
Introduction

,���"����M��
����6:�
�
;�
�����
C
���
����
���
�
/

�
���@
���
���:�	-;��@��������
���A�����
�
�������
��
�
���
�
�
���:�	-;��,�
���	-�
�����������������
�����/
�
���@��?���
���
�
�
���4����������@�����������
����	-
:+������G���������EEE;��#������������@�@�������4������
�?���
���
�
�
�������� �����
���
�
�
����@��
�C��������
���������
����:	*+;�����
�������������/?�
��������
�/
���A����:)�����������
���EE9;��&�����������/?�
�����
�	-���������
���
��
���������
�����
�
�����
���
�
�
��4���

��
����@
�����������F
�����
�������
������?���������
/
�C�������������������@����
�����:����4�)�������2;��,��
"����M��
���������@�����JA�������������C
�������@�����
�����
�������
������
��������
��������
�
�
���������������
������������������C�����
����"�J���������!
��:���6;
����3���
�����������:���2�;��CA��������
��A��A�������
��
��� ����� �
M�� 
��F
��
��� ���� �
���F
������ �����
@�
@������ ���
��
���� ��A���

������!��� ��))���'����"�������� (�)� ��'�)�)�'�� �"�):�)��
,���)� �!����� ���')�!�� ���� � '%�� ,�)��@� �*)8�� �(� �)��
��@�� ���3*���'�
$=�n8��/(�=�8/;
�&�++�$��&/7�/(�8>
�+�)��+���(/>�/8#�)/++��)/(+/)�>
 ��#�$���!��$���"� �!�"�"#"��;F/� ���$���"$+�"#� :/� 29 99� J$�!�##'� ��!��!)
5��!������"*� $%����"��!���!��!)/����#�"*� $%��$���"� ����!���/��
�
$��    � J$�!�##'���!��!)

���!����
�$�
�&�'�����
�&�
�+�����
�+������)��	� �
�)�����5�������
������������
���&�����
��@���#����A���
��
&
�������"�����$����
��� ���
�������������"����M��
�����@�,����$
M��#��F
��
����
��"����$���"�*���:�;>�2�6722��

���"���"

,��� ��Q���
��� �@� ��
�� ��
��� ?��� ��� �JA����� ���� �JA��������� ��A��
��� �@� �
������� ������ �����
��� :&"$;� C���
��� ?
��
������� ��� ����� �
M�� 
��F
��
��� A��A���
��� @��C� ���� @������� 1
��� ��
�� A
�A���4� ?�� ��������� ���� ������
�� �@� ���� "����M� �
���
��� �� C������ @��� �����C
�
��� ��CA��J
��� 
�� @������ ���
��
���� ,��� "����M� �
���� 
�� �� ��A��������
��� �@� ���� �����
���� �@
�����
��� ��C
������ �C���� ������ 
�� ���� @������� ,����@���4� 
�� A�������� �� ����
���� �����
A�
��� �@� ���� �������� ���?���� ���������
���� 
���������4� A���
�
��� ?
��� ���
����� 
�@��C��
��� ��� ���� ������� �@� 
��F
��
��� �C���� ����� �
M��� 
�� ���� @������� ,��
C����������� ������� ?��� �� �����
���� ��������
��� ������
�� :��&;� �@� &"$�C���
��� ���
���� ���
���� F
���
���� ������ ���� "����M
�
����� ���
���� ��C���������� ����� C���� �JA��������� A�?��� ���� ��� �
������ @��C� 
��
���� �@� ����������
��� �@� ���
��� ��
����4
�
��� ��� ���� "/���@@
�
���� �@� ���
��
��� :
���4� )
�
� ���@@
�
���;�� ,�
�� 
�� �
����� ��������� ��� 
�� ��C���������� ���� "����M
�
����� @��C� ����� �
M��� ���� ���
��� ��
����� ��� ��� �������� ���������  �������4� ���� ��
��� �@� ��A������ �����
���� ��CA������
����?��� 
�� ��� �������� ���� ��������
��� �@� �����
�� C���
��� ?
��� ����� ���C���� �@� ���� �
���4� ����
�
��� ���� �@@����� ����� ���
��� ��������� 
�� &"$� �
������ 
�� �����
��� ?
��� ����� ����G
��� �������� �����
���� 
��C
��
�������� @�������� ,��� @
���� ��&� ��CA�����
?��� C���� �������� ��� ���� ��C
����� ����A�4� ���� �����@���� 
�� 
�@�
������ ���� &"$� �
������ 
�� �� �������� �J������ ,�
�� ��C
����
������ 
�� C�
���� �����
���� ��� ����A�� ������ C���
��4� ���� ��
�� 
�� ��A����� C�
���� ��� ���� @������ ������ �����
��� ����
���� ,��
������� ��&� ��CA������ ?��� C���� �������� ��� ���� ������AC���� �@� ���� 
���������4� ?�
��� 
�@�
������ ���� ������ �C�
��� �@
���
���� ��������� ���� ���� �G�?����� �@� ���
�� ��
������ -
�
��� ��������� ��
��
��� ���� "����M� �
���� @��C� &"$� �
������ ��
��
A���
��� @������ 
�������
��� ?
��� 
CA������� �����
���� ��� @������ ���
��
���� ���������
��
���

���� -�
��A� �
������� ������ �����
��4� @������ 
��������4� ����� �
M�� 
��F
��
��4� "����M� �
���4� �����
���� ��������
��
������
�

,���)
�
����@@
�
����:>�T�)
�
��E��4�)��������E6�;

��������
��
���������
A�����
����������������������"����M
�
����� ,���>�� 
�� ���� ���
�� ���?���� ���� ������� ���
@
����"/C�C����4�����
�� 
�� �����@�����@������@��������
���"/���@@
�
�����@����
��
���:�/��T�+��G
����EE�;��#�

�� �����@���� �� ������� ������ �����
A���� �@� ���������/
�
��4�
���������
����
�A���
��������
�
��@����������������
?��G� ���� �������������C�
���� ��� ���� ����������� �@

�
����:8��J���������E�E4�"�J���������!
�����64�	
�
/
C��� ����;�� +�?����4� C���� ����
���� ������
�� �@� ���
"����M��
������������"/C�C������������
��������
�����
������ �@� ����
�
��� �� ������ 
����
���� ��CA��
���� �@
���
��
����A��A���
����@�����@�������-�����
��������4����
������
��� ���� ����� ��������� ����� �
����� ��� ��
��
��
������
M��
��F
��
������"/C�C����4���A��
�����?
�����/
����� ��� ���
�� �����
���� ?
��� �
������� ������ �����
��
:&"$;��
������:%M��C
������	�����
�����24�3���
�/
�������������2�;��,���������@�&"$�
����
��
���������C/
A��J
����@�@���������
��
���
�����������������A��
����@

���������	��
�

���

����
��������
��������
��


	
��������
��
��	

������� 	
��
���

�"�����",� ��--�,"����� "�",.���� 5�-� ����-+-����/�"�-$�-��� ,"��-� 2���2



&"$����A���
�����A���������������C
���������A�4�A��/
�
�
��� 
�@��C��
������
�� ����
����������:*���������
�����������;�

-
�
��� �� �
CC��
M��� ���� �����
��� ���?���� ���
"����M��
������������>���#������"����M�A���4������
/
��������
�����A�����������
�
��
����@���CA������F
��
/
��4� 
��?�
������������
����
@@����������?���������	-
��������?�
�������	-�
��M���4�����������>�P��:1�
�/
�������$����
���E�5;��,���"����M��
����������
��A��A/
�������� 
�� 
��C
��
A�
���
����������� 
����
���4� 
�������
?����4��?���	-��A�������������C��"����M��
����
@�����
�
@@��� ��� ��C
��
A�
���
��� ��������� :+������G� ��� ���
�EEE;��,����@���4�����>��A���
������C���
����@����
�/
�
�
��� 
�� ������
�C������?�
���
�� 
����
�������������/
����AC���� �������4� ���� ���� ���
��>�P�� 
�� ��������
�������@������������?
��������������@��F
���	*+4�������/
������@����
���
M���-
�����C���4�3���
�����������:����;
A�
������
�� ���� 
CA�������� 
�� @���������@� ��CA��
��
"����M��
��������
���������
������������������������/

���� 
�
@��C� �	-4�?�
��� ���CA���
������ ����
��� ���
C
��������
���@�>�P��=��,�
�� �
���C��������@������

���� ��� �� ���
����� �
���
C
������ ���?���� ����� ���

�����/�
M���@������������:3���
��������������2�;��-
/
�����4� ���� �
������ �
�A���
��� 
�� �� �	-� 
�� �
���� ��� �
C�J
C������
C������
���
�
�
��4�?�
������CA���
�����
����
�������C�J
C
C����
���@�>�P���#��@����������
�
�������
��������
�
���?�
��������A���������������
�
/

��
����@� ���� ����� �
�� ����� ����
��
��� @���C���� �����
����4�����CA��
���@������
�@
�
����
C�����@�������C���
�����
���� ����
��
��� @��� C���� ���C� ����
��� :$��
�/
��CC�������"� �������;�

#����
����
��4�?���JA�����������JA�����������A��/

����@�&"$���C��������
���@��������
�
�������������
M�

��F
��
��� A��A���
��� �@� ���� @������� 3���
���� ��� ���
:���2�;������M������������
����@�&"$�C���
�������A�/
�
@
�� 
��
������4�?�
������������
A��������
�� �����C/
A�
�
���������CC������@�����"����M��
�����&����
���
���A�@��?����?������@��
�������C����A��@�
��������/
�
�� �@� ���� �����
���� ��������� ������ ����?����� �
����
,��� ������
�� �@� ���� ���
��� "����M� �
����?��� ������

�� ������ ��� �������� ���� �@@���� ����� �����
���� �@� ����/
�
��� ��C
������ �C���� ������ ���� 
�� ���� ���
��� ���
�
���������@��C����&"$��
������,����
C��@���
����������

�������F

�����C����A��@�
���G��?�������@������@@����
����� &"$�C���
��� ����� ��� �
@@������ ���C����� �@� ���
"����M��
����

Materials and Methods

,�
����
����
���?�����������@��������@��������
�/
������?
������&", �)�C
�
�������� :%A����4�����/
��;��������C
�
�
A��
����@�8

������������
������A���/

�����@�(�����8����
��:-
�����T��AA��J������>�6�\2�Y�(T
����>�2�\��Y�!T��2��7�=��C����������������;��	�C
����

C�"�
��;��"����M��
������@��������
����������
�C������
���
�
�
����:?�
�������;��������
��������A���
�������������/?�
�����
�
���
�
�
���� :���G� ����;

���������	��
�

���

����
��������
��������
��


	
��������
��
��	

������� 	
��
���

�"�����",� ��--�,"����� "�",.���� 5�-� ����-+-����/�"�-$�-��� ,"��-� 2���2



����� �A��
��� 
�� $����� A
��� :��!#�� �*����"���� "�;4� ��/
��
��
��� @��� 9�L� �@� ������ �����
��� ���
C�4� ?
��� �
C
����A��A���
����@�(��?����A�
���:������������i"�j
8�����;��������
�
�
���������,���@
������CA�������
��/
����@�9E��F
�����A�����?
����
�����
M
�����4��=����2�_C4
����
���
�������
����������������
��������������
���?��
�����C
�����
�Q���
����4�?
�������
�����
������
���
��
�����������@����
��
�
���
������������!����������:�;�?
��
	*+�������������=��C������
����������������5�C�����
?���C���
������������������*�����������?��������
/
������@����
��������C��:&



4�C�;��������G���:�;�������/


�������������
���	*+��-����?
���3���
�����������:����;4
��CA���"����M��
�����?��������
�������A���/��������
�����
C
���
���A��A���
����:�



;��@���������������������


�������
�����������
C
���
���A��A���
�����@����C����/
�
����

�
:�

-
P!

-
I!;�����
�����@��C���������G���������,��

��CA����
��/�������������
C������@�>��������A�����
)�������:�E6�;�?����CA������@�������
���
�����������/
�
��������������������
@@�����������������?
��
������
@������A����

1���AA�
����
�������
���&"$������ :���E�A
�����
C/��;��,���&"$����
����?����A���������
�
���,�����/
������@�?���� :,�������
�4�-
�����;4��������
�
���� ���/
��
��C�����:	, ;�?���A���
����@��C����
���������
/
@
��� ��� ���
���� ���
��� ��
����� ������ ���
��� �����
?��������
��������
������
�������	, ����
�
���
����/
�����������
��
�
�
���&"$����
����&������@�&"$�C��/
�
���?�������������?
���-.$#%(���@�?����:����
���2��4
.$	&� -������ $���
��;4� 
�
��� �� C� ��� ����A�� �����
����������: �)�
���������;��,���&"$�C���
�������
���
��� ,����� �� ?���� ��CA
���� @��C� ���� ��
���/�����/
���
����
���
�
�
���4�@����?
������������/�@/���/����
�
&"$���C��������
���:(����������;��,����
���
�������
�����C���
�����"/C�C������������
�����
���:+��G
��
�EE�;4����������@��������)
�
����@@
�
����?��4�
����
�
�����4� ����� ����
������ @��� ���� �
���
�
�
��� �@� &"$
���
��� ��
����� ������ ���
���

$���
��
�����������������C�����
���?��������
����
�

�������
���C����:����
������=T���	�����AC��������
,��C� ����;�� "����� �����
��� ���
�G���� ���� ������
��
�A�������:"&$$%;�C������@������
�����������
���:,
�/
��
���
��EE6;�?���
CA��C������
�
���A��G����>�68
!�"�:����
�����E/2T�-�
��C��������������;��"&$$%�
���
A���
����� ���
�G����C�����4�?�
��� 
�� �� �A��
��� ����
:�b�;��@���A����
M����������F
�����C�����������������/
�
�������#��C
�
C
M��������
C��@��F
��������
�
�����
�/
Q������������
C��@����������
������
����@��������
C��/
������@@
�
����� :�o�

Q
o;4� ����� 
�� ������4� ����"�/���C��@

�������@@
�
�����:";��"&$$%�?���
����
�������
��������
���
�����������
���C�������
������C���@��������@@
�
����
���� ���
�G��� ��� M���4� ���� ������ �
�������4� ��� ���/
����
�
��� ���� ������� �
C� ��� �� �����������o�

Q
o��4� ����

�����������������A���C������,����A�
C
M��
��������
��C4
�����������������������
���:"&�$;�:!@��������������2;4

# #

SD: standard deviation: CV: coefficient of variation; MAD: Median absolute
deviation above median (P50) and mode; CRR: Canopy relief ratio (see
McGaughey, 2012)
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