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APRESENTAÇÃO GERAL

A pesquisa que compõem esta dissertação faz parte da Componente 3 “Modelagem do

Ecossistema” do programa AmazonFACE1 que visa desenvolver novas formas de modelar as

florestas tropicais com o objetivo de tomar decisões mais informadas acerca da resposta que

floresta pode ter frente ao CO2 elevado e de transpor os resultados (i.e. o funcionamento dos

processos ecológicos) do experimento de campo para toda a Bacia Amazônica e outras

florestas tropicais.

1 https://amazonface.inpa.gov.br/index.php



RESUMO

As emissões de carbono na atmosfera, desde o início da Era Industrial (1750),

aumentaram 40%, de 278 ppm (partes por milhão) para 413.61 ppm em 2020 (NOAA, 2021),

por conta, principalmente, das atividades humanas. Estudos mostram que a concentração de

CO2 na atmosfera determina o resultado da competição entre a vegetação. Vários modelos

dinâmicos da biosfera terrestre (os chamados Modelos Dinâmicos de Vegetação Global)

foram desenvolvidos para melhor compreender a resposta da vegetação às perturbações

humanas, usando princípios ecofisiológicos para modelar a distribuição dos tipos funcionais

das plantas. O objetivo deste estudo foi compreender como a competição ecológica

relacionada às características funcionais das plantas altera a resposta das plantas tropicais da

Amazônia sob mudanças nas condições ambientais, para isso será investigado (i) como a

competição por luz está atualmente representada nos modelos de vegetação terrestre e (ii)

como o funcionamento ecológico da Floresta Amazônica será afetado pelo aumento de CO2

em uma versão do modelo que considera a competição pela luz, usando o modelo

CAETÊ-DGVM (CArbon and Ecosystem functional Trait Evaluation model). Serão

selecionados dois atributos funcionais, que estão intimamente relacionados à competição por

luz para serem tomados como os novos atributos variantes do modelo: densidade da madeira e

área foliar específica. A avaliação dos resultados demonstrou que a versão do CAETÊ com a

competição por luz aumentou consideravelmente os níveis de NPP e biomassa na Amazônia,

além de ter impactado o estabelecimento de diferentes estratégias de vida de planta em todo o

bioma em relação à versão anterior. O aumento de CO2 contribuiu para o aumento da

produtividade mas assegurou os mesmos padrões de biomassa de um clima regular,

levantando hipóteses acerca da influência do mesmo sob diferentes atributos funcionais além

dos simulados. Os resultados deste estudo demonstram os efeitos do aumento do CO2 e de

outros fatores que agem como importantes filtros ambientais para o funcionamento e

estruturação da comunidade.

Palavras chave: Ecologia Global, Ecologia Funcional, Modelagem de Ecossistemas, Mudanças

Climáticas, Competição.



ABSTRACT

Carbon emissions into the atmosphere, since the beginning of the Industrial Age

(1750), increased 40%, from 278 ppm (parts per million) to 413.61 ppm in 2020 (NOAA,

2021), mainly due to human activities. Studies show that the concentration of CO2 in the

atmosphere determines the result of competition between vegetation. Several dynamic models

of the terrestrial biosphere (the so-called Dynamic Models of Global Vegetation) have been

developed to better understand the response of vegetation to human disturbances, using

ecophysiological principles to model the distribution of plant functional types. The objective

of this study was to understand how the ecological competition related to the functional

characteristics of the plants changes the response of tropical plants in the Amazon under

changes in environmental conditions, for that purpose it will be investigated (i) how the

competition for light is currently represented in terrestrial vegetation models and (ii) how the

ecological functioning of the Amazon rainforest will be affected by the increase in CO2 in a

version of the model that considers competition for light, using the CAETÊ-DGVM model

(CArbon and Ecosystem functional Trait Evaluation model). Two functional traits will be

selected, which are closely related to the competition for light to be taken as the new variant

attributes of the model: wood density and specific leaf area. The evaluation of the results

demonstrated that the CAETÊ version with the competition for light increased considerably

the levels of NPP and biomass in the Amazon, in addition to having impacted the

establishment of different plant life strategies in the entire biome to the previous version. The

increase in CO2 contributed to the increase in productivity but ensured the same biomass

patterns as in a regular climate, raising hypotheses about its influence under different

functional attributes in addition to the simulated ones. The results of this study demonstrate

the effects of the climate and other factors that act as important environmental filters for the

functioning and structuring of the community.

Keywords: Global Ecology, Functional Ecology, Ecosystem modelling, Climate Change,

Competition.
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1. INTRODUÇÃO GERAL

As atividades antrópicas e interferências humanas estão afetando substancialmente o

ambiente global de várias maneiras, com numerosos efeitos diretos e indiretos nos

ecossistemas (Chapin III; Matson; Vitousek, 2011), que podem contribuir para as emissões de

gases de efeito estufa, como o dióxido de carbono (CO2).

As emissões de carbono na atmosfera, desde o início da Era Industrial (1750),

aumentou 40%, de 278 ppm (partes por milhão) para 414 ppm em 2020 (NOAA, 2021), por

conta, principalmente, das atividades humanas tais como industrialização em grande escala,

mudanças no uso da terra e queima de combustíveis fósseis (Canadell et al., 2007; Le Quéré

et al., 2015).

De acordo com o relatório “State of the Climate in 2018” da NOAA (National

Oceanic and Atmospheric Administration) e da American Meteorological Society, o dióxido

de carbono atmosférico global foi de 407,4 ppm em 2018. Isso representa um aumento de 2,5

ppm em relação a 2017. Algumas projeções baseadas em modelos e cenários de uso de

energia, crescimento populacional, agricultura, bem como outros fatores de esfera

socioeconômica mas também biológica e física, indicam que a concentração atmosférica de

CO2 ([CO2]) continuará a subir para 500 – 1000 ppm até o ano 2100 (Cox et al., 2000; IPCC,

2007). Sendo que, na última medição realizada pelo Mauna Loa Observatory da NOAA, em

fevereiro de 2020 o carbono atmosférico global já alcançou a marca de 414 ppm.

Os gases de efeito estufa, como o CO2, aquecem a Terra absorvendo energia e

diminuindo a velocidade com que a energia escapa para o espaço; eles agem como um

cobertor que isola o planeta. Logo, o aumento da sua concentração pode promover diversas

alterações climáticas. Com isso, é provável que as mudanças climáticas, a partir do aumento

da [CO2] alterem drasticamente muitos ecossistemas ao redor do mundo. Em termos,

principalmente, de produtividade, da composição das espécies que ocorrem em cada área, da

11



magnitude e variação de importantes funções do ecossistema (Mokany et al., 2015;

Wieczynski et al., 2019) e do ciclo do carbono. Pode-se alterar também a adaptabilidade em

condições mais quentes e secas que pode fragilizar, por exemplo, ecossistemas tropicais que

necessitam de grandes volumes pluviométricos e de estabilidade térmica (Huntingford et al.,

2004).

Um dos efeitos mais consistentes do CO2 atmosférico elevado nas plantas é o aumento

da taxa de fixação de carbono fotossintético pelas folhas. Em uma variedade de experimentos

FACE (Free-Air Carbon Enrichment), sob concentrações elevadas de CO2 de 475 a 600 ppm

as taxas fotossintéticas das folhas aumentam em uma média de 40% (Ainsworth & Rogers

2007). No entanto, o crescimento sob CO2 elevado reduz a condutância estomática da água

em uma média de 22%, e isso, por sua vez, pode representar consequências para o ciclo

hidrológico de ecossistemas inteiros, com os níveis de umidade e o escoamento do solo

aumentando (Ainsworth & Rogers 2007; Leakey et al. 2009; Taub, 2010). Como a

fotossíntese e o comportamento estomático são centrais no metabolismo do carbono e da água

das plantas, o crescimento sob CO2 elevado leva a uma grande variedade de efeitos

secundários e complexos na fisiologia das plantas e na composição das comunidades vegetais,

já que algumas espécies aproveitam mais o aumento de CO2 do que outras (Taub, 2010).

É a partir dos processos fotossintéticos e respiratórios, inclusive, que as plantas

funcionam tanto como sumidouros de carbono - isto é absorvem CO2 da atmosfera - quanto

liberadores de carbono (Chapin et al., 2006; Brienen et al., 2015). Os maiores estoques de

carbono se concentram nas florestas, e mais precisamente nas florestas tropicais (Brienen et

al., 2015), estas estocam cerca de 40% de todo o carbono terrestre (Dixon et al., 1994) e são

responsáveis por um terço da produtividade global (Beer et al., 2010). A bacia amazônica, em

particular, compreende aproximadamente 50% das florestas tropicais do mundo,

representando grande parte do maior reservatório de carbono terrestre (Wang et al., 2010;

12



Zhao & Running, 2010; Chambers et al., 2012). No entanto, o aumento progressivo

observado na [CO2] na atmosfera, pode alterar a dinâmica e quantidades estocadas de carbono

pelos ecossistemas e a capacidade dos mesmos de serem fontes ou sumidouros de carbono

(Cox et al., 2000; Marengo et al., 2010; Wang et al., 2010; Zhao & Running, 2010).

O aumento da [CO2] pode alterar também a dinâmica das interações bióticas, como a

competição. A competição é um filtro essencial através do qual o sucesso ecológico e

evolutivo é determinado (Kunstler et al., 2016), fazendo parte de um importante processo dos

ecossistemas e sendo uma das principais interações determinantes da dinâmica da vegetação e

da composição das espécies (Patterson & Flint, 1990), além de ser a interação responsável por

maior parte da variação no crescimento e no risco de mortalidade em espécies vegetais (Clark

et al., 2011). Ou seja, qualquer fator, como a [CO2], que afeta o crescimento e mortalidade de

um indivíduo, por sua vez, afeta sua capacidade de competir com vizinhos de forma intra ou

interespecífica e a capacidade de adequação ao ambiente (Patterson & Flint, 1990; Bugmann,

1996; Morin, 2018).

Como a competição exerce fortes pressões seletivas, sugere-se que o efeito combinado

de um ambiente abiótico alterado e de interações competitivas alteradas é capaz de moldar a

aptidão dos organismos (Kleynhans et al., 2016), a diversidade funcional e os mecanismos de

montagem da comunidade (Boucek & Rehage, 2014), incluindo a seleção de novos traços

funcionais, através das modificações na composição de plantas, com algumas espécies

aumentando e outras diminuindo em dominância (Falster et al., 2017). Fatores que, inclusive,

podem promover a invasibilidade dos ecossistemas aumentando diretamente a disponibilidade

de recursos, causando a mortalidade em massa de espécies nativas, e permitindo o

estabelecimento e a propagação de espécies não-nativas mais oportunistas com características

funcionais novas e/ou resistentes (Davis et al., 2001; Shea & Chesson, 2002; Jiménez et al.,

2011; Boucek & Rehage, 2014). No ecossistêma amazônico, por exemplo, cenários extremos
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como o descrito como “Amazon Dieback” podem ocorrer, isto é, quando a vegetação original

decrescer aproximadamente pela metade na região leste da Amazônia o clima mudaria a tal

ponto que o resto da floresta seria substituída por uma vegetação aberta semelhante à uma

savana (Johns et al., 2003; Cox et al., 2004; Marengo et al., 2009).

Portanto, é visto que o CO2 desempenha um papel fundamental no ciclo do carbono,

na regulação do clima terrestre e faz parte essencial do processo fotossintético, o aumento

deste componente atmosférico deve causar mudanças significativas nos padrões de

temperatura e precipitação terrestre (IPCC, 2013; Madani et al., 2018), no crescimento,

fisiologia e química das plantas (Ziska, 2008), além de alterar o funcionamento e processos

dos ecossistemas em escala global (Curtis & Wang, 1998; Walther et al., 2002). No entanto,

apesar de tais premissas, ainda pouco se sabe realmente sobre o efeito do CO2 sobre os

ecossistemas, especialmente os tropicais (Malhi et al., 2009) e sobre seu efeito nas interações

planta-planta à longo prazo. Isso indica que a inclusão da competição nos modelos de

vegetação pode melhorar muito as previsões e os efeitos das mudanças climáticas sobre a

mesma (Van Loon et al., 2014).
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2. OBJETIVO GERAL

O objetivo geral deste projeto é desenvolver no modelo de dinâmica de vegetação

global CAETÊ (CArbon and Ecosystem functional Trait Evaluation model) a dinâmica de

competição por luz, a partir da hipótese de que alterações em fatores abióticos (tal como o

CO2) podem configurar mudanças significativas na comunidade e em processos ecológicos

que, em segunda instância, modificaria a composição funcional da comunidade.
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CAPÍTULO 1

“Como a competição por luz está atualmente representada nos modelos de

vegetação terrestre?”

3.1. APRESENTAÇÃO DO CAPÍTULO

O capítulo 1 abrange o primeiro objetivo do presente projeto de pesquisa e diz respeito

à uma revisão aprofundada acerca de como a competição por luz é representada nos modelos

dinâmicos de vegetação global atuais. Além disso, para fins de fundamentação teórica acerca

da temática deste estudo, revisou-se também de que forma o aumento da concentração

atmosférica de CO2 afeta ecossistemas tropicais e a dinâmica competitiva da comunidade.

Esta revisão teve como objetivo fornecer dados e informações que possam vir ser utilizadas

para compor a implementação da competição por luz no CAETÊ - DGVM, de modo que foi

feito o levantamento bibliográfico acerca da representação da competição por luz em 12

modelos dinâmicos de vegetação diferentes.

3.2. OBJETIVO ESPECÍFICO DO CAPÍTULO

Revisão de literatura e uma análise exploratória nos modelos dinâmicos de vegetação

global (DGVM) atuais, a fim de se investigar de que formas os mesmos abordam a

competição por luz considerando as diferentes abordagens que os mesmos apresentam (i. e.

trait-based, individual-based, plant functional types etc.).

3.3. METODOLOGIA DE PESQUISA

A revisão de literatura foi efetuada através de levantamento bibliográfico para que,

com base em dados científicos, seja possível investigar de que forma a competição por luz é
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representada nos modelos dinâmicos de vegetação global (DGVMs) atuais.

Foram utilizadas as bases de dados virtuais SciElo, Springer, Wiley Online Library,

JSTOR, Web Science e Google Acadêmico para as buscas de periódicos, principalmente. As

palavras-chave utilizadas nas buscas dos artigos científicos foram: DGVM, dynamic

vegetation models e light competition.

Num primeiro momento foi realizada uma busca de artigos que tinham relação com o

assunto a ser descrito. Posteriormente, foi feita uma leitura crítica e as informações

consideradas mais importantes para o trabalho foram selecionadas e reunidas para compor

este primeiro capítulo.

3.4. A COMPETIÇÃO POR LUZ E SUA ABORDAGEM NOS MODELOS

DINÂMICOS DE VEGETAÇÃO GLOBAL (DGVMS)

A competição ecológica pode ser definida como uma interação negativa entre duas

espécies que dependem do mesmo recurso limitante para sobreviver, crescer e reproduzir-se.

Além de ser a interação-chave para a montagem de comunidades e a distribuição das espécies,

podendo ditar também como se dará a variabilidade e a composição de atributos funcionais

entre os organismos dentro da comunidade (Ricklefs, 2014).

Numa comunidade vegetal, a competição pode ocorrer por recursos como: luz, água e

nutrientes do solo como o fósforo e nitrogênio. A luz, por exemplo, é um recurso

determinante para que processos importantes para a planta, como a fotossíntese, possam

ocorrer e, também, para definição de melhores estratégias de captura da luz. Além disso, a

competição por luz se caracteriza como uma “competição assimétrica”, isto grosseiramente

significa que, indivíduos maiores têm uma vantagem desproporcional sobre indivíduos

menores, levando a um decréscimo do crescimento destes últimos (Weiner, 1990; Stoll &

Weiner, 2000; Berger et al., 2007) e uma alteração significativa na estrutura da comunidade.
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O que está intimamente relacionado, também, com o padrão de crescimento alométrico dos

indivíduos e, como a alometria das plantas dita a dinâmica de interação na população ou

comunidade (Weiner & Thomas, 1992).

A competição é um processo fundamental nas comunidades vegetais (Berger et al.,

2007), principalmente no que diz respeito à dinâmica desta comunidade. Esta interação altera

a forma, o crescimento, a sobrevivência e a reprodução das plantas (Weiner; Thomas, 1992),

além de afetar fortemente as respostas da vegetação às mudanças climáticas (van Loon et al.,

2014). Os modelos globais de dinâmica de vegetação têm abordado a competição de

diferentes formas e a partir de diferentes recursos (Tabela 1.), para que cada vez mais as

análises possam caminhar junto às dinâmicas que ocorrem num ambiente natural e para que se

compreenda como se dão às diferentes esferas de funcionamento, estratégias e resiliência da

vegetação frente a um cenário competitivo.

Em modelos como o TRIFFID (Top-Down Representation of Interactive Foliage and

Flora Including Dynamics; Cox, 2001), o CTEM (Canadian Terrestrial Ecosystem Model;

Arora & Boer, 2006) e o JULES (Joint UK Land Environment Simulator; Best et al., 2011;

Clark et al., 2011), por exemplo, a abordagem da competição se dá por meio de equações

generalizadas de competição-colonização. Tais equações de Lotka-Volterra, determinam a

competição por meio do acesso à luz e das taxas de colonização e mortalidade dos PFTs nas

células de grade, que são definidas de acordo com seus atributos básicos dependentes do

clima: produtividade primária líquida (NPP) e o índice de área foliar (LAI), considerando os

tipos funcionais lenhosos e gramíneas e as relações de dominância. Partindo do pressuposto

que a taxa de colonização se dá através da dominância de biomassa, considerar atributos que

terão resposta positiva dado um clima mais favorável e com maior acesso à luz (e o inverso

para um clima desfavorável) tem se mostrado coerente, não somente para uma abordagem da

interação competitiva mas também para o comportamento sucessional das PFTs que
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demonstram a dinâmica da comunidade.

Em modelos como o LPJ (Lund-Postdam-Jena; Smith et al., 2001; Stich et al., 2003)

e suas variações, o ORCHIDEE (Organising Carbon and Hydrology In Dynamic

Ecosystems; Krinner et al., 2005; Druel et al., 2019) e o JSBACH (um componente do

MIP-ESM [Max Planck Institut - Earth System Model]; Raddatz et al., 2007; Brovkin et al.,

2013; Reick et al., 2013; Schneck et al., 2013) a abordagem da competição por luz considera

também a produtividade e as taxas de mortalidade (dependendo dos limiares relacionados ao

clima) para a  ocupação da célula de grade.

O LPJ possui uma abordagem “big-leaf” não individual, onde um indivíduo médio ou

PFT é simulado sem estrutura de idade ou altura em trechos de aproximadamente 50 x 50 km

(extensão de uma célula de grade de 0,5° x 0,5º). Com isso, dois PFTs são vistos como duas

folhas grandes (“big-leafs”) ocupando uma fração desta área, por exemplo, e

consequentemente competindo entre si (Smith et al., 2001; Sakschewski et al., 2016).

Partindo do pressuposto que recursos como a luz e a água são disponíveis na área total da

célula de grade e distribuídos entre as PFTs de acordo com o espaço que ocupam, a

quantidade de espaço, da célula de grade, ocupada por um PFT não somente diz respeito ao

seu desempenho à nível de produtividade, mas também o seu desempenho competitivo em

detrimento a estes recursos: água e luz.

No ORCHIDEE e JSBACH, a competição dentro de cada camada de vegetação

(herbáceas, arbustos ou árvores) é calculada com base na produtividade primária líquida

(NPP), maior NPP significa uma maior vantagem competitiva (Groner et al., 2018). Quando a

cobertura vegetal é fechada (cobertura projetada pela folhagem, da sigla em inglês FPC, se

aproxima de 100%) a mesma redução da cobertura espacial (através do aumento da

mortalidade) e do acesso à luz é aplicada a todos os PFTs dentro de uma camada de

vegetação. Como consequência, os PFTs mais produtivos, que crescem mais rápido do que
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outros, preenchem a maior parte do espaço recém-disponível e gradualmente superam os

demais (Druel et al., 2019).

Entretanto, vale ressaltar que, num cenário de competição por luz direta, situações em

que a cobertura projetada pela folhagem se aproxima de 100% presume-se que as árvores

recebem mais luz e super compõem gramíneas e herbáceas. A fração de grama e de herbáceas

de uma célula da grade é então reduzida, ainda que apresente crescimento mais rápido que os

demais (arbustos e árvores).

Os modelos IAP-DGVM (Institute of Atmospheric Physics; Zeng et al., 2014) e

CLM-DGVM (Community Lands Models; Levis et al., 2004; Song et al., 2013), possuem a

abordagem de competição por luz semelhante aos modelos LPJ, ORCHIDEE e JSBACH.

Nestes modelos, aplica-se uma hierarquia de árvore-arbusto-grama para a competição por luz

para representar a vantagem de vegetação mais alta na captura de radiação solar. Logo, a

competição por luz ocorre se o total FCs (cobertura fracionária) de categorias de vegetação

específicas (PFTs) excedem as limiares.

Portanto, se a cobertura total da árvore em uma célula da grade, FCtree, for maior que

um limiar (95% no modelo), o excesso é removido dos PFTs de árvores existentes

proporcionalmente aos FCs através da diminuição das densidades populacionais (Sitch et al.,

2003) e de formulações da “mortalidade devido à competição por luz”.

Como dito anteriormente, o CAETÊ segue a abordagem trait-based vista em modelos

como o Jena Diversity (da sigla JeDi; Pavlick et al., 2013). No JeDi, as estratégias funcionais

de plantas competem diretamente por recursos como a luz e, sua abordagem é baseada na

hipótese da "razão de biomassa" (Grime, 1998), que postula que os efeitos imediatos das

características funcionais de uma espécie são estritamente proporcionais à contribuição

relativa dessa espécie para a biomassa total da comunidade. Com isso, o desenvolvimento de

cada estratégia de crescimento é simulado de forma completamente independente das outras,
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como se fossem plantas envasadas cultivadas em estufas, calculando-se os fluxos e as

propriedades do ecossistema em todas as estratégias de crescimento sobreviventes e

ponderando a contribuição de cada estratégia pela biomassa atual em relação à biomassa total

de todas as estratégias dentro dessa célula da grade.

Considerando que o fator a ser considerado nesta abordagem é apenas a biomassa

relativa de cada estratégia, excluindo, por exemplo, a altura da planta e/ou perturbações que

possam agir de forma diferente em cada estratégia, num cenário competitivo pressupõe

implicitamente que estratégias maiores vencerão estratégias menores. Portanto, como uma

estratégia cresceu mais que seus concorrentes (apresentando maior biomassa) ela teria acesso

preferencial à luz, reduzindo assim a quantidade de luz disponível para as outras estratégias.

Isso provavelmente reduziria o número de estratégias sobreviventes e poderia até mesmo

alterar a identidade da estratégia mais abundante (Franklin et al., 2012).

Modelos como o de “Simulação Florestal baseada em atributos”, da sigla em inglês

TFS (Trait-based Forest Simulator, Fyllas et al., 2014), é um modelo florestal individual, ou

seja, simula fluxos de água e carbono para cada árvore em um estande. Sua abordagem das

interações entre os indivíduos, é baseada num mosaico de dossel e na teoria da plasticidade

perfeita (Purves, et al. 2007), isto é, cada árvore pode posicionar sua área de copa em

qualquer lugar do plano horizontal, alterando sua forma de copa ou mesmo partindo sua copa

em fragmentos descontínuos.

A competição pela luz no modelo TFS é baseada, então, neste mosaico de dossel. O

modelo caracteriza as árvores de dossel e sub-dossel assumindo que toda a folhagem de uma

árvore é encontrada no topo de seu caule. Logo, a altura do dossel é estimada para cada

povoamento florestal, definindo árvores de dossel e sub-dossel. Somando a área da copa de

todas as árvores no estande, a altura do dossel é estimada como a altura da última árvore que

entra na soma antes que a área cumulativa da copa seja igual à área da parcela do estande. Ou
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seja, a plasticidade perfeita implica que toda a área de copa acima de uma altura crítica receba

luz solar total e que todas as outras áreas de copa estejam no sub-bosque. A altura precisa

satisfazer a condição lógica de que a área total da coroa exposta ao sol é menor ou igual à área

do solo. Assim, depende de maneira simples da geometria da altura e copa das árvores no

estande.

No modelo BIOME3 (Hexaltine; Prentice, 1996), a competição por luz não é

mecanicisticamente simulada. Logo, a competição entre os PFTs é modelada usando a NPP

ótima de cada PFT como um índice de competitividade, com regras adicionais para aproximar

o equilíbrio dinâmico entre distúrbio natural e sucessão dirigido pela competição por luz.

Usando um modelo acoplado de fluxo de carbono e água (Haxeltine et al. 1996) e um

algoritmo de otimização, o BIOME3 calcula o índice máximo sustentável de área foliar (LAI)

e a produção primária líquida (NPP) para cada PFT.

Já o modelo aDGVM2 (adaptative Dynamic Global Vegetation Model, version 2;

Scheiter et al., 2013; Langan et al., 2017; Gaillard et al., 2018) que é um modelo individual,

ou seja, mantém controle de variáveis de estado como biomassa, altura e LAI (Leaf Area

Index). A competição por luz é ​​modelada de maneira espacialmente explícita; assume-se que

as plantas estão dispostas em uma grade retangular equidistante. O tamanho de uma célula de

grade depende da área da plotagem e do número de indivíduos que simulamos. A aquisição da

luz de cada planta/indivíduo é afetada pela altura dos vizinhos, índice de área foliar (LAI) e

área de copa. Funções que descrevem a disponibilidade e extinção da luz em função do LAI e

da área foliar específica, são utilizadas para modelar a competição por luz no aDGVM2.
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Tabela 1. Modelos dinâmicos de vegetação global que tiveram suas abordagens acerca da competição por luz
revisados.

MODELO REPRESENTAÇÃO COMPETIÇÃO ABORDAGEM AUTORES

TRIFFID
(Top-Down

Representation of
Interactive

Foliage and Flora
Including
Dynamics)

Equações generalizadas de

competição-colonização (Lotka-Volterra)

Plant Functional

Types (PFT)
Cox, 2001

CTEM
(Canadian
Terrestrial

Ecosystem Model)

Equações generalizadas de

competição-colonização (Lotka-Volterra)

Plant Functional

Types (PFT) Arora; Boer,
2006

JULES
(Joint UK Land

Environment
Simulator )

Equações generalizadas de

competição-colonização (Lotka-Volterra)

Plant Functional

Types (PFT)

Clark et al., 2011

LPJ
(Lund-Postdam

Jena)

“Big-Leaf” - dois PFTs (tipos funcionais

de plantas) são vistos como duas folhas

grandes (“big-leafs”) ocupando uma

fração da área da célula de grade (FC),

por exemplo, e consequentemente

competindo entre si

Plant Functional

Types (PFT)

Smith et al.,
2001

Stich et al., 2003

ORCHIDEE
(Organising
Carbon and

Hydrology In
Dynamic

Ecosystems)

Baseado na produtividade primária

líquida (NPP), maior NPP significa uma

maior vantagem competitiva.

Plant Functional

Types (PFT)

Krinner et al.,

2005; Druel et

al., 2019

JSBACH
(componente do
MIP-ESM [Max
Planck Institut -

Earth System
Model])

Baseado na produtividade primária

líquida (NPP), maior NPP significa uma

maior vantagem competitiva.

Plant Functional

Types (PFT)

Brovkin et al.,
2013; Raddatz et
al., 2007; Reick

et al., 2013;
Schneck et al.,

2013

IAP - DGVM
(Institute of
Atmospheric

Physics)

Baseado na cobertura fracionária (FC) de

uma célula de grade. Os PFTs competem

quando suas ocupações excedem os

limiares da célula de grade.

Plant Functional

Types (PFT)

Zeng et al., 2014
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CLM-DGVM
(Community

Lands Models)

Baseado na cobertura fracionária (FC) de

uma célula de grade. Os PFTs competem

quando suas ocupações excedem os

limiares da célula de grade.

Plant Functional

Types (PFT)

Levis et al.,

2004; Song et al.,

2013

JeDi
(Jena Diversity)

Considera-se somente a biomassa,

portanto, num cenário competitivo

pressupõe implicitamente que estratégias

maiores (com maiores taxas de biomassa)

vencerão estratégias menores.

Baseado em

atributos

funcionais

(trait-based)

Pavlick et al.,
2013

TFS v.1
(Trait-based

Forest Simulator)

A competição pela luz no modelo TFS é

baseada em um mosaico de dossel e na

teoria da plasticidade perfeita (Purves, et

al. 2004)

Baseado em

atributos

funcionais

(trait-based)

Fyllas et al.,
2014

BIOME 3

A competição entre os PFTs é simulada

usando a NPP ótima de cada PFT como

um índice de competitividade

Plant Functional

Types (PFT)

Hexaltine;
Prentice, 1996

aDGVM 2
(adaptative

Dynamic Global
Vegetation Model,

version 2)

A competição de luz é simulada

considerando os impactos das plantas

vizinhas na luz disponível para uma

planta-alvo.

Baseado em

atributos

funcionais

(trait-based)

Scheiter et al.,
2013; Langan et

al., 2017;
Gaillard et al.,

2018;

3.4. CONSIDERAÇÕES DO CAPÍTULO

Com esta revisão bibliográfica foi possível identificar as diferentes metodologias para

representar a dinâmica competitiva nos diferentes DGVMs. Desta forma, foi possível traçar, a

partir deste arcabouço teórico, a metodologia de representação da competição no modelo

CAETÊ. Com exceção dos modelos JULES, CTEM e TRIFFID, a representação da

competição não necessita necessariamente da utilização de equações como Lotka-Volterra e,

toma os resultados da competição na interferência da mesma nos processos (mediados pelos

atributos funcionais) e nos seus vizinhos.
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CAPÍTULO 2

“Como o funcionamento e a representação dos processos biogeoquímicos da floresta

amazônica serão afetados pelo aumento de CO2 em uma versão do modelo CAETÊ

que considera a competição pela luz?”

4.1. APRESENTAÇÃO DO CAPÍTULO

O capítulo 2 abrange o segundo objetivo desta pesquisa e diz respeito à

implementação da dinâmica competitiva pela luz no modelo CAETÊ, anteriormente ausente.

A implementação da competição por luz contou com uma adequação dos atributos funcionais

variantes a serem modelados neste cenário de competição (seção 5.7.3.), além de outras

implementações e desenvolvimentos previamente necessários (Fig. A1), tais como:

implementação da alometria (seção 5.7.5.) e dinâmica de competição por luz (seção 5.7.6.).

O desenvolvimento do módulo de competição no modelo CAETÊ-DGVM contou com

a importante colaboração de Bianca Fazio Rius, João Paulo Darela Filho, Caio Fascina e

David Montenegro Lapola. Todas as equações utilizadas neste trabalho estão disponíveis e

descritas na Tabela A1.

4.2. OBJETIVO ESPECÍFICO DO CAPÍTULO

Implementar um módulo de competição por luz no modelo CAETÊ a fim de

compreender de que forma o funcionamento e a representação dos processos biogeoquímicos

da floresta amazônica serão afetados pelo aumento da [CO2] em uma versão modelo que

considera tal dinâmica competitiva.
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4.3. HIPÓTESE LEVANTADA ACERCA DO OBJETIVO ESPECÍFICO DO

CAPÍTULO

Levantamos como hipótese que haverá uma mudança nos fluxos e estoques de

carbono na comunidade quando comparado à versão anterior do modelo CAETÊ que não

considera e/ou representa a competição por luz. Espera-se que a restrição de luz para algumas

estratégias de vida de planta (denominada de PLS - definido abaixo) possa incorrer na

diminuição da sobrevivência, além de configurar, juntamente do CO2, mudanças na

produtividade primária líquida (NPP), no padrão de biomassa da comunidade inferindo sobre

a estrutura da comunidade (Levis et al., 2004; Longo et al., 2018; Mori; Furukawa; Sasaki,

2012).

4.4. AMAZON-FACE - AVALIANDO OS EFEITOS DO AUMENTO DE CO2 NA

RESILIÊNCIA DA FLORESTA AMAZÔNICA

Com o propósito de diminuir as incertezas relacionadas às consequências do aumento

[CO2] na atmosfera e nas florestas tropicais, vem sendo desenvolvido um estudo do tipo

FACE (Free Air CO2 Enrichment) em uma floresta madura da bacia Amazônica, Brasil,

chamado de AmazonFACE (Avaliando os efeitos do aumento de CO2 na resiliência da

floresta amazônica; Lapola & Norby, 2014).

O projeto AmazonFACE possui 5 principais componentes, que vão desde: avaliar os

processos ecológicos acima (task 1) e abaixo do solo (task 2), modelagem ecossistêmica (task

3), utilizar tecnologias de engenharia e meteorologia que abarcam a tecnologia FACE (task 4)

e avaliação de impactos sócio-políticos e econômicos (task 5). O presente trabalho

concentra-se na task 3, uma vez que se utiliza da modelagem para ensaios de processos

ecológicos e avaliações de diversidade e composições funcionais com aumento da [CO2] em

climas futuros.

O experimento in situ do AmazonFACE está sendo desenvolvido na Amazônia Central
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na Estação Experimental de Silvicultura Tropical – EEST, localizada a aproximadamente

70km ao norte de Manaus. A vegetação localiza-se em um platô e caracteriza-se por ser de

crescimento antigo, com copa fechada e terra firme (não alagável). O experimento contará, ao

final de sua completa implementação, com 8 parcelas de 30 metros de diâmetro, das quais 4

serão enriquecidas com CO2 a uma concentração de + 200 ppmv do que a concentração

ambiente atual (~400 ppmv). As outras 4 parcelas serão usadas como condição controle.

Na fase pré-experimental foram estabelecidos um conjunto de dados observacionais

sobre os processos ocorrendo acima e abaixo do solo (e.g. características estruturais,

produtividade primária líquida, composição de espécies). Além disso, o sítio de pesquisa já

tem uma longa história de observações (e.g. inventários florestais). Dados que são utilizados

no modelo CAETÊ para parametrização e correto desenvolvimento do mesmo.

4.5. POR QUÊ ADOTAR UMA REPRESENTAÇÃO A PARTIR DE

ESTRATÉGIAS DE VIDA DE PLANTAS? (Plant Life Strategies, PLS)

Apesar da influência das características morfológicas das plantas nas propriedades e

funções dos ecossistemas, seu papel nos modelos globais de processos ecossistêmicos é

frequentemente negligenciado ou não capturado adequadamente (Reichstein et al., 2014).

Muitos modelos globais usam categorias de tipo funcional de planta generalizada (Plant

Functional Types, PFT) para explicar as diferenças na função do ecossistema (Madani et al.,

2014). PFT são estratégias de crescimento pré-definidas, para as quais são utilizados

parâmetros invariantes (no tempo e espaço) para representar os processos fisiológicos e

ecológicos (Scheiter; Langan; Higgins, 2013), tais como fenologia (por exemplo: perenifólias,

decíduas) e forma de vida (por exemplo: árvores, arbustos e herbáceas; Verheijen et al.,

2015). Embora esses “tipos funcionais” sejam distinguíveis usando características físicas da

planta (Van Bodegon et al., 2014), uma grande variabilidade na função do ecossistema nas
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classes individuais de PFT sugere que essas categorias amplas são insuficientes na

modelagem dos processos do ecossistema, como por exemplo, a produtividade (Madani et al.,

2014; Madani et al., 2017a).

Por serem fixos, os tipos funcionais de plantas não abrangem a variabilidade existente

no número de atributos funcionais para cada indivíduo/organismo, além de agrupar todos os

indivíduos com as mesmas características morfológicas, fisiológicas, demográficas,

reprodutivas e bioquímicas como um só. Isso faz com que cada PFT tenha respostas

semelhantes às mudanças ambientais e climáticas, além de também apresentarem funções

ecossistêmicas semelhantes (Yang et al., 2015). Em um modelo global de dinâmica de

vegetação, os DGVMs, estes agrupamentos podem reduzir o nível de complexidade e também

a acurácia das análises, isto porque há uma variação maior dentro dos PFTs do que entre os

PFTs (Yang et al., 2015; Pappas et al., 2016)

Em contraste aos tipos funcionais de plantas, uma nova abordagem surge como

alternativa para abranger a extensa variação dos atributos funcionais das plantas nos DGVMs.

Para isso surge também uma nova geração de modelos globais de dinâmica de vegetação, os

modelos trait-based (Pavlick et al., 2013; Fyllas et al., 2014). Os modelos trait-based partem

de uma abordagem de “functional traits”, isto é, de atributos funcionais. Atributo funcional

de uma planta é definido como uma característica morfológica, fenológica ou fisiológica de

um organismo que afeta sua habilidade em adquirir e alocar recursos para seu crescimento,

manutenção e reprodução, e que em última instância afeta seu fitness (Violle et al., 2007;

Webb et al., 2010; Reu et al., 2011; Nock; Vogt; Beisner, 2016). Desta forma, a partir da

abordagem trait-based os modelos, como o CAETÊ-DGVM, invés de formar um

agrupamento de tipos funcionais (PFTs), formam um agrupamento denominado de

“estratégias de vida das plantas” (Plant Life Strategies, PLS), definida como uma combinação

única de valores para cada atributo variante que abrange e representa a variabilidade dos
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atributos funcionais dos organismos, bem como a estreita associação existente entre atributos

funcionais das plantas e o seu crescimento, dispersão, interação competitiva, entre outros.

Representar as espécies de plantas através de um conjunto de atributos funcionais,

respeitando suas variabilidades, em detrimento a um conjunto de PFTs fixos, fornece a

possibilidade de se analisar mais detalhadamente as funções do ecossistema (Lavorel &

Garnier, 2002), bem como sua resposta à diferentes distúrbios, uma vez que qualquer

perturbação e/ou mudança no ecossistema irá afetar diretamente o pool de atributos funcionais

de cada organismo (Yang et al., 2015). Além de fornecer respostas mais consistentes acerca

das mudanças ocorridas na comunidade e dos efeitos desses atributos na diversidade.

4.6. DESENVOLVIMENTOS METODOLÓGICOS

4.6.1. O MODELO DINÂMICO GLOBAL DE VEGETAÇÃO CAETÊ

O modelo CAETÊ (CArbon and Ecosystem functional Trait Evaluation model) é um

modelo dinâmico de vegetação global (DGVM) que baseia-se na formulação-base do modelo

de vegetação potencial denominado de CPTEC - Potential Vegetation Model 2

(CPTEC-PVM2; Lapola; Oyama; Nobre, 2009a), que vem sendo desenvolvido no Laboratório

de Ciências do Sistema Terrestre (Lab-Terra) localizado na Universidade Estadual de

Campinas (UNICAMP). O CPTEC-PVM2 é um modelo estacionário de interação

clima-vegetação e foi desenvolvido com o intuito de analisar os efeitos das mudanças

climáticas na distribuição de biomas em uma escala global.

A premissa fundamental do CAETÊ é que, diferentemente da maioria dos DGVMs

atuais, o seu foco central não se baseia na representação da vegetação a partir de tipos

funcionais de plantas (PFT, da sigla para ‘Plant Functional Types’), mas sim em atributos

funcionais variantes das plantas. Logo, os valores de parâmetros e atributos que descrevem o

comportamento ecofisiológico das plantas e sua relação com o ambiente, que usualmente
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eram pré-definidos e fixos no espaço-tempo e na lógica da construção da modelagem, são

atribuídos no CAETÊ de forma aleatória, através de algoritmos, gerados pelo próprio modelo,

tendo como condição de contorno principal um intervalo (range) de valores para cada

parâmetro/atributo obtidos na literatura ou a partir de estudos observacionais. Logo, os

parâmetros anteriormente fixos (em DGVMs com abordagem de PFTs) tornam-se, então,

variantes, e representam a diversidade dos atributos funcionais das plantas. Tais parâmetros

controlam, por exemplo, a dinâmica competitiva da vegetação, a alocação de carbono e

recursos, entre outros.

Desta maneira, cada indivíduo passa a ser representado por uma combinação única de

valores para cada atributo funcional, originando assim diferentes “estratégias de vida de

planta” (PLS, da sigla para ‘Plant Life Strategies’). As diferentes estratégias de planta são

simuladas simultaneamente usando as mesmas parametrizações ecofisiológicas e as mesmas

forçantes climáticas, de modo que apenas a combinação de valores dos atributos funcionais

varia de uma estratégia para outra (Fig. 2).

Segundo Pavlick et al. (2013), a hipótese principal que fundamenta uma abordagem de

modelagem trait-based é a de que, dado um número de estratégias de planta amostradas num

espaço multidimensional formado pelas combinações aleatórias do range de valores

selecionados para cada atributo funcional, é possível obter padrões biogeoquímicos e de

diversidade funcional semelhantes e compatíveis com os padrões observados na natureza.

Salienta-se, no entanto que, inicialmente, todas as combinações dos atributos

funcionais são igualmente prováveis de ocupar cada célula de grade considerada, entretanto, a

captura diferencial de carbono, luz, água e nutrientes determinada pela combinação dos

atributos funcionais permite a ocorrência de abundâncias diferenciadas entre as PLS. Assim

sendo, uma mudança nas condições ambientais pode levar à mudanças na ocorrência dos

atributos funcionais e por fim modificar a composição da comunidade simulada.
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Figura 2. Figura ilustrativa dos princípios gerais que norteiam o modelo CAETÊ. PLS são estratégias de vida de

planta (da sigla em inglês para ‘Plant Life Strategy’). Retirado de: Rius et al., 2020 (in prep.)

4.6.2. DADOS DE ENTRADA (INPUTS)

No escopo do modelo CAETÊ e da maioria dos DGVMs é necessário que se tenha

dados de entrada, os inputs, que irão gerar dados de saída, os outputs, que são as variáveis

obtidas a partir da junção dos dados dos inputs e da condição ecológica / biológica modelada.

Neste estudo os foram utilizadas variáveis de entrada que dizem respeito à dados climáticos,

como: temperatura do ar à superfície (T), precipitação (Pr), radiação fotossinteticamente ativa

(PAR), umidade relativa (Hr) e concentração atmosférica de dióxido de carbono - CO2 (Ca)

(Tabela 2).

Tais dados de precipitação, umidade relativa, temperatura e radiação foram obtidos a

partir de médias mensais de longo prazo, obtidas no período de 1979 à 2016, e

disponibilizados pela plataforma ISI-MIP2 (Inter-Sectoral Impact Model Intercomparison

Project 2). Sob coordenação do Postdam Institute for Climate Impact Research (PPIK,

[2013]), esta plataforma obtém seus dados através de uma base de dados denominada

WATCH (Water and Global Change; Harding et al., 2011) a qual utiliza-se de estações
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meteorológicas situadas em várias partes do mundo.

Com exceção da concentração atmosférica de CO2 os demais dados de entrada

permaneceram fixos nas rodagens do modelo. A concentração de CO2 foi obtida na

plataforma NOAA (National Oceanic and Atmospheric Administration). A aplicação de CO2,

isto é, a simulação do aumento da [CO2] em 200ppvm (total de 600ppvm) será feita no

momento da estabilização das estratégias de vida.

A linguagem de programação utilizada pelo CAETÊ é a Fortran 90, mesma utilizada

pelo CPTEC-PVM2, e a Python 3. A resolução da célula de grade é de 0,5 x 0,5º. As rodadas

seguiram o mesmo período de tempo dos dados climatológicos. Os outputs do modelo

CAETÊ são diários, por isso, para as análises de resultados subsequentes foi feita uma média

anual de todos os anos.

Tabela 2. Inputs e outputs a serem trabalhados na implementação do módulo de competição no modelo CAETÊ.

INPUT OUTPUT

IPAR (Radiação Fotossinteticamente Ativa) Produtividade Primária Líquida (NPP)

Temperatura da superfície Biomassa

Precipitação Taxa Fotossintética

[CO2] atmosférico Diversidade Funcional

4.6.3. ATRIBUTOS FUNCIONAIS VARIANTES PARA MODELAGEM DA

COMPETIÇÃO POR LUZ

O CAETÊ é um modelo global, portanto, suas análises de modelagem podem ser

feitas com todos os ecossistemas terrestres. Entretanto, o presente trabalho focou seu

desenvolvimento e análises nas florestas tropicais, sobretudo na região do bioma Amazônia

(Fig. 3).

A posição de uma espécie em uma hierarquia de habilidade competitiva pode estar
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relacionada aos valores de suas características funcionais devido a ligação entre as

características e a capacidade de adquirir recursos limitantes (Westoby et al., 2002). Portanto,

foram considerados 2 parâmetros como variantes. Tais parâmetros possuem intrínseca relação

com a competição ecológica pela luz e buscam representar 2 atributos funcionais: densidade

da madeira (WD - Wood Density) e área foliar específica (SLA - Specific Leaf Area).

A escolha destes atributos como variantes advém do fato que são atributos com

influências centrais na performance competitiva, variam naturalmente de acordo com a força

que a competição exerce na comunidade, dentro de uma dinâmica populacional, e possuem

trade-offs fundamentais para a compreensão da dinâmica competitiva (Tabela 3.). O intervalo

de valores escolhido para amostrar estes atributos no CAETÊ foram baseados na literatura

(Tabela A3.) e seguiram uma amostragem aleatória uniforme, formando um conjunto de todas

as combinações a partir dos valores amostrados. A utilização da amostragem uniforme, ao

invés de uma amostragem que seguisse uma distribuição normal ou a distribuição conforme

observações na natureza foi escolhida pela limitação de dados observados disponíveis e

principalmente para que os resultados do modelo não fossem enviesados por essas

distribuições, o que possibilita a verificação de combinações não-análogas, importantes para

avaliar as consequências de condições climáticas, por exemplo.

A densidade da madeira e a área foliar específica possuem trade-offs amplamente

conhecidos e denominados de “Stem Economic Spectrum” (SES, em tradução, ‘Espectro

Econômico do Caule’; Chave et al., 2009; Baraloto et al., 2010; Reich, 2014; Sakschewski et

al., 2015) e “Leaf Economic Spectrum” (LES, em tradução, ‘Espectro Econômico Foliar’;

Reich et al., 1999; Wright et al., 2004; Sakschewski et al., 2015), respectivamente. O SES

postula que que uma alta densidade da madeira estaria associada a um potencial “mais lento”

de mover a água, mas com propriedades mecânicas mais fortes e maior proteção contra o

estresse causado pela seca (Fig. 4; Reich, 2014). Logo, alguns estudos mostram que, em
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árvores de floresta tropical úmida e seca, o investimento em uma alta densidade da madeira

incorre em uma menor condutância hidráulica (Santiago et al., 2004; Baraloto et al., 2010;

Markesteijn et al., 2011), que pode levar à uma menor área foliar (Baraloto et al., 2010) e um

crescimento mais lento (Fig. 5a; Chave et al., 2009). No entanto, uma baixa densidade pode

significar maiores taxas de mortalidade dos indivíduos (Fig. 5b; Chave et al., 2009;

Sakschewski et al., 2015). Enquanto o LES explica a relação contrastante entre folhas de vida

curta, com altos índices de SLA e com retornos rápidos em investimentos em carbono e

nutrientes versus folhas de vida longa, com baixos índices de SLA e com retornos lentos em

investimentos (Wright et al., 2004; Baraloto et al., 2010). Logo, folhas finas e/ou macias (isto

é, com um alto SLA) geralmente requerem pouco investimento em carbono por unidade de

área foliar e são fisicamente mais ativas (possuem um retorno rápido). Por outro lado, as

folhas com baixos níveis de SLA têm índices de longevidade mais altos, porque investem

mais carbono por unidade de área foliar em estruturas de defesa, tornando-as mais duráveis

contra o estresse físico e a herbivoria (Sakschewski et al., 2014).

Estes diferentes trade-offs descritos para a densidade da madeira e a área específica

foliar também possuem relação com o efeito competitivo de cada estratégia. Estudos como o

de Kunstler et al. (2016) mostram que uma baixa densidade de madeira foi correlacionada

com uma baixa capacidade de tolerar os efeitos da competição e um baixo efeito competitivo

sobre os indivíduos vizinhos. O mesmo ocorreu para o SLA, onde menores índices de área

específica foliar foram relacionados com um maior efeito competitivo. Isto tem relação com

as observações que descrevem o LES, onde um SLA baixo está relacionado à uma maior

longevidade das folhas que leva à um acúmulo maior de folhas no dossel. Espécies que

possuem estratégia que proporcionam maior efeito competitivo, suprimem mais fortemente o

crescimento dos seus vizinhos.

Logo, devido os trade-offs não existem “super espécies” que sejam competitivamente
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superiores em todos os ambientes e situações, em vez disso, existem trocas entre

características que são benéficas em algumas situações e/ou ambientes, mas que reduzem a

capacidade competitiva em outras situações (Lambers; Chapin III; Pons, 2008). Enfatizamos,

portanto, que a utilização de trade-offs é fundamental, pois além de conseguir capturar o

impacto das variáveis ambientais nos atributos funcionais impede que o modelo gere

combinações de parâmetros biologicamente e ecologicamente não plausíveis.

Figura 3. Região da bacia Amazônica da qual o presente projeto irá focar suas análises e desenvolvimento. (Data

Basin, 2021)

Figura 4. Relação da densidade da madeira (g/cm-3) com o potencial mínimo de captação de água (MPa), Retirado de:

Santiago et al., 2004; Reich et al., 2014.
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Figura 5. (a) Relação da densidade da madeira e a taxa de crescimento relativo em escala logarítmica; (b) Relação da

densidade da madeira e a taxa de mortalidade em escala logarítmica; para 2 sítios de floresta tropical: no Panamá (círculos

brancos) e Malásia (círculos pretos). Retirado de: Chave et al., 2009.

Tabela 3. Atributos funcionais selecionados para modelar a competição por luz no modelo CAETÊ e seus
respectivos trade-offs relacionados. Trade-offs são uma relação de custo-benefício que impede que os modelos dinâmicos de
vegetação global gere combinações biologicamente não-plausíveis.

FUNCTIONAL TRAITS TRADE-OFF RELACIONADO

Densidade da madeira (WD) Crescimento e mortalidade

Área específica da folha (SLA) Assimilação de CO2 e longevidade foliar

4.6.4. ALOMETRIA - ESTRUTURAÇÃO E ARQUITETURA

O resultado da competição dentro de uma comunidade será determinado por uma

variedade de processos, incluindo a distribuição espacial dos indivíduos; os recursos que estão

sendo disputados; e, principalmente, a capacidade das espécies de competir por esses recursos

dada a obtenção diferencial dos mesmos (Freckleton & Watkinson, 2001). A competição por

luz, por exemplo, é considerada uma “competição assimétrica”, isto significa que indivíduos

maiores (em tamanho) terão uma vantagem competitiva sobre as indivíduos menores (Weiner,

1990) na obtenção da luz.

O tamanho é uma das características mais importantes de qualquer organismo (Niklas,

2004) e, entender como se dá o crescimento diferencial das partes (ou métricas) de um

organismo e suas consequências biológicas (ou ecológicas) é o cerne do estudo da alometria.
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Logo, conjuntamente à implementação da competição, foi realizada uma revisão da

literatura para o aprimoramento do conhecimento da teoria alométrica, bem como para

estabelecer as equações a serem utilizadas no CAETÊ. A maioria das equações escolhidas

acerca da alometria das plantas seguem a abordagem apresentada pelo modelo LPJ (Sitch et

al., 2003; Smith; Prentice; Sykes, 2001) que utiliza de uma abordagem chamada de

“abordagem de balanço funcional” onde uma maior alocação de carbono é direcionada para o

compartimento que é responsável por captar o recurso mais limitante.

A alometria pode estar relacionada tanto à estruturação da planta - referente à

alocação, isto é, quanto de carbono é direcionado para compor as folhas, raízes finas e

componentes não fotossintetizantes - que já estavam presentes no modelo CAETÊ no módulo

acerca da alocação e tempo de residência de carbono (Rius et al., in prep); - quanto para a

arquitetura da planta, o que envolve o crescimento em altura [H, m.]:

H = Kallom2 x Diamkallom3 (1),

onde, Kallom2 e Kallom3, são constantes alométricas que possuem valores fixos de 40.0 e 0.5,

respectivamente. E Diam é o diâmetro do caule em centímetros;

Da área que compõem a copa [Ca, m²]:

Ca = Kallom1 x Diamk_rp (2),

onde, Kallom1 e k_rp são constantes alométricas que possuem valores fixos de 100 e 1.6,

respectivamente. E Diam é o diâmetro do caule em centímetros;

Do diâmetro do caule [Diam, cm.]:

Diam = 4 x Cstem / (WD x π x 40)½ + 0.5 (3),
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onde, Cstem é a quantidade de carbono no caule (kgC) e WD é a densidade da madeira (g/cm³)

e π adotamos como 3,14;

E do índice de área foliar [LAI, m2m-2]:

LAI = Cleaf x SLA (4),

onde, Cleaf é a quantidade de carbono nas folhas (kgC), SLA é a área foliar específica (m2g-1);

Todos estes elementos que se conectam diretamente com os parâmetros variantes deste

estudo (densidade da madeira e área específica da folha) e estão todos relacionados sendo,

inclusive, preditores um do outro e podendo ditar a performance competitiva.

4.6.5. DINÂMICA DA REPRESENTAÇÃO DA COMPETIÇÃO POR LUZ

ATRAVÉS DE CAMADAS DE VEGETAÇÃO

A implementação da alometria torna possível a implementação do módulo de

competição pela luz. De acordo com as dinâmicas que a mesma abordará, fatores como altura

e índice de área foliar serão decisivos para a performance da competição.

Anteriormente, no CAETÊ, a representação da competição era simples e não

mecanicista, com este novo módulo teremos que as estratégias de vida presentes em uma

célula de grade serão designados para uma camada vertical específica, dependendo da sua

altura (Fig. 9). Isto especificará a quantidade de luz que esse PLS receberá considerando a

extinção de luz de acordo com a lei de Lambert-Beer, impactando em processos como a

fotossíntese e sendo impactada pelas relações alométricas. A lei de Lambert-Beer descreve a

relação existente entre a transmissão de um feixe luminoso e sua absorção, de acordo com as

propriedades do meio (Oldham & Parnis, 2017). Esta relação tem sido muito utilizada em

estudos ecológicos para modelar a fotossíntese através da atenuação da luz através do dossel

florestal (Hirose, 2005), por exemplo.

38



Para agrupar as estratégias de vida em diferentes camadas verticais, foram

desenvolvidas algumas formulações que descrevem a quantidade de camadas (aqui chamadas

de layers; NumLAYER) de acordo com a altura máxima (HeightMAX, m.), bem como o tamanho

uniforme de cada layer (SizeLAYER, m.) em todo o perfil vertical:

NumLAYER = HeightMAX / 5 (5),

onde, 5 é um número padronizado para todas as células da grade, a fim de determinar a

estratificação.

SizeLAYER = HeightMAX /  NumLAYER (6),

A incidência de luz (radiação fotossinteticamente ativa, IPAR; LightINC) em cada layer,

depende da incidência da mesma no layer anterior (LightAVAI) descontando a luz utilizada

pelos PLS’s desta camada (LightUSED):

LightINC = LightAVAI - 1 - LightUSED - 1 (7),

A incidência de luz no último layer é o valor absoluto da radiação fotossinteticamente

ativa (IPAR) em J/m²/s.

O LightUSED é calculado respeitando o índice de extinção de luz de 0.50 utilizado para

florestas ‘broadleafs’ (Binkley et al., 2013; Zhang et al., 2014) de acordo com a lei de

Lambert-Beer (Sitch et al., 2003; Hirose, 2005):

LightUSED = LightAVAI x  1 - exp(-0.59 x LAI[mean_layer]) (8),

Todas as estratégias de vida que estão numa mesma camada recebem a mesma
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quantidade de luz (LightAVAI). Como pode ser que haja mais de um PLS na mesma camada,

utiliza-se a média dos índices de área foliar de todas as PLS’s que se encontram no mesmo

layer (LAI[mean_layer]). A mudança do ângulo do sol ao longo do tempo não é levado diretamente

em consideração, logo, considera-se que os feixes de radiação incidentes sempre estarão

perpendiculares aos layers.

Figura 9. Esquema ilustrando a dinâmica de competição por luz através de camadas verticais da vegetação. O

número e a altura de cada layer será definida através da altura das PLS; a extinção da luz entre as camadas ocorrerá de acordo

com a lei de Lambert-Beer e a média dos LAI (Σ LAI) das PLS de cada camada.

4.6.6. TRAIT PROBABILITY DENSITY (TPD) - UMA MANEIRA DE

ANALISAR A DISTRIBUIÇÃO FUNCIONAL

A diversidade funcional de uma unidade ecológica pode ser medida de diversas

formas. Blonder (2014) propôs o “hipervolume n-dimensional” como uma maneira de saber

qual o volume que um atributo funcional ocupa em n-dimensões, enquanto que autores como

Carmona et al. (2016) investiga, de forma probabilística, a densidade dos atributos funcionais

em um determinado espaço funcional.

O método desenvolvido por Carmona e colaboradores (2016) denominado de

‘Densidade de Probabilidade de Atributo’ (da sigla em inglês TPD para Trait Probability

Density) amostra, num eixo denominado de “espaço funcional” a distribuição dos atributos

bem como as probabilidades destes ocorrerem e sua respectiva densidade, formando um

40



histograma que pode nos informar acerca da riqueza, equidade e divergência funcional (Fig.

10a-c), este conceito de densidade de probabilidade do atributo reflete as probabilidades

desiguais de diferentes valores do traço ou combinações deles (Carmona et al., 2019). O

pacote TPD é utilizado em R e usa procedimentos de estimativa de densidade do kernel

(Terrel; Scott, 1992).

Este método foi utilizado para observar a densidade dos novos atributos funcionais

adicionados ao CAETÊ (SLA e Wood Density) e também os principais atributos modificados

pela inclusão da competição (aleaf e awood), em todo o bioma amazônico, tomado aqui como

nossa comunidade. A partir desta amostragem da densidade dos atributos é possível medir as

diferentes facetas que envolvem a diversidade funcional, como a riqueza, a equidade e a

divergência; além das possíveis dissimilaridades que podem ocorrer entre a densidade dos

atributos num clima regular e num clima alterado.

A amostragem dos atributos SLA e Wood Density a partir do TPD foi feito para as

simulações em clima regular (nclim) e clima alterado (eCO2) enquanto que para os atributos

aleaf e awood foi a partir das simulações nas duas versões do CAETÊ (vLIGHT e vCNP),

seguindo uma sequência de 3 passos principais: primeiro, obteve-se o valor médio de cada

atributo para cada célula de grade (sendo cada célula de grade considerada uma comunidade

diferente), este valor médio foi calculado a partir de uma métrica denominada “Community

Weighted Mean” (da sigla CWM). A partir desta métrica a vegetação de uma determinada

comunidade é simplificada nos valores médios dos atributos funcionais ponderado pela

abundância relativas das espécies que ali se encontram, no nosso caso as estratégias de vida

de plantas, e pode ser entendido como o valor do atributo dominante em uma comunidade

(Díaz et al., 2007). Segundo, foi construído um banco de dados considerando o valor de cada

atributo/célula e o tipo de clima relacionado, regular ou com CO2 elevado. E, por fim, este

banco de dados foi relacionado aos cálculos do TPD.
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Fig 10. (A) Riqueza Funcional [functional richness]: a quantidade de volume funcional ocupado pela densidade de

um atributo funcional; (B) Equidade Funcional [functional evenness]: é um indicador de uniformidade na distribuição de

abundância dentro do espaço ocupado pelo atributo funcional; (C) Divergência Funcional [functional divergence]:

Diferenciação dos picos de alta densidade de atributos direcionado aos limites do espaço funcional, indica diferenciação de

nicho. Retirado de: Carmona et al., 2016.

4.6.7. SELEÇÃO DE ESTRATÉGIAS E TESTE DE SENSIBILIDADE

Para testar qual o melhor número de PLS amostradas dentre todo o universo de

combinações de valores dos atributos funcionais, foi realizado um conjunto de simulações

com o intuito de explorar a sensibilidade dos nossos resultados à quantidade de PLS

consideradas.

Isto foi feito de modo que foram selecionados 4 conjuntos de simulações com

diferentes números de PLS: 250, 500, 1000 e 2000, para cada conjunto foram feitas 3 rodadas

das quais foram, posteriormente, integradas a partir de uma média. Estas 3 rodadas são

necessárias, pois cada simulação é inicializada a partir da aleatorização dos diferentes valores

para os atributos funcionais variantes considerados no modelo. A única diferença entre as

diferentes simulações é o número e a combinação dos valores dos atributos funcionais, isto é,

as formulações do modelo, dados de entrada e outros valores de parâmetros foram exatamente

iguais para todas as simulações. Para avaliar tal sensibilidade foram escolhidas duas variáveis:

NPP e número de PLS por célula de grade, um proxy para a sobrevivência das mesmas.

Em relação à NPP foi feito uma média geral (ensemble) das 3 rodadas com o número
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máximo de PLS selecionado (2000) do qual tomamos como controle. Para as rodadas com os

outros números de PLS (250, 500 e 1000) foi feito um ensemble do desvio padrão, seguido de

uma média mensal destes desvios. Quanto menor o desvio padrão de cada conjunto de

diferentes números de PLS quer dizer que os dados do conjunto estão mais próximos da

média e, portanto, não estão tendo grandes variações entre as rodadas.

Já em relação à sobrevivência a metodologia utilizada foi semelhante à da NPP,

baseada nos desvios padrões e quão longe estes estavam da média.

4.6.8.   VALIDAÇÃO DO MODELO vCAETÊ_LIGHT (BENCHMARK)

A performance do modelo CAETÊ com as implementações da dinâmica de

competição por luz (descrita acima), denominado aqui de vCAETÊ_LIGHT, foi avaliada a

partir da sua capacidade de representar os fluxos e estoques biogeoquímicos. Para tal, os

resultados obtidos foram comparados com dados observados medidos através de satélite

utilizado em outros modelos. O mesmo exercício foi feito para o CAETÊ_CNP uma versão

do modelo base para o vCAETÊ_LIGHT mas que não conta com a interação da competição

por luz, os novos atributos funcionais variantes e a estruturação alométricas das PLS.

4.6.8.1.  PRODUTIVIDADE PRIMÁRIA LÍQUIDA (NPP)

Para avaliação dos padrões espaciais da produtividade primária líquida, a NPP, foi

utilizado um mapa produzido pelo projeto MODIS NPP Project (MOD17-NTSG). Para

comparação com os resultados gerados pelo CAETÊ foram selecionadas nos dados do

MODIS as células correspondentes ao bioma amazônico, na mesma resolução utilizada pelo

CAETÊ de 0,5º, além, de adequar os resultados do CAETÊ para o mesmo período de tempo

compreendido pelos dados, 2000 à 2015. Para tal, estes resultados foram integrados através de

médias anuais.

Tais dados do MODIS foram escolhidos para comparação e validação dos resultados

43



do CAETÊ por sua alta resolução e por englobar integralmente toda a localidade considerada

neste trabalho, porém, o mesmo possui algumas limitações. Uma vez que estes dados são

obtidos a partir de imagens de satélite, podem existir erros associados às medidas por conta da

captura de imagens (dependente das condições climáticas como, por exemplo, a cobertura por

nuvens) e aos algoritmos utilizados para converter as imagens nas estimativas. Apesar de tais

incertezas, de acordo com Turner et al. (2006), estudos procuraram avaliar as estimativas

realizadas pelo MODIS encontraram uma boa concordância de padrões gerais de magnitude

de NPP e da GPP global medidas realizadas in situ e os produtos MODIS, apesar de terem

encontrado uma grande variedade de concordância e discordância quando são considerados

localidades específicas. Por exemplo, avaliações realizadas das estimativas do MODIS para

NPP e GPP em 9 localidades ao longo do globo destacou que o MODIS tende a superestimar

as medidas dessas duas variáveis em locais de baixa produtividade, enquanto subestima em

locais de alta produtividade. Por conta disso, apesar das inúmeras vantagens associadas aos

produtos do MODIS é necessário cautela na comparação com os dados modelados pelo

CAETÊ.

4.6.8.2. BIOMASSA

Em relação à biomassa, para validação dos resultados obtidos com o CAETÊ foi feita

uma comparação com um mapa de biomassa da região tropical apresentado por Saatchi e

colaboradores (2011). Este mapa foi produzido através da combinação de dados de inventário

in situ de 4.079 plots com dados de LiDAR entre os anos de 1995 e 2005. A partir dos dados

estruturais obtidos através dessas duas abordagens de mensuração a biomassa acima do solo

foi calculada a partir de equações alométricas. Os dados de estrutura e biomassa foram

extrapolados para a escala da região tropical através de um modelo de fusão dados baseado

em uma abordagem de máxima entropia (MaxEnt) bem como dados de satélite produzidos por
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múltiplos sensores [moderate resolution imaging spectroradiometer (MODIS), shuttle radar

topography mission (SRTM), e quick scatterometer (QSCAT)]. Para comparação com nossos

resultados, foram selecionadas apenas as células de grade referente ao bioma amazônico

simuladas pelo presente trabalho. A resolução do mapa de referência era tal qual a do CAETÊ

de 0,5º.

Tal como em relação à NPP, a utilização desses dados apresenta algumas ressalvas que

devem ser consideradas nesta avaliação. Segundo os autores do estudo (Saatchi et al., 2011), o

mapa produzido possui incerteza média maior do que 30%, sendo que para algumas regiões

esse erro pode se apresentar ainda maior, principalmente as regiões que exibem altos valores

de biomassa acima do solo. Além disso, a biomassa foi estimada através de equações

alométricas continentais ou globais generalistas, o que pode introduzir erros significativos

(Avitabile et al., 2016; Chave et al., 2004; Saatchi et al., 2011). Por último, os satélites não

medem diretamente a biomassa e são sensíveis à cobertura do dossel e parâmetros associados

à altura do dossel e que, portanto, não conseguem captar a complexa variabilidade da

biomassa observada em florestas tropicais (Avitabile et al., 2016). No entanto, ainda que

possua incertezas, os dados não são completamente errados ou irreais e são apresentados aqui

para enfatizar a cautela na comparação dos resultados do CAETÊ.

4.6.9. APLICAÇÃO (ENSAIO COM CO2 ELEVADO)

Como descrito nas seções anteriores e, de acordo com o experimento AmazonFACE

do qual este projeto está vinculado, foi realizada uma simulação de aumento da concentração

de CO2 à 600ppm no modelo CAETÊ, isto significa um acréscimo de +200ppvm em relação

aos dados de entrada de CO2 que estão, em média, em 400ppvm.

O modelo CAETÊ e sua versão que considera a competição por luz (denominada aqui

de vCAETÊ_LIGHT) é um modelo dinâmico, isto é, o modelo continua rodando de acordo
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com o tempo estabelecido e com dados de entrada compatíveis, em comparação ao modelo

estacionários que encerrava sua simulação quando os fluxos e estoques atingiam uma

estabilização. Com isso, a aplicação do CO2 pode ser feita a partir dos dados de spin-up e

considerando os processos e atributos gerados previamente em simulações com clima regular,

o que torna possível ver, de fato, as modificações que essa alteração no clima pode ocasionar

aos processos biogeoquímicos, a abundância das PLS na célula de grade e à distribuição dos

atributos funcionais.

Portanto, simulação com eCO2, neste trabalho, foi realizada após uma simulação, em

clima regular (nclim), com o número de PLS que demonstrou estabilização dos fluxos de NPP

e da sobrevivência (quando comparada a versões com menos PLS), onde o único parâmetro

modificado foi o CO2 que passou de 400ppmv (nclim) para 600ppmv. As combinações de

atributos funcionais geradas na rodada no clima regular foi a mesma utilizada para a rodada

com clima alterado (eCO2) impedindo que o modelo gerasse novas combinações mediante à

um novo clima e pudesse demonstrar as modificações dentro da composição funcional já

obtida num clima regular. Os novos dados de outputs gerados da simulação com clima

alterado foram utilizados para comparação com o clima regular.

4.7. RESULTADOS

4.7.1. SENSIBILIDADE DO vCAETÊ_LIGHT - NÚMERO DE PLS

O teste de sensibilidade feito com as diferentes quantidades de PLS para avaliação da

estabilização da taxa de produtividade e número de sobrevivência entre as diferentes

repetições, demonstra que, de acordo com os valores de desvio padrão para ambas variáveis

(NPP, Fig. 11) e sobrevivência (Fig. 12) de forma conjunta, a quantidade de 1000 PLS foi a

que apresentou resultado mais satisfatório.
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Figura 11. Desvios padrão médio apresentados para a NPP de acordo com o ensemble das 3 repetições de rodadas

com 4 diferentes números de PLS (250, 500, 1000 e 2000), em comparação com o ensemble mensal de 2000 PLS (linha

azul). Os desvios menores foram apresentados pelas quantidades de PLS de 1000 e 2000, respectivamente.

Figura 12. Desvios padrão médio apresentados para a sobrevivência de acordo com o ensemble das 3 repetições de

rodadas com 4 diferentes números de PLS (250, 500, 1000 e 2000). O desvio padrão menor foi apresentado pela quantidade

de PLS de 1000.
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4.7.2. VALIDAÇÃO DO MODELO (BENCHMARK)

4.7.2.1. CAETÊ_vLIGHT

A produtividade primária líquida (NPP, g/m2/yr) bem como a biomassa (kg/m2)

obtidas pelo CAETÊ foram comparados com os dados observados (ver seção 4.6.8) a fim de

investigar quão longe ou não os processos resultantes da versão CAETÊ_vLIGHT e

CAETÊ_CNP estão dos dados observados in situ ou através de medições de satélite.

Em relação à NPP simulada pelo CAETÊ_LIGHT (Fig. 13), é possível observar que,

no modelo, a representação em algumas regiões do bioma está superestimada em relação aos

dados observados pelo MODIS, isto é, uma grande extensão do centro do bioma amazônico

possui uma NPP entre 1000 e 1500gC/m2/yr, enquanto que as bordas ao sul-sudeste (regiões

das quais se inicia uma transição para o Cerrado) está entre 1500 à 2000gC/m²/yr. Nenhuma

região, de acordo com a simulação do CAETÊ, está próximo aos valores mínimos observados,

de 500gC/m²/yr. Já nos dados do MODIS, para as ambas regiões mencionadas, a taxa de NPP

fica entre 500 - 1000gC/m²/yr, sendo maior na região sudoeste (+2000gC/m²/yr) e ao norte

(aprox. 1200gC/m²/yr) e menor nas bordas nordeste (500gC/m²/yr). A diferença entre estes

dois resultados mostra que o NPP superestima, em cerca de 500gC/m²/yr a maioria das

regiões, ainda que algumas áreas ao norte e ao centro-oeste da bacia esteja equivalente nas

simulações do CAETÊ e nos dados observados. Nas regiões do sudoeste, próximo aos Andes,

o CAETÊ subestima em cerca de 1500gC/m²/yr a quantidade de NPP em relação ao dado

observado.

Em relação à biomassa o padrão é contrário à NPP, ou seja, os resultados obtidos pelo

CAETÊ estão entre 10 e 20kgC/m² para quase todo o bioma, com exceção das áreas de bordas

localizadas ao sul e sudeste que apresenta uma biomassa de, aproximadamente, 30kgC/m².

Enquanto que nos dados observados a biomassa está entre 20 e 30kgC/m², com exceções de

algumas regiões pontuais, onde a biomassa é abaixo de 10kgC/m² e pode configurar áreas de
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desmatamento, corpos hídricos, cidades e estradas. A diferença entre a biomassa simulada e

aquela observada demonstra que o CAETÊ está em cerca de 10 à 20kgC em toda a bacia,

ainda que em algumas áreas esta diferença esteja perto de zero.

Além dos padrões espaciais foi comparado também a correlação de 1:1 entre os dados

brutos para cada um dos processos e os dados observados e seus respectivos coeficientes de

correlação de Pearson (Fig. 14) com r = 0,15 e r = -0,39 para NPP e biomassa,

respectivamente. Em relação à NPP, a interpretação desses gráficos juntamente com os

gráficos de padrão espacial nos demonstra que está havendo uma tendência muito maior de

superestimação, por parte do modelo, na representação da NPP onde os valores observados

estão numa magnitude menor daqueles gerados pelo CAETÊ. É possível observar também,

com uma análise conjunta dos gráficos, que esta superestimação está se dando de uma forma

muito mais pronunciada nas regiões das bordas do bioma e em pontos específicos ao norte do

bioma, como já mencionado. Enquanto que os pontos subestimados pelos modelos são

aqueles na região dos Andes. Quando nos voltamos à biomassa a correlação é negativa e um

pouco maior do que a apresentada para a NPP (r = -0,39). Fazendo novamente uma análise

conjunta, os pontos outliers possivelmente são aqueles onde há presença de variáveis

espaciais não captadas pelo CAETÊ (como nuvens, mudança no uso da terra, etc.), já os

pontos onde o modelo subestima os valores para biomassa está espalhado ao longo do bioma,

onde de acordo com os dados observados a biomassa tende a ser maior. Já a superestimação

do modelo está vinculada, novamente, à região de bordas do bioma.
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Figura 13. Comparação espacial dos resultados obtidos com o CAETÊ_vLIGHT e os dados observados da

produtividade primária líquida (NPP; gC/m²/yr) produzida pelo MODIS, à esquerda, e biomassa (kgC/m²) produzida por

Saatchi et al., 2012, à direita, bem como suas diferenças em gC/m²/yr e kgC/m², respectivamente (produzido por Hugo

Seixas, 2021).
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Figura 14. Gráfico de correlação entre os padrões espaciais da produtividade primária líquida (NPP) produzidos

pelo MODIS e biomassa produzido por Saatchi et al., 2011 simulados pelo CAETÊ. r = coeficiente de correlação de Pearson

4.7.2.2. CAETÊ_vCNP

O CAETÊ_CNP é uma versão do modelo CAETÊ que não considera a interação da

competição pela luz e nem a alometria. O exercício de comparar os dados resultantes desta

versão com os mesmos dados observados e a comparação entre as duas versões vem através

da premissa de entender se um modelo que considera a competição e a estruturação

alométrica das PLS pode melhorar a representação de alguns processos, como a NPP e a

biomassa.

Na figura 15 é possível observar a relação de padrão espacial para os dois processos, a

NPP no CAETÊ_CNP fica em, aproximadamente, 1000g/m²/yr em todo o bioma, com

exceção de todas as bordas que apresentam valores entre 1000 e 1500g/m²/yr. Em comparação

aos dados observados, para a região central do bioma este valor está abaixo de 1000g/m2/yr,

enquanto que nas bordas sudoeste tendem à ser muito maior e nas bordas nordeste em torno
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de 500g/m²/yr em comparação à 1500g/m²/yr apresentada pelo modelo. Em algumas regiões,

por exemplo, na porção norte do bioma os dados produzidos pelo vCNP estão muito mais

próximos aos observados do que aqueles produzidos pela vLIGHT. As diferenças entre os

dois cenários se dão principalmente nas bordas do bioma, onde o vCNP superestima ao longo

de toda borda leste e superestimada ao longo de toda borda oeste, tal qual o vLIGHT. A

biomassa possui uma distribuição bem semelhante entre as versões do CAETÊ, portanto, suas

diferenças e semelhanças aos dados observados estão espacialmente iguais.

A correlação entre o vCNP e os dados observados (Fig. 16) demonstram as

graficamente os pontos dissimilares entre ambos, onde a interpretação tal qual pro vLIGHT e

junto dos mapas espaciais nos confirmam os locais onde a representação do CAETÊ ainda

está aquém dos dados observados para ambos os processos. O coeficiente de correlação de

Pearson para a NPP modelada pelo vCNP está ligeiramente maior que a do vLIGHT, ainda

que ambas estejam muito baixas, o que demonstra pouquíssimas correlações. Porém, os

coeficientes de correlação para ambas versões em relação a biomassa são bem semelhantes,

indicando que, estatisticamente, para a biomassa não está havendo grandes mudanças na

representação de uma versão para outra. A comparação da correlação entre os dois modelos e

os dados observados é vista na Fig. 17.
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Figura 15. Comparação espacial dos resultados obtidos com o vCAETÊ_CNP e os dados observados da produtividade

primária líquida (NPP; gC/m²/yr) produzida pelo MODIS, à esquerda, e biomassa (kgC/m²) produzida por Saatchi et al.,

2012, à direita, bem como suas diferenças em gC/m²/yr e kgC/m², respectivamente (produzido por Hugo Seixas, 2021).
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Figura 16. Gráfico de correlação entre os padrões espaciais produtividade primária líquida (NPP) produzidos pelo

MODIS e biomassa produzido por Saatchi et al., 2011 simulados pelo CAETÊ_CNP. r = coeficiente de correlação de

Pearson.

Figura 17. Gráfico de correlação entre os padrões espaciais da produtividade primária líquida (NPP) e biomassa

produzidos pela versão do CAETÊ com a competição por luz (vCAETÊ_LIGHT) e a versão anterior vCAETÊ_CNP em

relação aos dados observados pelo MODIS e Saatchi et al., 2011. (produzido por Bianca Rius, 2021).

54



4.7.3. CAETÊ_vLIGHT vs. CAETÊ_vCNP - A COMPARAÇÃO DIRETA

4.7.3.1. FLUXOS E ESTOQUES BIOGEOQUÍMICOS (NPP e BIOMASSA)

Ambas versões do modelo CAETÊ foram comparadas entre si para se observar quais

as mudanças que a implementação de uma interação competitiva e da estruturação alométrica

das PLS poderia trazer aos fluxos e estoques de NPP e biomassa, respectivamente, em

comparação com o modelo sem estes módulos. Para tal foi comparada a representação da NPP

e da biomassa para ambas versões (Fig. 18) e as relações de correlação entre ambas para os

mesmos processos (Fig. 19).

Em relação à NPP é possível notar que houve um aumento de forma geral em toda a

área do bioma plotada em comparação à versão vLIGHT e a vCNP. Este aumento se deu em

aproximadamente 500gC/m2/yr em todo bioma, ou seja, com a representação da competição

por luz no modelo foi possível observar uma taxa de NPP entre 1000 à 1500gC/m2/yr em

comparação em relação à uma versão sem a competição que representava uma taxa entre 500

e 1000gC/m2/yr. A biomassa também aumentou de forma quase homogênea em toda a área,

porém numa escala de grandeza menor, ou seja, as diferenças observadas entre a biomassa

simulada pelo vLIGHT e pelo vCNP estão entre 0 (nenhuma diferença) e 5gC/m²/yr a mais.

No entanto, é interessante observar que, nas regiões de bordas, tal como toda a borda leste

houve uma diminuição marcada da biomassa na versão vLIGHT em comparação à vCNP.

O coeficiente de correlação entre as duas versões é positivo e forte, sendo r = 0,94

para a NPP e r = 0,83 para biomassa. Ou seja, ainda que espacialmente seja possível notar

diferenças entre as duas versões na representação desses processos, estatisticamente eles estão

consideravelmente relacionados.

Em relação às modificações funcionais é interessante notar que a inclusão da

competição no modelo CAETÊ modificou a densidade dos valores dos atributos relacionados

à alocação de carbono pro caule (Fig. 20) e folhas (Fig. 21), dos quais tem completa relação
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com o incremento de carbono para tecidos que descrevem parâmetros importantes para a

competição, como o LAI (eq. 4) e a altura (a ser determinada pelo diâmetro, eq. 1 e 3), além

de modificar a distribuição do SLA (Fig. 22; que anteriormente era calculado pelo modelo e

não um atributo variante).

Figura 18. Comparação espacial dos resultados obtidos com o vCAETÊ_LIGHT e o vCAETÊ_CNP da

produtividade primária líquida (NPP; gC/m2/yr), à esquerda, e biomassa (kgC/m2), à direita, bem como suas diferenças em

gC/m2/yr e kgC/m2, respectivamente (produzido por Hugo Seixas, 2021).
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Figura 19. Gráfico de correlação entre os padrões espaciais da produtividade primária líquida (NPP) e biomassa

produzidos pela versão do CAETÊ com a competição por luz (vCAETÊ_LIGHT) e a versão anterior vCAETÊ_CNP.

Figura 20. Gráfico de “Probabilidade de Densidade de Atributo” (da sigla TPD) pro atributo relacionado à

alocação de carbono para o caule (awood) da versão do CAETÊ com a competição por luz (vCAETÊ_LIGHT) e a versão

anterior vCAETÊ_CNP.
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Figura 21. Gráfico de “Probabilidade de Densidade de Atributo” (da sigla TPD) pro atributo relacionado à

alocação de carbono para as folhas (aleaf) da versão do CAETÊ com a competição por luz (vCAETÊ_LIGHT) e a versão

anterior vCAETÊ_CNP.

Figura 22. Gráfico de “Probabilidade de Densidade de Atributo” (da sigla TPD) pro atributo relacionado à área

específica foliar (SLA) da versão do CAETÊ com a competição por luz (vCAETÊ_LIGHT) e a versão anterior

vCAETÊ_CNP.

58



4.7.3.2. SOBREVIVÊNCIA RELATIVA DE CADA PLS NA CÉLULA DE

GRADE

O modelo CAETÊ ainda não considera processos de mortalidade de forma

mecanicista. No entanto, quando as PLS ficam abaixo de um mínimo de carbono nos tecidos

devido à baixa produtividade por muitos time-steps seguidos, a mesma é retirada da célula de

grade, através de um processo denominado de carbon starvation. A quantidade de PLS em

cada célula de grade, portanto, é considerada como um proxy de sobrevivência.

Em ambas versões do CAETÊ fora analisado o número de PLS em cada célula de

grade em relação ao total simulado e observado quais as diferenças que houveram nesse

quesito de um modelo para o outro (Fig. 23).

De forma geral, o número de PLS no vLIGHT ficou, em sua maioria, entre 250 a 700

PLS/grid, tendo algumas localidades com células ficando vazias, principalmente nas bordas

do leste do bioma, enquanto que na borda oeste é onde apresenta-se os maiores valores de

PLS/grid. Já na vCPN a quantidade de PLS por célula se apresenta muito maior, com a

maioria da área estando entre 500 a 750 PLS/grid. Logo, a diferença entre as duas versões está

bastante visível e pontuada em uma diminuição de mais de 150 PLS por célula para a maioria

do bioma.
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Figura 23. Comparação espacial entre o número de PLS sobreviventes em cada célula de grade entre versão do

CAETÊ com a competição por luz (vLIGH) e a versão anterior vCAETÊ_CNP. Produzido por Hugo Seixas.

4.7.4. EXPERIMENTO COM AUMENTO DA [CO 2]

4.7.4.1. FLUXOS E ESTOQUES BIOGEOQUÍMICOS

Dentro do escopo de mudanças do clima, o aumento do CO2 em uma versão de

modelo que considera a competição por luz é interessante também para avaliar as mudanças

nos fluxos e estoques de NPP e biomassa, respectivamente, uma vez que tanto o CO2 quanto a

competição se apresentam como filtros ambientais.

Na Fig. 24 é possível ver que a NPP num clima enriquecido com +200ppm de CO2,

em relação às condições normais (400ppm) aumentou substancialmente a sua taxa, isto é, em

comparação com o clima regular é possível observar que houve um aumento de cerca de

500gC/m²/yr de forma quase homogênea em todo o bioma. Tendo aumentos mais marcados,

tais como em todas as análises anteriores, na borda leste do bioma. No entanto, os valores de

biomassa permaneceram com poucas alterações em comparação a um clima alterado e com

condições normais. É possível perceber que houveram singelas diminuições da biomassa,

cerca de 5kgC/m², na parte sudeste do bioma, enquanto que ao longo de toda a área as
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diferenças estão em torno de 0.

Entretanto é importante considerar, além da distribuição espacial, as modificações em

série temporal mensal de cada um dos processos e em diferentes regiões do bioma (sudeste

[SE], oeste [O] e norte [N]; Fig. 25). Neste sentido, é interessante observar que ainda que

espacialmente e, considerando a bacia toda, não seja possível ver modificações nos padrões de

biomassa, uma análise focada em médias menores e em diferentes regiões mostrou que houve

um aumento da biomassa para as 3 regiões consideradas ainda que poucas quantitativamente.

No sudeste (SE) e, em relação a biomassa, foi possível observar um aumento gradual de,

aproximadamente, 11kgC/m² para 13kgC/m², um aumento de cerca de 2kgC/m². Na região

oeste (O) a mudança foi um pouco mais sutil e variou de 10,5kgC/m² para aproximadamente

11,5kgC/m², ou seja, uma diferença de 1kgC/m². Já na região norte (N) foi possível observar

uma alteração da biomassa de aproximadamente 1,5kgC/m², tendo uma amplitude de variação

indo ao mínimo de 12kgC/m².

Em relação à NPP a amplitude da curva é bem pronunciada e demonstra variações

marcantes entre a média dos meses, seguido de consideráveis aumentos da taxa em

comparação à um clima regular e em diferentes localidades. No sudeste, a amplitude das

variações de NPP foram de, aproximadamente, 1kgC/m²/yr à um pouco mais de 2kgC/m²/yr,

em comparação à uma variação em clima regular indo de 0,5kgC/m²/yr à 2kgC/m²/yr. Já na

região oeste, contrastando com as modificações de biomassa houve também uma grande

amplitude da reta de variação, mas com um padrão de valores tanto para o clima regular

(normCO2) quando para o elevado (altCO2) semelhante à região sudeste. Observando a

região norte, a variação na NPP para um clima alterado foi de 1 kgC/m²/yr a 2,5kgC/m²/yr em

comparação à variação de aproximadamente 1kgC/m²/yr a 2kgC/m²/yr num clima regular.

Funcionalmente nos voltamos a observar também a distribuição do SLA, aleaf, awood

e densidade da madeira (WD) para os dois climas. Além disso, observamos a distribuição dos
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atributos de tempo de residência de carbono nas folhas (tleaf) e no caule (twood), o que diz

respeito ao estoque de carbono na vegetação (Fig. 26)

Tais dados temporais, ainda que muito mais específicos, corroboram em determinados

pontos com a representação espacial generalizada. Isto porque é possível ver que na região

norte e sudeste do bioma as modificações da biomassa são mais visíveis nos dois climas.

Enquanto que para NPP há um aumento quase uniforme da taxa em todo bioma, o que condiz

com as semelhanças, de forma geral, no comportamento, amplitude e aumento geral da reta.
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Figura 24. Comparação espacial dos resultados obtidos com o vCAETÊ_LIGHT da produtividade primária líquida (NPP;

gC/m²/yr), à esquerda, e biomassa (kgC/m²), à direita, bem como suas diferenças em gC/m²/yr e kgC/m², respectivamente, em

clima regular (nclim; 400ppmv) e em clima alterado com elevação do CO2 (eCO2; 600ppm). (Produzido por Hugo Seixas,

2021).

Figura 25. Série temporal mensal para 3 regiões do bioma amazônico: sudeste (SE), oeste (O) e norte (N)

demonstrando a diferença nos valores dos processos de produtividade (kgC/m²/yr) e biomassa (kgC/m²) resultantes do

modelo vCAETÊ_LIGHT em clima regular (normCO2) e alterado (altCO2). (Produzido por Hugo Seixas, 2021).
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Figura 26. Gráfico de “Probabilidade de Densidade de Atributo” (da sigla TPD) para os atributos relacionados à

alocação de carbono para folhas (aleaf) e caule (awood), respectivamente. E dos atributos de tempo de residência de carbono

nas folhas (tleaf) e caule (twood) nos dois climas simulados pelo CAETÊ: regular (400ppm de CO2) e eCO2 (incremento de

200ppm).

4.7.4.2. SOBREVIVÊNCIA RELATIVA DE CADA PLS NA CÉLULA DE

GRADE

O número de PLS sobreviventes em cada célula nos diferentes climas simulados

também foi analisada (Fig. 27). E com isso foi possível observar que houveram poucas

variações em relação à sobrevivência nos dois climas, ou seja, de forma geral as PLS geradas

conseguiram se manter nas células de grade mesmo com um clima alterado de CO2 elevado.

As pequenas modificações observadas se deram mais ao sudeste e centro do bioma, com

variações em cerca de 8 PLS a menos que no clima regular.

64



Figura 27. Comparação espacial entre o número de PLS sobreviventes em cada célula de grade entre um clima

regular (nclim) e com CO2 elevado (eCO2). Produzido por Hugo Seixas.

4.8. DISCUSSÃO

4.8.1. AS DIFERENÇAS OBTIDAS ENTRE OS DADOS DE BENCHMARK

De maneira geral, foi possível notar que a representação da NPP e biomassa por ambas

versões do CAETÊ conseguem representar valores de média comparáveis com dados da

literatura. E em comparação com os dados observados (Fig. 13) ambos possuem algumas

diferenças que convergem para os mesmos motivos.

Em relação à biomassa, apesar da correlação ser melhor que a apresentada pela NPP é

possível perceber que está havendo, no geral, uma subestimativa dos valores observados,

produzidos por Saatchi et al., 2012, para todas as células de grade que compreendem a área de

estudo, com exceção das bordas ao leste, onde há uma superestimativa não somente para a

biomassa, mas também para a NPP, da qual está relacionada à alguns fatores: Primeiro, em

relação a estas bordas ao leste a explicação para tamanhas diferenças entre os dados

observados é pautada no fato do modelo CAETÊ ainda não conseguir ter uma boa
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representação de áreas de transição da Amazônia para outros biomas, como o Cerrado, por

considerar, por exemplo a restrição do range de atributos funcionais utilizados para um

ecossistema florestal. Além disso, uma superestimativa da NPP da região dos Andes pelos

dados observados é o fator mais discrepante entre esta comparação com os modelos. Neste

sentido, pode se explicar uma produtividade elevada nesta região, demonstrada pelo MODIS,

devido à alta pluviosidade no local (Poveda et al., 2019) da qual, por sua vez, também pode

indicar uma medição errônea de produtividade por satélite por haver muita contaminação de

nuvens. De maneira análoga, a biomassa nessa região mantém os mesmos valores ao longo de

todo bioma e, isso pode ser explicado devido ao fato que os indivíduos crescem mais rápido

perto dos Andes, por contar com alta produtividade e com alta fertilidade do solo, mas

também apresentam maior mortalidade, o que resulta em uma rotação mais rápida, mas não

em maior biomassa (Phillips et al., 2004).

Esse padrão contrastante entre produtividade e biomassa é reportado também na

literatura para toda região amazônica. É visto que existe um gradiente de biomassa

(leste-oeste) na região amazônica que está correlacionado negativamente com o gradiente de

produtividade (oeste-leste), isto é, regiões mais produtivas apresentam menor biomassa

(Quesada et al., 2012; Castanho et al., 2013). Este padrão, no entanto, não é simulado pelo

CAETÊ e, atualmente, por nenhum outro modelo de vegetação. Segundo um estudo

conduzido por Castanho e colaboradores (2013) para avaliação de 3 modelos de vegetação em

representar a biomassa da bacia amazônica, foi encontrado que nenhum modelo foi capaz de

reproduzir os gradientes espaciais de biomassa e produtividade ao longo da Amazônia.

O segundo fato que corrobora os nossos resultado é por conta de o CAETÊ ainda

utilizar a abordagem de representação nas células de grade através da hipótese da

“biomass-ratio”, as PLS com maior biomassa ocupam parte da mesma e determinam os

padrões dos fluxos biogeoquímicos. E, terceiro, no CAETÊ, não são consideradas variáveis
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que podem interferir nos resultados obtidos tais como nos dados observados. Por exemplo, o

CAETÊ considera toda a área simulada e, neste caso, o bioma como coberto por uma

vegetação potencial. Não há a simulação de áreas desmatadas, corpos hídricos ou quaisquer

outras variáveis espaciais e de uso da terra e, para medições de produtividade por exemplo,

não é considerado pelo CAETÊ a contaminação por nuvens (uma problemática conhecida e

que podem distorcer os dados observados por imagens de satélite, tipo o MODIS [Turner et

al., 2006], como mencionado acima) Estes três fatores em conjunto podem explicar o

favorecimento não somente da biomassa mas também da NPP para os dados gerados pelo

CAETÊ.

É importante salientar também que, alguns estudos (Houghton et al., 2011; Luo et al.,

2012), ressaltam que existem muitas dúvidas em relação às estimativas de biomassa

publicadas como dados observados. Isto porque a medição direta em plots traz um grau maior

de confiabilidade (se o desenho amostral for bem delineado), entretanto extrapolar esses

valores para grandes escalas se torna de grande dificuldade (Avitabile et al., 2016). Já dados

de satélite que conseguem estimativas para regiões de maiores escalas também trazem muitas

inconsistências devido ao processamento de imagens (Houghton et al., 2001). Além disso,

Verheijen et al. (2013) reforçam ainda que paras áreas de maior biomassa (como é o caso da

floresta amazônica, por exemplo), a incerteza nas estimativas do mapa de referência (Saatchi

et al., 2011) são grandes, variando entre 25 a 50%, o que pode significar que as diferenças

encontradas entre o CAETÊ e este mapa podem ser menores, na realidade.

A influência da competição por luz em ambas representações dos processos, biomassa

e NPP, é considerável para a representação da versão do CAETÊ que considera a competição

(vCAETÊ_LIGHT). Espera-se modificações nos padrões biogeoquímicos por uma adequação

do recebimento de luz (IPAR) pelas PLS que variam de acordo com seu tamanho e não mais

pela sua ocupação na célula de grade. Congruente a isso, estudos como o de Weng et al., 2015
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sugerem efeitos potencialmente importantes de mudanças alocacionais (biomassa),

impulsionadas pela competição entre as plantas por luz. No entanto, a maioria dessas

influências nos padrões biogeoquímicos e, principalmente da biomassa, pela competição por

luz está associada à uma dinâmica populacional (Seidl et al., 2012; Song et al., 2016;

Rozendaal et al., 2020) e estágios sucessionais que ainda não é representado por nenhuma das

versões do CAETÊ e podem ter muita influência em como o modelo representa seus

processos.

No entanto, apesar desta limitação do modelo, ainda assim foi possível produzir

padrões biogeoquímicos (NPP e biomassa) coerentes, ou seja, aquilo gerado pelo CAETÊ não

está completamente irreal ou completamente incongruente com o observado. O que sugere

que as estratégias predominantes na célula de grade (ou seja, as que apresentam maior

biomassa relativa) determinam os padrões dessas variáveis. Além disso, o modelo CAETÊ

abre precedentes para que a partir de melhorias futuras a questão da representação dos

processos biogeoquímicos relacionados às interações seja explorada de maneira mais

profunda.

4.8.2. AS DIFERENÇAS OBTIDAS ENTRE AS VERSÕES DO MODELO

(vCAETÊ_LIGHT e vCAETÊ_CNP)

A comparação entre as duas versões do CAETÊ que considera a competição por luz

(v_CAETÊ_LIGHT) e anterior (vCAETê_CNP) foi importante para investigar a hipótese

levantada de que a implementação de uma dinâmica competitiva iria alterar alguns fluxos e

estoques biogeoquímicos representados pelo CAETÊ (NPP e biomassa) bem como a

sobrevivência das PLS nas células de grade.

A Fig. 18 mostra que, de fato, houve mudanças que foram muito mais acentuadas na

NPP em comparação a biomassa. Este fato pode estar relacionado à mudança do recebimento
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de luz pelas estratégias de vida, como mencionado no último parágrafo da seção anterior. Ou

seja, anteriormente no CAETÊ (versão vCNP) era utilizada uma abordagem alternativa não

mecanicista para representar os benefícios associados à alocação dos tecidos lenhosos, com

isso, somente 5% dos indivíduos que possuem maior biomassa relativa nos tecidos lenhosos

são capazes de captar mais luz do que outros, todas as demais PLS recebiam uma

porcentagem menor o que poderia levar à uma subestimação da representação da NPP e

biomassa. Atualmente, na versão do vLIGHT, a distribuição da luz não considera somente (ou

de forma direta) a ocupação como proxy de receber mais ou menos luz. No vLIGHT, de

acordo com a lógica desenvolvida para representação da competição, a luz é “particionada” de

acordo com a altura da PLS e sua posição vertical na célula de grade, isto é, as PLS recebem

quantidades diferenciais de luz, porém, todas as estratégias possuem oportunidade de receber

mais ou menos luz independente da sua ocupação.

Além disso, a relação com os novos atributos funcionais, neste sentido, tem bastante

relação e contribuição para os novos valores de NPP, biomassa e sobrevivência (Fig. 23)

apresentados pelo vLIGHT. Os trade-offs associados ao SLA e a densidade da madeira vão de

encontro com as taxas de produtividade e biomassa, isto por que em relação ao SLA valores

menores deste atributo está associado à uma maior longevidade das folhas que, por sua vez,

aumenta o tempo de residência de nutrientes e carbono na planta e, portanto, melhora o fluxo

fotossintético do investimento em carbono e nutrientes nas folhas que constituem parte da

biomassa (Kikuzawa & Lechowicz, 2011). No entanto, na versão vLIGHT do CAETÊ não é

considerado o processo fenológico que poderia descrever a longevidade, com isso, a

influência de uma maior NPP associada ao SLA está muito possivelmente relacionada ao

tempo de residência de carbono nas folhas.

Já em relação à densidade da madeira, alguns estudos postulam que o WD é uma

característica-chave específica da espécie que determina a capacidade de armazenamento de
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carbono por unidade de volume, uma vez que os caules das árvores constituem cerca de 2/3 da

biomassa acima do solo das árvores (Segura & Kanninen, 2005), além de determinar a

dinâmica de crescimento em altura e mortalidade (Chave et al., 2009; Muller ‐ Landau, 2004;

Nascimento et al., 2005; Poorter et al., 2010). Ou seja, menores valores de densidade

favorecem alturas maiores para as PLS, permitindo que estas ocupem uma posição

privilegiada em relação ao recebimento da luz, o que pode aumentar a produtividade (Song et

al., 2012). No entanto, a determinação da altura não está tão somente relacionada à densidade

mas também à quantidade de carbono que é alocado no caule (Fig. 20). E, em relação a isso, a

implementação da competição esteja influenciando outros atributos funcionais, como a

porcentagem de alocação e tempo de residência de carbono para o caule mais do que numa

versão que não considera a competição, explicando portanto o aumento observado nos valores

de biomassa muito mais do que um aumento dependente da distribuição do SLA e WD.

Em relação à sobrevivência (Fig. 23) é visto que a competição é um importante filtro

ambiental que afeta a permanência das PLS na célula de grade em uma versão que considera

tal interação (vLIGHT). Por não lidarmos com dinâmica populacional, estágios sucessionais

e/ou, nesta versão, considerar outros processos importantes para determinação da

sobrevivência ou mortalidade a partir dos atributos (tais como longevidade foliar como proxy

da produtividade, relacionado ao SLA, que pode levar à carbon starvation e aspectos

hidráulicos que torne o investimento em densidade custoso ao ponto da PLS não conseguir

crescer o suficiente para captação da luz) é difícil afirmar que a inclusão destes atributos, em

específico, está determinando diretamente a quantidade diferencial do número de PLS por

célula de grade. No entanto, é lógico pensar que o aumento de atributos funcionais variantes

no modelo faz uma seleção maior de combinações possíveis das quais, numa versão anterior e

com menos atributos funcionais variantes, poderia ser menor, permitindo que mais estratégias

se estabelecessem.
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De modo geral, é possível ver que com a competição por luz a severidade do filtro

ambiental para as PLS se tornou muito maior, ainda que contrastante à isso os fluxos e

estoques tenham aumentado mesmo com números reduzidos de PLS, o que demonstra uma

modificação na estrutura da comunidade. Ou seja, menos PLS permaneceram, porém, a

dominância daquelas que continuaram nas células aumentou os fluxos e estoques dos

processos biogeoquímicos, como NPP e biomassa, a ponto de compensar as perdas em

comparação aos mesmos processos numa versão na qual houve muito mais PLS

sobreviventes. A explicação para esse fato volta-se novamente à influência que a competição

pode estar exercendo nos atributos relacionados à alocação (Fig 19 e 20). Alguns estudos

mostram que a competição pode afetar fortemente a alocação modelada (Franklin et al.,

2012), principalmente quando o sucesso competitivo depende do crescimento, como é o caso

da luz.

4.8.3. O AUMENTO DA CONCENTRAÇÃO DE CO2 E SEUS EFEITOS NOS

FLUXOS BIOGEOQUÍMICOS

O aumento da concentração de CO2 levou a um estímulo, como previsto, da

produtividade primária líquida (NPP). O incremento se deu em, aproximadamente,

500gC/m²/ano à 1kgC/m²/ano ao longo de todo bioma (Fig. 24). A literatura reporta diferentes

magnitudes de estímulo de produtividade. Por exemplo, Norby e Zak (2011) observaram

aumento médio de 23% na NPP em florestas temperadas através de experimentos do tipo

FACE. Estudos de modelagem encontraram estímulo global de 18% e 17% na NPP (Pavlick

et al., 2013; Fung et al., 2005, respectivamente). Hickler e colaboradores (2008), que

extrapolaram os resultados do efeito do aumento do CO2 de florestas temperadas para

tropicais, obtiveram como resultado aumento de 35% na NPP das mesmas.

Novamente, algumas áreas de bordas no leste do bioma apresentaram acentuado
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aumento da produtividade, estas áreas como já mencionado nas seções anteriores está sendo

considerada outlier em todos os processos e análises, uma vez que o CAETÊ ainda não

consegue representar corretamente ambientes transicionais.

Voltando-se à biomassa, nos diferentes climas não foi possível observar modificações

nos padrões resultantes simulados de forma espacial. No entanto, com uma análise mais

direcionada às variações mensais em diferentes regiões (Fig. 25), foi possível observar um

pequeno aumento gradual. Duas das três áreas analisadas, isto é, o sudeste (SE) e o norte (N)

coincidem com as áreas onde houve maiores taxas de NPP com o clima elevado, contrastando

com a região oeste (O) que, ainda que contasse com uma variação considerável de NPP, teve

um acréscimo de biomassa menor comparado às outras regiões. Este resultado permeia uma

das principais incertezas em relação aos efeitos do aumento da concentração de CO2 que é se

o estímulo da fotossíntese necessariamente levará a um aumento no incremento de carbono

(Brienen et al., 2015). As florestas têm sido consideradas um significativo sumidouro de

carbono, tanto globalmente quanto nos trópicos (Cernusak et al., 2013) e acumulam boa parte

deste carbono em sua biomassa. Censos repetidos de plots de inventário florestal ao longo do

tempo têm indicado que a biomassa tem aumentado em florestas tropicais (Cernusak et al.,

2013). No entanto, nos resultados do modelo CAETÊ ainda que focalmente em algumas

regiões houve aumentos relativos ao longo dos meses simulados, estes aumentos não se

comparam a magnitude do aumento da NPP, contrariando a revisão feita por De Kauwe et al.

(2014) em que o incremento de biomassa associado ao CO2 excedeu os efeitos do mesmo na

NPP em florestas temperadas simuladas por diversos modelos.

Em relação a isso foi possível explorar a modificação do CO2 elevado para os atributos

de alocação para o caule e folhas, bem como o tempo de residência de carbono nesses tecidos

(Fig. 26) no que diz respeito ao estoque de biomassa. Nesse sentido foi possível ver que o

clima com CO2 elevado não alterou de forma significativa a distribuição desses atributos. Isso
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pode estar relacionado ao fato da competição ter sido um filtro ambiental tão severo ao ponto

que as combinações funcionais geradas por uma versão de modelo foram tão bem

estabelecidas que a modificação de outros filtros ambientais, dentro do modelo, não impactou

nas estratégias já estabelecidas.

Outro ponto a despeito disso é o fato de os DGVMs ainda não representarem muito

bem a relação do aumento de CO2 com o tempo de residência de carbono nos tecidos, como

explorado por Friend e colaboradores (2012). Neste estudo foram testados 6 modelos

dinâmicos de vegetação e argumentou-se que nenhum deles tiveram respostas semelhantes e

embasadas acerca das diferenças entre o aumento da produtividade, frente à uma fertilização

de CO2, e um tempo de residência de carbono nos tecidos que não acompanha as mesmas

taxas.

Além disso, o presente estudo, o papel direto das mudanças climáticas tais como

modificação dos padrões de precipitação e de temperatura e, variáveis importantes para

compreensão das alterações na comunidade frente a competição, como modificação da luz

incidente, não foi abordado. Esperamos que modificações nessas variáveis resultem em

modificações mais consistentes nos padrões dos atributos funcionais, o que a longo prazo

poderia modificar, talvez de maneira mais intensa, a composição de espécies e os índices de

diversidade dos atributos, consequentemente modificando a funcionalidade dos ecossistemas.

Em relação à isso, extrapolando esta discussão para uma análise preditiva dos

feedbacks à nível de ecossistema que o CO2 elevado e as altas taxas de produtividade podem

prover, a longo prazo, Philips e colaboradores (2009) postula que sob tais cenário mais

simples de aumento da produtividade florestal ao longo do tempo, as previsões indicam que

as florestas permaneciam um sumidouro por décadas. Entretanto, os aumentos atuais na

produtividade, podem não continuar indefinidamente: se o CO2 for a causa, as árvores

provavelmente se tornarão saturadas de CO2 (i.e., limitadas por outro recurso) em algum
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ponto no futuro. De modo mais geral, qualquer que seja a força determinante a produtividade

da floresta não crescerá indefinidamente, uma vez que outros fatores, tais como os nutrientes

do solo, limitarão a produtividade.

5. CONCLUSÕES GERAIS

No presente trabalho foram apresentados desenvolvimentos relacionados a competição

por luz no modelo CAETÊ, o qual utiliza de uma abordagem trait-based para representar a

diversidade funcional dos atributos funcionais das plantas a partir da simulação de uma

vegetação potencial com diferentes estratégias de vida de plantas (chamadas de PLS). Assim,

este trabalho compreendeu a inclusão no CAETÊ a interação da competição por luz e

alometria de árvores, bem como a inclusão de dois novos atributos funcionais variantes, que

possuem intrínseca relação com a competição e a abordagem que a mesma está utilizando. A

partir dessas implementações fez parte dos objetivos avaliar como que, não somente, a

competição mas o aumento da concentração atmosférica de CO2 poderia influenciar nos

fluxos e estoques de processos biogeoquímicos gerados pelo modelo, como produtividade

primária líquida e biomassa. Podendo melhorar a representação modelada desses processos

em relação à uma versão anterior.

Ao comparar as duas versões do CAETÊ, aqui denominada de vLIGHT aquela que

possui a competição e vCNP a que não possui, foi possível ver que a inclusão da competição

aumentou consideravelmente os níveis de NPP e biomassa do modelo na Amazônia e

impactou fortemente o estabelecimento das PLS na célula de grade, demonstrando uma

marcada diminuição no número de PLS por célula de uma versão (vLIGHT) para outra

(vCNP). Esta modificação na sobrevivência comparada à uma pouca modificação nos

processos, principalmente da biomassa, nos mostrou que a competição está influenciando a

reorganização de outros atributos funcionais, como por exemplo o de de alocação de carbono
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e, não naqueles ligados diretamente à interação competitiva mencionados nessa proposta.

O aumento de CO2 junto da competição por luz contribuiu para o aumento da

produtividade mas assegurou os mesmos padrões de biomassa de um clima regular, o que

possivelmente pode estar relacionado à distribuição funcional dos principais atributos usados

nesta simulação: SLA e WD (fortemente ligada à competição) e alocação de carbono para

folhas (aleaf) e caule (awood), tal como o favorecimento de estratégias fortemente

dominantes. Com isso, inesperadamente não observamos mudanças consideráveis na

distribuição dos atributos com o aumento do CO2, deste modo levanta-se a hipótese de que a

magnitude do aumento de CO2 aplicado, assim como o período de simulação, não foi capaz de

impactar as estratégias funcionais já selecionadas à partir da competição por luz e, como

consequência, não houve nenhuma mudança ecologicamente significativa na estrutura

funcional observada.

De modo geral, existem ainda muitas questões em aberto sobre os efeitos do CO2 nas

florestas tropicais de modo que extrapola a análise dos processos biogeoquímicos e se

concentra na avaliação da diversidade funcional de forma ampla. A abordagem utilizada pelo

CAETÊ e sua constante evolução em níveis de desenvolvimento estabelece bases para que se

possa avançar cada vez mais nas implicações potenciais das mudanças do clima e seus efeitos

no ecossistema terrestre, principalmente naqueles que detém de uma enorme diversidade e

importância à nível global, como a Floresta Amazônica.
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APÊNDICES

A1. DISPONIBILIDADE DE CÓDIGO

O código da versão do CAETÊ utilizado para esse estudo, encontra-se disponível no

GitHub da autora.

Figura A1. Fluxograma esquemático das implementações em desenvolvimento no CAETÊ (alometria e competição por luz)

que envolvem o presente trabalho e suas relações.

83

https://github.com/bcardeli/CAETE-DVM/tree/LIGHT_COMPETITION


Tabela A1. Formulações utilizadas no modelo CAETÊ para desenvolvimento e implementação do módulo de competição e

suas diferentes dinâmicas. (Os valores das constantes alométricas são: K_rp = 1.6; Kallom1 = 100; Kallom2 = 40; Kallom3 = 0.5).

DINÂMICA CONTEXTO EQUAÇÃO AUTORES

ALOMETRIA

Altura Eq. 1 Sitch et al., 2003

Área da Copa Eq. 2 Sitch et al., 2003

Diâmetro do Caule Eq. 3 Sitch et al., 2003

Índice de Área Foliar Eq. 4 Sitch et al., 2003

COMPETIÇÃO
PELA LUZ

Número de layers (camadas) Eq. 5 Cardeli; Rius et al., 2021

Tamanho do layer Eq. 6 Cardeli; Rius et al., 2021

Luz incidente (layers) Eq. 7 Cardeli; Rius et al., 2021

Luz utilizada no layer anterior Eq. 8 Cardeli; Rius et al., 2021

Tabela A2. Valores dos parâmetros alométricos utilizados.

PARÂMETRO DESCRIÇÃO VALOR/UNIDADE

Kallom1 constante alométrica 100,0

Kallom2 constante alométrica 36,0

Kallom3 constante alométrica 0,22

Krp constante alométrica 1,6

π número de Pi 3,14
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Tabela A3. Novos atributos funcionais variantes e seus respectivos intervalos de valores utilizados.

ATRIBUTO FUNCIONAL INTERVALO REFERÊNCIA

Densidade da Madeira (WD,
g/cm-3)

0,5 - 0,9 Global Wood Density Database
(Zanne et al., 2009)

SLA (m2/g-1) 0,009 - 0,04
TRY - Plant Trait Database

(Poorter & Bongers, 2006; Asner
et al., 2011; Kattge et al., 2011)

85


