher’s Alpha index. Each point

represents a biological group according to the graph legend. The x-axis is the p-value of the

structural metric in the structural model. The y-axis is the time lag between the census of the

biological group and the lidar survey (2009).
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Figure S3. Time lag analysis of the structural models for species composition changes (PCoA

axis 1 - abundance data). Each point represents a biological group according to the graph legend.

The x-axis is the p-value of the structural metric in the structural model. The y-axis is the time

lag between the census of the biological group and the lidar survey (2009).
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Figure S4. Time lag analysis of the structural models for species composition changes (PCoA

axis 2 - abundance data). Each point represents a biological group according to the graph legend.

The x-axis is the p-value of the structural metric in the structural model. The y-axis is the time

lag between the census of the biological group and the lidar survey (2009).

Canopy Shannon index

ERR Gap fraction

Height light 50

1.00 4

o ©

[N

S o
| L

o
N
3}
L
]

L L

o
(=
S

Kurtosis

LAHV LAl

Maximum canopy height

[=}
S
!

o

~

[5)]
)

<

)

[
1

e
o
S

Mean canopy height

PCA axis 1 PCA axis 2

Skewness

o
=)
!

p-value (PCoA Axis 1 - presence-absence data)
(=] o
-~ [
[42] o

o

193]

<3
!

0254

000+ T T T

2 4 6 0 2 4

Time lag (years)

Biological group
Angiosperm herbs
Anurans
Birds

®  Ferns+lycophytes

@ Frugivorous bats

® Lizards
Palms
Trees (DBH >= 1 cm)
Trees (DBH >= 10 ¢cm)

Figure S5. Time lag analysis of the structural models for species composition changes (PCoA

axis 1 - presence-absence data). Each point represents a biological group according to the graph

legend. The x-axis is the p-value of the structural metric in the structural model. The y-axis is the

time lag between the census of the biological group and the lidar survey (2009).
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axis 2 - presence-absence data). Each point represents a biological group according to the graph
legend. The x-axis is the p-value of the structural metric in the structural model. The y-axis is the

time lag between the census of the biological group and the lidar survey (2009).
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Figure S7. Variation partitioning of changes in species composition using abundance data. In
each graph, the structural metric represents the variation partitioning of a full model including
the respective structural metric and hydro-edaphic variables (HAND - terrain vertical distance to
the nearest water drainage - and sum of bases). The biological group presented had only hydro-
edaphic variables (blue) explaining their changes in species composition. For abbreviations of

structural metrics see Table 2.
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Figure S8. Variation partitioning of changes in species composition for palms and trees with

DBH > 10 cm using presence-absence data. In each graph, forest structure metric represents the

variation partitioning of a full model including the respective structural metric and hydro-

edaphic variables. Green bars represent forest structure (single or multivariate metric), blue bars

represent hydro-edaphic environment (terrain vertical distance to the nearest water drainage and

sum of bases), and grey bars represent the shared contribution between the structural metric and

hydro-edaphic variables.

Table S3. The proportion of variance (%) in species composition explained by the PCoA axes

for each biological group.

Abundance data

Presence-absence data

) ) PCoA axis PCoA axis PCoA axis PCoA axis
Biological groups

1 2 1 2
Ferns+lycophytes 45 23 70 18
Angiosperm herbs 39 21 35 20
Palms 64 18 67 13
Trees above 1 cm

20 10 22 11

DBH
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Anurans
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20

47
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16
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23
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Resumo

A estratificacdo vertical de florestas tropicais oferece diferentes condi¢des ambientais que podem
influenciar comunidades arboreas e esta relacdo pode ser modulada por gradientes ambientais no
espaco horizontal. Nos investigamos como a diversidade e composicao de espécies e a densidade
da madeira variam ao longo dos estratos verticais da floresta e como essas relacfes sdo moduladas
pela profundidade do lencol freatico. Nés utilizamos dados de 23 parcelas de uma floresta de terra-
firme, onde cada parcela foi dividida em 10 estratos verticais. Utilizamos como variaveis respostas
o indice de alfa de fisher, o primeiro eixo de ordenacdo da composicao de espécies e o valor médio
da densidade da madeira ponderado pela abundancia relativa de cada espécie no estrato.
Utilizamos modelos lineares generalizados mistos para analise estatistica. Encontramos que uma
estratificacdo vertical significativa da composicdo de espécies com base na presenca-auséncia e
da densidade da madeira, especialmente em areas com lencol freatico mais profundo. Os estratos
mais altos apresentaram maior densidade da madeira, provavelmente devido as maiores
necessidades de suporte mecanico e a eficiéncia do transporte de agua. Ndo encontramos fortes
evidéncias de estratificacdo vertical da diversidade de espécies e da composi¢cdo com base na
abundancia relativa. Nossas descobertas destacam importancia de considerar os gradientes
verticais e hidrologicos no manejo florestal, com implicacdes para a conservacdo da

biodiversidade e o armazenamento de carbono.

Palavras-chave: diversidade de espécies, estrutura vertical, densidade da madeira,

disponibilidade de 4gua, ambientes de luz
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1. Introdugéo

As florestas tropicais Umidas, como as da Amazoénia, desempenham um papel crucial na
regulacdo climética global, sendo responsaveis pela absorcéo de grandes quantidades de carbono
e pela manutencdo de uma biodiversidade excepcional, que é fundamental para 0s servigos
ecossistémicos globais (Malhi et al., 2008; Hoorn et al., 2010). A complexidade estrutural dessas
florestas é marcada por uma estratificacdo vertical composta por diferentes camadas, como o sub-
bosque, o dossel e as arvores emergentes, cada uma oferecendo condi¢cGes microambientais Unicas
que podem influenciar a diversidade, a composicdo de espécies e caracteristicas funcionais
(Denslow 1987, Brokaw 1985, Montgomery & Chazdon 2001), contribuindo para a resiliéncia e
funcionalidade do ecossistema, influenciando os padrdes ecologicos e a dindmica da floresta
(Bunker et al., 2005; Wright, 2005). Apesar da relevancia da estrutura vertical e microambientes
associados para diferentes comunidades ecologicas, a maioria dos estudos que avaliaram essa
relacdo a nivel de estrato e ndo somente entre locais tiverem como foco comunidades de animais
(Bernard 2001; de Souza Amorim et al. 2022), com poucos estudos avaliando comunidades
arboreas, principalmente em florestas tropicais (Bohlman 2015; Draper et al. 2021).

A variacdo na disponibilidade de luz é um fator crucial que molda a estrutura e a
composicao de espécies arboreas em florestas tropicais, uma vez que as diferentes camadas da
floresta — desde o sub-bosque até o dossel — apresentam condi¢cdes de luz contrastantes,
determinadas por maltiplos fatores (Montgomery & Chazdon, 2001; Whitmore, 1998). Elementos
como a topografia e a altitude afetam a exposicdo solar e a intensidade de luz recebida em
diferentes locais, enquanto caracteristicas estruturais da floresta, como a altura das arvores e a
arquitetura das copas, modulam a quantidade e o tipo de luz que chega ao sub-bosque (Denslow
1987, Poorter 1999). Além disso, a criacdo de clareiras, seja por distdrbios naturais, como queda
de arvores e tempestades, seja por perturbacdes antropogénicas e eventos estocasticos, influencia
de forma significativa a luminosidade nas camadas inferiores da floresta, ao permitir a entrada de
luz direta e temporaria nesses ambientes sombreados (Bazzaz, 1991). Assim, essa complexa rede
de determinantes cria um mosaico de ambientes luminosos, permitindo uma maior diversidade de
nichos ecoldgicos e sustentando uma elevada diversidade de espécies, cada uma adaptada a
condicdes especificas de luminosidade ao longo do perfil vertical (Kitajima 1994). Dessa forma,
os regimes de luz, influenciados por fatores locais e estruturais, desempenham um papel
fundamental na organizacdo da diversidade e composic¢do da comunidade arborea.

Os ambientes de luz na floresta tropical influenciam diretamente a variagdo na densidade

da madeira das espécies arboreas, pois a quantidade de luz disponivel afeta as estratégias
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ecoldgicas e o crescimento das arvores. Em condicGes de alta luminosidade, como no dossel e em
clareiras abertas, arvores tendem a investir em tecidos de crescimento rapido e menos densos para
maximizar o aproveitamento da luz, uma vez que estdo sujeitas a uma intensa competicdo por
espaco (Poorter et al., 2008; Wright et al., 2010). Em contraste, nas camadas inferiores e em areas
sombreadas, espécies mais tolerantes & sombra apresentam madeira mais densa, uma adaptacao
que favorece a longevidade e a resisténcia mecénica em ambientes onde o crescimento é mais
lento e a sobrevivéncia a longo prazo é vantajosa (Chave et al., 2009; Muller-Landau, 2004).
Assim, a variacdo de luz ao longo dos estratos da floresta contribui para uma diversidade funcional
nas estratégias de uso da madeira, influenciando a composicdo das comunidades arbéreas e
promovendo a coexisténcia de espécies com diferentes densidades de madeira.

A relacdo entre os ambientes de luz e a diversidade, composicao de espécies e densidade
da madeira das arvores na floresta tropical pode ser modulada pela disponibilidade de agua no
solo. A disponibilidade de 4gua para as raizes das plantas pode ser representada pela profundidade
do lencol freatico (Fan et al., 2017), especialmente na Amazonia central, onde o relevo é dissecado
(Renno et al. 2008; Nobre et al. 2011). Em areas onde o lencol freatico é mais superficial, a maior
disponibilidade hidrica pode reduzir o estresse de secas climatologicas nas camadas mais altas do
dossel da floresta, permitindo que espécies com madeira menos densa, adaptadas a ambientes de
alta luminosidade, se estabelecam mais facilmente nesses estratos e até mesmo em estratos
sombreados (Fauset et al., 2012). Em contraste, nas regides onde o lencol freatico € mais profundo,
a limitacdo de agua no solo exige que as espécies arbdreas adotem estratégias que aumentem sua
eficiéncia hidrica e resiliéncia diante de secas climatoldgicas, o que inclui madeira mais densa e
adaptada a condicdes de baixa disponibilidade hidrica e a diferentes intensidades de luz
(Markesteijn & Poorter, 2009). Dessa forma, a profundidade do lencol freatico ndo apenas
influencia a sobrevivéncia e o crescimento das espécies em resposta aos gradientes de luz, mas
também molda a diversidade e a composicdo funcional das comunidades arboéreas ao longo dos
estratos verticais da floresta.

Nosso objetivo foi avaliar (i) como a diversidade, a composicdo e a densidade da madeira
de espécies de arvores mudam ao longo dos estratos verticais da floresta e (ii) como a profundidade
do lencol freatico modula essas relagdes. Nos esperamos que a diversidade e composicdo de
espécies mude entre os estratos verticais devido aos diferentes ambientes de luz associados, e que
a diversidade seja maior nos estratos inferiores (mais sombreados) pela presenca de especies
tolerantes a sombra, a baixa luminosidade, e de espécies que estdo recrutando para chegar ao
dossel. Também esperamos que essas relacfes sejam mais fortes onde o lencgol fredtico € mais

profundo pois nesses locais a altura da floresta tende a ser maior e, portanto, comportar mais
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nichos de luz em seu interior, enquanto no outro extremo do gradiente hidroldgico a floresta tende
a ser mais baixa e mais iluminada. Para a densidade da madeira, esperamos uma diminui¢cdo em
direcdo aos estratos mais altos devido a um maior investimento no crescimento em altura do que
em tecidos lenhosos. Esperamos que esta relagdo seja mais forte conforme a profundidade do
lencol freatico aumenta devido a um maior sombreamento nos estratos inferiores, que favorece o
estabelecimento de espécies tolerantes a sombra que priorizam resisténcia em vez de altura, ja que

nédo precisam competir tdo intensamente pela luz.

2. Métodos

2.1. Area de estudo e delineamento amostral

A pesquisa foi realizada na Reserva Florestal Ducke (doravante Reserva Ducke), um sitio
de pesquisa ecologica de longa duracdo (PELD) localizado 26 km a nordeste de Manaus,
Amazonas, Brasil (2°57' 46.41"S; 59°55'22.21"W), na regido central da Bacia amazdnica. A area
de estudo abrange 10.000 ha (10 x 10 km) de floresta tropical de terra-firme, com um dossel
fechado de 30-37 m e arvores emergentes que atingem 40-45 m de altura (Ribeiro et al. 1999). A
altitude varia entre 30-120 m a.s.l. e os solos sdo derivados da drenagem do pantano que existia
na Amazonia ocidental no periodo Nedgeno (Chauvel et al. 1987; Pupim et al. 2019). O relevo
local é bem dissecado pelo sistema hidrogréafico, resultando num gradiente de umidade e textura
do solo desde planaltos argilosos com lengois freaticos profundos, mudando gradualmente para
vales arenosos com lencois freaticos pouco profundos (Chauvel et al. 1987; Hodnett et al. 1997;
Tomasella et al. 2008). De acordo com um registo climatico local a longo prazo (1966-2016), a
temperatura média anual é de 26 °C = 1°C e a precipitacdo média anual é de 2572 + 351 mm, com
0 més mais seco (< 100 mm de precipitacdo) em agosto e 0 més mais chuvoso em abril (Esteban
et al. 2021).

Na Reserva Ducke ha 72 parcelas permanentes distribuidas regularmente em intervalos de
1 km, cobrindo 64 km? de uma grade formada por trilhas de acesso de 8 km de comprimento
(Magnusson et al. 2005; Costa e Magnusson 2010). Cada parcela é posicionada ao longo de uma
linha central de 250 m de comprimento seguindo uma isolinha altitudinal para minimizar a
variacdo de altitude e solo dentro da parcela, com diferentes larguras (e, portanto, areas de
amostragem) aplicadas para diferentes taxons de interesse (Magnusson et al. 2005; Costa e

Magnusson 2010). No presente estudo, nos utilizamos dados de um total de 23 parcelas.
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2.2.  Amostragem de arvores

Utilizamos dados de arvores coletados entre 2007 e 2009, com cada parcela sendo
amostrada uma vez durante este periodo (Castilho et al. 2010). Arvores com DAP > 10 cm tiveram
o didmetro medido em parcelas de 0,5 ha (250 x 20 m) e arvores com DAP > 1 cm tiveram o
didmetro medido em subparcelas de 0,1 ha (250 x 4 m) (Castilho et al. 2010). A descricdo completa
da metodologia de amostragem esta disponivel em Castilho et al (2010) e os dados e metadados
estdo disponiveis na base de dados ForestPlots.net (https://forestplots.net/). A identificacdo

botéanica foi feita por especialistas e esta inclusa na base de dados. Utilizamos o total de 11.065

arvores identificadas a nivel de espécie.

2.3.  Perfil vertical e gradiente hidrologico local

Para representar os ambientes de luz ao longo do perfil vertical da floresta e a
disponibilidade de agua subterranea para as plantas, nos utilizamos duas variaveis preditoras: (i)
quantis de altura e (ii) altura acima da drenagem mais proxima (height above nearest drainage —
HAND, em metros), respectivamente. Para determinar os quantis de altura, primeiro estimamos a
altura total das arvores. Para isso, utilizamos a equacdo alométrica de Chave et al. (2014), que
estima a altura individual das arvores a partir do diametro a altura do peito (DAP), incluindo uma
variavel bioclimatica para considerar as condi¢des ambientais da regido especificada. N&s
especificamos a regido East-Central Amazonia, onde esta localizada a Reserva Ducke. Utilizamos
a funcdo retrieveH do pacote BIOMASS no ambiente R para estimar a altura das arvores (Réjou-
Méchain et al., 2017; R Core Team, 2024). Em seguida, calculamos 9 quantis de altura para obter
10 intervalos entre quantis (perfil vertical) para cada parcela a partir da distribuicdo de frequéncia
da altura das arvores na respectiva parcela. Dessa forma, representamos os estratos verticais como
camadas relativas a altura maxima de cada parcela, com diferencas relativas a incidéncia maxima
de luz recebida no topo do dossel, e portanto, representando diferentes ambientes de extincdo de
luz. Além disso, cada intervalo entre quantis manteve aproximadamente 45 arvores. Assim, 0s
estratos tém um numero aceitavel de individuos arboreos para ser considerado uma comunidade.
Utilizamos o HAND por ser um forte indicador da profundidade do lencol freatico na regiao e
uma meétrica robusta de gradiente hidroldgico local importante para a comunidade vegetal (Renno
et al. 2008, Schietti et al. 2014).

2.4. Diversidade, composicédo e densidade da madeira das comunidades arboreas


https://forestplots.net/
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Como variaveis resposta do estudo, determinamos a diversidade e composi¢do de espécies,
e a densidade da madeira das assembleias de arvores presentes em cada estrato vertical das
parcelas estudadas. Quantificamos a diversidade de espécies usando o indice alfa de Fisher (Fisher
et al. 1943), que tem baixa sensibilidade ao tamanho da amostra (Condit et al. 1998). Embora cada
intervalo entre quantis de uma mesma parcela tenha tido 0 mesmo nimero de individuos, o nimero
por intervalo varia entre parcelas devido a variacdo da abundancia total entre elas. Calculamos o

indice alfa de Fisher (a) de acordo com a seguinte equagao:

S=aln [(1+N/a)] equacdo 1

Em que S é o numero de especies, Ln é o logaritmo neperiano e N é o ndmero de
individuos. A composi¢do do conjunto de espécies foi representada pelo primeiro eixo de uma
ordenacédo de Analise de Coordenadas Principais (PCoA) para avaliar as mudancas na identidade
e abundancia das espeécies entre estratos verticais de cada parcela. As matrizes de dissimilaridade
para ordenacdo foram calculadas com o indice de dissimilaridade de Bray-Curtis sobre as
abundancias relativas das espécies e o indice de dissimilaridade de Sgrensen sobre os dados de
presenca-auséncia. Analisamos as mudancas na composicdo usando dados de abundéncia e
presenca-auséncia para entender se as relagdes seriam restritas as especies mais comuns (ja que as
ordenacOes baseadas em dados de abundancia sdo tendenciosas para as espécies comuns e as
ordenacOes baseadas em dados de presenca-auséncia ddo 0 mesmo peso as espécies comuns e
raras). Usamos as funcgdes fisher.alpha para o calculo do indice alfa de Fisher e cmdscale para a
ordenacdo PCoA do pacote vegan (Oksanen et al. 2014).

Obtivemos a densidade da madeira das arvores a partir do banco de dados Global Wood
Density Database (Chave et al. 2006; Zanne et al. 2009) utilizando a funcdo getWoodDensity do
pacote BIOMASS, que atribuiu os valores médios em g/cm3 para cada individuo a nivel de espécie,
género ou familia (Réjou-Méchain et al., 2017). Do total de 937 espécies, 49% tiveram valores de
densidade da madeira atribuidos no nivel de espécie, 46% no nivel de género e 5% no nivel de
familia. A densidade da madeira em cada estrato vertical foi obtida pela média ponderada da
comunidade (CWM - Community Weighted Mean), onde o valor médio da densidade da madeira
foi ponderado pela abundéncia relativa de cada espécie no estrato. As ponderagdes das espécies
presentes na comunidade (estrato) foram somadas resultando no CWM para a densidade da

madeira (Lavorel et al., 2008).
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2.5. Anélise estatistica

Para avaliar como a diversidade, a composicao e a densidade da madeira de espécies de arvores
mudam ao longo dos estratos verticais da floresta e como a profundidade do lencol fredtico modula
essas relacOes, utilizamos Modelos Lineares Generalizados Mistos (GLMMs, do inglés)
considerando a interacdo entre os estratos verticais e a profundidade do lencol freatico. Para a
diversidade e densidade da madeira, utilizamos a distribuicdo gamma e fungéo de ligacdo log e
para a composi¢do utilizamos distribuicdo gaussiana e funcdo de ligagéo identity. Separamos as
variadveis preditoras em efeitos fixos e incluimos as parcelas como efeito aleatorio para levar em
conta os erros autocorrelacionados dentro das parcelas (entre os estratos verticais) (variavel
resposta ~ estrato vertical * HAND + (1|parcela). Quando ndo encontramos evidéncia de interacao,
testamos o efeito independente das variaveis preditoras (variavel resposta ~ estrato vertical +
HAND + (1|parcela). Usamos o R? marginal para estimar o ajuste do modelo, que considera apenas
os efeitos fixos dos preditores. Consideramos 23 parcelas independentes divididas em 10 estratos
cada, e com isso, tivemos um total de 230 unidades amostrais (n = estrato) dependentes devido a
repeticdo dos estratos por parcela.

Todas as analises estatisticas e visualizacfes foram realizadas no ambiente estatistico R verséo
4.4.1 (R Core Team, 2024). Os GLMMs foram ajustados usando o pacote gimmTMB (Brooks et
al., 2017), o R2 marginal foi calculado usando o pacote performance (Lldecke et al., 2021) e as
parciais dos modelos foram geradas usando os pacotes visreg (Breheny & Burchett, 2017) e
ggplot2 (Wickham, 2016). Os graficos de regressao parcial usam residuos parciais para mostrar a
relacdo entre a variavel depedente e cada preditor, descontando os efeitos dos demais fatores

incluidos no modelo.

3. Resultados

Diversidade de espécies

A diversidade de espécies (medida pelo indice Alfa de Fisher) ndo respondeu a uma
interacdo entre o estrato vertical da floresta e altura do terreno em relagdo a drenagem mais
proxima (Tabela S1, Material suplementar). Estes preditores tiveram efeitos independentes

significativos, porém extremamente fracos (p < 0,05; R2 marginal = 9,1%; Tabela S1, Figura 1).
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Figura 1. Regressdes parciais do modelo do logaritmo do indice Alfa de Fisher em funcdo do
estrato vertical e HAND. Cada ponto representa um estrato dentro de uma parcela (n = 230). As
linhas representam o ajuste do modelo para cada variavel preditora. O eixo vertical s&o residuos
parciais, e 0s graficos mostram a resposta da variavel dependente a cada preditor controlando os

efeitos dos demais preditores incluidos no modelo.

Composicao de espécies

O primeiro eixo da PCoA explicou 17,45% das mudancas de abundéncia relativa da
composicao de espécies entre estratos. A composicao de espécies ndo mudou em sua abundancia
relativa em funcdo do estrato vertical, somente em fungdo da profundidade da drenagem mais
proxima, embora 0 modelo tenha explicado apenas 9% (R2 marginal) desta variacdo (Tabela S1;
Figura 2). Ndo encontramos interacdo significativa entre estrato vertical e HAND (Tabela S1).

Para a composicao de espécies com base na presenca e auséncia, o primeiro eixo da PCoA
explicou apenas 3,68% da variacdo entre estratos. Com base neste eixo, encontramos que a taxa
de mudanca na composicao de espécies com a altura do estrato vertical (entre estratos) é maior
em locais com maior HAND, ou seja, em locais com maior profundidade do lencol freatico (Tabela
S1; Figura 2). O poder de explicacdo considerando os efeitos fixos do modelo (R2 marginal) foi
de 64,1% (Table S1).
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Figura 2. Regressdes parciais do modelo de mudanca de composi¢édo de espécies em funcdo do
estrato vertical e HAND, baseado em dados de abundancia relativa (a) e de presenca e auséncia
de espécies (b). Cada ponto representa um estrato dentro de uma parcela (n = 230). As linhas
representam o ajuste do modelo para cada variavel preditora. O eixo vertical sdo residuos parciais,
e 0s graficos mostram a resposta da variavel dependente a cada preditor controlando os efeitos dos
demais preditores incluidos no modelo. Grafico sem linha de tendéncia ndo apresentou relacéo
significativa entre preditor e variavel dependente (p < 0,05). O HAND de 24 m representa o valor
da mediana a partir do qual a taxa de mudanca da composi¢do de espécies com a altura do estrato

vertical é maior.

Densidade da madeira

Encontramos que a densidade da madeira aumenta quanto mais alto o estrato vertical da
floresta, com uma taxa de mudanca maior na densidade da madeira com a altura do estrato vertical
em locais com maior HAND, ou seja, em locais com maior profundidade do lencol freatico (Tabela
S1, Figura 3). A diferenca nas taxas de mudanca de densidade da madeira foi observada entre

valores de HAND menores e maiores que o valor da mediana (HAND = 24 m).
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Figura 3. Regressdes parciais do modelo do logaritmo da densidade da madeira em fungéo da
interacdo entre estrato vertical e HAND. Cada ponto representa um estrato vertical dentro de uma
parcela (n = 230). As linhas representam o ajuste do modelo para a interacdo considerando parcelas
com lencol freatico raso (HAND abaixo da mediana; esquerda) e profundo (HAND acima da
mediana; direita). O eixo vertical sdo residuos parciais, € 0s graficos mostram a resposta da
variavel dependente a cada preditor controlando os efeitos dos demais preditores incluidos no
modelo. O HAND de 24 m representa o valor da mediana a partir do qual a taxa de mudanca da

composicao de espécies com a altura do estrato vertical é maior.

4. Discussao

Nosso estudo teve como objetivo avaliar as variacBes na diversidade, composicdo de
espécies e densidade da madeira ao longo dos estratos verticais, considerando o gradiente de
profundidade do lencol freatico. Nao encontramos evidéncia e padréo claro de variacéo vertical
da diversidade e da composicdo com base na abundancia relativa das espécies. No entanto,
encontramos que a composicdo com base na presenca e auséncia das espéecies e densidade da
madeira mudam nos estratos verticais da floresta e que essa variacao entre estrato € mais acentuada
onde o lencol freatico € mais profundo.

A auséncia de mudancas significativas na abundancia relativa das espécies entre os estratos
verticais, mas com uma relacdo clara com o HAND, sugere que o gradiente hidrico pode ser mais
determinante para a distribuicdo de espécies do que o ambiente de luz associado ao estrato vertical.
Areas com maior HAND, que indicam maior profundidade do lencol freatico, podem impor
restricOes fisioldgicas para espécies com capacidade limitada de acesso a 4gua em camadas

profundas do solo, favorecendo aquelas com adaptacdes especificas, como raizes profundas ou
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maior tolerdncia ao déficit hidrico (Fan et al. 2017). No entanto, 0 modelo para composi¢do de
espécies com dados de abundancia relativa apresentou baixo poder de explicacdo, o que pode ser
atribuido a uma provavel dominancia de poucas espécies que mascaram variagdes sutis no restante
da comunidade (Hubbell, 2001; McGill et al., 2007; Magurran, 2021). Essa dominancia pode
limitar a capacidade de o modelo capturar a influéncia ambiental sobre espécies menos
abundantes, tornando a analise de abundancia relativa menos eficaz para desvendar padrbes que
envolvam a diversidade. Por outro lado, a maior taxa de mudanca na composicao de espécies com
base na presenca e auséncia ao longo dos estratos verticais em locais com HAND elevado sugere
um papel modulador da luz. Camadas superiores do dossel, onde a radia¢do solar € mais intensa,
favorecem espécies adaptadas a condi¢fes de alta luminosidade, enquanto camadas inferiores,
com luz mais difusa, sustentam especies especializadas em ambientes sombreados (Denslow
1987). Em locais com HAND elevado, essas diferencas podem ser amplificadas, uma vez que a
limitacdo hidrica nas camadas superiores pode restringir ainda mais a distribuicdo de espécies
dependentes de umidade. Essa interacdo entre gradientes de luz e disponibilidade hidrica cria uma
dindmica ecologica unica que pode estar relacionada a coexisténcia e segregacao de nichos entre
espécies florestais. Além disso, a alta variabilidade explicada pelo modelo em dados de presenca
e auséncia reflete a sensibilidade dessa abordagem a padrdes binarios de ocupacgéo, que capturam
respostas especificas das especies a gradientes ambientais, mesmo quando a contribuicéo total da
variacdo explicada pelo eixo de ordenacdo é relativamente baixa. Esse resultado ressalta que a
presenca e auséncia de espécies € mais sensivel as interacfes entre fatores edaficos e condigdes
de luz, especialmente em cenarios de maior HAND.

Encontramos que a densidade da madeira aumenta quanto mais alto o estrato e que a taxa
de mudanca desta relacdo é maior quanto mais profundo € o lencol freatico. Seria razoavel esperar
gue em ambientes com menos luz, como os estratos inferiores da floresta, dominassem espécies
com crescimento mais lento e, portanto, maior densidade da madeira. Porém, nos estratos
superiores da floresta, 0 maior porte da arvore, maior necessidade de sustentacdo (King et al.,
2006, 2009; Larjavaara & Muller-Landau, 2010) e maior exposicdo a ventos (King et al., 2009;
Putz et al., 1983) parece ser uma forca seletiva mais forte para espécies com madeiras mais densas.
Em locais onde o lencol freatico é mais profundo, as arvores nos estratos mais altos enfrentam
ainda uma maior necessidade de conservacdo no transporte de agua e resisténcia ao embolismo
(devido a menor disponibilidade de agua no solo desses locais), o que favorece espécies com maior
densidade de madeira (Hacke et al., 2001). Arvores com madeira mais densa tendem a ser menos
vulneraveis ao embolismo no xilema e a manter a conducdo de agua sob estresse hidrico, o que €

essencial em areas com menor acesso a agua do solo, conforme demonstrado em florestas tropicais



70

(Poorter et al., 2010). Uma maior proporc¢do de fibras também poderia explicar madeiras mais
densas e mais resistentes ao embolismo (Janssen et al 2020), o que também conferiria maior
resisténcia mecanica (Poorter et al. 2010). Adicionalmente, florestas onde o solo é bem drenado,
com lencol fredtico relativamente profundo, geralmente possuem arvores mais altas (Schietti et al
2014; Costa et al 2023), aumentando a competicdo por luz e favorecendo a selecdo de espécies
tolerantes a sombra, inclusive no sub-bosque.

A densidade da madeira é uma caracteristica funcional que afeta diretamente a capacidade
de armazenamento de carbono das arvores, uma vez que espécies com madeira mais densa tendem
a armazenar mais carbono por unidade de biomassa (Baker et al., 2004; Chave et al., 2014). Nossos
resultados indicam uma relacdo previsivel entre altura e investimento em suporte mecanico, o que
sugere que florestas mais altas possuem maiores estoques de carbono ndo apenas devido ao
tamanho das arvores (Bin et al., 2024), mas também pela maior densidade da madeira nas arvores
do estrato superior da floresta. Essa densidade mais elevada confere estabilidade aos estoques de
carbono, apesar das taxas de crescimento mais lentas associadas a essas especies (Quesada et al.,
2012; Poorter et al., 2010). Além disso, arvores com madeira mais densa sdo mais resistentes a
perturbacdes, como ventos fortes e secas (Putz et al. 1983, King et al. 2009, Greenwood et al.
2017), o que torna florestas dominadas por essas arvores nos estratos superiores mais resilientes a
eventos extremos. Por outro lado, areas com lencol freatico mais superficial, onde predominam
arvores de crescimento rapido e madeira menos densa, podem se regenerar mais rapidamente apos

disturbios, embora com menor capacidade de armazenamento de carbono (Raymundo et al. 2019).

5. Conclusao

A profundidade do lencol freatico modula as relacdes entre os estratos verticais da floresta
e os atributos ecoldgicos e funcionais das espécies arboreas. Observamos mudangas na
composicdo de espécies com base na presenca e auséncia entre estratos verticais, mais
pronunciadas em areas com maior profundidade do lencol freatico, refletindo a interacdo entre
gradientes de luz e disponibilidade hidrica. Além disso, a densidade da madeira aumenta nos
estratos superiores, especialmente em locais com lengol freatico mais profundo, devido a
necessidade de suporte mecanico e resisténcia ao estresse hidrico. Esses resultados destacam a
importancia de considerar gradientes verticais e hidricos no manejo florestal, com implicacfes
para a conservacao da biodiversidade e o armazenamento de carbono. Pesquisas futuras podem
incorporar tecnologias avangadas, como LiDAR, para melhorar a caracterizacdo dos ambientes de

luz, além de explorar outros tragos funcionais, como area foliar especifica, aprofundando nossa
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compreensdo sobre 0s mecanismos subjacentes as relagdes entre estrutura da floresta,

funcionalidade das espécies e dindmica ambiental.
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Material suplementar

Table S1. Resultado dos modelos lineares generalizados mistos (GLMMSs) para indice de alfa de
fisher, composicdo de espécies e densidade da madeira (variaveis dependentes) em funcéo do
estrato vertical da floresta (quantis de altura) e altura acima da drenagem mais proxima (HAND)
(variaveis preditoras fixas). Parcelas foram consideradas como efeito aleatério em todos o0s
modelos. Para a diversidade e densidade da madeira, utilizamos a distribuicdo gamma e funcao de
ligacdo log e para a composicdo utilizamos distribuicdo gaussiana e funcdo de ligagédo identity.
Os valores marginais de R2 sdo dos modelos ajustados considerando apenas os efeitos fixos e 0s
valores condicionais de R2 correspondem ao modelo completo (incluindo o efeito aleatdrio). A
contribuicao relativa dos preditores ¢ dada pelos coeficientes do modelo (B). Quando houve
evidéncia de interacdo entre preditores, apenas a probabilidade da interacdao foi informada. Os

coeficientes betas padronizados em negrito tém p < 0.05.

Variaveis ) Contribuicdo Valor de R2 R2
Preditor
dependentes relativa (B) p marg cond
Intercepto 4.49 -
Modelo
Estrato
sem ) -0.07 0.0246  0.09 0.29
. 3 vertical
i interacao
Indice alfa HAND 0.14 0.0163
de Fisher Intercepto 4.64 -
Modelo
Estrato
com ) -0.02 0.0253 0.09 0.29
. 3 vertical
interacao

HAND 0.18 0.0338
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Estrato *
-0.007 0.5069
HAND
Intercepto <-0.001 -
Modelo
Estrato
sem ) -0.01 0.0518 0.09 0.30
. 3 vertical
interacdo
Eixo 1 - HAND 0.03 0.0096
PCoA Intercepto <-0.001 -
(abundancia Estrato
. Modelo ) -0.01 0.0516
relativa) vertical
com 0.09 03
] ) HAND 0.03 0.0096
interacdo
Estrato *
0.004 0.4911
HAND
Intercepto <0.001 -
Modelo
Estrato
sem ] 0.09 <0.001 0.62 0.77
. N vertical
interacéo
Eixo 1 - HAND 0.01 0.102
PCoA Intercepto <-0.001 -
(presenca e Estrato
. Modelo ) 0.09 <0.001
auséncia) vertical
com 0.64 0.79
] N HAND 0.01 0.102
interacéo
Estrato *
0.01 <0.001
HAND
Intercepto -0.37 -
Estrato
) Modelo ) 0.01 <-0.001
Densidade vertical
) com 0.34 0.59
da madeira N HAND 0.01 <-0.001
interacao
Estrato *
0.004 0.0222

HAND
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CONSIDERACOES FINAIS

Demonstramos que as métricas derivadas de lidar que representam a estrutura da floresta
preveem a diversidade de espécies locais e as mudancas na composi¢cdo de diferentes grupos
biol6gicos no espaco. As métricas estruturais que explicam essas relacfes variaram para cada
grupo focal, com métricas individuais geralmente mais confidveis devido ao maior poder
explicativo do que as combinadas em eixos multivariados. As métricas estruturais podem servir
como indicadores de determinadas composi¢cdes de grupos biolégicos, especialmente arvores e
palmeiras. Também demonstramos que a profundidade do lencol freatico modula as relacdes entre
0s estratos verticais da floresta e os atributos ecolégicos e funcionais das espécies arboreas.
Observamos mudancas na composicéo de espécies com base na presenca e auséncia entre estratos
verticais, mais pronunciadas em areas com maior profundidade do lencol freatico, refletindo a
interacdo entre gradientes de luz e disponibilidade hidrica. Além disso, a densidade da madeira
aumenta nos estratos superiores, especialmente em locais com lencol freatico mais profundo,
devido a necessidade de suporte mecanico e resisténcia ao estresse hidrico.

Nossos resultados destacam o potencial do lidar para estimar a diversidade de espécies e
as mudancas na composicdo localmente, mesmo em florestas altamente diversificadas. Isso é Util
quando as estratégias de conservacdo exigem informacdes detalhadas sobre a comunidade
bioldgica, mas a amostragem enfrenta desafios logisticos, de tempo e complexos. Tambem
destacamos a importancia de considerar tracos funcionais na avaliacdo da relacdo entre gradientes
verticais associados a estrutura da floresta e comunidades bioldgicas, que pode ser modulada por
gradientes ambientais no espacgo horizontal. Esses achados tém implicacdes para a conservacao da

biodiversidade, manejo florestal e armazenamento de carbono.



