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RESUMO

FARIAS, Aline Araujo, D.Sc., Universidade Federal de Vigosa, dezembro de 2022.
Modelagem de florestas secundarias de Mata Atlantica utilizando a estatistica
bayesiana. Orientador: Carlos Moreira Miquelino Eleto Torres. Coorientador: Carlos
Pedro Boechat Soares.

Os remanescentes secundarios da Mata Atlantica (MA) sdo essenciais a manutencao
e a conservacao da biodiversidade no Brasil. Porém, hd um desconhecimento dos
fatores que impulsionam sua dindmica e processos demograficos. A estatistica
bayesiana pode ser eficaz no estudo de sistemas complexos e heterogéneos nesses
habitats fragmentados. Assim, o objetivo principal foi identificar os fatores que
influenciam os atributos de arvores e espécies da MA por meio da abordagem
bayesiana. A tese foi dividida em trés capitulos abordando o crescimento (Capitulo 1),
a biomassa (Capitulo 2) e a riqgueza de espécies (Capitulo 3). Os modelos foram
desenvolvidos por grupos ecoldgicos para avaliar a resposta de arvores em sete
fragmentos da Mata Atlantica em Minas Gerais, Brasil. O efeito de variaveis
ambientais e antrépicas, area e borda do fragmento (medidos pelo tamanho da
floresta, perimetro e razao perimetro-area) foram estimados para os individuos e
grupos ecolégicos. O estudo revelou que as pioneiras crescem melhor em solos com
maior teor de nutrientes e menor acidez, enquanto as espécies exigentes ou tolerantes
a sombra preferem solos mais alcalinos com maior teor de calcio e nutrientes. Os
principais fatores afetando a biomassa foram varidveis relacionadas a fragmentagéo
(ex.: area e razao de borda), que sao mais prejudiciais as arvores de sucessao tardia.
A riqueza de espécies pioneiras foi maior em fragmentos com maior perimetro, menor
teor de aluminio e em estagios inicias de sucessdo. Em contraste, o numero de
espécies de sucessao tardia, principais contribuintes aos estoques de biomassa e ao
avanco da sucessao florestal, foi maior em fragmentos grandes e de menor perimetro.
O histérico de uso menos intensivo do solo favoreceu tanto pioneiras quanto grupos
de sucessao mais avancada. Nossos resultados permitem entender as respostas de
arvores e grupos de espécies as interferéncias ambientais e antrdpicas, ao mesmo
tempo que confirma a eficacia dos modelos bayesianos para a analise de atributos da
MA. Esse método pode ser utilizado para a elaboracdo de planos de recuperacao
florestal e gestdo dos fatores atuando em habitats fragmentados.



Palavras-chave: Florestas neotropicais. Biomassa florestal. Riqueza. Crescimento.



ABSTRACT

FARIAS, Aline Aradjo, D.Sc., Universidade Federal de Vigosa, December, 2022.
Modeling secondary forests of the Atlantic rainforest using Bayesian statistics.
Advisor: Carlos Moreira Miquelino Eleto Torres. Co-advisor: Carlos Pedro Boechat
Soares.

The secondary remnants of the Atlantic Forest (AF) are essential for the maintenance
and conservation of biodiversity in Brazil. However, there is a lack of knowledge about
the factors driving its dynamics and demographic processes. Bayesian statistics can
be effective in studying complex and heterogeneous systems in these fragmented
habitats. Therefore, the main objective was to identify the factors that influence the
attributes of the trees and species of AF through the Bayesian approach. The thesis
was divided into three chapters dealing with growth (Chapter 1), biomass (Chapter 2),
and species richness (Chapter 3). The models were developed by ecological groups
to evaluate the response of trees in seven fragments of the Atlantic Forest in Minas
Gerais, Brazil. The effects of environmental and anthropogenic variables, area, and
fragment edge (measured by forest size, perimeter, and perimeter-area ratio) were
estimated for individuals and ecological groups. The study found that pioneer species
grew better on soils with higher nutrient content and lower acidity, while demanding or
shade-tolerant species preferred more alkaline soils with higher calcium and nutrient
content. The most important factors affecting biomass were variables related to
fragmentation (e.g., area and edge ratio), which are more detrimental to late
successional trees. Pioneer species richness was higher in fragments with larger
perimeter, lower aluminum content, and in early successional stages. In contrast, the
number of late successional species, which contribute most to biomass stocks and
forest succession progression, was higher in large and smaller-perimeter fragments.
Less intensive land use benefited both pioneer and advanced successional groups.
Our results allow us to understand the responses of trees and species groups to
environmental and anthropogenic interferences while confirming the effectiveness of
Bayesian models for analyzing AF attributes. This method can be used to develop
forest recovery plans and to manage factors operating in fragmented habitats.

Keywords: Neotropical forests. Forest biomass. Richness. Growth.
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INTRODUCAO GERAL

As florestas neotropicais sao ricas em espécies endémicas (Myers et al., 2000)
e importantes prestadoras de servigos ecossistémicos (Rozendaal et al., 2019;
Shimamoto et al., 2018), mas tém sido submetidas a intenso desmatamento e
modificacdes devido principalmente as atividades antropicas (Ribeiro et al., 2019;
Solérzano et al., 2021). A redugdo em area (Aguirre-Jaimes et al., 2021; Liu et al.,
2019), as alteragdes microclimaticas nas bordas (Magnago et al., 2015; McNichol et
al., 2022), a menor migracao de espécies e dispersdao de sementes (Coelho et al.,
2022; Tabarelli et al.,, 2012), devido a fragmentacdo, tém conduzido a perda de
biodiversidade em florestas secundarias, como a Mata Atlantica (MA).

O contexto antropogénico (ex.: histérico de uso da terra e idade de abandono)
e as condicdes ambientais (ex.: clima, solo e topografia) tém conduzindo a sucessao
(Dalmaso et al., 2020; Souza et al., 2021), a riqueza e a composi¢ao de espécies na
MA (Liebsch et al., 2008; Ribeiro et al., 2019). Em geral, observa-se o favorecimento
de espécies de sucessao precoce, ex.: pioneiras, em detrimento de espécies de
sucessao tardia, como as tolerantes a sombra (Aguirre-Jaimes et al., 2021; Liu et al.,
2019).

A sucessdao em florestas secundarias é o resultado da combinacdo de
processos demograficos (recrutamento, crescimento e mortalidade) e mecanismos
atuando no ecossistema em diferentes escalas espaciais e temporais (Jakovac et al.,
2021). Estudar os fatores ambientais e antrépicos conduzindo as trajetérias
sucessionais permite mediar os planos de recuperacao e conservacgao (Jakovac et al.,
2021; Liu et al., 2019; Souza et al., 2021) e o0 manejo dessas florestas (Bieng et al.,
2021). Se o interesse € priorizar agées de conservacdo, estimativas confiaveis de
rigueza de espécies e os fatores que atuam em seus padrdes de ocorréncia
desempenham um papel fundamental (Zipkin et al., 2009).

Apesar da relevancia da biomassa em florestas tropicais devido a assimilagéo
e acumulo de carbono durante a fotossintese (Raihan et al., 2019), a maioria dos
estudos tém sido voltados para a regido amazonica em florestas com caracteristicas
especificas: solos de baixa fertilidade, espécies de vida longa e elevada biomassa
aérea (Poorter et al., 2017). Entretanto, conhecer os fatores impulsionando a
biomassa florestal na Mata Atlantica direcionara as intervenc¢des de restauracéo para
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atingir metas de reducao de carbono ou atender a legislacdo ambiental de um pais
(Coelho et al., 2022).

Estudar os fatores atuando em sistemas complexos, como as florestas naturais,
exige meétodos de modelagem mais eficientes, coerentes e que capte a
heterogeneidade do ecossistema. A estatistica bayesiana, por exemplo, oferece
diversas vantagens sobre a estatistica classica como: baseia-se em uma Unica
ferramenta (o teorema de Bayes) (Bolstad, 2004), utiliza informagdes subjetivas
disponiveis sobre o processo em estudo por meio da distribuicdo de probabilidade a
priori (Gelman et al., 2013; Salles et al., 2019), permite inferéncias probabilisticas
sobre os parametros (Migon et al., 2015) e apresenta intervalos de credibilidade mais
estreitos e, consequentemente, mais precisos (Bolstad, 2004). Além disso, a
abordagem bayesiana permite a analise de dados mesmo quando esses sao
escassos, por exemplo: observagcdes de espécies raras ou ameacadas (Zipkin et al.,
2009). Entretanto, o maior desafio da estatistica bayesiana é a resolug¢ao de integrais
complexas e de dificil integracdo; sendo necessario algoritmos computacionais (ex.:
Amostrador de Gibbs e o algoritmo Metropolis-Hasting) para obter uma amostra
aleatoria, aproximada, da distribuicdo a posteriori, sem ter que avalia-la
completamente (Bolstad, 2004).

Assim, a estatistica bayesiana pode ser uma alternativa para obtencao de
estimativas mais precisas (Lu et al., 2019; Pavlou et al., 2016; Zipkin et al., 2009) e de
melhores interpretagbes dos fatores conduzindo o crescimento, a biomassa e a
riqueza de espécies da MA. Portanto, o objetivo deste estudo foi analisar os fatores
que mais fortemente influenciam o crescimento, a biomassa das arvores e a riqueza
de espécies para fragmentos florestais de Mata Atlantica por meio da estatistica
bayesiana. O trabalho foi divido em capitulos, conforme a seguir:

Capitulo 1: Efeito dos fatores ambientais e antrépicos sobre o crescimento de
grupos ecolégicos de arvores da Mata Atlantica brasileira.

Capitulo 2: Variaveis ambientais e antropicas impactam de forma diferenciada
a biomassa de grupos ecoldgicos de arvores da Mata Atlantica.

Capitulo 3: Acbes antrépicas e seus efeitos climaticos e edaficos alteram a
riqueza de espécies de grupos ecolbgicos na Mata Atlantica.
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CAPITULO I: Efeito dos fatores ambientais e antropicos sobre o crescimento
de grupos ecolégicos de arvores da Mata Atlantica brasileira
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1. Introducao

A Mata Atlantica (MA) apresenta papel crucial na manutengao dos servigos
ecossistémicos (Silva et al., 2020). O bioma detém 28% de cobertura vegetal
remanescente que estocam carbono e neutralizam o COz emitido, principalmente, por
seres humanos (Uller et al., 2019), fornecem servicos hidroldgicos (Mello et al., 2018),
produtos florestais madeireiros e ndo madeireiros (Novello et al., 2018; Souza et al.,
2016) e servem de habitat para milhares de espécies de animais e vegetais (Rezende
et al., 2018). A MA é composta principalmente por fragmentos florestais secundarios
com baixa conectividade, inseridos em paisagens agricolas e suscetiveis a efeitos de
borda e perturbagdes antropicas (Rezende et al., 2018; Souza et al., 2021).

A MA tem sido transformada desde as primeiras interac6es humanas, com a
extincdo da megafauna, passando pela agricultura de derrubada e queimadas até o
periodo colonial e pds-colonial, resultando em uma paisagem fragmentada (Solérzano
et al.,, 2021). Entretanto, a sucessdo em florestas tropicais, que € resultado de
processos demograficos (recrutamento, crescimento e mortalidade), é fortemente
influenciada por histéricos recentes de disturbios (Dalmaso et al., 2020; Souza et al.,
2021) e por variaveis ambientais como: caracteristicas fisicas e quimicas dos solos
(Capellesso et al., 2020; van der Sande et al., 2017), eventos de seca extrema, que
causam alta mortalidade principalmente de espécies pioneiras (Rocha et al., 2020) e
luminosidade; afetando principalmente as arvores exigentes de luz, como as recrutas
(Poorter et al., 2017; van der Sande et al., 2017).

As condicbes ambientais e antrépicas influenciam de forma diferenciada a
dindmica de florestas tropicais (van der Sande et al., 2017; Zhou et al., 2021). As
espécies pioneiras e infestantes, por exemplo, beneficiam-se do aumento da
disponibilidade de luz resultante da fragmentacéo florestal (Liebsch et al., 2008).
Enquanto as espécies de sucessao tardia sao prejudicadas com o aumento de niveis
de fosforo nos solos e com os impactos da fragmentagédo, como redugéao de tamanho
e isolamento dos fragmentos (Ribeiro, 2019). Além disso, os fatores antropicos (como
o histérico do uso da terra e a idade de abandono) tém afetado mais a composicao
floristica e a estrutura das florestas secundarias nos primeiros anos de sucessao em
comparacao com outros fatores bidticos e abidticos (Holz et al., 2009; Jakovac et al.,
2021).
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Estudar os fatores atuando em sistemas complexos, como as florestas naturais,
tem sido um desafio devido a sua heterogeneidade e variabilidade temporal e espacial
(Fien et al., 2019; van der Sande et al., 2018). Neste contexto, a estatistica bayesiana
facilita a nossa compreensao da MA ao fornecer maior precisdo e melhor interpretacao
dos fatores conduzindo a dindmica das suas florestas, em relagdo as abordagens
tradicionais de predicdo de variaveis. A analise bayesiana consiste em identificar os
dados relevantes para a pesquisa (a escala de medicao desses dados, a variavel de
resposta e os preditores) (1), definir um modelo descritivo com parametros
significativos e adequados a proposta tedrica da analise (2), especificar a distribuicao
a priori dos parametros (3), verificar se a distribuicdo a posteriori € adequada aos
dados e interpreta-la com base no comportamento do fendmeno em estudo (4)
(Krusckle, 2015).

Assim, o objetivo principal foi identificar os fatores que mais fortemente
influenciam o crescimento das arvores para fragmentos florestais de Mata Atlantica
por meio da estatistica bayesiana. Especificamente, as seguintes questdes foram
respondidas: quais variaveis ambientais e antropicas afetam o crescimento dos fustes
de cada grupo ecoldgico? E quais as possiveis razdes para esses fatores limitarem o
crescimento do grupo ecolégico?

2. Material e métodos

2.1. Areas de estudo

Sete fragmentos de Mata Atlantica localizados em Minas Gerais, Brasil foram
analisados (Figura 1). Todas as areas pertencem a regiao fitoecoldgica da Floresta
Estacional Semidecidual (IBGE, 2012; Veloso et al., 1991). A precipitagdo anual varia
de 701 a 1737 mm.ano™, a elevagédo de 242 a 1169 m acima do nivel do mar e o
declive de 2,97 a 65,81% em todos os locais (Tabela S1).
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Figura 1 - Mapa de localiza¢ao dos fragmentos de Mata Atlantica no Estado de Minas
Gerais, Brasil. Fonte: Rocha (2019).

2.2. Coleta de dados

Cento e quatro parcelas retangulares permanentes de area fixa de 10 x 50 m
(0,05 ha) foram distribuidas nos sete fragmentos (Tabela 1). Todos os fustes com
didametro = 15 cm a 1,30 m (dap, cm) foram medidos e identificados botanicamente.
As espécies foram classificadas em trés grupos funcionais com base em Gandolfi et
al. (1995): pioneiras, secundaria iniciais e secundaria tardias. A média e o desvio
padréao do crescimento por grupo ecoldgico encontra-se na tabela S1.



20

Tabela 1. Caracteristicas principais dos sete fragmentos de Mata Atlantica. A localizacao dos fragmentos florestais, o tamanho da
floresta, a quantidade, o tamanho e os anos de medi¢do das parcelas sao fornecidos

Idade de

Fragmento Municipio abandono Matriz Floresta (ha) Parcela P?rr:;e)la Medidas
(anos)
1 Guanhaes ~40 Euca”pggsft'gresm e 106,0 20 005 2002, 2007, 2012, 2017
> Vicosa ~60 Area urbzg;cl‘loresta e 218 50 0,01 1996, 1252)912:33 %%213 2003,
3 Caratinga ~30  Fuealpe g‘;ﬁgta’ lagoa 540 16 0,05 2002, 2007, 2012, 2017
4 Caratinga ~50  Fuealpte g‘;ﬁgta’ lagoa 37,3 6 0,06 2002, 2007, 2012, 2017
Vicosa ~45 Area urbana e pasto 44 A 20 0,05 2010, 2015
ooronel ~50 Euca"pggsft'gr%ta e 38,4 12 0,05 20022007, 2012, 2017
- Vicosa ~80 Area urbana, floresta e 17.0 10 0.10 1994, 1997, 2000, 2004,

pasto 2008, 2010, 2013, 2016

1: Cachoeira das Pombas; 2: Mata da Garagem; 3: Ipaba Mata 1; 4: Ipaba Mata 2; 5: Centev; 6: Sao José e 7: Mata da Silvicultura.

Considerando que os processos demograficos (crescimento, recrutamento e mortalidade) podem ser influenciados pela area
basal total da parcela (Carrefio-Rocabado et al., 2012; Rocha et al., 2020; Rozendaal and Chazdon, 2015), a taxa de crescimento
dos fustes sobreviventes foi calculada com base na area basal (BA) de cada fuste por ano de censo (van der Sande et al., 2017).

A taxa de crescimento dos fustes foi calculada para cada grupo ecoldgico (pioneira, secundaria inicial e secundaria tardia) no
nivel da parcela conforme (Umeki and Kikuzawa, 1999) (Equacao 1):
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! (1
Grel= <((G0+r)/G0)Y-1> x100

Em que: Grel é a taxa de crescimento relativa dos fustes sobreviventes por parcela
para cada grupo ecoldgico (% area basal.ano™), Gy é a area basal dos fustes vivos no
censo da populacdo inicial (m? ha), r € o crescimento em area basal dos fustes vivos

(m2 ha') durante o tempo y e y € o tempo entre dois censos consecutivos (anos).

2.3. Descricao das variaveis
2.3.1. Atributo da floresta e variaveis antrépicas

A area basal dos fustes e as seguintes variaveis antropicas: histérico de uso da
terra, cobertura florestal, idade de abandono, tamanho da floresta e distéancia da borda
foram as variaveis preditivas definidas a nivel de parcela para cada grupo ecolégico.

O histérico de uso da terra foi categorizado em quatro critérios: producéo
agricola, desmatamento, plantagées de eucalipto e corte seletivo. Os critérios de uso
e a idade de abandono das areas foram obtidos por meio de fotografias aéreas (1960,
1980 e 1990), imagens de 1985 do satélite Landsat, entrevistas com proprietarios e
titulos de propriedades.

A cobertura florestal, proveniente do MapsBiomas (Mapbiomas Project, 2019),
foi calculada para cada parcela utilizando buffers circulares com raios de 500, 1000 e
2000 metros para os anos 1985, 2002 e 2017 no ArcGIS 10.3.1 (ESRI, 2015). A
cobertura florestal foi determinada da classificacdo pixel a pixel (30 x 30 m) de
imagens do satélite Landsat pela plataforma Google Earth Engine (Mapbiomas
Project, 2019). A area do fragmento florestal foi determinada pelo ‘calculate geometry
attribute’ e a distancia da borda mais préoxima foi calculada com o ‘near’, ambas
ferramentas do ArcGIS 10.3 (ESRI, 2015). Os tamanhos dos fragmentos variam de 17
km? a 264 km>.

2.3.2. Variaveis climaticas

A temperatura média anual, a precipitagdo anual, o nimero de meses com <
100 mm de chuva e a precipitacdo nos trés meses mais secos para cada fragmento
foi obtida da estacao climatolégica mais proxima. O déficit hidrico climéatico (CWD),
que ¢ a diferenca entre Evapotranspiragdo Potencial (PET) e Evapotranspiragéo Real
(AET), foi estimado seguindo Lutz et al. (2010) e usando a funcdo R CWD e AET de
Redmond (2019).
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A CWD reflete as condi¢des de seca com maior precisao do que a precipitacao
total anual (Chave et al., 2014). O CWD mais negativo indica condicbes de alto
estresse hidrico e valores préximos de 0 (zero) indicam n&o estresse hidrico (Poorter
et al., 2017). A média da precipitacdo anual total e CWD para um, dois, trés e quatro
anos antes do ano de medicéao foi calculada.

2.3.3. Variaveis edaficas e topograficas

Vinte a trinta amostras de solo foram coletadas no ano de 2019 para obter uma
amostra composta para duas profundidades (0—20 cm e 20—40 cm) em cada parcela.
O pH do solo em &gua, os cétions trocaveis (Ca%*, Mg+ e Al®+), a acidez potencial (H*
+ AP*), capacidade de troca catiénica (CTC), saturagdo por bases (V), fésforo
disponivel (P), fésforo remanescente em solugao (P-res) e matéria organica do solo
(MO) foram determinados usando métodos padrao (Teixeira et al., 2017). As analises
do solo foram realizadas no laboratério de Fertilidade do Solo da Universidade Federal
de Vicosa (UFV), Brasil.

O angulo de inclinagéo, a declividade e a elevacdo foram calculados para
caracterizar a topografia usando a ferramenta Spatial Analyst no ArcGIS 10.3.1 (ESRI,
2015). O Shuttle Radar Topography Mission (SRTM) e os Modelos Digitais de
Elevacao (DEMs) foram utilizados para a analise.

2.4. Analise dos dados
2.4.1. Selecao das variaveis

Primeiro, realizou-se a correlagdo de Pearson, para determinar as variaveis que
seriam incluidas nos modelos estatisticos e para avaliar o efeito das varidveis
antrépicas e ambientais no crescimento relativo do sobrevivente (Grel) por grupo
ecoldgico. Em seguida, as variaveis altamente correlacionadas foram excluidas
usando um limite de coeficiente de correlagcdo de = 0,9 (Leite et al., 2020; Rocha,
2021).

As variaveis do solo medidas na profundidade 0-20 cm foram altamente
correlacionadas com as variaveis do solo medidas na profundidade 20-40 cm em
todos as parcelas, por isso elas ndo foram utilizadas simultaneamente nos modelos,
mas sim de acordo com a correlagdo com o crescimento dos fustes por grupo

ecoldgico.
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Utilizou-se a analise de correlacdo de Pearson para identificar correlagdes entre
a area de cobertura florestal usando diferentes raios (500, 1000 e 2000 m) e anos
(1985, 2002 e 2017). Todos os raios e anos foram semelhantes e apresentaram baixa
correlacdo com o crescimento dos fustes. Portanto, utilizou-se a variavel cobertura
florestal com raio 500 m em 2017 nos modelos de crescimento.

Da mesma forma, realizou-se analises de correlacao de Pearson para verificar
as correlagbes entre as variaveis antrdpicas. A variavel cobertura florestal foi
correlacionada com a idade de abandono e o tamanho da floresta (-0,69 e 0,68,
respectivamente), mas ndo com a distancia da borda (0,06). Portanto, utilizou-se a
idade de abandono, o tamanho da floresta e a distancia da borda, mas nao a cobertura
florestal para analises subsequentes.

Quanto ao conjunto de variaveis topograficas, utilizou-se apenas a elevacao da
parcela no modelo. A declividade e o angulo de inclinacdo nao foram incluidos no
modelo, pois essas variaveis foram usadas na estimativa de CWD.

A andlise de correlagdo de Pearson indicou forte associacao entre as variaveis
climaticas, mas uma fraca correlagdo com o crescimento dos fustes por grupo
ecolégico. Assim, as variaveis climaticas mais associadas com o crescimento, de
acordo com cada grupo ecolégico, foram incluidas no modelo, como: temperatura,
precipitacdo anual, precipitacdo acumulada por 3 anos antes dos censos (Soares e
Leite, 2000), precipitacdo na estagdo seca, numero de meses com precipitagdo < 100
mm e déficit hidrico acumulado (CWD) por um ano e por 3 anos antes dos censos. A
inclusdo da precipitacdo anual defasada em modelos de predicao permite estimativas
que abrangem diferentes cenarios climaticos (Soares e Leite 2000).

2.4.2. Regiao de equivaléncia pratica (Rope)

A regiao de equivaléncia pratica (rope) foi utilizada para avaliar a incerteza em
relacdo aos parametros dos modelos. O rope € uma regido correspondente a uma
hipotese “nula” da abordagem frequentista, ele verifica a porcentagem do Intervalo de
Credibilidade que praticamente nao tem efeito. Assim, se esse percentual for
suficientemente baixo, concluiremos que o parametro apresenta efeito importante
para o modelo. Se o percentual de rope for alto, o pardmetro pode ser considerado
como “praticamente sem efeito”, ou seja, uma magnitude insignificante (Makowski et
al., 2019).
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2.4.3. Modelagem do crescimento dos fustes sobreviventes
As variaveis quantitativas foram padronizadas para acelerar a taxa de
convergéncia e permitir uma comparagao direta dos seus efeitos no crescimento dos

fustes (Equacgao 1). A funcéo scale do Software R foi utilizada nesta etapa.

Zi=(x;—x)/o €Y
Em que: Z; = valor padronizado da i-ésima observagcdo; x; = valor da i-ésima
observagao; x = média dos valores observados e o = desvio padrao.

Verificou-se a associacao de variaveis antropicas (BA (proxy da densidade da
floresta), histérico de uso da terra, tamanho da floresta e distancia da borda.) e
ambientais (elevacéo, varidveis edaficas, variaveis climaticas) com o crescimento
relativo de sobreviventes em fragmentos de Mata Atlantica usando modelos lineares

por grupo ecolégico.

2.4.4. Selecao, avaliacao e inferéncia de modelos
Um submodelo para cada grupo ecoldgico foi desenvolvido, removendo
sistematicamente as covariaveis do modelo completo (Equagdo 2) que nao

contribuiram para o ajuste geral.

Vi = Bot+ Pix1+ Baxo+ -+ Buxy + € (2)
Em que: y; = crescimento dos fustes sobreviventes para cada grupo ecoldgico, com i
= pioneiras, secundarias iniciais e secundarias tardias; x; a x,, = variaveis antropicas
ou ambientais, fo a fr = parametros do modelo e € = erro aleatdrio.

O modelo foi ajustado por analise Bayesiana, com priori informativa e nao
informativa, via Markov chain Monte Carlo (MCMC). MCMC é basicamente uma
técnica de simulacao para obter a distribuicdo a posteriori de cada parametro em um
modelo (Gelman et al., 2004). O MCMC foi aplicado usando a linguagem Stan através
do pacote rstanarm (Stan Development Team, 2017) em R (R Core Team, 2014).
Utilizou-se um burn-in de 100.000 iteracdes, 1 cadeia, uma taxa de desbaste de 10 e
1.000.000 de iteragbes para cada distribuicdo a posteriori. A validacao do modelo foi
avaliada graficamente conforme detalhado em Zuur and leno (2016) e a selegdo dos
parametros do modelo foi baseada no fator de Bayes (BF) (Gelman et al., 2004).
Assim, os modelos que apresentaram seus parametros na area de rejeicdo da

"hipétese nula" foram preferidos em relagdo aos modelos fora desta area, situacao
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verificada pelo valor de rope e confirmada pelo fator de Bayes para os parametros
conforme (Equacéo 3):

_ p(posterior)

BF
p(prior)

(3)

Em que: BF é o fator de Bayes calculado contra a hipétese nula; p(posterior)
é a probabilidade a posteriori de um Unico parametro e p(prior) é a probabilidade a
priori desse parametro. Um fator de Bayes maior que 1 pode ser interpretado como
evidéncia contra a hip6tese nula (Wetzels et al., 2011).

O critério de convergéncia utilizado pelo rstanarm é o valor de Rhat. A
convergéncia das cadeias de Markov € alcangcada quando os valores iniciais para 0s
parametros sdo amostrados até que todos os valores de Rhat estejam abaixo de 1,1
(Gelman et al., 2013). O tamanho efetivo da amostra (neff) foi analisado para cada
parametro do modelo como medida da eficiéncia amostral. A métrica neff é baseada
na capacidade dos sorteios independentes em estimar o verdadeiro valor médio do
parametro (Gelman et al.,, 2013). O neff corresponde ao numero de amostras
independentes com 0 mesmo poder de estimacao das amostras auto correlacionadas
via cadeias MCMC (Kruschke, 2015). Geralmente, um tamanho efetivo da amostra

maior que 1.000 é suficiente para estimativas estaveis (Burkner, 2017).

2.4.5. Distribuicao a priori informativa e nao informativa
As distribuicbes a priori informativas foram definidas com base nos dados das
areas de estudo, conforme especificado na tabela 2. Enquanto a priori ndo informativa

dos coeficientes () da regressao foi dada por:

Br ~ Normal (0; 2,5 * s,,/sy)
Em que:
s, ==sd (x) e

o = {sd (y) se familia gaussiana,
Y 1 caso contrario

Onde sd é o desvio padrao.
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Tabela 2 — Distribuicdes a priori dos parametros dos modelos de crescimento dos trés

grupos ecolégicos (pioneiras, secundarias iniciais e secundarias tardias)

Grgpp Priori Parametro Priori normal (u; o)
ecologico
1 b1 -0,55;0,2
1 B2 0,8;0,2
Pioneira 1 B3 0,4;0,15
1 Ba 0,8;0,3
2 ByBa--Bx 0525 x5,/s,
1 B 0,7;0,08
1 B -0,34; 0,08
1 B3 -0,48; 0,16
Secundaria 1 B -0,32; 0,08
Inicial 1 Bs 1,7:0,5
1 Be 2,7;0,6
1 B -0,035; 0,3
2 By, Bae-- B 0;2,5 * 5,/s4
1 B 0,58; 0,13
1 B2 -0,44;0,13
oo Bs -0,33; 0,25
S ossos
1 B 2,2;1.05
1 Be -1,12; 0,53

2 Bi1,B2--Px 0;2,5 * s, /54

Onde: 1 refere-se ao modelo ajustado com priori ndo informativa e 2 refere-se ao
modelo ajustado com priori informativa.

3. Resultados

Os modelos ajustados com priori informativa (Figuras S1, S2 e S38)
apresentaram erro padrao menores aos modelos ajustados por priori ndo-informativa.
Os fatores envolvidos no crescimento dos fustes diferiram entre os 3 grupos

ecolégicos (Tabela 3).
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Tabela 3. Intervalos de credibilidade dos parametros dos modelos ajustados com priori

nao informativa (1) e informativa (2) e os fatores (variaveis preditoras) influenciando o

crescimento dos trés grupos ecoldgicos (pioneiras, secundarias iniciais e secundarias

tardias) para os sete fragmentos de Mata Atlantica

Grupo . o Média (90% intervalo a Desvio
ecolégico Priori Variaveis Posteriori) padrdo
1 Area basal -0,5 (-0,74; -0,25) 0,15
1 pH em agua (20-40) 0,75 (0,51; 0,99) 0,15
1 H+Al (0-20) 0,32 (0,02; 0,64) 0,19
1 P remanescente 0,87 (0,56; 1,20) 0.2
Pioneira (0-20)
2 Area basal -0,5 (-0,74; -0,26) 0,14
2 pH em agua (20-40) 0,76 (0,52; 0,99) 0,14
2 H+Al (0-20) 0,33 (0,05; 0,62) 0,17
2 P re”zg_”zeg‘)ce”te 0,88 (0,58; 1,19) 0,19
1 pH em agua (20-40) 0,67 (0,54; 0,8) 0,08
1 Idade de abandono -0,33 (-0,48; -0,18) 0,09
1 Tamanho da floresta -0,45 (-0,7; -0,21) 0,15
1 Declividade -0,3 (-0,42; -0,18) 0,08
1 LUH (Desmatamento) 1,6 (0,77; 2,43) 0,51
Secundaria 1 LUH (Eucalipto) 2,6 (1,6; 3,6) 0,61
Inicial 1 LUH (Corte seletivo) -0,05 (-0,58; 0,46) 0,32
2 pH em agua (20-40) 0,68 (0,57; 0,8) 0,07
2 Idade de abandono -0,33 (-0,48; -0,18) 0,07
2 Tamanho da floresta -0,47 (-0,7; -0,21) 0,12
2 Declividade -0,31 (-0,42; -0,18) 0,06
2 LUH (Desmatamento) 1,67 (0,77; 2,43) 0,39
2 LUH (Eucalipto) 2,68 (1,6; 3,6) 0,5
2 LUH (Corte seletivo) -0,02 (-0,58; 0,46) 0,25
1 Caz* (0-20) 0,56 (0,36; 0,77) 0,13
Precipitacdo .
1 (Estacdo seca) -0,44 (-0,65; -0,22) 0,13
1 Tamanho da floresta -0,383 (-0,72; 0,07) 0,24
1 LUH (Desmatamento) 0,83 (-0,46; 2,09) 0,77
1 LUH (Eucalipto) 2,13 (0,42; 3,81) 1,03
Secundaria 1 LUH (Corte seletivo) -1,11 (-1,96; -0,25) 0,52
tardia 2 Ca?* (0-20) 0,57 (0,37; 0,76) 0,12
Precipitacao .
2 (Estacao seca) -0,44 (-0,63; -0,23) 0,12
2 Tamanho da floresta -0,33 (-0,69; 0,03) 0,22
2 LUH (Desmatamento) 0,85 (-0,32; 2,01) 0,71
2 LUH (Eucalipto) 2,19 (0,61; 3,77) 0,96
2 LUH (Corte seletivo) -1,11 (-1,9; -0,35) 0,47

Onde: 1 refere-se ao modelo ajustado com priori ndo informativa e 2 refere-se ao
modelo ajustado com priori informativa.
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O modelo com melhor ajuste para o crescimento dos fustes pertencentes ao
grupo das pioneiras apresentou influéncia da area basal total das parcelas (Figura 1a),
do pH em &gua na camada 20-40 do solo (Figura 1b), da acidez potencial (Figura 1c)
e do fésforo remanescente (Figura 1d), ambos referentes a camada 0-20 do solo.

O aumento da area basal total das parcelas resultou em diminuicdo do
crescimento das arvores pioneiras. Por outro lado, o aumento do pH em agua na
camada 20-40 do solo, da acidez potencial e do fésforo remanescente aumentaram o
crescimento das pioneiras (Figura 1a-d). O historico de uso da terra, a idade de
abandono do povoamento e o tamanho da floresta nao foram importantes para o

crescimento das pioneiras.

{a) (b)

Growth Survivors - P (% basal area year-")

=3

1 2 4 5
Basal Area (m? parcela-'} pH in water 20-40 cm

w
o

(d)

Growth Survivors - P (% basal area year-')
(]

6 9 12 15 10 20 30
H + Al 0-20 (cmolc dm-?) Remaining P 0-20 (mg I-")

Figura 1 — Gréfico de efeito marginal de todos os preditores do modelo informativo
para o crescimento do grupo ecoldgico das pioneiras.

O modelo com melhor ajuste para o crescimento dos fustes do grupo das
secundarias iniciais apresentou influéncia do pH em agua na camada 20-40 do solo
(Figura 2a), da idade de abandono do povoamento (Figura 2b), do tamanho da floresta
(Figura 2c), da declividade do terreno (Figura 2d) e do histérico de uso da terra.

O aumento do pH em agua na camada 20-40 do solo resultou em aumento do
crescimento das arvores secundarias iniciais. Por outro lado, quanto maior a idade de

abandono do povoamento, o tamanho do fragmento e a declividade do terreno menor



29

0 crescimento das secundarias iniciais (Figura 2a-d). A precipitacdo na estacao seca
nao teve uma associacao importante com crescimento das secundarias iniciais.

A mesma tendéncia, de aumento e reducao no crescimento dos fustes das
secundarias iniciais, foi observada para os quatros historicos de uso da terra. Sendo
que, as areas em que antes havia eucalipto seguida das areas desmatadas
apresentaram maior crescimento. Em sequéncia, as areas em que havia producao

agricola ou sofreram corte seletivo apresentaram menores crescimentos (Figura 2).
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Figura 2 — Gréfico de efeito marginal de todos os preditores do modelo informativo
para o grupo ecoldgico das secundarias iniciais. A produgao agricola e o corte seletivo,
classes da variavel categérica histérico de uso da terra, apresentaram efeito

semelhante e sobrepuseram-se no grafico.

O modelo com melhor ajuste para o crescimento dos fustes do grupo das

secundarias tardias apresentou influéncia do calcio na camada 0-20 do solo (Figura
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3a), da precipitacao na estacao seca (Figura 3b), do tamanho da floresta (Figura 3c)
e do histérico de uso da terra.
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Figura 3 — Gréfico de efeito marginal de todos os preditores do modelo informativo
para o grupo ecologico das secundarias tardias. O histérico de uso da terra € uma
variavel categérica representada por quatro classes.

O aumento do calcio na camada 0-20 do solo resultou em aumento do
crescimento das arvores secundarias tardias. Por outro lado, quanto maior a
precipitacdo na estacdo seca e o tamanho do fragmento menor o crescimento das
secundarias tardias (Figura 3a-c). Apesar de nao estar presente no modelo
selecionado, a saturagdo por bases na camada 0-20 foi uma variavel importante para
o crescimento das secundarias tardias, provavelmente devido a influéncia do calcio.

A mesma tendéncia, de aumento e reducao no crescimento dos fustes das
secundarias tardias, foi observada para os quatros histéricos de uso da terra. Sendo
que, as areas em que antes havia eucalipto seguida das areas desmatadas
apresentaram maior crescimento. Em sequéncia, as areas em que havia produgao

agricola ou sofreram corte seletivo apresentaram menores crescimentos (Figura 3).

4. Discussao

O efeito de variaveis antropicas e ambientais foram avaliados sobre o
crescimento de arvores em fragmentos da Mata Atlantica brasileira. Constatou-se que
0 crescimento variou entre os grupos ecolégicos e foi afetado por diferentes
influenciadores.

Enquanto o crescimento das pioneiras foi determinado principalmente por

variaveis ambientais (pH em &agua, acidez potencial e fésforo remanescente), o
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crescimento das secundarias iniciais foi influenciado principalmente por fatores
antropicos (idade de abandono do povoamento, tamanho da floresta e historico de

uso da terra) e as secundarias tardias por ambos os fatores (teor de calcio,
precipitacdo, tamanho da floresta e histdérico de uso da terra).

Os resultados sugerem que o crescimento dos estagios iniciais sofre influéncia
principalmente da densidade do povoamento e das caracteristicas dos solos,
influenciadas por variagdes climaticas. Enquanto os estagios sucessionais mais
avangados sao afetados principalmente pelo histérico de uso da terra dos fragmentos
combinado a variagdes na acidez do solo.

As propriedades quimicas dos solos sdo importantes para a distribuicdo das
espécies e a sucessao secundaria, variando com as caracteristicas do fragmento,
como idade de abandono, topografia e histérico de uso da terra (van Breugel et al.,
2019; Villa et al., 2022). Os solos nas areas de estudo sado acidos, com o pH entre
3,34 cm a 5,67, alto teor de matéria organica e fertilidade variavel. A seguir os

resultados para cada grupo ecoldgico foram discutidos.

4.1. Pioneiras

As espécies pioneiras sdo caracterizadas por crescimento e ocupacao rapida
em ambientes perturbados, como as clareiras, e ciclo de vida curto (15-20 anos)
(Amaral et al., 2019; Swaine and Whitmore, 1988). Estas espécies produzem grande
quantidade de sementes pequenas, dormentes e exigentes de luz para germinarem,

formando o banco de sementes (Silva et al., 2021).

4.1.1. Area Basal

O crescimento das pioneiras diminuiu com a area basal da parcela. O menor
crescimento pode ser devido aos menores niveis de luminosidade e aumento na
competicao por recursos (luz, agua e nutrientes) a medida que a floresta aumenta em
densidade e altura de arvores (Capellesso et al., 2020; Pena-Claros et al., 2008).

O menor crescimento das pioneiras, devido ao adensamento do seu entorno,
indica reducao na disponibilidade de luz e recursos para as espécies. A situacao longe
do 6timo fisiol6gico de um fator ambiental, como luz (fraca, forte), nutrientes (escassez
ou excesso de minerais) e agua (seca, inundacoes), é denominada estresse (Schulze
et al., 2019). Espécies que ocorrem em ambientes abertos, como as pioneiras, tém

um 6timo em intensidade de luz mais alto do que plantas que ocorrem em ambientes



32

sombreados, como o sub-bosque de uma floresta (Rincdén and Huante, 1993; Tripathi
et al., 2020).

A disponibilidade de agua é outro fator condutor do crescimento e
desenvolvimento das arvores (Lourenco Junior et al., 2021; Wagner et al., 2012). Além
disso, parte da agua absorvida do solo é perdida no processo de transpiracao (Schulze
et al., 2019), para cada molécula de CO2 que entra em uma planta através dos
estdbmatos por difusdo, varias centenas de moléculas de H20O a deixam por essa
mesma via (Harrison et al.,, 2020). Assim, a agua é necessaria tanto para o
crescimento das arvores quanto para a absorcao de COz para a fotossintese.

4.1.2. pH em agua e acidez potencial

As plantas terrestres adquirem a maioria dos nutrientes minerais do solo, sendo
que a disponibilidade desses nutrientes depende das mudancas no pH (Figura S4),
estado da agua ou atividade microbiana (Schulze et al., 2019).

A faixa adequada de micronutrientes para estimular o crescimento geralmente
é estreita, 0 que resulta facilmente em deficiéncia ou toxicidade do elemento para as
plantas (Tripathi et al., 2015). A disponibilidade de Al**, por exemplo, pode se tornar
muito alta em solos acidos, sendo a toxicidade resultante um problema de baixo pH
(Chandra and Keshavkant, 2021).

As espécies pioneiras apresentaram maior crescimento para o pH em agua
acima de 5, na camada 20-40 cm, corroborando com a tendéncia desse grupo
ecolégico de desenvolverem em solos menos acidos (Bizuti et al., 2018; Morais Junior
et al., 2020). Assim, em solo acidos, a correcao do solo pode favorecer a absorcao e
incorporacdo de nutrientes pelas pioneiras, espécies que requerem mais nutrientes
durante os primeiros anos de vida (Furtini Neto et al., 1999; Morais Junior et al., 2020).

O crescimento das pioneiras também foi diretamente proporcional a acidez
potencial do solo (H + Al). A acidez potencial esta relacionada com o poder tampao
do solo, ou seja, a resisténcia em ter seu pH alterado (Teixeira et al., 2017). Os solos
argilosos e com maiores teores de matéria organica apresentam maior acidez

potencial (Ebeling et al., 2008).

4.1.3. Fésforo remanescente
Quanto ao fator nutricional, as espécies pioneiras sdo mais responsivas a solos

ricos em nutrientes, em comparagdo a grupos sucessionais mais avancados,
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possivelmente devido ao seu crescimento rapido (Santos et al., 2008). A escassez de
nutrientes € um problema recorrente na vida das plantas e as levam a desenvolverem
estratégias como modular a arquitetura das raizes e realizar simbioses (micorrizas e
fixacao biologica de N2) para facilitar a aquisicdo de nutrientes (Yaffar et al., 2021).

O fésforo é fornecido as plantas principalmente por fungos micorrizicos devido
a baixa mobilidade na solucéo do solo do que o nitrogénio ou outros macronutrientes
(Ferrol et al., 2019). As hifas fungicas crescem em microporos do solo, muito
pequenos para o didmetro das raizes das plantas, aumentando a area de superficie e
liberando fosfatase acida para absorcdo e solubilizacdo de P, respectivamente
(Etesami et al., 2021; Sato et al., 2015).

O crescimento das pioneiras foi maior quanto maior a presenca de fésforo
remanescente na camada 0-20. O fésforo € um macronutriente que faz parte de
nucleotideos, acidos nucléicos e fosfolipidios (Dissanayaka et al., 2021), favorecendo
o crescimento das pioneiras. Devido a sua baixa mobilidade (Ferrol et al., 2019), as
arvores encontram esse elemento nas camadas mais superficiais do solo (Missong et
al., 2018), como a camada 0-20 cm. A principal estratégia adotada pelas arvores
pioneiras para aquisicao de fésforo sdo as raizes finas altamente colonizadas e com
alta atividade de fosfatase (Yaffar et al., 2021).

Espécies pertencentes a familia Fabaceae sdo propensas a terem raizes
colonizadas (Fakhech et al., 2020), como as pioneiras Machaerium nyctitans (Vell.)
Benth. e Piptadenia gonoacantha Mart. encontradas nos fragmentos do nosso estudo.

4.2. Secundarias iniciais

As espécies secundarias iniciais geralmente se desenvolvem em condi¢des
intermediarias de sombreamento (Magnago et al., 2014), apresentando crescimento
mais rapido que as espécies secundarias tardias (Blagitz et al., 2019).

4.2.1. pH em agua na camada 20-40 cm

O crescimento das secundarias iniciais teve influéncia do pH em agua na
camada 20-40 cm, similar as pioneiras, apresentando maior crescimento para o pH
maior que 5. A preferéncia por solos menos acidos por ambos grupos ecolégicos pode
estar relacionada com o comportamento semelhante quanto a eficiéncia de uso de
nutrientes (Bizuti et al., 2018).
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As espécies de crescimento rapido, como as pioneiras e secundarias iniciais,
geralmente sdo mais sensiveis a falta de nutrientes e, consequentemente, sdo mais
responsivas a fertilizacdo do que espécies de crescimento lento, como as secundarias
tardias (Bizuti et al., 2018; Morais Junior et al., 2020).

4.2.2. Idade de abandono

O menor crescimento das secundarias iniciais quanto maior a idade de
abandono (> 20 anos de idade) pode ser devido ao fechamento do dossel, a qual leva
a diminuigdo na disponibilidade de luz e consequentemente no menor crescimento
das arvores mais exigentes de iluminag¢ao (Rozendaal and Chazdon, 2015).

A idade de abandono também esta relacionada a presenca de diferentes
grupos ecologicos. Os primeiros anos de sucessao apresentam espéecies arboreas
pioneiras e secundarias iniciais (mais exigentes de luz), enquanto nos estagios
sucessionais mais avang¢ados diminui a proporcao de espécies pioneiras e a aumenta

proporcéo de espécies secundarias tardias (Holz et al., 2009).

4.2.3. Tamanho da floresta e declividade

O tamanho da floresta teve influéncia no crescimento das secundarias iniciais.
Geralmente, o efeito do tamanho da floresta € menor em comunidades vegetais que
animais (Laurance et al., 2006). Entretanto, os fragmentos maiores tém mais espécies
arbéreas dispersas por animais e tolerantes a sombra do que fragmentos menores;
além de favorecer o aparecimento de novas espécies devido a heterogeneidade de
habitat (Liu et al., 2019).

As espécies secundarias iniciais apresentaram maior crescimento nos
fragmentos menores do que nos fragmentos maiores, indicando que essas espécies
sao beneficiadas pela luz proveniente de disturbios como a fragmentacao e as bordas
florestais (Laurance et al., 2006). A mudanca do uso da terra é a principal causa da
fragmentacao de habitat e redugéo do tamanho de remanescentes de Mata Atlantica
(Semper-Pascual et al., 2021).

A topografia influenciou o crescimento das secundarias iniciais, sendo que o
maior crescimento ocorreu nos fragmentos com menor declividade. O angulo de
penetracdo da luz e a quantidade de luz que atinge o solo sao influenciadas pela
topografia (Bentos et al., 2017). Areas com menor inclinagdo geralmente recebem

niveis mais baixos de luz. Entretanto, ha um aumento da umidade do solo e do teor
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de nutrientes em areas baixas em comparacao com areas de encosta, favorecendo a

riqueza (Bentos et al., 2017, 2013) e o crescimento de espécies.

4.3. Secundarias tardias

As espécies secundarias tardias se desenvolvem exclusivamente em sub-
bosque permanentemente sombreado (Magnago et al., 2014), como as espécies
Coussarea verticillata MUll.Arg. e Cordiera concolor (Cham.) Kuntze, da familia
Rubiaceae, e as espécies Eugenia florida DC. e Myrcia amazonica DC., da familia
Myrtaceae, muito comuns no sub-bosque das florestas tropicais da América do Sul
(Liebsch et al., 2008) e presentes neste estudo.

4.3.1. Calcio na camada 0-20 cm

O teor de calcio na camada 0-20 cm do solo relacionou positivamente com o
crescimento das secundarias tardias. Geralmente, as espécies tolerantes a sombra
tém uma menor demanda de nutrientes devido as suas reservas de cotilédones e ao
crescimento mais lento, contudo Holste et al. (2011) observaram que assim tanto a
irradidncia quanto os cétions basicos (potassio, célcio, magnésio) podem ser
limitantes ao crescimento de plantulas no sub-bosque.

O Célcio ocorre na solugéo do solo como Ca?* e é fundamental ao crescimento
do caule (Holste et al., 2011), por meio de fun¢gbes como: estabilizador da parece
celular, ligado a pectina, formacéao de calose e regulacdo do geotropismo (Schulze et
al., 2019).

4.3.2. Precipitacao na estacao seca

As secundarias tardias apresentaram menor crescimento com o aumento da
precipitagdo na estagdo seca, possivelmente devido ao aumento da lixiviagdo de
nutrientes com o aumento da precipitacdo (Chadwick et al., 1999), pois essas
espécies também foram exigentes de nutrientes sollveis como o célcio. A lixiviagdo
de cations basicos pode resultar em baixos niveis de pH, altas concentracdes de
aluminio e efeitos de toxicidade que podem afetar o crescimento das plantas (Holste
et al., 2011). Além disso, os periodos secos geralmente levam a uma diminui¢cdo
efetiva no crescimento do didmetro do caule, mas o crescimento anual das arvores é
mais dependente das estacdes chuvosas do que da duracédo das estacdes secas
(Garcia-Cervigon et al., 2020; Wagner et al., 2012).
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A relacdo negativa entre crescimento e maior disponibilidade de agua foi
observada por (Pineda-Garcia et al., 2016) para espécies tolerantes a seca, sugerindo
uma reducdo da capacidade de transporte de agua e aquisicdo de carbono em

comparagao com as espécies com taxas mais altas do consumo de agua.

4.3.3. Tamanho da floresta

O crescimento das secundarias tardias foi menos influenciado pelo tamanho do
fragmento comparado ao crescimento das secundarias iniciais, possivelmente devido
a menor exigéncia de luz e nutrientes daquele grupo ecoldgico.

Entretanto, as secundérias tardias também se beneficiam do aumento da
disponibilidade de nutrientes do solo através de uma melhor captura de luz (Holste et
al., 2011), corroborando com o crescimento observado neste estudo em fragmentos

menores € mais expostos a luminosidade.

4.3.4. Historico do uso da terra

As areas em que anteriormente havia plantios de eucalipto e as areas
desmatadas apresentaram maior crescimento das espécies secundarias iniciais e
tardias, indicando uma baixa intensidade de uso do solo e maior disponibilidade de
recursos para o estabelecimento das mudas. As arvores remanescentes dessas areas
apoiam o estabelecimento de novos individuos, atuando como poleiro e alimento para
aves e mamiferos dispersores de sementes (Holz et al., 2009).

O histérico de producao agricola indica uso de alta intensidade seguido por
abandono das areas devido a menor produtividade, enquanto o histérico de corte
seletivo indica a presencga de arvores adultas e tocos como limitantes ao crescimento
das espécies florestais (Schweizer et al., 2022). Além disso, distarbios antropicos,
como a extragcdo de madeira e derrubada da floresta para a agricultura, podem
diminuir a germinacao de espécies florestais por meio de alteragdo nas condicdes de

luminosidade, temperatura e umidade do solo (Mariano and Christianini, 2021).
5. Conclusao
Os remanescentes de florestas de Mata Atlantica sdo responsaveis por

fornecer diversos servicos ambientas e sociais aos seres vivos. Entretanto, a

heterogeneidade inerente a essas florestas torna a modelagem um desafio para os
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métodos convencionais de predicdo de processos ecoldgicos. O modelo bayesiano
ajustado com priori informativa foi eficiente para a selecdo de variaveis que mais
fortemente influenciam o crescimento das arvores de Mata Atlantica.

Os influenciadores do crescimento variaram com o grupo ecolégico das
arvores. As espécies pioneiras, por exemplo, sofreram maior influéncia positiva dos
nutrientes do solo e influéncia negativa da densidade do povoamento, indicando
eficiéncia na aquisicao de nutrientes e competicao com outras arvores. O crescimento
das secundarias iniciais apresentou comportamento similar as pioneiras quanto a
exigéncia por solos menos acidos. Entretanto, a influéncia dos fatores antropicos
(idade de abandono do povoamento, tamanho da floresta e histérico de uso da terra)
indicam maior susceptibilidade das secundarias iniciais e tardias aos impactos da
fragmentacdo. Assim, o gerenciamento dos fatores bidticos e abidticos que
influenciam estagios sucessionais mais avancados pode ser essencial a manutencao

e conservacgao dos fragmentos de Mata Atlantica.
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CAPITULO II: Variaveis ambientais e antropicas impactam de forma
diferenciada a biomassa de grupos ecoldgicos de arvores da Mata Atlantica
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1. Introducao

A Mata Atlantica (MA) é um hotspot de biodiversidade (Myers et al., 2000), que
tem sido modificado desde as primeiras interagdes humanas (Solérzano et al., 2021).
Os fragmentos secundarios da MA originaram, principalmente, do abandono de terras
agricolas por comprometimento da fertilidade dos solos, além do corte predatério de
madeira e conversao da terra para usos mais rentaveis (Bieng et al., 2021). Assim, o0s
remanescentes florestais sofrem influéncia do histérico de disturbio (Jakovac et al.,
2021), do entorno agricola (Ribeiro et al., 2019) e do efeito de borda e reducéo de
area resultantes da fragmentacao (Magnago et al., 2017; Wilson et al., 2020).

Apesar das alteragbes em sua composicao e estrutura, o bioma abriga milhares
de vertebrados e espécies vegetais endémicos (Rezende et al.,, 2018), fornece
diversos servicos ecossistémicos (Strassburg et al., 2016) e detém taxas de sequestro
de carbono maiores comparadas com as de florestas maduras (Poorter et al., 2016;
Uller et al., 2019). As arvores participam do ciclo de carbono ao fixar o carbono da
atmosfera durante a fotossintese, resultando em acumulo de biomassa (Raihan et al.,
2019). A dindmica sucessional da biomassa em florestas secundarias € o resultado
do crescimento, recrutamento e mortalidade sob influéncia do clima (Rozendaal et al.,
2017). Além disso, os fatores antrdpicos (ex.: mudanga do uso da terra e disturbios)
tém grande relevancia na dindmica de florestas de MA (Souza et al., 2021).

Os fatores que afetam a biomassa também afetam a composicéo de espécies
florestais. A luminosidade, por exemplo, favorece espécies pioneiras de vida curta no
inicio da sucessao e espécies tolerante a sombra a medida que ocorre o fechamento
do dossel (Rozendaal et al., 2017). As lianas colonizam e proliferam rapidamente em
ambientes perturbados com alta intensidade de luz e nutrientes, mas contribuem
pouco para a captura de carbono devido a sua baixa densidade de madeira (Magnago
et al., 2017). A disponibilidade de agua (Jucker et al., 2014), os nutrientes do solo (van
der Sande et al., 2017; Yaffar et al., 2021), as irregularidades de um fragmento e a
propor¢ao de borda e interior (Hill and Curran, 2005; Ribeiro et al., 2019) também sao
fatores apontados como impactantes dos diferentes grupos funcionais.

As florestas secundarias de MA tém importancia para a recuperacdo da
biodiversidade e dos servigos ecossistémicos (Pontes et al., 2019), além de potencial
para 0 manejo e agdes silviculturais com fins de producdo madeireira (Bieng et al.,
2021). Estudar os fatores bidticos, abidticos e antrépicos influenciando o habitat
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fragmentado podera embasar os planos de restauracdo com fins de conservacéao ou
producédo. Entretanto, os fatores mais importantes para os estoques de biomassa
acima do solo em habitat fragmentado tém sido menos abordados para a MA (Coelho
et al.,, 2022) em comparagdo com outros ecossistemas tropicais (Ali et al., 2019;
N’Guessan et al., 2019; van der Sande et al., 2017). Além disso, ha uma necessidade
em conhecer os influenciadores da biomassa florestal por grupo funcional, tornando
os planos de restauragéao mais especificos e consequentemente mais eficazes.

Nesta situacdo, a estatistica bayesiana apresenta-se como uma ferramenta
promissora para estudos na Mata Atlantica. Os modelos bayesianos podem conter
uma informacao a priori, conhecimento probabilistico acerca do parametro antes de
observar os dados amostrais (Krapu and Borsuk, 2019), fornecendo uma melhor
interpretacdo dos resultados em relagdo as abordagens tradicionais. A analise
bayesiana consiste em identificar os dados relevantes para a pesquisa (a escala de
medicdo desses dados, a variavel de resposta e os preditores) (1), definir um modelo
descritivo com parametros significativos e adequados a proposta tedrica da analise
(2), especificar a distribuicao a priori dos parametros (3), verificar se a distribuicao a
posteriori é adequada aos dados e interpreta-la com base no comportamento do
fenbmeno em estudo (4) (Krusckle, 2015).

A maioria dos estudos sobre a dinamica da biomassa de florestas tropicais séo
voltados para a regido amazobnica em florestas com solos de baixa fertilidade,
espécies de vida longa e biomassa aérea elevada (Poorter et al., 2017). Entretanto, a
biomassa de florestas resultante da fragmentacdo, como a Mata Atlantica, podera
sofrer maior influéncia de seu histérico de exploracao (uso anterior da terra e idade de
abandono) em comparacao a fatores ambientais (fertilidade dos solos, composicao e
riqueza de espécies). Assim, o objetivo principal foi identificar os fatores que mais
fortemente influenciam a biomassa das arvores de fragmentos secundarios de Mata
Atlantica por meio da estatistica bayesiana. Especificamente, as seguintes questoes
foram respondidas: quais variaveis ambientais e antropicas afetam a estocagem dos
fustes de cada grupo ecoldgico? E como esses fatores favorecem ou limitam a
biomassa do grupo ecolégico?

2. Material e métodos

2.1. Areas de estudo
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O estudo foi realizado em sete fragmentos de Mata Atlantica localizados em
Minas Gerais, Brasil (Figura 1). Todas as areas pertencem a regiao fitoecoldgica da
Floresta Estacional Semidecidual (IBGE, 2012; Veloso et al., 1991). A precipitagao
anual varia de 701 a 1737 mm.ano™', a elevagéo de 242 a 1169 m acima do nivel do
mar e o declive de 2,97 a 65,81% em todos os locais (Tabela S1).
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Figura 1 - Mapa de localiza¢do dos fragmentos de Mata Atlantica no Estado de Minas
Gerais, Brasil. Fonte: Rocha (2019).

2.2. Coleta de dados

Cento e quatro parcelas retangulares permanentes de area fixa de 10 x 50 m
(0,05 ha) foram distribuidas nos fragmentos (Tabela 1). Todos os fustes com diametro
=15 cma 1,30 m (dap, cm) foram medidos e identificados botanicamente. As espécies
foram classificadas em trés grupos funcionais com base em Gandolfi et al. (1995):
pioneiras, secundaria iniciais e secundéria tardias. A média e o desvio padrdo da
biomassa por grupo ecoldgico encontra-se na tabela S1.
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Tabela 1. Caracteristicas principais dos sete fragmentos de Mata Atlantica. A localizacao dos fragmentos florestais, o tamanho da
floresta, a quantidade, o tamanho e os anos de medi¢do das parcelas sao fornecidos

ldade de Parcela
Fragmento Municipio abandono Matriz Floresta (ha) Parcela (ha) Medidas
(anos)

1 Guanhées ~40 Euca"p;‘gs‘;'gre“a e 106,0 20 005 2002, 2007, 2012, 2017
. Area urbana, floresta e 1996, 1998, 2001, 20083,

2 Vigosa 60 pasto 21,8 50 0,01 2013, 2018
3 Caratinga -3 Fuealpte, ggrset’gta’ lagoa 564 16 0,05 2002, 2007, 2012, 2017
4 Caratinga ~50  Fuealpto, g‘;ﬁgta’ lagoa 37.3 6 0,05 2002, 2007, 2012, 2017

Vicosa ~45 Area urbana e pasto 44 1 20 0,05 2010, 2015
Coronel ~50 Eucalipto, floresta e 38,4 12 005 20022007, 2012, 2017

Fabriciano ] pasto

- Vicosa ~80 Area urbana, floresta e 17.0 10 0.10 1994, 1997, 2000, 2004,

pasto 2008, 2010, 2013, 2016
1: Cachoeira das Pombas; 2: Mata da Garagem; 3: Ipaba Mata 1; 4: Ipaba Mata 2; 5: Centev; 6: Sao José e 7: Mata da Silvicultura.

O volume dos fustes foi calculado a partir da equacéao ajustada por Amaro et al. (2013) para Floresta Estacional Semidecidual
Montana, no Municipio de Vicosa, MG (Equacéao 1). A densidade basica da madeira foi determinada de acordo com a norma NBR
11941 (Associacao Brasileira de Normas Técnicas - ABNT, 2003) e com base em diferentes literaturas (Amaro et al., 2013; Chave
et al., 2009; Souza et al., 2012; Torres et al., 2017). A biomassa foi calculada multiplicando-se o volume e a densidade basica da
madeira (Chave et al., 2005; Torres et al., 2017).
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VFee = 0,00007 x DAP2204301 5 [¢0:563181 (1)

Em que: VF.. = Volume do fuste com casca (m3); DAP = Diametro medido a 1,30

metros do solo (cm); Ht = Altura total (m).

2.3. Descricao das variaveis
2.3.1. Atributo da floresta e variaveis antrépicas

A area basal e as seguintes variaveis antrépicas: historico de uso da terra,
cobertura florestal, idade de abandono, tamanho da floresta e distancia da borda
foram as variaveis preditivas definidas a nivel de parcela.

O histérico de uso da terra foi categorizado em quatro critérios: producéo
agricola, desmatamento, plantagées de eucalipto e corte seletivo. Os critérios de uso
e a idade de abandono das areas foram obtidos por meio de fotografias aéreas (1960,
1980 e 1990), imagens de 1985 do satélite Landsat, entrevistas com proprietarios e
titulos de propriedades.

A cobertura florestal, proveniente do MapsBiomas (Mapbiomas Project, 2019),
foi calculada para cada parcela utilizando buffers circulares com raios de 500, 1000 e
2000 metros para os anos 1985, 2002 e 2017 no ArcGIS 10.3.1 (ESRI, 2015). A
cobertura florestal foi determinada da classificacdo pixel a pixel (30 x 30 m) de
imagens do satélite Landsat pela plataforma Google Earth Engine (Mapbiomas
Project, 2019). A area do fragmento florestal foi determinada pelo ‘calculate geometry
attribute’ e a distadncia da borda mais préxima foi calculada com o ‘near’, ambas
ferramentas do ArcGIS 10.3 (ESRI, 2015). Os tamanhos dos fragmentos variam de 17
km? a 264 km>.

2.3.2. Variaveis climaticas

A temperatura média anual, a precipitacdo anual, 0 numero de meses com <
100 mm de chuva e a precipitacdo nos trés meses mais secos para cada fragmento
foi obtida da estagao climatoldégica mais proxima. O déficit hidrico climéatico (CWD),
que é a diferenca entre Evapotranspiracao Potencial (PET) e Evapotranspiracao Real
(AET), foi estimado seguindo Lutz et al. (2010) e usando a fungcdo R CWD e AET de
Redmond (2019).

A CWD reflete as condi¢des de seca com maior precisao do que a precipitacao
total anual (Chave et al., 2014). O CWD mais negativo indica condicbes de alto
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estresse hidrico e valores préximos de 0 (zero) indicam nao estresse hidrico (Poorter
et al., 2017). A média da precipitacdao anual total e CWD para um, dois, trés e quatro

anos antes do ano de medicao foi calculada.

2.3.3. Variaveis edaficas e topograficas

Vinte a trinta amostras de solo foram coletadas para obter uma amostra
composta para duas profundidades (0—20 cm e 20—-40 cm) em cada parcela. O pH do
solo em agua, os cétions trocaveis (Ca®*, Mg?+ e Al*+), a acidez potencial (H* + Al®+),
capacidade de troca catibnica (CTC), saturacao por bases (V), fésforo disponivel (P),
fésforo remanescente em solucdo (P-res) e matéria organica do solo (MO) foram
determinados usando métodos padrdo (Teixeira et al., 2017). As analises do solo
foram realizadas no laboratério de Fertilidade do Solo da Universidade Federal de
Vigosa (UFV), Brasil.

O angulo de inclinacao, a declividade e a elevacado foram calculados para
caracterizar a topografia usando a ferramenta Spatial Analyst no ArcGIS 10.3.1 (ESRI,
2015). O Shuttle Radar Topography Mission (SRTM) e os Modelos Digitais de
Elevacao (DEMs) foram utilizados para a analise.

2.4. Analise dos dados
2.4.1. Selecao das variaveis

A correlacao de Pearson foi utilizada para determinar as variaveis que seriam
incluidas nos modelos estatisticos e para avaliar o efeito das variaveis antrépicas e
ambientais na biomassa das arvores sobreviventes (B) por grupo ecoldgico. Em
seguida, variaveis altamente correlacionadas foram excluidas usando um limite de
coeficiente de correlacédo de = 0,9 (Leite et al., 2020; Rocha, 2021).

As variaveis do solo medidas na profundidade 0-20 cm nao foram utilizadas
simultaneamente com as variaveis da profundidade 20-40 cm, devido a alta correlacao
entre ambas as camadas.

A correlacdo de Pearson também foi utilizada para identificar as correlagdes
entre a area de cobertura florestal em diferentes raios (500, 1000 e 2000 m) e anos
(1985, 2002 e 2017). Os raios e anos apresentaram baixa correlagdo com a biomassa
dos fustes, diferindo com o grupo ecoldgico. Assim, utilizou-se a variavel cobertura

florestal com raio 500 metros em 2017 nos modelos de biomassa das pioneiras, raio
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1000 metros em 2017 para as secundarias iniciais e raio 2000 metros em 1985 para
as secundarias tardias.

As seguintes variaveis antropicas foram incluidas no modelo, dependendo da
correlacdo com a biomassa de cada grupo ecolégico: idade de abandono, ano de
abandono, tamanho da floresta, perimetro, razao de borda (P/A), distancia da borda e
histérico de uso da terra. Quanto ao conjunto de variaveis topograficas, utilizou-se a
elevacao da parcela no modelo, a declividade e o angulo de inclinagao.

As variaveis climaticas correlacionadas com a biomassa de cada grupo
ecoldgico e incluidas no modelo foram: a temperatura media, a precipitagdo anual e o
déficit hidrico médio (CWD). Sendo que o déficit hidrico médio foi retirado no inicio do
ajuste, devido a sua baixa correlacdo com a biomassa e alta correlacdo com as
variaveis topograficas.

2.4.2. Regiao de equivaléncia pratica (Rope)

A regido de equivaléncia pratica (rope) foi utilizada para avaliar a incerteza em
relacdo aos parametros dos modelos. O rope € uma regido correspondente a uma
hipétese “nula” da abordagem frequentista, ele verifica a porcentagem do Intervalo de
Credibilidade que praticamente ndo tem efeito. Assim, se esse percentual for
suficientemente baixo, concluiremos que o parametro apresenta efeito importante
para o modelo. Se o percentual de rope for alto, o pardmetro pode ser considerado
como “praticamente sem efeito”, ou seja, uma magnitude insignificante (Makowski et
al., 2019).

2.4.3. Modelagem da biomassa dos fustes sobreviventes

As variaveis quantitativas foram padronizadas, através da funcao scale do
Software R, para acelerar a taxa de convergéncia e permitir uma comparacéao direta
dos seus efeitos na biomassa dos fustes (Equacao 2).

Zi=(x;—x)/0 (2)
Em que: Z; = valor padronizado da i-ésima observagado; x; = valor da i-ésima

observagao; x = média dos valores observados e ¢ = desvio padrao.
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A associagdo de varidveis antrdpicas e ambientais (topograficas, variaveis
edéficas, varidveis climaticas) com a biomassa de sobreviventes em fragmentos de

Mata Atlantica foi verificada por meio de modelos lineares por grupo ecoldgico.

2.4.4. Selecao, avaliacao e inferéncia de modelos
Um submodelo para cada grupo ecoldgico foi desenvolvido pela remogao
sistematica das covariaveis do modelo completo (Equacgéao 3), que ndo contribuiram

para o ajuste geral.

Vi = Bot+ Pix1+ Baxo+ -+ Buxy + € 3
Em que: y; = biomassa dos fustes sobreviventes para cada grupo ecoldgico, com i =
pioneiras, secundarias iniciais e secundarias tardias; x; a x,, = variaveis antropicas ou

ambientais, fo a fn = parametros do modelo e € = erro aleatorio.

O modelo foi ajustado por analise Bayesiana, com priori informativa e nao
informativa, via Markov chain Monte Carlo (MCMC), técnica de simulacao para obter
a distribuicao a posteriori de cada parametro em um modelo (Gelman et al., 2004). O
MCMC foi aplicado usando a linguagem Stan através do pacote rstanarm (Stan
Development Team, 2017) em R (R Development Core Team, 2014). Utilizou-se um
burn-in de 100.000 iteracdes, 1 cadeia, uma taxa de desbaste de 10 e 1.000.000 de
iteracdes para cada distribuicdo a posteriori. A validacdo do modelo foi avaliada
graficamente conforme detalhado em Zuur and leno (2016) e a selegcdo dos
parametros do modelo foi baseada no fator de Bayes (BF) (Gelman et al., 2004).
Assim, os modelos que apresentaram seus parametros na area de rejeicao da
"hipétese nula" foram preferidos em relacdo aos modelos fora desta area, situacao
verificada pelo valor de rope e confirmada pelo fator de Bayes para os parametros
conforme (Equacgéo 4):

__ p(posterior)
BF = p(prior) (4)

Em que: BF é o fator de Bayes calculado contra a hipotese nula; p(posterior) é a
probabilidade a posteriori de um Unico parametro e p(prior) é a probabilidade a priori
desse parametro. Um fator de Bayes maior que 1 pode ser interpretado como
evidéncia contra a hipétese nula (Wetzels et al., 2011).
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O critério de convergéncia utilizado pelo rstanarm é o valor de Rhat. A
convergéncia das cadeias de Markov é alcancada quando os valores iniciais para 0s
parametros sdo amostrados até que todos os valores de Rhat estejam abaixo de 1,1
(Gelman et al., 2013). O tamanho efetivo da amostra (neff) foi analisado para cada
parametro do modelo como medida da eficiéncia amostral. A métrica neff é baseada
na capacidade dos sorteios independentes em estimar o verdadeiro valor médio do
parametro (Gelman et al., 2013). O neff corresponde ao numero de amostras
independentes com o mesmo poder de estimagdo das amostras auto correlacionadas
via cadeias MCMC (Kruschke, 2015). Geralmente, um tamanho efetivo da amostra

maior que 1.000 é suficiente para estimativas estaveis (Blrkner, 2017).

2.4.5. Distribuicao a priori informativa e nao informativa
As distribuicées a priori informativas foram definidas com base nos dados das
areas de estudo, conforme especificado na tabela 2. Enquanto a priori nao informativa

dos coeficientes () da regressao foi dada por:

Br ~ Normal (0; 2,5 * s,,/5y)
Em que:
s, =sd (x) e

_ {sd (y) se familia gaussiana,

S 7 -
1 caso contrario

y

Onde sd é o desvio padrao.
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Tabela 2 — Distribui¢cdes a priori dos parametros dos modelos de biomassa dos trés
grupos ecolégicos (pioneiras, secundarias iniciais e secundarias tardias)

egrlggﬁz o Priori Parametro Priori normal (u; o)
1 B -4;0,6
1 B 2:0,7
Pioneira 1 Bs 22506
1 Ba -1.9;0,8
2 PBuPa--Px 0;2,5 * s, /54
1 B1 -14; 3
- 1 B- 22; 3,1
S‘e(l:u'n'darla 1 B3 -14.4; 29
nicial
1 Ba 15;2,9
2 PBuPa--Px 0;2,5 * s, /54
1 B 4,55; 0,92
1 B2 2,98; 1,12
oo Bs -2,85; 0,85
Sef:rré?: S Ba 10,5; 4,2
1 Bs -6; 6,8
1 Be 7:3,5
2 PiBa-Px 0;2,5 * s5,/54

Onde: 1 refere-se ao modelo ajustado com priori ndo informativa e 2 refere-se ao
modelo ajustado com priori informativa.

3. Resultados

Os modelos ajustados com priori informativa apresentaram erro padréao

menores aos modelos ajustados por priori ndo informativa (Tabela 3).
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Tabela 3. Intervalos de credibilidade dos parametros dos modelos ajustados com priori

nao-informativa (1) e informativa (2) e os fatores (variaveis preditoras) influenciando a

biomassa dos trés grupos ecoldgicos (pioneiras, secundarias iniciais e secundarias

tardias) para os sete fragmentos de Mata Atlantica

Grupo . o Média (90% intervalo a Desvio
ecolégico Priori Variaveis Posteriori) padrdo
1 Razao (P/A) -3,93 (-4,93; -2,86) 0,63
1 SB (0-20) 2,10 (0,84; 3,45) 0,8
1 Inclinacdo (0-20) -2,52 (-3,55; -1,44) 0,64
Pioneira 1 Al (0-20) -1,99 (-3,38; -0,63) 0,84
2 Razao (P/A) -3,97 (-4,68; -3,27) 0,43
2 SB (0-20) 2,06 (1,26; 2,87) 0,49
2 Inclinac&o (0-20) -2,52 (-3,24; -1,83) 0,43
2 Al (0-20) -1,96 (-2,82; -1,1) 0,52
1 Area basal 14,1 (-19,06; -9,16) 3,02
(pioneira)
1 Razao (P/A) 20,71 (15,47; 25,59) 3,09
1 Inclinagao (0-20) -14,45 (-19,09; -9,63) 2,89
P remanescente
Secundaria 1 (20-40) 14,65 (9,9; 19,19) 2,84
Inicial = 5 Area basal 13,93 (-17,36; -10,53) 2,08
(pioneira)
2 Razao (P/A) 21,3 (17,84; 24,8) 2,11
2 Inclinacdo (0-20) -14,38 (-17,73; -11,08) 2,02
P remanescente
2 (20-40) 14,77 (11,54; 18,14) 2
1 Area basal (Total) 4,51 (2,94; 5,94) 0,92
1 Razao (P/A) 2,97 (1,16; 4,85) 1,12
1 Distancia da borda -2,82 (-4,16; -1,51) 0,8
LUH
1 (Desmatamento) 10,41 (4,12; 16,98) 3,9
1 LUH (Eucalipto) -6,07 (-17,19; 4,71) 6,7
Secundaria 1 LUH (Corte seletivo) 6,97 (1,28; 12,72) 3,51
tardia 2 Area basal (Total) 4,53 (3,48; 5,58) 0,64
2 Razao (P/A) 2,97 (1,69; 4,17) 0,75
2 Distancia da borda -2,84 (-3,79; -1,88) 0,59
LUH
2 (Desmatamento) 10,44 (6,04; 14,81) 2,67
2 LUH (Eucalipto) -5,98 (-13,42; 1,62) 4,58
2 LUH (Corte seletivo) 6,99 (3,32; 10,58) 2,21

Onde: o modelo 1 tem uma priori ndo informativa e o modelo 2 tem uma priori

informativa.

O modelo com melhor ajuste para a biomassa dos fustes pertencentes ao grupo

das pioneiras apresentou influéncia da razao entre o perimetro e a area do fragmento
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(Figura 1a), da soma de bases na camada 0-20 do solo (Figura 1b), do angulo de
inclinacao (Figura 1c) e do aluminio na camada 0-20 do solo (Figura 1d).

O aumento da soma de bases na camada 0-20 do solo resultou em aumento
da biomassa das arvores pioneiras. Enquanto, 0 aumento da raz&o (perimetro/area),
do angulo de inclinacdo e do aluminio na camada 0-20 reduziram a biomassa das
pioneiras (Figura 1a-d). O histérico de uso da terra e a idade de abandono do

povoamento ndo foram importantes para a biomassa das pioneiras.
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Figura 1 — Gréfico de efeito marginal de todos os preditores do modelo informativo
para a biomassa do grupo ecoldgico das pioneiras.

O modelo com melhor ajuste para a biomassa dos fustes do grupo das
secundarias iniciais apresentou influéncia da area basal das espécies pioneiras na
parcela (Figura 2a), da razdo (perimetro/area) (Figura 2b), do angulo de inclinacao
(Figura 2c) e do fésforo remanescente na camada 20-40 (Figura 2d).

O aumento da razéo (perimetro/area) e do fésforo remanescente resultou em
aumento da biomassa das arvores secundarias iniciais. Por outro lado, quanto maior
a area basal das espécies pioneiras e o angulo de inclinacado menor a biomassa das
secundarias iniciais (Figura 2a-d). A temperatura e a precipitacdo média anual ndo

tiveram uma associacao importante com a biomassa das secundarias iniciais.
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Figura 2 — Gréfico de efeito marginal de todos os preditores do modelo informativo

para a biomassa do grupo ecoldgico das secundarias iniciais.

Assim como para as espécies pioneiras, as variaveis antropicas idade de

abandono e histérico de uso da terra tiveram pouca influéncia na biomassa das

espécies secundarias iniciais.

O modelo com melhor ajuste para a biomassa dos fustes do grupo das

secundarias tardias apresentou influéncia da area basal da parcela (Figura 3a), da

razao (perimetro/area) (Figura 3b), da distancia da borda (Figura 3c) e do histérico de

uso da terra.
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Figura 3 — Gréfico de efeito marginal de todos os preditores do modelo informativo

para a biomassa do grupo ecolégico das secundarias tardias. O histérico de uso da

terra € uma variavel categoérica representada por quatro classes.
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A biomassa das arvores secundarias tardias aumentou acompanhando o
aumento da area basal das parcelas. A razao (perimetro/area) também apresentou
importancia positiva no incremento da biomassa desse grupo ecolégico. Por outro
lado, quanto maior a distancia até a borda do fragmento menor a biomassa das
secundarias tardias (Figura 3a-c). Apesar de nao estar presente no modelo
selecionado, o teor de fésforo na camada 0-20 apresentou alta correlagcdo com a
biomassa das secundérias tardias.

A mesma tendéncia, de aumento e reducdo na biomassa dos fustes das
secundarias tardias, foi observada para os quatros histéricos de uso da terra. Sendo
que, as areas que foram desmatadas seguida das areas que sofreram corte seletivo
apresentaram maior biomassa. Em sequéncia, as areas em que havia producgéo
agricola ou eucalipto apresentaram menor biomassa (Figura 3).

A razao (perimetro/area) foi a Unica variavel comum aos modelos com melhor
ajuste para cada um dos trés grupos ecologicos. Sendo que, a razao (perimetro/area)
apresentou efeito negativo sobre a biomassa florestas das pioneiras e efeito positivo
sobre as secundérias iniciais e tardias. Ao analisar do efeito individual do perimetro
sobre as espécies, verifica-se que o maior perimetro favoreceu as pioneiras. Enquanto

as secundarias iniciais e tardias foram favorecidas por perimetros menores (Figura 4).
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Figura 4 — Gréfico de calor indicando o efeito dos preditores area e perimetro na
biomassa florestal para os trés grupos ecoldgicos: (a) pioneiras, (b) secundarias
iniciais e (c) secundarias tardias, considerando constante o efeito da razéo

(perimetro/area). A biomassa foi medida em megagramas por parcela (Mg plot).

4. Discussao

A fotossintese e a respiracdo das plantas resultam na producdo de matéria
organica, ou biomassa, pelo povoamento florestal (Raihan et al., 2019). O efeito de
variaveis antrdpicas e ambientais foram avaliados sobre a biomassa de arvores em

fragmentos da Mata Atlantica brasileira. Constatou-se que a producao de biomassa



62

pelas arvores é afetada por diferentes influenciadores e varia entre os grupos
ecolégicos.

A biomassa das espécies pioneiras foi influenciada principalmente por variaveis
nutricionais do solo, como a soma de bases e o teor de aluminio, e tamanho da borda
e area do fragmento. A biomassa das secundarias iniciais também foi influenciada por
variaveis edaficas, como o teor de fosforo na camada 20-40 cm, borda e area do
fragmento, além da competicdo com as arvores pioneiras (representada pela area
basal deste grupo ecolégico). O grupo das secundarias tardias foi o Unico influenciado
pela varidvel antropica histérico de uso da terra.

As propriedades quimicas dos solos sdo importantes para a distribuicdo das
espécies e a sucessao secundaria, variando com as caracteristicas do fragmento,
como idade de abandono, topografia e histérico de uso da terra (van Breugel et al.,
2019; Villa et al., 2022). Os solos nas areas de estudo sado acidos, com o pH entre
3,34 cm a 5,67, alto teor de matéria organica e fertilidade variavel. A seguir os

resultados para cada grupo ecoldgico foram discutidos.

4.1. Pioneiras
4.1.1. Razao (perimetro/area)

A biomassa das pioneiras diminuiu com a razao entre o perimetro e a area do
fragmento, indicando que o formato da floresta influencia no acimulo de biomassa por
este grupo ecoldgico. As pioneiras de vida curta e os cipds sdo os principais
beneficiados pelas condi¢des de borda resultante da fragmentagcao (Aguirre-Jaimes et
al., 2021; Melito et al., 2018). As espécies arbodreas pioneiras proliferam ao longo das
bordas da floresta e em pequenos fragmentos na Amazénia (Almeida et al., 2019;
Santos et al., 2012) e na Mata Atlantica (Lingner et al., 2020; Tabarelli et al., 2010).
Enquanto, as espécies tipicas de areas ndo perturbadas tornam-se raras ou extintas
nesses ambientes, favorecendo a sucessao precoce do povoamento (Tabarelli et al.,
2012). Entretanto, as pioneiras de vida curta apresentam densidade da madeira baixa,
o que limita sua contribuicdo positiva aos estoques de carbono em comparagao com
espécies de estagios sucessionais avangados (Melito et al., 2018).

Os valores maiores de razado (perimetro/area) estiveram associados a
perimetros menores, que pode limitar os niveis de luminosidade que o fragmento
recebe. O aumento dos niveis de luz em um fragmento esta associado com o0 aumento

da produtividade do ecossistema e o0 estabelecimento de espécies exigentes em luz
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(Pena-Claros et al., 2008; van der Sande et al., 2017), como as espécies Mabea
fistulifera, Piptadenia gonoacantha e Vismia spp.

Geralmente, os efeitos de borda sdo mais intensos em fragmentos menores e
com maior razdo de borda, ou seja, maior proporgao de perimetro por area (Laurance
and Vasconcelos, 2009; Ribeiro et al., 2019). Em contraste, encontramos maior
acumulo de biomassa pelas pioneiras associado a valores menores de P/A (razao de
borda). Este resultado incomum pode ser devido ao fato de que, neste estudo, os
valores menores de P/A estdo associados a maiores perimetros e, portanto, podem
ter favorecido o acumulo de biomassa pelas pioneiras. Outra hip6tese é que o histoérico
de praticas agricolas em uma area pode aumentar a fertilidade dos seus solos e
favorecer o desenvolvimento de pioneiras (Jakovac et al., 2021; Ribeiro et al., 2019).
Além disso, as irregularidades do perimetro de um fragmento, pode favorecer a
regeneracao de espécies pioneiras e espécies maduras dispersas por animais (Hill
and Curran, 2005; Zambrano et al., 2020).

4.1.2. Soma de bases (Ca?*, Mg?* e K*)

A soma de bases relacionou positivamente com a biomassa das pioneiras. A
maioria das espécies vegetais respondem ao aporte de nutrientes minerais com maior
producdo de biomassa, indicando que a limitagdo de nutrientes € muito comum, ou
seja, as plantas estdo constantemente em condi¢des subo6timas de nutricdo mineral
(Schulze et al., 2019). Em solos tropicais, o pH &cido, as baixas concentracdes de
bases e maiores de AI** podem limitar a disponibilidade dos céations basicos (Ca®* e
Mg?*) para as arvores (Bizuti et al., 2018; Fuijii et al., 2018).

Os macro-elementos Ca, Mg e K sao adquiridos pelas plantas na forma idnica,
sendo que os ions Ca?* sdo componentes da parede celular e estdo envolvidos em
diversos processos de transducao de sinal, os ions K* sdo os principais osméticos e
o Mg?* participa da osmorregulacéo e regulagéo do pH na célula (Schulze et al., 2019).
O K* compete em desvantagem pelo mesmo sitio de absor¢ao dos cations bivalentes
Ca? e Mg?*, inibicdo competitiva, mas baixas concentragdes de célcio favorecem a
absorcao do potassio, efeito sinergistico (Sorreano et al., 2012).

As espécies pioneiras apresentam crescimento rapido (Amaral et al., 2019) e
tém preferéncia por solos menos acidos para se desenvolverem (Bizuti et al., 2018;
Morais Junior et al., 2020). Desta forma, a correcao do solo pode favorecer a absorcéao

e incorporacao de nutrientes, principalmente os cations basicos, pelas pioneiras em
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solos acidos (Furtini Neto et al., 1999; Morais Junior et al., 2020). A adicao de calcio
tem favorecido o acumulo de biomassa acima do solo e a redugcédo das raizes das
arvores (Bizuti et al., 2018; Fahey et al., 2016).

4.1.3. Angulo de inclinacio

O aumento do angulo de inclinagdo da topografia contribuiu negativamente
para a biomassa das pioneiras. Os elementos topogréficos (declividade, inclinacéo e
aspecto) tém papel fundamental para o ecossistema florestal (Marapara et al., 2021).
Por exemplo, a inclinacdo influenciou positivamente a biomassa acima do solo em
florestas secundarias na China, até um limite de 452 para algumas areas (Shen et al.,
2018). Enquanto, a diversidade de areas baixas pode ser menor comparada a areas
de planaltos e encostas (Bentos et al., 2017).

O aumento da biomassa acima do solo nas encostas pode ser devido a menor
intervencado humana, resultando em uma vegetacao melhor preservada (Shen et al.,
2018). Por outro lado, relevos com maior angulo de inclinagao e voltados para o sol
recebem maiores niveis de radiacdo (Chuvieco, 2016) e experimentam maiores
temperaturas e evaporacdo da agua dos solos (Marapara et al., 2021).
Consequentemente, os solos nesses relevos tém menores teores de umidade e
matéria organica, o que compromete o desenvolvimento de espécies de crescimento

rapido, como as pioneiras.

4.1.4. Aluminio na camada 0-20 cm

As espécies pioneiras apresentaram maior biomassa para menores teores de
aluminio, na camada 0-20 cm, corroborando com a preferéncia desse grupo ecoldgico
por solos menos acidos (Morais Junior et al., 2020). O Aluminio como o ion fitotéxico
Al%+ torna-se disponivel para as plantas em pH do solo abaixo de 5, sendo um dos
principais limitante da produtividade das arvores em solos tropicais (Chandra and
Keshavkant, 2021; Schmitt et al., 2017). Por exemplo, espécies pioneiras de vida curta
apresentaram alta sensibilidade ao Al em florestas tropicais no sul do Equador,
indicando que espécies de rapido crescimento tendem a ser mais suscetivel a
toxicidade por Al (Rehmus et al.,, 2014). O aluminio interferiu na absorcédo e
translocacgao de fosforo (P) de mudas de Schizolobium amazonicum (paricé), espécie
pioneira de crescimento rapido, resultando em acumulo de P nas raizes e menor

producao de biomassa aérea (Peleja et al., 2020). Em solos acidos com alta toxicidade
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ao aluminio, a correcéo do solo favoreceu a absorcéo e incorporacao de nutrientes
pelas plantas (Bizuti et al., 2018; Raboin et al., 2016; Yakuwa et al., 2020).

A menor produgdo de biomassa, em presenca de altas concentragbes de
aluminio, pode ser explicada pela rizotoxicidade e consequente inibicdo do sistema
de transporte de nutrientes, como o fésforo (Chandra and Keshavkant, 2021). A baixa
disponibilidade de fésforo reduz a taxa fotossintética, resultando em menor producao

de biomassa vegetal (Peleja et al., 2020).

4.2. Secundarias iniciais
4.2.1. Area basal (pioneiras)

A biomassa das secundarias iniciais diminuiu com a area basal das pioneiras,
indicando que as pioneiras podem ser as principais competidoras por recursos (luz,
agua e nutrientes) das secundarias iniciais. A competicdo em florestas tropicais e
mistas aumenta, principalmente, com a area basal das arvores da parcela juntamente
com as condi¢gdes ambientais (Andrés, 2019; Rozendaal et al., 2020). Em estagio
inicial da sucessao da floresta, as arvores maiores e circunvizinhas comprometem o
crescimento de espécies em estabelecimento, principalmente por competirem por luz
e nutrientes (Capellesso et al., 2020; van Breugel et al., 2012). Assim, a regeneracao
e o crescimento rapido das pioneiras podem levar a diminuicéo de recursos (agua ou
nutrientes do solo) para as espécies de crescimento mais lento, como as secundarias
iniciais. Além disso, as arvores pioneiras podem intensificar a competicao por reduzir
a luminosidade para as arvores subsequentes no estagio de sucessao.

Durante eventos de seca, as arvores tendem a competir mais rigorosamente
por recursos dos solos, sendo que esse efeito € menos intenso em povoamentos
mistos comparado as monoculturas (Jucker et al., 2014; Pardos et al., 2021). J& em
solos com maior disponibilidade de agua e nutrientes, resultando em arvores com
maior area basal e didmetro da copa, a competicao por luz pode ser mais importante
do que a competicao por nutrientes (Muench and Elsey-Quirk, 2019; Rozendaal et al.,
2020).

4.2.2. Razao (perimetro/area)
Ao contrario das pioneiras, a biomassa das secunddrias iniciais aumentou com
a razédo entre o perimetro e a area do fragmento. Os valores maiores de razéo

(perimetro/area) estiveram associados a perimetros menores, 0 que reduz 0s niveis
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de luminosidade que o fragmento recebe e favorece o desenvolvimento das espécies
secundarias iniciais em detrimento das pioneiras. Além disso, uma vez que a area
basal das pioneiras também influencia a biomassa das Si, 0 menor recrutamento
desse grupo ecoldgico intensifica as condi¢gdes favoraveis as secundarias iniciais.

As mudancas microclimaticas nas bordas devido a fragmentacao resultam em
altas taxas de danos e mortalidade de espécies tolerantes a sombra (Laurance et al.,
2006; Melito et al., 2018). Sendo que, fragmentos com menor efeito de borda
apresentam microclima favoravel ao desenvolvimento e recrutamento dessas
espécies nao pioneiras (Albiero-Junior et al., 2021; Ribeiro et al., 2019). Além do efeito
de borda, o histérico de uso da terra pode aumentar a perda de biomassa (Coelho et
al., 2022; Ribeiro et al., 2019) por afetar as condi¢bes nutricionais dos solos, 0
tamanho da floresta, o seu formato e isolamento, impactando a presenca de
polinizadores e dispersores de sementes (Hill and Curran, 2005; Melito et al., 2018).

4.2.3. Angulo de inclinacao

O decréscimo da biomassa das secundarias iniciais com o angulo de inclinacéo
pode ter motivos semelhantes ao observado para as pioneiras: a maior exposicao do
relevo a radiacdo resulta em solos pouco Umidos e com baixo teor de matéria

organica, afetando o desenvolvimento das arvores.

4.2.4. P remanescente (20-40)

A biomassa das secundarias iniciais aumentou com o fésforo remanescente da
camada 20-40 cm do solo. O fésforo € um macronutriente que participa de diversos
processos metabdlicos nas plantas, desde a fotossintese até a respiragéo (Sorreano
et al., 2012), além de ser apontado como responsavel no aumento da produtividade e
da biomassa acima do solo (van der Sande et al., 2017). O fésforo apresenta baixa
mobilidade, podendo ser lixiviado das camadas mais superficiais, como os 20 cm
superiores, dos solos (Missong et al., 2018). Algumas espécies, como as pioneiras,
se beneficiam de associacbes micorrizicas para captura e absorcao de fosforo
(Dissanayaka et al., 2021), caracteristica menos observada em espécies nao
pioneiras (Yaffar et al., 2021; Zangaro et al., 2012).

Os sistemas radiculares mais extensos em algumas espécies permitem maior
absorcao de nutrientes pouco méveis, como o fésforo, devido ao aumento da area de

contato entre as raizes e o solo (Fernandes, 2006). Portanto, a aquisicao de fésforo
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pelas secundarias iniciais, associada a camada 20-40 cm do solo, pode ser uma
estratégia para adquirir o nutriente essencial as suas fungdes vitais e ao seu

crescimento.

4.3. Secundarias tardias

As espécies secundarias tardias germinam e se desenvolvem em ambiente
permanentemente sombreado, geralmente sob o dossel da floresta (Ribeiro et al.,
2019) como as espécies Eugenia florida DC. e Myrcia amazonica DC., da familia
Myrtaceae, presentes nos fragmentos estudados. A biomassa das secundérias tardias
aumentou com a area basal da parcela, indicando que o tamanho das arvores
circunvizinhas favorece o desenvolvimento desse grupo ecoldgico. Possivelmente, a
maior densidade de arvores gera sombreamento e microclima adequados as
secundarias tardias. Além disso, essas espécies se beneficiaram de areas com
menores perimetros, consequentemente menor luminosidade, que neste estudo
foram os fragmentos com maior raz&o (perimetro/area).

Entretanto, a menor distancia da borda do fragmento favoreceu o acumulo de
biomassa pelas secundarias tardias. Tal comportamento inesperado pode ser devido
a maioria das parcelas préximas as bordas serem fragmentos antigos, com arvores
de maior area basal, submetidos ao corte seletivo. Assim, as bordas desses
fragmentos podem ter sido seladas com vegetagcdo por alguns anos (Silva Junior et
al., 2020), ou as florestas secundarias regenerando no entorno do fragmento pode ter
amenizado os efeitos negativos da borda sobre as espécies (Nascimento et al., 2006).

O histérico do uso da terra foi importante para a biomassa das secundarias
tardias. Areas com histérico de agricultura e eucalipto tiveram maior impacto negativo
na biomassa comparadas as areas desmatadas e de corte seletivo. Os fertilizantes na
agricultura intensiva aumentam o teor de nutrientes nos solos e favorecem a
proliferacao de espécies pioneiras, pois essas sao mais eficientes na aquisicao de
nutrientes em detrimento de espécies tolerantes a sombra (Ribeiro et al., 2019). Além
disso, areas agricolas costumam ser abandonadas devido a salinidade e eroséo
resultante da irrigacao (Schulze et al., 2019), fatores que também comprometem o
estabelecimento de espécies florestais. Similarmente, a fertilidade dos solos e a
abertura do dossel nos antigos plantios de eucalipto podem ter desfavorecido as

secundarias tardias.
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As areas desmatadas tiveram maior biomassa, possivelmente por terem sido
seguidas por regeneracao florestal. Em seguida, as areas em que houve corte seletivo

podem ter sido beneficiadas devido ao uso menos intenso da terra.

5. Conclusao

O modelo bayesiano ajustado com prioriinformativa foi eficiente para a selecéao
de variaveis que mais fortemente influenciam a biomassa dos remanescentes de Mata
Atlantica. Os maiores influenciadores foram os atributos do fragmento, principalmente
aqueles relacionados a fragmentacao (ex.: area e razao de borda), e o historico de
uso. Além disso, esses influenciadores variaram com o grupo ecoldgico das arvores.

As espécies pioneiras, por exemplo, sofreram maior influéncia das
caracteristicas nutricionais do solo (a soma de bases e o teor de aluminio), do
tamanho da borda e da area do fragmento. A biomassa das secundarias iniciais
apresentou comportamento similar as pioneiras e reduziu com a area basal deste
grupo ecoldgico, indicando competicdo entre os grupos de sucessao inicial.

As espécies de sucessao tardia se beneficiaram de fragmentos com menor
exposicdo a luz e, diferente dos grupos de sucessao inicial, demonstraram
susceptibilidade ao histérico de uso da terra. Nossos resultados sugerem que as
consequéncias da fragmentagdo, como a reducao em area e o efeito de borda, e o
histérico de uso intensivo da terra sdo mais prejudiciais as arvores de sucessao tardia,
que geralmente sdo as principais contribuintes aos estoques de carbono. Nesse
sentido, 0 apoio a espécies secundarias tardias deve fazer parte das estratégias
globais de conservacdo dos remanescentes de Mata Atlantica, contribuindo para o

avanco sucessional desses fragmentos.
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CAPITULDO llI: Fatores antrépicos, climaticos e edaficos alteram a riqueza de
espécies de grupos ecologicos na Mata Atlantica
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1. Introducao

A Mata Atlantica (MA) é um dos biomas mais ricos em espécies e taxas de
endemismo do planeta (Ribeiro et al., 2019). A MA abriga mais de 2.000 vertebrados
e 20.000 espécies de plantas, muitos destes ameacgados de extincao (Rezende et al.,
2018). Apesar dessa grande riqueza, ela € o bioma mais fragmentado do Brasil e a
mudanca do uso da terra tem sido o principal responsavel pela perda de
biodiversidade (Aguirre-Jaimes et al., 2021), conducédo da sucessao em florestas
tropicais (Jakovac et al., 2021), reducao da riqueza e alteragcao da composicao de
espécies (Aguirre-Jaimes et al., 2021; Hill and Curran, 2005).

Além da reducdo em tamanho, uma area fragmentada é suscetivel a alteracdes
abidticas, como as mudangas microclimaticas (ex.: ventos fortes, altas temperaturas
e baixa umidade do ar) nas bordas (Magnago et al., 2017, 2014). Na Amazénia, o
microclima da borda aparenta favorecer temporariamente espécies de sub-bosque
(Albiero-Junior et al., 2021); enquanto na MA, as espécies pioneiras e exdticas
resistentes sdo beneficiadas em detrimento de espécies de sucessao tardia (Ribeiro
et al., 2019). Em geral, a fragmentacado tem reduzido a riqueza e provocado uma
mudanca na composicao de espécies para espécies de sucessao precoce (Aguirre-
Jaimes et al., 2021; Liu et al., 2019; Tabarelli et al., 2010).

Outros fatores, além do efeito microclimatico nas bordas, afetam a riqueza de
espécies florestais. Por exemplo, 0 aumento da fertilidade dos solos em fragmentos
préximos as areas agricolas favorece a proliferacao de lianas e pioneiras (Magnago
et al., 2017; Ribeiro et al., 2019), a topografia media gradientes microclimaticos que
funcionam como refugios para as espécies (McNichol et al., 2022) e o formato irregular
de um fragmento correlaciona com a alta regeneragédo de espécies exigentes de luz
(Hill and Curran, 2005).

A riqueza de espécies, ou numero total de espécies em uma regiao, € uma
variavel importante para embasar os planos de manejo e conservacéo florestal (Zipkin
et al., 2009). Entretanto, os estudos de riqueza sdo geralmente para arvores da
Amazénia (Albiero-Junior et al., 2021; Bentos et al., 2017) ou outras florestas tropicais
como: no México (Aguirre-Jaimes et al., 2021; Toledo-Garibaldi and Williams-Linera,
2014), Costa Rica (Hofhansl et al., 2020) e Gana (Addo-Fordjour et al., 2021; Hill and
Curran, 2005), com pouca representacao de estudos para a MA (Ribeiro et al., 2019;
Souza et al.,, 2021). Assim, estudar os fatores bibticos, abidticos e antrépicos
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influenciando a riqueza de espécies na MA contribuira para planos de restauracao
mais eficazes.

Enquanto a abertura de clareiras na da floresta amazénica aparenta
correlacionar com o aumento da diversidade de plantas (Bentos et al., 2017) e a
fragmentacao pode favorecer o crescimento de espécies mais tolerantes ao estresse
ambiental, como a Theobroma sylvestre (Albiero-Junior et al., 2021), espera-se que a
MA seja mais suscetivel a fatores antropicos, climaticos e edaficos apds disturbios.
Compreender os fatores atuando na riqueza de espécies na MA é essencial para
apoiar 0 avanco sucessional de seus remanescentes florestais.

Um método para examinar a riqueza de espécies em paisagens heterogéneas
sob efeito de fatores ambientais é a estatistica bayesiana. A analise bayesiana baseia-
se no conhecimento probabilisticos dos parametros do modelo (Gelman et al., 2013);
sendo eficiente para amostras com dados escassos, como espécies raras,
ameacadas ou com importancia funcional (Zipkin et al., 2009). A analise bayesiana
consiste em identificar os dados relevantes para a pesquisa (a escala de medicéo
desses dados, a variavel de resposta e os preditores) (1), definir um modelo descritivo
com parametros significativos e adequados a proposta te6rica da analise (2),
especificar a distribuicdo a priori dos parametros (3), verificar se a distribuicao a
posteriori é adequada aos dados e interpreta-la com base no comportamento do
fenbmeno em estudo (4) (Kruschke, 2015). O objetivo principal foi identificar os fatores
que afetam a riqueza de espécies de fragmentos da Mata Atlantica por meio da
estatistica bayesiana. Especificamente, as seguintes questées foram respondidas:
quais variaveis ambientais e antropicas afetam a riqueza de cada grupo ecolégico? E

como esses fatores interferem na riqueza por grupo ecologico?

2. Material e métodos

2.1. Areas de estudo

O estudo foi realizado em sete fragmentos de Mata Atlantica localizados em
Minas Gerais, Brasil (Figura 1). Todas as areas pertencem a regiao fitoecoldgica da
Floresta Estacional Semidecidual (IBGE, 2012; Veloso et al., 1991). A precipitacao
anual varia de 701 a 1737 mm.ano™', a elevagao de 242 a 1169 m acima do nivel do
mar e o declive de 2,97 a 65,81% em todos os locais (Tabela S1). Os solos nas areas
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de estudo sao acidos, com o pH entre 3,34 cm a 5,67, alto teor de matéria organica e
fertilidade variavel.
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Figura 1 - Mapa de localiza¢do dos fragmentos de Mata Atlantica no Estado de Minas
Gerais, Brasil. Fonte: Rocha (2019).

2.2. Coleta de dados

Cento e quatro parcelas retangulares permanentes de area fixa de 10 x 50 m
(0,05 ha) foram distribuidas nos fragmentos (Tabela 1). Todos os fustes com diametro
=15 cma 1,30 m (dap, cm) foram medidos e identificados botanicamente. As espécies
foram classificadas em trés grupos funcionais com base em Gandolfi et al. (1995):
pioneiras, secundarias iniciais e secundarias tardias. As espécies pioneiras
apresentam sementes que necessitam de luz para germinarem, as secundarias
iniciais toleram algum tipo de sombreamento e a tardias se desenvolvem a sombra
(Ribeiro et al., 2019).
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Tabela 1. Caracteristicas principais dos sete fragmentos de Mata Atlantica. A localizacao dos fragmentos florestais, o tamanho da
floresta, a quantidade, o tamanho e os anos de medicao das parcelas sao fornecidos

Idade de

Fragmento Municipio abandono Matriz Floresta (ha) Parcela Pa(lrr];e)la Medidas
(anos)

1 Guanhaes ~40 Euca"pg;sft'gresw e 106,0 20 0,05 20022007, 2012, 2017
, Area urbana, floresta e 1996, 1998, 2001, 2003,

2 Vicosa 60 pasto 21,8 50 0,01 2013, 2018
3 Caratinga ~g0  Eucalpto, ggrsfita’ lagoa  5g4 9 16 0,05 20022007, 2012, 2017
4 Caratinga ~50 ~ Eucalpto, ggrsfita’ lagoa 374 6 005 2002, 2007, 2012, 2017

Vicosa ~45 Area urbana e pasto 44 1 20 0,05 2010, 2015
Coronel ~50 Eucalipto, floresta e 384 12 005 20022007, 2012, 2017

Fabriciano ) pasto

- Vicosa ~80 Area urbana, floresta e 17.0 10 0.10 1994, 1997, 2000, 2004,

pasto 2008, 2010, 2013, 2016

1: Cachoeira das Pombas; 2: Mata da Garagem; 3: Ipaba Mata 1; 4: Ipaba Mata 2; 5: Centev; 6: Sao José e 7: Mata da Silvicultura.

A riqueza de espécies local, ou diversidade alfa, foi calculada considerando 0 numero de espécies por parcela para cada
grupo ecolodgico. O termo diversidade alfa é utilizado para caracterizar a variabilidade de espécies e individuos a nivel local sob
influéncia de fatores locais, como o teor de nutrientes do solo, e de macro escala, como variaveis climaticas (Whittaker et al., 2001).

R, =s/p (1)
Em que: R; é a riqueza de espécies por grupo ecoldgico, com i = pioneiras, secundarias iniciais e secundarias tardias; s € o nimero

de espécies amostradas e p refere-se a parcela
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2.3. Descricao das variaveis
2.3.1. Atributo da floresta e variaveis antrépicas

As seguintes variaveis antrdpicas: histérico de uso da terra, cobertura florestal,
idade de abandono, tamanho da floresta e distancia da borda; e a area basal foram
as variaveis preditivas definidas a nivel de parcela.

O histérico de uso da terra foi categorizado em quatro critérios: producao
agricola, desmatamento, plantagdes de eucalipto e corte seletivo. Os critérios de uso
e a idade de abandono das areas foram obtidos por meio de fotografias aéreas (1960,
1980 e 1990), imagens de 1985 do satélite Landsat, entrevistas com proprietarios e
titulos de propriedades.

A cobertura florestal, proveniente do MapsBiomas (Mapbiomas Project, 2019),
foi calculada para cada parcela utilizando buffers circulares com raios de 500, 1000 e
2000 metros para os anos 1985, 2002 e 2017 no ArcGIS 10.3.1 (ESRI, 2015). A
cobertura florestal foi determinada da classificacdo pixel a pixel (30 x 30 m) de
imagens do satélite Landsat pela plataforma Google Earth Engine (Mapbiomas
Project, 2019). A area do fragmento florestal foi determinada pelo ‘calculate geometry
attribute’ e a distancia da borda mais préxima foi calculada com o ‘near’, ambas
ferramentas do ArcGIS 10.3 (ESRI, 2015). Os tamanhos dos fragmentos variam de 17
km? a 264 km2.

2.3.2. Variaveis climaticas

A temperatura média anual, a precipitacdo anual, 0 nUmero de meses com <
100 mm de chuva e a precipitacao nos trés meses mais secos para cada fragmento
foi obtida da estacao climatolégica mais proxima. O déficit hidrico climéatico (CWD),
que é a diferenca entre Evapotranspiracdao Potencial (PET) e Evapotranspiracao Real
(AET), foi estimado seguindo Lutz et al. (2010) e usando a funcdo R CWD e AET de
Redmond (2019).

A CWD reflete as condi¢des de seca com maior precisdo do que a precipitacdo
total anual (Chave et al., 2014). O CWD mais negativo indica condicbes de alto
estresse hidrico e valores préximos de 0 (zero) indicam nao estresse hidrico (Poorter
et al., 2017). A média da precipitacao anual total e CWD para um, dois, trés e quatro
anos antes do ano de medicéao foi calculada.

2.3.3. Variaveis edaficas e topograficas
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Uma amostra composta de 23 amostras de solo foi coletada em duas
profundidades (0—20 cm e 20—40 cm) para cada parcela. O pH do solo em agua, os
cations trocaveis (Ca?*, Mg?* e AI¥*), a acidez potencial (H* + AlI®*), capacidade de
troca catibnica (CTC), saturacdo por bases (V), fésforo disponivel (P), fosforo
remanescente em solugdo (P-res) e matéria organica do solo (MO) foram
determinados usando métodos padrdo (Teixeira et al., 2017). As analises do solo
foram realizadas no laboratério de Fertilidade do Solo da Universidade Federal de
Vicosa (UFV), Brasil.

A topografia foi caracterizadas pelas varidveis: angulo de inclinacéo,
declividade e elevacao, calculadas usando a ferramenta Spatial Analyst no ArcGIS
10.3.1 (ESRI, 2015). O Shuttle Radar Topography Mission (SRTM) e os Modelos
Digitais de Elevagédo (DEMs) foram utilizados para a analise.

2.4. Anadlise dos dados
2.4.1. Selecao das variaveis

A correlagéo de Pearson foi realizada na primeira etapa, para determinar as
variaveis que seriam incluidas nos modelos estatisticos e para avaliar o efeito das
variaveis antrépicas e ambientais na riqgueza de espécies por grupo ecoldgico. Em
seguida, as variaveis altamente correlacionadas foram excluidas usando um limite de
coeficiente de correlacédo de = 0,9 (Leite et al., 2020; Rocha, 2021).

As variaveis do solo medidas na profundidade 0-20 cm e 20-40 cm n&o foram
utilizadas simultaneamente nos modelos, devido serem altamente correlacionadas em
todos as parcelas. Assim, as variaveis foram escolhidas de acordo com a sua
correlacdo com a riqueza de espécies por grupo ecoldgico.

A correlacao de Pearson foi utilizada para identificar correlagbes entre a area
de cobertura florestal usando diferentes raios (500, 1000 e 2000 m) e anos (1985,
2002 e 2017). Todos os raios e anos foram semelhantes e apresentaram alta
correlacdo com a riqueza de espécies, até 45%. Assim, utilizou-se a variavel cobertura
florestal com raio 500 m em 2017 para as pioneiras e secundarias iniciais, e raio 2000
m em 1985 nos modelos de riqueza das secundarias tardias.

As seguintes variaveis antropicas foram incluidas no modelo, dependendo da
correlacdo com a riqueza de cada grupo ecoldgico: idade de abandono, ano de
abandono, tamanho da floresta, perimetro, razdo de borda (P/A), distancia da borda e
histérico de uso da terra. Quanto as variaveis topograficas, a elevacao, a declividade
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e 0 angulo de inclinagdo da parcela foram considerados nos modelos de cada grupo
ecoldgico.

As variaveis climaticas mais associadas com a riqueza de cada grupo ecolégico
foram incluidas no modelo: a temperatura média, a precipitacao (anual, dos 3 meses
mais secos ou de 4 anos antes da medicao), o déficit hidrico (médio ou de 1 ano antes

da medi¢ao) e o numero de meses secos (menos de 100 mm de chuva).

2.4.2. Regiao de equivaléncia pratica (Rope)

A regido de equivaléncia pratica (rope) foi utilizada para avaliar a incerteza em
relacdo aos parametros dos modelos. O rope é uma regido correspondente a uma
hip6tese “nula” da abordagem frequentista, ele verifica a porcentagem do Intervalo de
Credibilidade que praticamente ndo tem efeito. Assim, se esse percentual for
suficientemente baixo, concluiremos que o parametro apresenta efeito importante
para o modelo. Se o percentual de rope for alto, o parametro pode ser considerado
como “praticamente sem efeito”, ou seja, uma magnitude insignificante (Makowski et
al., 2019).

2.4.3. Modelagem da riqueza de espécies de arvores

As variaveis quantitativas foram padronizadas, através da funcao scale do
Software R, para acelerar a taxa de convergéncia e permitir uma comparacgéao direta
dos seus efeitos na riqueza de espécies (Equacgéao 2).

Zi=(x;—Xx)/o (2)
Em que: Z; = valor padronizado da i-ésima observagédo; x; = valor da i-ésima

observagéo; x = média dos valores observados e o = desvio padrao.

A associagao de variaveis antrépicas e ambientais (topograficas, edéaficas e
climaticas) com a riqueza de espécies em fragmentos de Mata Atlantica foi verificada
por meio de modelos lineares por grupo ecoldgico.

2.4.4. Selecao, avaliacao e inferéncia de modelos

Um submodelo para cada grupo ecoldgico foi desenvolvido pela remogao
sistematica das covariaveis do modelo completo (Equacao 3), que néo contribuiram
para o ajuste geral.
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Vi = Bot+ Pix1+ Baxo+ -+ Buxy + € 3)
Em que: y; = riqueza de espécies para cada grupo ecoldgico, com i = pioneiras,
secundarias iniciais e secundarias tardias; x; a x, = variaveis antropicas ou

ambientais, fo a S = parametros do modelo e € = erro aleatdrio.

O modelo foi ajustado por andlise bayesiana, com priori informativa e nao
informativa, via Markov chain Monte Carlo (MCMC), técnica de simulacao para obter
a distribuicao a posteriori de cada parametro em um modelo (Gelman et al., 2004). O
MCMC foi aplicado usando a linguagem Stan através do pacote rstanarm (Stan
Development Team, 2017) em R (R Development Core Team, 2014). Utilizou-se um
burn-in de 100.000 iteracdes, 1 cadeia, uma taxa de desbaste de 10 e 1.000.000 de
iteracdes para cada distribuicdo a posteriori. A validacdo do modelo foi avaliada
graficamente conforme detalhado em Zuur and leno (2016) e a selegcdo dos
parametros do modelo foi baseada no fator de Bayes (BF) (Gelman et al., 2004).
Assim, os modelos que apresentaram seus parametros na area de rejeicao da
"hip6tese nula" foram preferidos em relagdo aos modelos fora desta area, situagéao
verificada pelo valor de rope e confirmada pelo fator de Bayes para os parametros
conforme (Equacéo 4):

__ p(posterior)
BF = p(prior) (4)

Em que: BF é o fator de Bayes calculado contra a hipétese nula; p(posterior) é a
probabilidade a posteriori de um Unico parametro e p(prior) é a probabilidade a priori
desse parametro. Um fator de Bayes maior que 1 pode ser interpretado como
evidéncia contra a hip6tese nula (Wetzels et al., 2011).

O valor de Rhat foi utilizado como critério de convergéncia. Quando os valores
de Rhat para os parametros estdo abaixo de 1,1, a convergéncia das cadeias de
Markov é alcancada (Gelman et al., 2013). O tamanho efetivo da amostra (neff) foi
analisado para cada parametro do modelo como medida da eficiéncia amostral. A
métrica neff € baseada na capacidade dos sorteios independentes em estimar o
verdadeiro valor médio do parametro (Gelman et al., 2013). O neff corresponde ao
namero de amostras independentes com o mesmo poder de estimacado das amostras
auto correlacionadas via cadeias MCMC (Kruschke, 2015). Geralmente, um tamanho
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efetivo da amostra maior que 1.000 € suficiente para estimativas estaveis (Blrkner,
2017).

2.4.5. Distribuicao a priori informativa e nao informativa
As distribuicées a priori informativas foram definidas com base nos dados das
areas de estudo, conforme especificado na tabela 2. Enquanto a priorinao informativa

dos coeficientes (B;) da regressao foi dada por:

Pr ~ Normal (0;2,5 * s,,/s,)
Em que:
s, =sd (x) e

o = {sd (y) se familia gaussiana,
Y 1 caso contrario

Onde sd é o desvio padrao.
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Tabela 2 — Distribuicdes a priori dos parametros dos modelos de riqueza dos trés

grupos ecoldgicos (pioneiras, secundarias iniciais e secundarias tardias)

Grgpp Priori Parametro Priori normal (u; o)
ecologico
1 B -1; 0,15
1 B2 -0,6; 0,16
1 B3 -0,7; 0,1
Pioneira 1 Ba -0,45; 0,5
1 Bs 4;0,8
1 Be 0,9;0,4
2 BuBe..Bx 0;25 % s,/s,
1 B 1;0,17
1 B2 1,3;0,23
s dar 1 B3 -1,2; 0,19
TR s s
1 Bs -2,5;1,4
1 Be -2,4;0,8
2 By, Bae-- By 0;2,5 * 5,/54
1 B4 -0,55; 0,17
1 B2 -0,65; 0,15
1 B3 1,2;0,16
Secun(_jéria 1 ﬁ4 -1,55; 0,72
tardia
1 Bs -1,5;1,2
1 Be 1,75;0,6
2 BuBo-Bx  0;25 *s,/s,

Onde: 1 refere-se ao modelo ajustado com priori ndo informativa e 2 refere-se ao
modelo ajustado com prioriinformativa.

3. Resultados

Os modelos ajustados com priori informativa (Figuras S9, S10 e Si1)
apresentaram erro padrao menores aos modelos ajustados por priori nao-informativa
(Tabela 3).
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Tabela 3. Intervalos de credibilidade dos parametros dos modelos ajustados com priori
nao-informativa (1) e informativa (2) e os fatores (variaveis preditoras) influenciando a

riqueza de espécies dos trés grupos ecoldgicos (pioneiras, secundarias iniciais e

secundarias tardias) para os sete fragmentos de Mata Atlantica

Média (90%

Grgpp Priori Variaveis intervalo a Desvjo
ecologico Posteriori) padrao
1 Idade de abandono -0,97 (-1,18; -0,75) 0,13
1 Razao (P/A) -0,52 (-0,79; -0,25) 0,16
1 Al (0-20) -0,62 (-0,78; -0,44) 0,10
1 LUH (Desmatamento) -0,41 (-1,19; -0,38) 0,48
1 LUH (Eucalipto) 3,47 (2,06; 4,74) 0,81
Pioneira 1 LUH (Corte seletivo) 0,82 (0,15; 1,48) 0,41
2 Idade de abandono -0,96 (-1,10; -0,81) 0,09
2 Razao (P/A) -0,56 (-0,72; -0,38) 0,10
2 Al (0-20) -0,66 (-0,77; -0,54) 0,07
2 LUH (Desmatamento) -0,41(-0,92; 0,12) 0,32
2 LUH (Eucalipto) 3,75 (2,86; 4,65) 0,54
2 LUH (Corte seletivo) 0,91 (0,5; 1,34) 0,26
1 Area basal (St) 0,98 (0,69; 1,26) 0,17
1 Razao (P/A) 1,19 (0,8; 1,57) 0,23
1 pH (0-20) -1,17 (-1,48; -0,87) 0,19
1 LUH (Desmatamento) -7,66 (-9,18; -6,22) 0,9
Secundaria 1 LUH (Eucalipto) -2,39 (-4,79; -0,12) 1,43
Inicial 1 LUH (Corte seletivo) -2,29 (-3,54; -1,03) 0,77
2 Area basal (St) 0,99 (0,79; 1,19) 0,12
2 Razao (P/A) 1,24 (0,98; 1,5) 0,16
2 pH (0-20) -1,18 (-1,39; -0,97) 0,13
2 LUH (Desmatamento) -7,68 (-8,62; -6,72) 0,58
2 LUH (Eucalipto) -2,49 (-4,09; O ,91) 0,96
2 LUH (Corte seletivo) -2,4 (-3,18; -1,6) 0,48
1 Area basal (Si) -0,47 (-0,74; 0 21) 0,16
1 Declividade -0,63 (-0,88;-0,4) 0,15
1 P remanescente 0,98 (0,71; 1,24) 0,16
1 LUH (Desmatamento) -1,49 (-2,64; -0,31) 0,71
1 LUH (Eucalipto) -1,45 (-3,1; 0,39) 1,07
Secundaria 1 LUH (Corte seletivo) 1,71 (0,78; 2,65) 0,57
tardia 2 Area basal (Si) -0,52 (-0,71; -0,34) 0,11
2 Declividade -0,63 (0,8; -0,46) 0,10
2 P remanescente 1,08 (0,91; 1,26) 0,11
2 LUH (Desmatamento) -1,62 (-2,37; -0,88) 0,45
2 LUH (Eucalipto) -1 44 (-2,72;-0,19) 0,77
2 LUH (Corte seletivo) 7 (1,11; 2,29) 0,36

Onde: o modelo 1 tem uma priori ndo informativa e o modelo 2 tem uma priori

informativa.
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A variavel historico do uso da terra foi importante para a riqueza de espécies
dos 3 grupos ecoldgicos. O modelo com melhor ajuste para a riqueza do grupo das
pioneiras apresentou influéncia da idade de abandono do fragmento (Figura 1a), da
razao entre o seu perimetro e area (Figura 1b) e do aluminio na camada 0-20 do solo
(Figura 1c).

O aumento da idade de abandono, da razédo (perimetro/area) e do aluminio na
camada 0-20 reduziram a riqueza das pioneiras (Figura 1a-c). Sendo que, o historico
de producéo agricola e desmatamento afetaram mais negativamente a riqueza de

espécies pioneiras comparados aos plantios de eucalipto e o corte seletivo.
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Figura 1 — Gréfico de efeito marginal de todos os preditores do modelo informativo
para a riqueza do grupo ecolégico das pioneiras. O histérico de uso da terra é uma
variavel categoérica representada por quatro classes.

O modelo com melhor ajuste para a riqueza das secundarias iniciais apresentou
influéncia da area basal das espécies secundarias tardias na parcela (Figura 2a), da

razao (perimetro/area) (Figura 2b) e do pH do solo na camada 0-20 (Figura 2c).
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Figura 2 — Gréfico de efeito marginal de todos os preditores do modelo informativo
para a riqueza do grupo ecolégico das secundarias iniciais. O historico de uso da terra

€ uma variavel categérica representada por quatro classes.
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A riqueza das secundarias iniciais aumentou com a area basal das secundarias
tardias e com a razao (perimetro/area). Por outro lado, quanto maior o pH na camada
0-20 menor a riqueza das secundarias iniciais (Figura 2a-c). O histérico de
desmatamento foi o uso da terra mais nocivo para a riqueza do grupo ecolégico. Além
dessas variaveis, o teor de matéria organica e o déficit hidrico também apresentaram
uma associacao importante com a riqueza das secundarias iniciais.

O modelo com melhor ajuste para a riqueza das espécies do grupo das
secundarias tardias apresentou influéncia da area basal das secundarias iniciais

(Figura 3a), da declividade (Figura 3b), do fésforo remanescente (Figura 3c) e do
histérico de uso da terra.
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Figura 3 — Grafico de efeito marginal de todos os preditores do modelo informativo
para a riqueza do grupo ecolégico das secundarias tardias. O historico de uso da terra
€ uma variavel categérica representada por quatro classes.

A riqueza das secundarias tardias diminuiu com o aumento da area basal das
secundarias iniciais e da declividade. Por outro lado, quanto maior o fosforo
remanescente na camada 0-20 do solo maior foi a riqueza das secundarias tardias
(Figura 3a-c).

A mesma tendéncia, de reducao e aumento na riqgueza das secundarias tardias,
foi observada para os quatros histéricos de uso da terra. Sendo que, as areas em que
houve corte seletivo seguida das areas em que havia produgéo agricola apresentaram
maior riqueza. Em sequéncia, as areas em que havia ou eucalipto ou foram
desmatadas apresentaram menor riqueza (Figura 3).

A razao (perimetro/area) foi a Unica variavel comum aos modelos com melhor
ajuste para o grupo ecolégico das pioneiras e das secundarias iniciais. Sendo que, a
razao (perimetro/area) apresentou efeito negativo sobre a riqueza das pioneiras e

efeito positivo sobre as secundarias iniciais. Ao analisar do efeito individual do
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perimetro sobre as espécies, verifica-se que o maior perimetro favoreceu as pioneiras.
Enquanto as secundarias iniciais foram favorecidas por perimetros menores (Figura
4).

Richness - 1.S

Figura 4 — Grafico de calor indicando o efeito dos preditores area e perimetro na
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riqueza de espécies para os trés grupos ecoldgicos: (a) pioneiras, (b) secundarias
iniciais e (c) secundéarias tardias, considerando constante o efeito da razéo

(perimetro/area). A riqueza refere-se ao numero de espécies por parcela.

4. Discussao

As arvores e 0s grupos de espécies estdo constantemente respondendo a
heterogeneidade do ambiente (Zipkin et al., 2009), devido a exposicdo a fatores
abidticos (ex.: luminosidade, causada pela mudanca do uso da terra, e fertilidade dos
solos) e bibticos (ex.: caracteristicas da vegetacao, como a composicao de espécies
e a area basal do povoamento) (van der Sande et al., 2017). Além disso, os fatores
antrépicos tém sido os principais impulsionadores da dinamica de habitats
fragmentados (Souza et al., 2021). A rigueza de espécies nos fragmentos da Mata
Atlantica brasileira foi influenciada por todos esses fatores, variando entre os grupos

ecolégicos.

4.1. Pioneiras
4.1.1. Idade de abandono e histérico de uso da terra

A menor riqueza de espécies pioneiras quanto maior a idade de abandono (>
20 anos de idade) pode ser devido a reducdo das condicbes favoraveis ao
recrutamento dessas espécies (Rozendaal and Chazdon, 2015). Por exemplo, o
fechamento do dossel reduz a qualidade da luz (proporcao dos comprimentos de onda
do vermelho para o vermelho distante) e a irradidncia de luz (radiacdo

fotossinteticamente ativa) que chega no piso florestal e, consequentemente, a taxa de
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germinacao das sementes (Carvalho et al., 2021) e o estabelecimento de plantulas de
espécies exigentes de luz € menor (Chao et al., 2022).

Os histéricos de uso menos intensivo, como o corte seletivo e os plantios de
eucalipto, beneficiaram a riqueza de espécies pioneiras, possivelmente, devido a
maior disponibilidade de nutrientes nessas areas. Alguns estudos evidenciam que as
pioneiras sdo mais eficientes no uso de excedentes de nutrientes, assim, seu
estabelecimento € favorecido em comparagdao com as espécies sucessionais tardias
(Ribeiro et al., 2019).

Ja as areas desmatadas ou anteriormente agricolas podem ter a fertilidade dos
seus solos comprometidas devido a erosao ou a salinidade (Schulze et al., 2019),

reduzindo a riqueza das pioneiras.

4.1.2. Razao (perimetro/area)

O formato da floresta, caracterizado pela razdo (perimetro/area), influenciou a
riqueza das espécies pioneiras nas parcelas. Sendo que, quanto maior a razao
(perimetro/area) menor o perimetro do fragmento e menor a quantidade de pioneiras.

As pioneiras e as lianas sao favorecidas pelas condicdes microclimaticas das
bordas resultantes da fragmentacao (Melito et al., 2018), como a maior luminosidade,
os solos mais férteis e menos acidos (Magnago et al., 2017). Assim, espera-se que
fragmentos menores e com maior razdo de borda (Laurance and Vasconcelos, 2009;
Ribeiro et al., 2019) apresente maior riqueza de espécies pioneiras. No entanto,
encontramos maior riqueza do grupo ecoldgico associado a valores menores de P/A
(razdo de borda). Isso ocorreu, possivelmente, porque neste estudo os valores
menores de P/A estdo associados a maiores perimetros e, portanto, podem ter
favorecido o recrutamento das pioneiras. Além disso, a regeneragdo das espécies
pioneiras pode ser beneficiada em fragmentos com perimetros mais irregulares (Hill
and Curran, 2005; Zambrano et al., 2020).

4.1.3. Aluminio na camada 0-20 cm

A fertilidade dos solos em florestas tropicais € um importante fator para o
crescimento e o estabelecimento das plantas, determinando, assim, a composi¢ao e
estrutura dos grupos funcionais da comunidade arbérea (Ribeiro et al., 2019). As
espécies exigentes de luz, por exemplo, sao favorecidas pelos niveis de calcio no solo

(Bizuti et al., 2018; Ribeiro et al., 2019). Isso ocorre porque essas espécies geralmente
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sdo mais sensiveis a acidez, beneficiando-se da correcdo solo para absorcédo e
incorporacao de nutrientes por suas raizes (Furtini Neto et al., 1999; Morais Junior et
al., 2020).

A menor riqueza de pioneiras quanto maior o teor de aluminio, na camada 0-
20 cm, confirma a sensibilidade de suas espécies a acidez. O aluminio téxico torna-
se disponivel para as plantas em pH do solo abaixo de 5, sendo um dos principais
responsaveis por acumular nas raizes das espécies, inibir a divisao celular, reduzir a

taxa fotossintética e os pigmentos nas folhas (Chandra and Keshavkant, 2021).

4.2. Secundarias iniciais
4.2.1. Area basal (secundarias tardias)

A riqueza das secundarias iniciais aumentou com a area basal das secundarias
tardias, indicando que as secundarias tardias proporcionam um ambiente favoravel ao
crescimento e desenvolvimento das secundarias iniciais.

Durante a sucessao florestal, a mudanca nas condicées de luminosidade leva
a substituicdo continua e constante de espécies, reduzindo, principalmente, a
quantidade de espécies pioneiras e aumentando a de espécies tolerantes a sombra
(Holz et al., 2009; Matsuo et al., 2021). As espécies tolerantes a sombra, como as
secundarias iniciais, podem sobreviver ou até mesmo precisar de sombra na fase de
plantula, mas requerem acesso a luz no decorrer de seu ciclo de vida (Hill and Curran,
2005). A condicao de luz relativamente alta pode causar a morte de muitas plantulas
recém-recrutadas, indicando a importancia da vegetacao de sub-bosque em atenuar
a luz que chega ao piso florestal (Chao et al., 2022).

4.2.2. Razao (perimetro/area)

A riqueza das secunddarias iniciais aumentou com a razdo entre o perimetro e
a area do fragmento, comportamento oposto as pioneiras. Isso ocorreu porque 0s
valores maiores de razdo (perimetro/area) estiveram associados a perimetros
menores, 0 que reduz os niveis de luminosidade que o fragmento recebe e favorece
o desenvolvimento das espécies secundarias iniciais em detrimento das pioneiras.

A fragmentacdo de habitats na Mata Atlantica resultou em um conjunto de
manchas de vegetagdo com baixa conectividade e suscetiveis a efeitos de borda
(Silva et al., 2020; Souza et al., 2021). Sendo que, as mudangas microclimaticas nas

bordas é um dos efeitos de borda responsaveis por afetar a estrutura da vegetacéao
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(Albiero-Junior et al., 2021; Hill and Curran, 2005). O aumento da velocidade do vento,
a diminuicdo da umidade e o aumento da temperatura do ar nas bordas podem
beneficiar lianas e espécies de crescimento rapido em detrimento de espécies de
crescimento lento (Magnago et al., 2015). Por outro lado, fragmentos maiores e menos
irregulares contém mais habitats interiores, favorecendo espécies tolerantes a sombra
(Liu et al., 2019).

4.2.3. pH 0-20 cm e histérico de uso da terra

A riqueza das secundarias iniciais foi menor quanto maior o pH em agua na
camada 0-20 cm do solo. Isto ocorreu, possivelmente, devido ao maior crescimento
das espécies pioneiras quanto maior o pH em agua (Bizuti et al., 2018; Morais Junior
et al., 2020), resultando em competi¢do entre os grupos ecoldgicos. Assim, 0 aumento
em area basal das pioneiras reduziria a luminosidade e os nutrientes necessarios ao
desenvolvimento das secundarias iniciais (Capellesso et al., 2020; van Breugel et al.,
2012).

Outra hipbtese é que as espécies se adaptaram aos solos naturalmente acidos
e pobres em nutrientes da MA, desenvolvendo mecanismos para melhor
aproveitamento de nutrientes e tolerancia dos altos teores de aluminio comum em
baixo pH (Chandra and Keshavkant, 2021). Assim, as espécies secundarias iniciais
teriam maior desenvolvimento em solos acidos em comparagéo aos solos basicos.

As areas agricolas e os histéricos de uso menos intensivo, corte seletivo e
plantios de eucalipto, beneficiaram a riqueza de espécies secundarias iniciais.
Geralmente, as praticas agricolas alteram as caracteristicas quimicas do solo com o
intuito de aumentar seus niveis de fertilidade (Ribeiro et al., 2019). O maior teor de
nutrientes das areas anteriormente agricolas ou de uso menos intensivo pode ter
beneficiado as secundarias iniciais. Por outro lado, as areas anteriormente
desmatadas apresentaram a menor riqueza de espécies devido serem areas

suscetiveis a erosao e degradacéo, resultado de praticas de manejo insustentaveis.

4.3. Secundarias tardias
4.3.1. Basal area (secundarias iniciais) e historico de uso da terra

A riqueza das secundarias tardias diminuiu com a area basal das secundérias
iniciais, indicando que as secundarias iniciais competem por recursos (agua e

nutrientes) com este grupo ecolégico. A competicdo no inicio da sucessao em
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florestas tropicais ocorre principalmente entre arvores circunvizinhas, afetando a
dindmica populacional de espécies arbdreas (Andrés, 2019; van Breugel et al., 2012).
Assim, a regeneracgao e o crescimento rapido das secundarias iniciais podem levar a
escassez, ou até mesmo esgotamento, de recursos (agua ou nutrientes do solo) para
as espécies de crescimento mais lento, como as secundarias tardias.

O histérico de corte seletivo e agricultura apresentaram maior riqueza de
espécies secundarias tardias devido ao carater sustentavel e maior teor de nutrientes,
respectivamente, dessas areas. Por outro lado, a abertura do dossel nos antigos
plantios de eucalipto e nas areas desmatadas, e 0 consequente aumento na

luminosidade, pode ter comprometido o desenvolvimento das secundarias tardias.

4.3.2. Declividade (%)

A menor riqueza de espécies secundarias tardias com o aumento da
declividade pode ser devido a maior exposicao do relevo a radiacao, resultando solos
pouco umidos e com baixo teor de matéria organica (Marapara et al., 2021). Assim, a
germinacdo e o estabelecimento de plantulas de espécies secundarias tardias
estariam comprometidos.

Os diferentes habitats topograficos (ex: plano, declive e topo de morro)
influenciam a estrutura e a composicao da vegetacado por oferecer variedade de
microclimas e também por servir como barreiras a dispersdo de sementes (Addo-
Fordjour et al., 2021). Por exemplo, a topografia mediou gradientes microclimaticos
em regido de transicao semiarida no vale do rio Niobrara (Nebraska, EUA), resultando
em maior riqgueza de mudas e arvores adultas em habitats mais umidos, menos
expostos a luz e em altitudes baixas (McNichol et al., 2022). Em floresta tropical de
terra firme em Gana, o habitat de vale apresentou maior diversidade de espécies em
comparagao com o habitat de encosta, mais suscetivel a eroséo e a alta lixiviagao de
nutrientes (Addo-Fordjour et al., 2021).

Por outro lado, microclimas quentes e de alta radiagcao favoreceram arvores e
arbustos em regides montanhosas e frias de Niwot Ridge (Colorado, EUA), regidao
naturalmente colonizada por vegetagao de tundra (Mesquita et al., 2018). O aumento
da diversidade em encostas também pode relacionar-se com medidas de preservacao
de um pais, que restringem as intervencées antropicas em dareas suscetiveis a

impactos negativos (encostas, topos de morros e bordas de rios).
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4.3.3. Fosforo remanescente 0-20 cm

A riqueza das secundarias tardias aumentou com o fésforo (P) remanescente
da camada 0-20 cm do solo, reforgando a importancia do nutriente as espécies deste
grupo ecoldgico.

O fésforo € um macro nutriente requerido em processos essenciais as plantas,
como a fotossintese e a respiracao (Dissanayaka et al., 2021; Sorreano et al., 2012).
A baixa mobilidade de P nos solos (Missong et al., 2018) faz com que as plantas
desenvolvem estratégias para a aquisicao do nutriente como: associagao com fungos
micorrizicos arbusculares e a atividade de fosfatase (Etesami et al., 2021; Ferrol et al.,
2019), comuns as especies pioneiras. Geralmente, as pioneiras sdo mais favorecidas
com o aumento da fertilidade dos solos em comparag¢ao com as espécies de sucessao
tardia. Entretanto, em solos tropicais pobres em P, espécies nao pioneiras tém
adotado a estratégia de ramificacao de raizes para a aquisicao do nutriente (Yaffar et
al., 2021); indicando que esse elemento, ao ponto de ndao causar acumulo, pode

favorecer as tolerantes a sombra.

5. Conclusao

A rigueza de espécies é uma variavel importante para apoiar acdes de
conservacao na Mata Atlantica. Observou-se que a fertilidade dos solos, a competicao
e, principalmente, as a¢des antropicas impactaram os grupos ecoldgicos das arvores
nos fragmentos. Sendo que, o efeito de borda, consequéncia da fragmentacao de
habitat, e os histéricos de uso intensivo da terra determinaram os estagios de
sucessao florestal.

As espécies pioneiras foram favorecidas pela maior luminosidade e pelos solos
menos acidos encontrados nos fragmentos de maior perimetro. As secundarias
iniciais demonstraram preferéncia por habitats mais interiores e por uma vizinhanga
composta especialmente por secundarias tardias. Ja as secundarias tardias
competiram em desvantagem com as secundarias iniciais, foram exigentes de fésforo
e preferiram solos mais sustentaveis e com maior teor de nutrientes para
desenvolverem. Observa-se que a fragmentacao e o uso intensivo do solo provocam
um aumento de espécies pioneiras em detrimento de espécies de sucessao

secundaria, impedindo o avango da sucessao florestal. Isso ressalta a importancia de



100

praticas de conservagao que favorecam os grupos de espécies mais ameagados com
a fragmentacédo na Mata Atlantica.
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CONCLUSOES GERAIS

A estatistica bayesiana foi eficiente para a modelagem da riqueza de espécies,
do crescimento e da biomassa florestal na Mata Atlantica brasileira (MA). Sendo que,
os influenciadores da riqueza, do crescimento e da biomassa variaram com o grupo
ecolégico das arvores.

As variaveis ambientais (ex.: climaticas, edaficas e topograficas) e antropicas
(ex.: mudancga do uso da terra e idade de abandono) diferiram em importancia positiva
ou negativa entre as espécies pioneiras, secundarias iniciais e tardias. Assim, foi
possivel identificar os grupos de espécies mais susceptiveis aos impactos da
fragmentacao e os influenciadores da sucessdo na MA. Nossos resultados apontam
fatores que podem ser gerenciados para a manutencdo e conservagao dos
fragmentos de MA, permitindo embasar os planos de restauracao florestal de habitats

fragmentados.
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Tabela S1. Visao geral de sete fragmentos de Mata Atlantica localizados em Minas Gerais, Brasil. Média e Desvio Padrao das

principais caracteristicas de cada area com base nos valores das parcelas individuais. Destaque para a area basal, o crescimento e

a biomassa dos 3 grupos ecolédgicos analisados (Pioneiras - P, secundarias iniciais - ES e secundarias tardias - LS)

Caracteristicas

Fragmentos da Mata Atlantica

F1 F2 F3 F4 F5 F6 F7
Biéticas
Espécies (n) 31 33 25 37 24 40 30
(£7) (+4) (£8) (£9) (£7) (x14) (£5)
Fustes (ha) 2008 1748 1765 1825 1610 1616 1482
(+664) (£300) (x454) (£264) (x484) (£344) (£305)
BA (m2ha) 18,85 23,17 16,46 25,38 19,11 22,99 27,33
(£6,32) (£3,19) (£6,05) (£7,61) (£5,32) (£8,45) (£8,47)
BA (m?/ha) - P 6,13 2,96 4,59 4,3 6,24 4,98 2,77
(£3,39) (£1,36) (£2,75) (£1,87) (£3,78) (x2,33) (£2,47)
BA (m?ha) - ES 8,66 14,37 7,18 15,5 11,05 10,02 20,36
(£6,07) (£3,83) (x4,44) (£8,56) (£5,07) (£3,54) (£8,64)
BA (m?ha) - LS 2,38 4,72 3,31 3,81 1,54 416 3,9
(£1,96) (£2,53) (£1,91) (x1,14) (x1,85) (x4,25) (£2,49)
Crescimento (% BA) - P 2,34 1,66 2,95 1,59 2,99 2,91 2,14
(£1,23) (£1,37) (£1,64) (£1,01) (x2,06) (£3,21) (£3,95)
Crescimento (% BA) - ES 2,89 1,92 2,54 2,10 3,48 2,53 2,21
(£1,01) (£0,73) (£1,73) (£0,85) (x1,79) (x1,48) (£1,98)
Crescimento (% BA) - LS 3,14 2,14 3,31 3,03 3,80 3,00 2,62
(£1,54) (£0,81) (£2,64) (£1,12) (£3,11) (x1,94) (£3,36)
Biomassa (Mg/parcela) - P 21,78 7,81 16,73 16,41 21,83 17,05 9,96
(£15,2) (£4,03) (£12,84) (£7,49) (x14,81) (£8,63) (£11,13)
Biomassa (Mg/parcela) - ES 42,90 55,89 23,58 72,86 4422 43,52 116,15
(+64,63) (£17,95) (£19,3) (£46,39) (x27,31) (£20) (167,45)
Biomassa (Mg/parcela) - LS 7,84 21,85 11,01 14,04 5,36 19,89 20,54
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(£7,85) (£14,79) (£7,56) (+4,43) (£7,92) (x28,12) (£16,67)
Recrutamento de fustes (n/ha/ano) 44 45 42 33 66 35 30
(£34) (£30) (x25) (x16) (£39) (x18) (£27)
BA Recrutamento (m?/ha/year) 0,11 0,12 0,13 0,08 0,20 0,10 0,08
(£0,09) (£0,08) (£0,09) (£0,05) (x0,12) (x0,06) (£0,07)
, 42 42 44 37 33 29 37
Mortalidade de fustes (n/ha/ano) (+48) (+34) (+32) (+24) (+20) (+21) (+25)
. 0,35 0,42 0,41 0,40 0,38 0,32 0,45
BA Mortalidade (m“/ha/ano) (+0,50) (+0,38) (+0,30) (+0,34) (+0,47) (+0,30) (+0,47)
Ambientais
Tamanho da floresta (ha) 106,00 21,80 264,00 37,30 44 11 38,40 17,00
Elevagéo (m) 959,80 719,40 267,75 267,83 696,85 846,67 726,30
(£88,09) (£5,55) (£19,29) (£25,02) (x21,26) (£56,93) (£13,23)
Declividade (%) 30,52 27,29 26,25 29,07 33,86 36,35 25,46
(£9,22) (£6,40) (£13,27) (£3,94) (£10,24) (£15,01) (£8,84)
Angulo de inclinacao (%) 161,27 298,69 265,53 109,46 156,10 179,92 162,74
(£88,05) (£38,77) (£36,29) (£28,02) (£39,99) (+26,83) (£19,17)
Cobertura florestal (ha) 264,97 148,97 289,61 302,07 66,71 277,78 109,91
(£11,25) (£3,74) (£9,73) (£2,11) (£3,41) (+6,49) (£10,72)
Distancia da borda (m) 101,90 64,70 88,58 74,16 89,74 120,71 103,80
(£69,26) (£7,04) (£76,65) (£35,07) (£33,78) (£68,75) (£39,83)
Climaticas
Precipitacdo (mm) 1112,74 1254,77 1194,38 1194,38 1254,77 1263,92 1254,77
(x214,50) (¥260,52) (£298,96) (+298,96) (#260,52) (+226,07) (+260,52)
CWD (mm) -1021,36 -881,24 -2020,77  -1499,09 -864,35 -940,19 -941,14
(x432,50) (¥299,13) (£563,16) (+502,88) (£354,39) (+395,45) (+248,97)
Precipitagio meses secos (mm) 30,84 39,44 33,99 33,99 39,44 39,84 39,44
(£33,57) (£34,82) (£30,13) (£30,13) (+34,82) (£30,99) (£34,82)
Precipitacdo 7,82 7,47 7,53 7,53 7,47 7,38 7,47
< 100mm (£1,17) (£1,24) (£1,28) (£1,28) (+1,24) (x1,18) (£1,24)
Temperatura média (°C) 20,85 20,11 24,15 24,15 20,11 19,51 20,11
(£1,59) (£0,40) (£1,73) (£1,73) (+0,40) (£1,97) (£0,40)
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Em que: F1 = Cachoeira das Pombas; F2 = Mata da Garagem; F3 = Ipaba Mata1; F4 = Ipaba Mata 2; F5 = Mata do CENTEV; F6 =
Sao José e F7 = Mata da Silvicultura. CWD = Déficit hidrico.
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Figura S1. Grafico de densidade a posteriori dos modelos de crescimento ajustados
com priori informativa (2) para o grupo ecoldgico das pioneiras, indicando ganho em

informacgéo ao reduzir o intervalo de credibilidade a posteriori.
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com priori informativa (2) para o grupo ecolégico das secundarias iniciais, indicando

ganho em informacao ao reduzir o intervalo de credibilidade a posteriori.
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e 20—40 cm). Quadrados azuis indicam correlagdes negativas e quadrados vermelhos

indicam correlagdes positivas.



CWD 1y
CWD 2y
CWD 3y
CWD 4y
Less 100 0.110.03 0 -0.13-0.160.16
Precp dry -0.160.18 0.05 0.050.11 0.13 0.11
Precp avrg 0.28-0.340.06 0.08 0.11 0.17 0.05 0.01
Precp 4y .140.11 0.2 0.28 0.1 -0.08
Precp 3y .12-0.43-0.170.09 0.24 0.33 0.17 -0.1
Precp 2y 0.450.22 0.23-0.020.11 0.26 0.14-0.19
Precp 1y 0.5 0.2 0.21 0.240.01 0.1 0.2 0.25-0.18
Precp -0.35-0.14-0.060.08 0.26 0.25 0.07 D..-4'9‘0.21 0.150.18 013052
Temp avrg .0.25 0.250.16 0.12-0.15-0.23-0.11
Temp .0.21-0.040.02-0.13—0.09—0.12—0.06—0.0
Growth Survivors - LS -0.010.09-0.12-0.010.07 0.1 0.06-0.07-0.180.11-0.060.02 0.05 0.04 0.01-0.05
Growth Survivors - ES 0.39-0.070.05-0.14-0.040.02 0.06 0.01-0.12-0.150.21-0.050.03 0.07 0.04 0.02-0.03

Growth Survivors - P 0.5 0.29-0.020.05-0.030.01 0.050.06 0.04 0 -0.020.07-0.040.010.020.02 0 -0.01
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Figura S6. Correlagdes de Pearson entre o crescimento das espécies pioneiras (P),

secundarias iniciais (ES) e secundarias tardias (LS) e variaveis climaticas. Quadrados

azuis indicam correlagbes negativas e quadrados vermelhos indicam correlagoes

positivas.
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Figura S7. Correlagdes de Pearson entre o crescimento das espécies pioneiras (P),
secundarias iniciais (ES) e secundarias tardias (LS), variaveis ambientais (tamanho
da floresta, distdncia da borda, angulo de inclinacdo, declividade e elevacao) e
variaveis biéticas (area basal de P, ES e LS). Quadrados azuis indicam correlacoes

negativas e quadrados vermelhos indicam correlagbes positivas.
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Figura S8. Correlagdes de Pearson entre o crescimento das espécies pioneiras (P),

secundarias iniciais (ES) e secundarias tardias (LS), area de cobertura florestal (raios

de 500, 1000 e 2000 m para os anos de 1985, 2002 e 2017) e area basal. Quadrados

azuis indicam correlagdes negativas e quadrados vermelhos indicam correlacbes

positivas.
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Figura S9. Grafico de densidade a posteriori dos modelos de riqueza ajustados com
priori informativa (2) para o grupo ecolégico das pioneiras, indicando ganho em

informacgéo ao reduzir o intervalo de credibilidade a posteriori.
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Figura S10. Gréfico de densidade a posteriori dos modelos de riqueza ajustados com
prioriinformativa (2) para o grupo ecolégico das secundarias iniciais, indicando ganho

em informacao ao reduzir o intervalo de credibilidade a posteriori.
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Figura S11. Gréfico de densidade a posteriori dos modelos de riqueza ajustados com

prioriinformativa (2) para o grupo ecologico das secundarias tardias, indicando ganho

em informacao ao reduzir o intervalo de credibilidade a posteriori.



