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“These ecosystems, as we may call them, are of the most various
kinds and sizes. They form one category of the multitudinous physical
systems of the universe, which range from the universe as a whole
down to the atom.” (LINDEMAN, 1942, p. 400)



RESUMO

A hipétese de perda da floresta amazénica em decorréncia das mudangas climéticas
foi postulada no final dos anos 90, sugerindo um declinio acentuado da biomassa vegetal
simulada por modelos de superficie terrestre (Land Surface Models) em resposta a
retroalimentacdes entre o ciclo de carbono (C) e as mudancgas de precipitacao e temperatura
projetadas para o século XXI por modelos de circulagao geral (General Circulation Models).
O efeito de fertilizacdo por CO: (diéxido de C) pode, eventualmente, manter a produtividade
e a biomassa florestal nas proximas décadas, evitando ou adiando a suposta
descaracterizacao florestal na regido. A resposta da floresta amazénica aos efeitos diretos e
indiretos do CO. elevado €, contudo, incerta. Principalmente em virtude de duas
caracteristicas importantes, até aqui nao consideradas conjuntamente em experimentos
realizados com modelos de vegetacao: o papel potencialmente limitante do nitrogénio e do
fésforo (N e P) sobre o efeito de fertilizagcdo por CO2 e as possiveis alteragbes de
composicao funcional comunidades vegetais sob diferentes regimes de estresse e
perturbagao originadas pelas mudancas climaticas. Este estudo apresenta uma abordagem
de modelagem de ecossistemas terrestres baseada em processos ecofisiolégicos e na
biodiversidade de formas e funcbes vegetais, representada pela alta variabilidade de
atributos funcionais de plantas. Considerando os ciclos do nitrogénio e fésforo acoplados ao
ciclo de carbono, numa combinacdo inovadora de caracteristicas de modelagem dinamica
de ecossistemas terrestres. O novo modelo foi aplicado para a simulagédo dos ecossistemas
da Pan-amazénia num periodo climatolégico e histérico recente (1979-2016) e em um teste
de sensibilidade envolvendo variagdes na temperatura, precipitacdo, concentracao de CO: e
nutrientes (N e P). A simulagdo historica foi comparada com dados de referéncia em um
processo de avaliacdo biogeoquimica, baseada em um protocolo de amplo uso na
modelagem de ecossistemas terrestres. A simulacao histérica e os dados gerados no teste
de sensibilidade foram a base para o desenvolvimento de um método de analise funcional
multidimensional que foi utilizado aqui para identificar com precisdo importantes interacoes
entre a composicao funcional da vegetacao simulada e os processos ecossistémicos sob as
diferentes condigdes ambientais simuladas. Os resultados dos testes de sensibilidade foram
comparados qualitativamente a resultados de experimentos de manipulagdo dos recursos e
variaveis climaticas. Finalmente, sob a luz das analises anteriores, uma analise detalhada
da simulacéao histérica foi realizada, buscando esclarecer os efeitos diversos na vegetacao,
que sao causados pelo aumento do stress hidrico, da temperatura e da concentragdo
atmosférica de CO: entre 1979 e 2016. A combinacao de maior diversidade funcional e dos
ciclos de N e P acoplados ao ciclo de C em um modelo dinAmico de vegetacao revelou
interagdes importantes entre composigéao funcional da area simulada e o complexo balanco
entre assimilacdo de C e respiracdo autotrdfica, que em ultima instancia compdem o
principal controle sobre a biomassa em ecossistemas terrestres. Adicionalmente, um
resultado relevante ndo previsto no plano inicial € apresentado: um conjunto de mapas e
uma analise sobre as diferentes formas quimicas de P nos solos da area de estudo.

PALAVRAS-CHAVE: Produtividade primaria; Ecossistemas terrestres; Comunidades
vegetais; Composicdo funcional; Atributos funcionais de plantas; DGVM; LSM; TBM,;
Ecologia Funcional; modelos de vegetacao; hipervolumes; ciclo de carbono; ciclo de
nitrogénio; ciclo de fésforo; Amazonia; Pan-amazénia.



SUMMARY

The Amazon Forest dieback hypothesis was postulated in early 2000, and many
studies suggested that a future climate induced dieback of the Amazon Forest was a real
possibility. However, the CO- fertilization effect may possibly enhance forest productivity and
biomass for decades to come, phasing out the projected forest loss. The response of the
Amazon Forest to elevated CO: effects is however uncertain. Two important features that
have not been considered in vegetation model projections: (1) the potentially limiting role of
nutrients, namely, nitrogen (N) and phosphorus (P), on the CO: fertilization effect and (2) the
possibility of interspecific response variation (i.e., changes in community composition). For
example, different plant growth/surviving strategies are likely to differ in their responses to
climate change and elevated CO.> more than they differ in terms of effects on ecosystem
processes and state. Changes at the community level can have cascading effects on
ecosystems and synergistic effects with other ecosystem processes, attributes, or even
environmental changes. The biogeochemical cycles, mainly nitrogen and phosphorus, are
increasingly recognized as important controls of the future global carbon cycle. In addition,
models based on high plant functional variability rise as a promising alternative to better
characterize the dynamics of changing ecosystems. This study presents an innovative
modelling approach considering the fully coupling of carbon (C), N and P biogeochemical
cycles, in a modeling framework that simulates the coexistence of hundreds of Plant Life-
history Strategies. A never tested combination of characteristics in terrestrial ecosystem
models. The new model was applied to simulate the ecosystems of the Pan-amazon in a
recent climatological and historical period (1979-2016) and in a sensitivity test involving
variations in temperature, precipitation, CO,, and nutrient concentration (N and P). The
historical simulation was compared with reference data in a biogeochemical evaluation
process, based on a protocol of wide use in the modeling of terrestrial ecosystems. The
historical simulation and the data generated in the sensitivity test were the basis for the
development of a multidimensional functional analysis method that was used here to
accurately identify important interactions between the functional composition of the simulated
vegetation and the ecosystem processes under different simulated environmental conditions.
The results of the sensitivity tests were qualitatively compared to the results of experiments
involving the manipulation of nutrients and climatic variables. Finally, in the light of the
previous analyses, a detailed analysis of the historical simulation was performed, aiming the
elucidation of the various effects on vegetation, which are caused by increased water stress,
temperature, and atmospheric CO2 concentration between 1979 and 2016. The combination
of greater functional diversity and the N and P cycles coupled to the C cycle in a dynamic
vegetation model revealed important interactions between functional composition of the
simulated area and the complex balance between C assimilation and autotrophic respiration,
which ultimately make up the main control over biomass in terrestrial ecosystems.
Additionally, a relevant result not foreseen in the initial plan is presented: a set of maps and
an analysis of the different chemical forms of P in the soils of the study area.

KEYWORDS: Primary productivity; Terrestrial ecosystems; Plant communities; Functional
composition; Plant functional traits; DGVM; LSM; TBM; Functional Ecology; Vegetation
models; hypervolumes; carbon cycle; nitrogen cycle; phosphorus cycle; Amazon; Pan-
Amazon.
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1. INTRODUCAO

As emissdes antropogénicas de CO:2 (dioxido de carbono) alteram os
processos que regulam o balango de carbono (C) entre a atmosfera, os oceanos e a
superficie terrestre (ARCHER et al., 2009; BINDOFF et al., 2013; FRIEDLINGSTEIN
et al., 2020; LE QUERE et al., 2015). Estas emissdes impactam diretamente os
ecossistemas terrestres através do aumento da disponibilidade de CO:z atmosférico,
um dos principais substratos para a fotossintese; e indiretamente por meio das
mudancas climaticas resultantes da alteragdo no balancgo radiativo terrestre (CIAIS
et al., 2013; IPCC et al., 2001; RADDATZ et al., 2007; SCHIMEL; STEPHENS;
FISHER, 2015). Os ecossistemas florestais prevalecentes na regido da Pan-
amazobnia (veja a explicacdo a frente), além de abrigar milhares de populagdes
humanas e exibir altissimas taxas de biodiversidade, sdo partes fundamentais dos
ciclos biogeoquimicos globais, notadamente do ciclo de C. Estimativas indicam que
0s ecossistemas florestais por toda a Terra, armazenam cerca de 861 £ 66 Pg C —
Petagramas de C. Cerca de 55% deste C (ou 471 + 93 Pg C) encontra-se em
florestas tropicais, e a floresta amazénica constitui a maior extensdo continua de
floresta tropical (PAN et al., 2011, 2013) na Terra. No entanto, o funcionamento do
ciclo de C na Amazdnia durante o século XXI ainda é incerto frente as mudancas
climaticas esperadas (FLEISCHER et al, 2019; HOFHANSL et al., 2016;
HUNTINGFORD et al., 2013; LAPOLA, 2018; LAPOLA et al., 2018; PHILLIPS et al.,
2009; SAMPAIO et al., 2021). O poligono que delimita a Area de Estudo (AE) é
apresentado na Figura 1. A AE compreende toda a extensao de floresta amazbénica
em 7 Paises da América do Sul. Além disso, o poligono comporta regides de
vegetacdo ndo florestal que estdo sob influéncia social e ambiental da floresta
(MAPBIOMAS, 2021; RAISG, 2021). Reconhece-se este territério como Pan-
amazénia.

Ha cerca de duas décadas, a hipotese de um forest dieback (mortalidade
massiva da vegetacao florestal) na Amazédnia foi postulada a partir de estudos com
modelos climaticos e de vegetacdo (BOULTON; GOOD; LENTON, 2013; COX et al.,
2000, 2004, 2013; HOFHANSL et al., 2016; HUNTINGFORD et al., 2013; WHITE;
CANNELL; FRIEND, 1999), prevendo a diminuicio na biomassa e
descaracterizacao desta grande floresta tropical como bioma florestal. Isso acontecia
em consequéncia do déficit hidrico resultante de retroalimentacdées entre os
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processos de superficie, que sdo governados pela vegetacdo e pelos padrdes
regionais de precipitacdo e temperatura projetados por modelos climaticos para o
século XXI, em resposta a alteracdo no balanco radiativo terrestre resultante da
concentragdo atmosférica elevada de CO2 (HARTMANN, 2016). Estudos posteriores
de modelagem de vegetacdo evidenciaram que a supressdo do processo de
assimilacao de C e aumento da atividade respiratoria das plantas, em resposta ao
aumento de temperatura exercem um papel importante para a perda de biomassa
florestal (GALBRAITH et al., 2010). Estudos mais recentes, baseados em dados
observados, indicam que as taxas de mortalidade de plantas na regido tém
aumentado nas ultimas trés décadas, a ponto de alterar a dindmica do balancgo
regional de C (BRIENEN et al., 2015; HUBAU et al., 2020). As tendéncias temporais
nao neutras observadas nos fluxos biogeoquimicos mediados pela vegetacdo sao
indicadores de transicdo entre diferentes estados estaveis (WOLKOVICH et al.,
2014). Deste modo, ha um conjunto de evidéncias que indica que os ecossistemas
na Amazoénia ja se encontram em fase de transicdo. Porém, a magnitude e extensao
espacial das mudancas resultantes desta fase de transicdo, nos diversos processos

e atributos ecossistémicos, sdo incertas.

—— Limites - RAISG
10°N A

27°S A

‘ Fonte: Natural Earth

80°W 35°W
Figura 1. Area de estudo selecionada é delimitada pelo poligono verde, que corresponde

aproximadamente ao poligono original da Pan-Amazénia criado pela Rede Amazonica de
Informacdes Socioambiental Georreferenciada (RAISG). FONTE: RAISG, 2021

Até o presente, as tentativas de estabelecer a possibilidade de uma
transformacao radical na floresta foram inconclusivas, porém, prolificas. Estudos

realizados a partir de diferentes abordagens metodolédgicas — tanto com modelagem
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acoplada vegetacdo - atmosfera (e.g., COX et al.,, 2013), como com modelos
dindmicos de vegetacao off-line (e.g., RAMMIG et al., 2010), resultam em projecdes
divergentes em resposta aos efeitos diretos e indiretos do aumento da concentragcao
de COz2 sobre a produtividade e biomassa florestal na Amazénia em cenarios futuros,
de mudanca climatica (COX et al., 2013; HUNTINGFORD et al., 2013; LAPOLA;
OYAMA; NOBRE, 2009). A busca pela resolucao destas divergéncias, possibilitou o
entendimento de alguns processos que sao fundamentais para projetar, ou estimar,
com maior certeza as respostas do ciclo de C frente as mudancas ambientais em
modelos dindmicos que simulam os ciclos biogeoquimicos mediados pela vegetacao
na superficie terrestre. Tornou-se evidente que a disponibilidade de nutrientes — i.e.
nitrogénio (N) e fésforo (P), que sao determinantes para os padroes globais de
biomassa e produtividade primaria, podem limitar os efeitos da possivel fertilizagao
por CO2 sobre a produtividade e biomassa na Amazénia (AERTS; CHAPIN, 1999;
ELSER et al., 2010; FINZI et al., 2011, 2015; FLEISCHER et al., 2019; GOLL et al.,
2013; LUGLI et al., 2019; NORBY et al., 2005, 2010; REED; YANG; THORNTON,
2015; REICH; WALTERS; ELLSWORTH, 1997; SCHLESINGER; BERNHARDT,
2013; WANG; LAW; PAK, 2010; YANG et al., 2016; ZAEHLE et al., 2014). Além da
importadncia da disponibilidade de nutrientes, alteracbes na composicdo das
comunidades vegetais poder&o influenciar o ciclo de C frente aos efeitos diretos e
indiretos das alteragoes da [CO2]A™ (concentragdo atmosférica de didxido de
carbono). (BLANCO et al., 2014; HASEGAWA et al.,, 2018; NORBY et al., 2016;
PILLAR et al., 2013; SCHEITER; LANGAN; HIGGINS, 2013; TURNER; BRENES-
ARGUEDAS; CONDIT, 2018; VAN BODEGOM; DOUMA; VERHEIJEN, 2014;
VERHEIJEN et al., 2013; WALKER; KINZIG; LANGRIDGE, 1999; XU et al., 2016).
Nas préximas secoes, o efeito de fertilizacdo por CO2, a importancia dos nutrientes e
o papel da biodiversidade funcional serdo descritos brevemente a fim de se
contextualizar e justificar a realizagdo desta pesquisa.

1.1. Efeito de Fertilizacao por CO:

O efeito de Fertilizacdo por CO2 é observado como o aumento da
produtividade primaria bruta (GPP) — especialmente das plantas C3, em resposta ao
aumento da [CO2]A™. Este aumento de produtividade é resultante da eficiéncia
enzimatica frente a maior disponibilidade de substrato (COz2) para a assimilagcédo de C
mediado pela RuBisCO (Ribulose-1,5 bi fosfato carboxilase/oxidase) (IDSO et al.,
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1987; KIMBALL; IDSO, 1983) e/ou da melhoria na eficiéncia do uso da agua na
fotossintese, que € a razédo entre as taxas de assimilacdo de C e transpiracéo
(WONG; COWAN; FARQUHAR, 1979). No primeiro caso, o aumento da eficiéncia
fotossintética € resultante de uma maior razao entre fotorrespiracao e carboxilacao
em plantas C3 (KRAMER, 1981), ou seja, a maior disponibilidade de substrato ‘certo’
aumenta a eficiéncia da enzima. A RuBisCO tem afinidade por O2. Tal afinidade é
modulada pela temperatura do mesofilo. Quanto maior a temperatura maior a
probabilidade de uma molécula de RuBisCO dar inicio ao ciclo enzimatico apoés
captar O2. Tal processo é chamado de fotorrespiragdo e tem saldo energético
negativo). Assim, o aumento de CO:2 altera os valores de compensacdo da
fotorrespiracdo, permitindo maior assimilacdo de C em maiores temperaturas. No
segundo caso, a maior eficiéncia do processo fotossintético é resultante da
diminuicdo da condutancia estomatica, o que aumenta a eficiéncia da planta quanto
ao uso de recursos hidricos na produgéo de biomassa, i.e., em condigdes [CO2]A™
elevada, os vegetais mantém a abertura dos estdmatos por menos tempo, perdendo
menos vapor de agua no processo (FARQUHAR, 1997; IPCC et al., 2001; NORBY
et al., 2005). Também no caso dos estdmatos, a temperatura exerce um forte efeito
de modulagédo. A temperatura interfere no comportamento estomatico e sobre as
condigdes fisicas que influenciam a condutancia estomatica. Em altas temperaturas
algumas plantas podem abrir seus estdmatos para reduzir a temperatura foliar
(KOSTAKI et al., 2020). A temperatura também controla o déficit de pressao de
vapor (VPD) que é importante para a conduténcia estomatica (BUCK, 1981;
MEDLYN et al., 2011; WONG; COWAN; FARQUHAR, 1979).

A fertilizagdo por CO:2 foi observada inicialmente em experimentos de
laboratério, em nivel de individuos (EAMUS; JARVIS, 1989; NORBY et al., 1992;
NORBY; O'NEILL; LUXMOORE, 1986). O processo também tem sido investigado
em escalas de comunidades e ecossistemas, por meio de experimentos de
manipulagdo da concentragdo de CO2 ambiente dos tipos Open-top Chamber (OTC)
e Free Air CO2 Enrichment Experiment (FACE), implementados, na maior parte dos
casos, em regides extratropicais (DE GRAAFF et al., 2006; MEDLYN et al., 2016;
NORBY et al., 2016). Em areas temperadas, experimentos FACE mostraram uma
resposta positiva na acumulagdo de biomassa vegetal, pelo menos nos anos iniciais
(NORBY et al., 2010). Estudos de modelagem subsequentes, baseados em alguns
destes experimento indicam que o aumento de biomassa € inibido pela limitagdo por
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N (WALKER et al., 2014a, 2015). Recentemente um experimento FACE (EucFACE)
foi iniciado em uma area subtropical na Australia, com solos extremamente pobres
em P, nestas condi¢cdes nao houve acréscimo de C na vegetacao e do solo frente a
maior concentracdo de COz2 (ELLSWORTH et al., 2017; JIANG et al., 2020). Por
outro lado, o tratamento do EucFACE provocou mudangas na diversidade
taxonémica e funcional da vegetagdao de sob-bosque (HASEGAWA et al., 2018)
particularmente, favorecendo a dominéncia de espécies de gramineas C3 via a
exclusdo de espécies C4. O tratamento também resultou em maior disponibilidade
de nutrientes no solo (OCHOA-HUESO et al., 2017; OCHOA-HUESO; PINEIRO;
POWER, 2019) sendo incerta a origem destes nutrientes j& que nédo foi observado
aumento nas taxas de respiracdo do solo (DRAKE et al.,, 2018). Contudo, ha
evidéncias de alteracdo nas taxas respiratérias de raizes (SALOMON et al., 2019).
Dadas os resultados preliminares deste experimento, fica evidenciada a
possibilidade de que apesar de nao influenciar diretamente o acumulo de C na
vegetacao e no solo, em ecossistemas pobres em P ou mesmo limitados por outros
recursos, o efeito de fertilizacdo por CO2 pode gerar alteracbes taxondmicas e
funcionais que influenciam a sucessdo ecoldgica e os atributos/fungdes
ecossistémicas. Estudos baseados em dados de sensoriamento remoto indicam um
provavel efeito de fertilizacdo por CO2 na forma de um aumento de cobertura vegetal
(greening) especialmente em regides onde a agua é o fator mais limitante para o
crescimento das plantas (DONOHUE et al., 2013; ZHU et al., 2016). Em Zhu et al.
(2016), os autores demonstram, a partir de bancos de imagens de satélites,
modificagées no padréo global do indice de &rea foliar em diversos biomas; com
cerca de 70 % da variacdo positiva observada sendo atribuida aos efeitos de
fertilizagdo por CO2. E evidente a importancia deste efeito sobre o papel mitigatério
que os ecossistemas terrestres desempenham e podem desempenhar no futuro
frente as emissdes antropogénicas de CO2. Porém, a disponibilidade de nutrientes e
a reorganizacdo das comunidades de plantas podem interferir de maneiras
contrastantes nesse papel.

1.2. A importancia dos nutrientes

Estudos de modelagem dos ecossistemas terrestres e os experimentos de
manipulagdo da concentracdo de CO2 tém demonstrado, entre outros resultados
importantes, que geralmente a produtividade primaria liquida (NPP) aumenta em
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resposta ao aumento da concentragdo de CO2 na atmosfera. No entanto, alguns
modelos indicam (WALKER et al., 2014a; ZAEHLE et al., 2014) que esta resposta é
atenuada apds periodos iniciais pela limitagdo progressiva por Nitrogénio (PNL, sigla
do Inglés Progressive Nitrogen Limitation). A PNL €& um processo de
retroalimentacdo negativa, hipotético, em que no caso de aumento da [COz]
atmosférica, a disponibilidade de N & suprimida pela acumulacdo de C e N em
reservatérios com maior tempo de residéncia (e.g., tecidos lenhosos e Matéria
Organica no solo) sendo o N originado de reservatérios com alta razdo N:C (e.g.,
Folhas e raizes finas). Esta hip6tese pode ser aplicada a outros nutrientes (LUO et
al., 2004; REICH et al., 2006). Todos os experimentos do tipo FACE (com excec¢ao
do EucFACE) e OTC considerados nos estudos citados foram realizados em climas
temperados em regides onde a limitagdo da produtividade primaria por Nitrogénio é
preponderante (REICH; HUNGATE; LUO, 2006).

Ao contrario do ambiente natural fisico, onde observamos grande variagcao na
estequiometria dos elementos, 0s organismos vivos possuem relacdes
estequiométricas comportadas em um intervalo restrito, sempre com C > N > P
(SCHLESINGER; BERNHARDT, 2013; STERNER; ELSER, 2002). Esta
caracteristica dos organismos resulta em um acoplamento entre os ciclos de C, N e
P nos ecossistemas. Deste modo, espera-se que a acumulagcédo de C pelo efeito de
fertilizacdo por CO2 nos ecossistemas terrestres seja influenciada pela
disponibilidade destes nutrientes (FINZI et al., 2011). O N é correlacionado
positivamente com a capacidade fotossintética em nivel foliar (DOMINGUES et al.,
2010; KATTGE et al., 2009; WALKER et al., 2014b) em virtude da sua presencga nas
enzimas relacionadas a fotossintese (CHAPIN IIl; MATSON; MOONEY, 2002). O P é
outro importante nutriente que limita a produtividade primaria em ecossistemas
terrestres (AERTS; CHAPIN, 1999) e possivelmente limitara os efeitos da fertilizacdo
por COz sobre a produtividade da vegetacdo (CASTANHO et al., 2013; CERNUSAK
et al.,, 2013; FLEISCHER et al., 2019; QUESADA et al., 2012), especialmente na
regido da Pan-amazénia, que possui solos muito antigos e pobres nesse elemento
(QUESADA et al.,, 2010). O P é fundamental no metabolismo energético e na
composicdo das membranas celulares. Porém, poucos modelos de vegetacéo
incorporam as interacdes entre os ciclos biogeoquimicos do C, N e P (REED; YANG;
THORNTON, 2015). Os ciclos de P e N, apesar de fortemente acoplados ao ciclo de
C nos seres vivos, possuem uma diferenca basica fundamental. O Ciclo de N possui
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um reservatdrio gasoso, que associado a agdo de microrganismos e eventos de alta
energia, como relampagos, ou a reacao de Haber-Bosch, podem transferir N
atmosférico ao solo na forma de fons. O P, ndo possui um reservatério gasoso e a
fonte principal deste elemento ao solo € a rocha matriz. Assim a evolugdo temporal
pedogenética leva ao empobrecimento continuo deste elemento no solo (HE et al.,
2021; SMECK, 1985; WALKER; SYERS, 1976). Pouco se sabe ainda sobre a
influéncia conjunta dos ciclos do P e N sobre o armazenamento e estabilidade do C
na Amazénia e em outros ecossistemas tropicais (CERNUSAK et al., 2013), Um
estudo recente, comparando 14 modelos de vegetacdo em um desenho
experimental simulando o AmazonFACE (FLEISCHER et al., 2019) demonstrou que
a consideracao do ciclo de P nos modelos diminui o efeito de fertilizagcdo por CO2
sobre a produtividade primaria liquida e sobre o acumulo de biomassa na floresta
amazobnica frente a um aumento da [CO2]*™ simulada. Neste mesmo estudo, os
autores ressaltam a variabilidade dos resultados gerada pelos diferentes modos de
implementacédo do processo de respiragcao das plantas nos modelos, especialmente
nos modelos CNP - j.e. modelos que simulam os ciclos de C, N e P.

1.3. Diversidade vegetal de formas e funcoes e o Ciclo do C na

Amazonia

Outro importante aspecto ainda pouco explorado em modelos de vegetacao, e
que pode ser fundamental para a diminuicdo das incertezas relacionadas ao futuro
das florestas na Amazoénia, sdo as propriedades ecossistémicas conferidas pela
diversidade funcional das comunidades vegetais a floresta amazbnica e aos
ecossistemas de maneira geral (CORNWELL et al., 2008; DIAZ et al., 2001, 2016;
HOOPER et al., 2006; KLEIDON; MOONEY, 2000; LAUGHLIN; LAUGHLIN, 2013;
NAEEM; DUFFY; ZAVALETA, 2012; NAEEM et al.,, 1999; PAVLICK et al., 2013;
REU et al., 2011b; WALKER; KINZIG; LANGRIDGE, 1999). A diversidade funcional
€ medida pelos valores e amplitudes de atributos de individuos, que tem efeito sobre
o funcionamento do ecossistema onde estado inseridos (TILMAN, 2001a, 2001b).
Estes atributos sdo qualquer caracteristica genética ou fenotipica passivel de
medicdo em nivel de individuo (CHAPIN et al., 2000). Os atributos sédo classificados
como funcionais ndo pelos seus efeitos nos ecossistemas, mas por estarem
diretamente relacionados ao desempenho das funcdes bioldgicas dos individuos
dentro da comunidade, incluindo suas relagbes com outros organismos (VIOLLE et
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al., 2007). Cada atributo funcional esta relacionado a um ou mais trade-offs, ou seja,
uma possivel modificacdo benéfica de um atributo tem efeitos negativos sobre a
eficiéncia de outro, ou outros atributos (KNEITEL; CHASE, 2004; STEARNS, 1989).
A biodiversidade funcional, é portanto diretamente ligada ao funcionamento
ecossistémico, uma vez que a forma e fungdo dos organismos é fundamental para
relacdes e feedbacks que controlam o fluxo de energia e matéria através da cadeia
tréfica (DIAZ et al., 2001; LINDEMAN, 1942; SCHLESINGER; BERNHARDT, 2013;
STERNER; ELSER, 2002).

1.4. Simulando ecossistemas: do todo, as partes fundamentais

A narrativa cabivel na introducao de um texto como este nao permite resgatar
os caminhos tortuosos e incertos do processo cientifico com exatiddao. O advento
dos computadores revolucionou as Ciéncias de maneira geral. Os modelos de
vegetacdo, ou de superficie terrestre, que primeiro previram o fim da floresta
amazonica sao apenas 0s precursores de uma extensa categoria de programas de
computador que codificam o entendimento cientifico atual dos processos fisicos,
quimicos, bioldgicos e ecoldgicos que caracterizam os ecossistemas terrestres. Tal
codificacdo ocorre por meio de fungdes matematicas que descrevem os tais
processos. Assim, dizemos que estes programas de computador sdo baseados em
processos. Modelos dinamicos de vegetacdo baseados em processos. Alguns
destes processos ecofisiologicos sao profundamente compreendidos, como a
fotossintese, outros ainda ndo, como 0s processos respiratérios de manutengéo e
crescimento das plantas. No primeiro caso, o da fotossintese, dispomos de modelos
bioquimicos de alta complexidade e poder preditivo. No segundo, nossos modelos
sao simples fungdes matematicas adaptadas a escassos dados de observagédo. Nao
trataremos aqui as distingdes ente modelos mecanisticos e modelos empiricos. Esta
digressao tem apenas a missao de introduzir o tipo de modelo utilizado neste
estudo, e que foi citado com frequéncia até aqui. Na secdo dos métodos
apresentarei o modelo e o definirei dentro da categoria de Modelos Dindmicos de
Vegetacdo (que chamaremos agora de DGVM, sigla do Inglés Dynamic Global
Vegetation Models).

Aproveitando o tema da secdo, falo agora sobre a representacdo da
biodiversidade funcional nos DGVM, apds décadas prolificas de descobertas
cientificas. Inicialmente, a légica utilizada na maioria dos DGVM para sintetizar a
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imensa diversidade de formas e fungbes das plantas, foi, e é, baseada na
classificacdo em diferentes grupos funcionais (PFT - tipo funcional de planta ou Plant
Funcional Type), que correspondem a grupos de plantas teoricamente similares, de
acordo com a distribuicdo geografica, caracteristicas fisiologicas, morfoldgicas e
fenolégicas (CRAMER, 1997; KATTGE et al, 2011; MCDOWELL; XU, 2017;
PRENTICE et al., 2014; WALKER et al., 2017). Em um PFT, os valores de atributos
funcionais das plantas, ligados ao funcionamento ecossistémico, sdo mantidos
constantes espacial e temporalmente. O PFT pode ser entendido como uma
estratégia de vida com valores médios de atributos funcionais de plantas observadas
em uma comunidade, ecossistema ou regido geografica. A incorporagdo dos PFT
aos modelos baseados em processos, para simulacao dos fluxos de matéria e
energia na superficie terrestre deu origem a esta prolifica classe, ou categoria, de
modelos dinamicos de vegetagdo, que chamamos de DGVM, e que possibilitaram
miriades de estudos cientificos, elucidando o funcionamento dos mais variados
ecossistemas terrestres, no passado, presente e futuro (FRIEDLINGSTEIN et al.,
2020; LUCHT et al., 2002, 2006; SITCH et al., 2008; SMITH et al., 2014; WANG;
LAW; PAK, 2010; WULLSCHLEGER et al., 2014). E questionavel, no entanto, que o
uso de poucos PFT nos modelos (geralmente em torno de 10 para um dado modelo
de vegetacao global) afeta negativamente o poder preditivo, ao excluir possiveis
estratégias de vida que sao diferentes da estratégia média (BERZAGHI et al., 2020;
WANG et al., 2012). Evidéncias experimentais (HASEGAWA et al., 2018; ZIEHN et
al., 2011) e de modelagem com DGVM (HIGGINS; LANGAN; SCHEITER, 2014;
KLEIDON; MOONEY, 2000; LANGAN; HIGGINS; SCHEITER, 2017; PAVLICK et al.,
2013; REU et al., 2011a, 2011b; SAKSCHEWSKI et al., 2015, 2016; SCHEITER,;
LANGAN; HIGGINS, 2013; VERHEIJEN et al., 2015) mostram que a abordagem
baseada em PFT subestima a diversidade de formas e fungdes da vegetacéo e os
seus efeitos para o funcionamento dos ecossistemas terrestres frente aos efeitos
diretos e indiretos das alteragbes antropogénicas na [CO2]A™. Dada a diversidade
de estratégias de vida representadas pela diversidade de atributos funcionais, é
provavel que, frente as mudancas ambientais, as comunidades vegetais hiper
diversas, como a amazénica, sofram mudancas em sua composi¢cao funcional sem
que necessariamente ocorra alteracao significativa nos reservatoérios de C, entre
outros processos e atributos ecossistémicos, devidos a reorganizacdao da
comunidade de plantas (GONZALEZ; LOREAU, 2009; SAKSCHEWSKI et al., 2016;



19

WALKER; KINZIG; LANGRIDGE, 1999). A simplificacao imposta pela utilizagao dos
PFT para caracterizar a vegetagédo ignora a variabilidade espacial e temporal de
atributos funcionais chave para a ciclagem do C, nutrientes e agua, empobrecendo
as simulacoes das respostas destes fluxos biogeoquimicos frente a alteracdes
ambientais (DE BELLO et al., 2021; JOHN PASTOR, 2008; WALKER et al., 2017;
WESTOBY; WRIGHT, 2006; WOLKOVICH et al., 2014; WULLSCHLEGER et al.,
2014).

Na virada do século, alguns modelos de vegetagdo incorporaram, de
maneiras diversas, maior variabilidade dos atributos funcionais de plantas em sua
formulacdo — ex.: JeDi-DGVM (KLEIDON; MOONEY, 2000; PAVLICK et al., 2013;
REU et al.,, 2011b), aDGVM2 (SCHEITER; LANGAN; HIGGINS, 2013) e TFS
(FAUSET et al., 2019; FYLLAS et al., 2014), entre outros, abrindo caminho para uma
nova geracao de modelos de vegetacdo. O aumento da diversidade funcional,
através de um aumento na variabilidade espacial e temporal de atributos funcionais
de plantas, nos modelos, permite a simulacdo dos processos ecoldgicos da
comunidade, relacionados a biodiversidade funcional de plantas, de maneira
conjunta aos processos ecofisiolégicos recorrentes em estudos de modelagem de
vegetacdo. Os avangos da Ecologia Funcional e de Comunidades, elucidando
relacdes entre atributos funcionais de plantas e estratégias de vida, tradeoffs
demograficos e competicdo, fornecem um conhecimento fundamental que pode e
deve ser incorporado aos modelos de vegetacao a fim de melhor compreender as
intrincadas relagdes entre a biodiversidade funcional das plantas e o funcionamento
ecossistémico (DE BELLO et al., 2012, 2021; DIAZ et al., 2016; KUNSTLER et al.,
2016; LAUGHLIN, 2014; MOLES, 2018; RUGER et al., 2020; WALKER et al., 2017).
Resta mencionar que esta nova geracao de modelos ainda nao representa os ciclos
de N e P acoplados as seu ciclo de C.

A pesquisa apresentada aqui representa um avango pioneiro na modelagem
de vegetacao: o desenvolvimento, testagem e aplicacdo experimental de um DGVM
com os ciclos de N e P acoplados ao ciclo de C e com a variabilidade temporal e
espacial de atributos funcionais de plantas totalmente incorporada na forma de
milhares estratégias de vida concorrentes.
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2. OBJETIVOS

Este estudo tem o objetivo geral de investigar as inter-relagées dos ciclos
biogeoquimicos do carbono, nitrogénio e fosforo, o efeito de fertilizacdo por CO2 e
aspectos da diversidade funcional da floresta amazénica frente as mudangas
ambientais regionais esperadas. Para tanto, a andlise dos dados gerados pelo
modelo dindmico de vegetacdo (DGVM) CAETE-CNP (Carbon And Ecosystem
functional Trait Evaluation model — C, N, and P), aqui apresentado, foi dividida em
duas fases principais, cada uma representando um objetivo especifico:

1. Avaliacdo do modelo através da comparacao entre valores simulados
(considerando-se condicbes ambientais observadas) e valores observados,
buscando elucidar as razdes de possiveis discordancias entre esses valores, sejam
elas relacionadas ao modelo ou aos bancos de dados observacionais.

2. Realizacdo de testes de sensibilidade do modelo sob diferentes
condicbes ambientais, observando-se a dinamica biogeoquimica e diversidade
funcional da floresta, em escala de comunidades e ecossistemas.

A partir dos objetivos propostos, foram definidas as seguintes hipoteses
sobre os resultados dos testes de sensibilidade com o modelo CAETE-CNP:

1. As perturbagdes (Variagbes na [CO2]A™, temperatura, precipitacdo e
disponibilidade de nutrientes) resultardo em alteragbes na abundancia das
estratégias de vida simuladas; Tais alteracdes na abundancia das estratégias
de vida e a consequente alteragao na distribuicao dos atributos funcionais na
comunidade - ie., Composicdo funcional, em resposta a alteracbes
ambientais, resultardo em alteracdes na disponibilidade de nutrientes no solo
e nas taxas de aquisi¢cao de nutrientes (N e P);

2. As alteragdes na abundancia das estratégias de vida desencadeardo uma
dindmica compensatéria da biomassa da floresta amazbénica frente as
perturbacdes simuladas. Ou seja, alteragdes na abundancia de estratégias de
vida possibilitardo a manutencdo da biomassa florestal frente a mudancgas
ambientais de precipitacdo e temperatura;

3. A disponibilidade de P, e ndo do N, limitara o efeito de fertilizacdo por CO:2

nos ecossistemas da Pan-amazénia durante o periodo histérico simulado.
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A limitagdo citada nas hipdteses deve ser entendida em escala de
ecossistema, ou seja, a limitacdo da producdo e alocagcdo de biomassa na
vegetacdo na area de simulagdo. Em virtude da natureza baseada em atributos
funcionais do modelo CAETE-CNP, espera-se que determinadas estratégias de vida,
durante o tempo de simulagédo e sob alteragbes ambientais, sejam favorecidas em
detrimento de outras, resultando em alteragbes na abundancia de estratégias de
vida, que acarretam alteracbes na composicao funcional das comunidades das
areas simuladas pelo modelo. Estas alteragdes interagem de maneira complexa com
propriedades e fun¢des do ecossistema, como a biomassa, produtividade primaria,
disponibilidade de agua e nutrientes no solo. Na simulacdo histérica, as referidas
perturbacées ambientais sdo caracterizadas por alteracbes crénicas nas variaveis
climéticas (temperatura e precipitacio) e na [CO2]A™. Fato que decorre da natureza
observada destas perturbagdes no periodo historico. Nos testes de sensibilidade
estas mesmas variaveis sdo alteradas de maneira abrupta no inicio da simulacao.
Ainda nos testes de sensibilidade, o aumento da disponibilidade de N e/ou P é
aplicado gradualmente, ano a ano, caracterizando uma perturbacao crénica.

Naturalmente, o simples estabelecimento de hipdteses a priori limita a
aplicabilidade de um estudo de modelagem. Neste sentido, hipéteses que surgem
apoés a realizacao dos experimentos delineados podem ser de maior valor cientifico,
ja que a criacao e utilizacdo de modelos baseados em processos é motivada pela
elucidacao de relacbes que nao podem ser reconhecidas em detalhe pela andlise
dos dados observados disponiveis. Assim as hipoteses a posteriori aqui referidas
serao apresentadas apds a elucidagdo dos métodos e dos resultados obtidos no
desenho experimental proposto.
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3. MATERIAL E METODOS

Serd descrita aqui a tarefa técnica nao trivial de desenvolvimento de um
modelo dindmico de vegetacao, capaz de simular os fluxos e reservatérios de C, N e
P no ecossistema, incorporando maior variabilidade de atributos funcionais de
plantas. Apresento, inicialmente um breve relato temporal da histéria de
desenvolvimentos que culminou com a verséo final do modelo CAETE-CNP. Apés
iss0, serdao descritos os processos simulados pelo modelo e suas limitagdes. Evitarei
0 uso de equacgdes quando estas estiverem descritas na literatura citada, o cédigo
fonte do modelo descrito é publico. Um quadro com as principais siglas e
abreviaturas utilizadas neste texto € disponibilizado no Apéndice 1 (Quadro
Suplementar - QS 1).

A tarefa de construcdo do modelo CAETE, foi iniciada no ano de 2017,
tomando como base de desenvolvimento uma versdao do modelo CPTEC-PVM2
(LAPOLA; OYAMA; NOBRE, 2009; OYAMA; NOBRE, 2004) um modelo de
vegetacao potencial que é alimentado com médias mensais de variaveis climaticas
para intervalos climatoldgicos, estimando a vegetacdo potencial em equilibrio
(OYAMA; NOBRE, 2004). Apesar de conter o cédigo fonte capaz de calcular a
produtividade primaria dos ecossistemas terrestres e o ciclo hidrol6gico, o CPTEC-
PVM2 né&o utiliza PFT nem calcula a dindmica do C em diferentes reservatorios na
vegetacdo. Naquele ano, eu auxiliei as colegas Bianca Fazio Rius e Helena Alves do
Prado na criagdo de uma verséo inicial do modelo CAETE, um modelo estacionario,
ou de equilibrio, que calcula a produtividade primaria e o ciclo hidrolégico juntamente
com o ciclo biogeoquimico de C em diferentes reservatorios da vegetacao,
baseando-se na simulagcdo concorrente centenas de diferentes estratégias de vida.
(PRADO, 2017; RIUS, 2017, RIUS et al., 2021, em revis&o). Esta versao do CAETE,
nomeada aqui como CAETE-ME (Modelo Estacionario), foi o ponto de partida para
os desenvolvimentos que levam ao CAETE-CNP. Em resumo, estes
desenvolvimentos consistiram em:

1. Conversdo de modelo estacionario em dindmico: no modo estaciondrio os
dados de entrada s&o climatologias (medias mensais em um intervalo
climatolégico) para temperatura na superficie, precipitagdo, pressao
atmosférica, radiacdo de ondas curtas incidente e umidade relativa. A partir
destas entradas os fluxos e reservatorios de C e agua potenciais, ou em
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equilibrio, séo estimados de maneira interativa, mensalmente. No modo

dinamico, apresentado aqui, os dados de entrada sdo as mesmas variaveis,

com a resolucado temporal diaria, ou seja, em um determinado dia ou passo
temporal, os fluxos e taxas séo calculados e os reservatorios sdo atualizados

a partir dos valores meédios diarios calculados com base nas variaveis de

entrada no dia e a partir o estado atual do modelo. Os dados gerados pela

versao dindmica do modelo sdo cerca 6 ordens de grandeza maiores que as
saidas do modelo estacionario (e.g., Megabytes para as saidas do modelo
estacionario e Terabytes para as saidas do modelo dinamico).

2. Implementagéo de 9 atributos funcionais de plantas novos, todos relacionados
a ciclagem de nutrientes no ecossistema e um reservatério de C, N e P nao
estrutural na vegetacao, responsavel pela manutengdo do balanco de massa
no sistema.

3. Implementagdo dos fluxos (aquisicdo, turnover e retranslocagdo, ou
reabsorcao) e reservatoérios (folhas, raizes, reserva [nao estrutural], tecidos
lenhosos) de N e P, acoplados ao ciclo de C via razées de massa P:C e N:C
nos compartimentos estruturais da vegetacao.

4. Implementacdo do modelo de mineralizacdo de Matéria Orgénica (MO) e
nutrientes, que calcula a ciclagem do C, N e P no solo e respiracdo
heterotréfica (Trabalho supervisionado pela Prof. Anja Rammig da
Universidade Técnica de Munique).

5. Implementagédo do modelo de custos de C para a aquisicéo e retranslocacao
de N e P foliar.

A ordem dos itens acima, denota a sequéncia temporal de desenvolvimento
do modelo CAETE-CNP. Nas proximas secdes serdo descritos os métodos de
construgdo do modelo, os protocolos de simulagédo, avaliagdo e aplicacdo, bem
como o método de produgdo um conjunto de mapas de fracées de P na AE, que
auxiliou o desenvolvimento do projeto cientifico aqui apresentado, principalmente no
gue concerne a dindmica do P no solo. Estes mapas foram desenvolvidos por mim
com a colaboracao de Anja Rammig, Katrin Fleischer, Tatiana Reichert e Luis Carlos
Colocho, Beto Quesada e Phillip Papastefanou. Todas as bibliotecas de software
utilizadas para compilacao, execucdo do modelo e analise de dados nesta pesquisa
sao inteiramente livres e/ou de cddigo aberto e serdo mencionadas em momento

oportuno.
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3.1. O modelo CAETE-CNP

O grao espacial de aplicacao do modelo, i.e., onde os filtros ambientais sdo
uniformes para todas as estratégias simuladas, corresponde a uma area retangular
de 0.5° latitude por 0.5° longitude (WGS-84) que integra uma matriz bidimensional
com valores validos no poligono delimitador da AE.

3.1.1. Simulando comunidades de plantas em um modelo de ecossistemas

O modelo CAETE-CNP simula os processos que compde os ciclos
biogeoquimicos do C, N e P na vegetacao terrestre a partir de uma l6gica baseada
na variabilidade espacial e temporal de atributos funcionais de plantas, nos tradeoffs
relacionados e nos filtros ambientais, que séo as variaveis climaticas, edaficas e de
uso comum de recursos (Nutrientes e Agua) que influenciam a vegetagdo. O modelo
simula os processos relacionados a produtividade primaria e alocagao de recursos
(os modelos de produtividade primaria e alocagdo sao apresentados em secoes
dedicadas, a frente no texto) de maneira concorrente, para milhares de combinagdes
semi-aleatérias de atributos funcionais de plantas, de maneira analoga ao modelo
KM-2000 (KLEIDON; MOONEY, 2000). A estas combinacdes chamaremos de
estratégias de vida de plantas, ou simplesmente estratégias de vida. Os criadores do
modelo KM-2000 nomearam, assertivamente, estas combinacbes de plant
prototypes. De maneira mais direta, no modelo CAETE-CNP, a inclusdo de maior
diversidade funcional no processo de modelagem se da pela multiplicagao dos tipos
funcionais de plantas sendo simulados. Em vez de uma ou duas dezenas de PFT,
contendo valores médios para atributos funcionais chave, sdo simuladas milhares de
estratégias de vida contendo combinagcbes valores de atributos funcionais que
pertencem cada um a uma distribuicdo estatistica definida a priori. Os atributos
funcionais utilizados no CAETE-CNP, para gerar a composicdo funcional inicial,
estdo listados nos quadros 1 e 2.

Os filtros ambientais, impostos pelas variaveis climaticas/ambientais e pela
disputa por recursos selecionam quais estratégias de vida que persistem na AE
(PAUL; KEDDY, 1992; ROSCHER et al., 2012; VAN BODEGOM et al., 2012;
WEIHER; KEDDY, 1995). As estratégias de vida que apresentam maior aptidao para
os filtros ambientais simulados pelo CAETE-CNP permanecem sendo simuladas

durante a execucao do modelo, enquanto as estratégias de vida menos aptas séo
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eliminadas das células de grade, nossos gréos espaciais. A aptidao das estratégias
de vida, é representada por suas respectivas fragbes de ocupagdo em cada célula
de grade. FracOes estas que sao estimadas diariamente, a partir da biomassa total
potencial nos compartimentos da vegetacao de cada estratégia de vida coexistente.
Assim, a biomassa total potencial de cada estratégia de vida determina a fracdo de
area ocupada por ela e a sua influéncia sobre processos ecossistémicos, e sobre a
composicao funcional em cada grao espacial, que pode ser entendida aqui como
uma comunidade simulada. Para um dado grdo espacial, entdo, ha um vetor que
valores que corresponde a fracdo de ocupacao de cada estratégia de vida ativa.
Este vetor € utilizado como peso em uma média ponderada que resulta nos valores
para os fluxos, reservatorios e atributos funcionais integrados em um dado grao
espacial. Esta l6gica é baseada na hipotese mass-ratio, que declara que as espécies
mais abundantes moldam o funcionamento ecossistémico (GARNIER et al., 2004;
GRIME, 1998; MOKANY; ASH; ROXBURGH, 2008; ROSCHER et al.,, 2012;
SHIPLEY; VILE; GARNIER, 2006). Obviamente, o conceito de espécie nao é
analogo ao conceito de estratégia de vida. Mas se duas espécies sao
suficientemente similares em termos de atributos funcionais € possivel afirmar que
elas possuem a mesma estratégia de vida, que pertengcam ao um mesmo grupo
funcional ou mesmo, que pertencam a mesma Identidade Funcional, e que seus
efeitos sobre a funcionalidade ecossistémica sejam equivalentes. Assim, podemos
substituir as espécies pelas estratégias de vida na hipoétese mass-ratio sem alterar a
l6gica subjacente. A partir do mesmo raciocinio, € possivel aplicar ao gréo espacial,
uma métrica comum, que mede a composic¢ao funcional das comunidades bidticas, a
CWM — Community Weighted Mean. Na sua concepcao formal, a CWM de um
atributo funcional é a média comunitaria ponderada deste atributo, sendo o
ponderador a abundancia relativa de cada uma das espécies da comunidade
(GARNIER et al., 2004). Se assumirmos a equivaléncia entre abundancia relativa de
espécies e a fracao de ocupacao das estratégias de vida (e a hipétese mass-ratio),
torna-se viavel a aplicagdo da CWM nas células de grade, ou seja, no grao espacial
do modelo. E importante ressaltar que a CWM mede a composicdo e identidade
funcionais de um determinado grdo espacial, sendo que estes atributos da
comunidade representam um elo entre os atributos funcionais dos organismos e os
processos ecossistémicos (CLARK et al., 2012; FORTUNEL et al., 2014; MOUILLOT
et al., 2013). Finalmente, fica evidente que o modelo CAETE-CNP nao considera
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diretamente a histéria filogenética, taxonémica e biogeografica das comunidades
vegetais da AE. Cada grao espacial recebe o mesmo conjunto inicial de estratégias
de vida, que sado entao filtradas durante a simulacédo paralela e independente de
cada grao espacial da AE.

Ndo ha competicdo direta por N, P e Agua no CAETE-CNP, mas as
estratégias de vida ativas no gréo espacial sdo expostas as mesmas condi¢cbes de
disponibilidade hidrica e de nutrientes (N e P) no solo. Estes valores por sua vez sao
CWM, ndo para atributos funcionais, e sim para o fluxo ou reservatério
biogeoquimico em questdo. Logo a integragdo dos atributos biogeoquimicos em
cada gréao espacial € uma aplicagdo da métrica CWM sobre estes atributos, tendo
como ponderador o vetor de fracdes de ocupacao das estratégias de vida ativas no
gréo espacial. O mesmo acontece para os reservatérios vegetais. Deste modo, o
CAETE-CNP simula a coexisténcia entre as estratégias de vida ativas em cada gréo
espacial simulado. A competicdo por energia luminosa € implementada de maneira
simples. No momento, o percentil 0-95% (em massa de C, sendo essa massa a
soma dos tecidos foliares, raizes finas e 5% da massa de tecidos lenhosos) das
estratégias de vida coexistentes sao penalizados em 20% do fluxo de fo6tons
incidente.

As relacbées de abundancia/dominancia dentro da comunidade podem ser
afetadas por variagcdes ambientais, como mudancas de precipitacdo e temperatura,
por exemplo. Estas variacdes na abundancia das espécies podem, por sua vez, ser
precursoras de alteracbes compensatdrias que podem ou ndo resultar em
manutencdo dos processos e atributos ecossistémicos frente as alteracdes
ambientais (GONZALEZ; LOREAU, 2009; WALKER; KINZIG; LANGRIDGE, 1999).
Além disso, reorganizacao da comunidade frente a uma perturbacdo ou alteracao
ambiental pode gerar alteracbes na composi¢dao funcional que repercutem pelo
ecossistema e podem interagir com as alteracbes ambientais de forma sinergética,
influenciando sucessao ecolégica na comunidade e a dinamica dos processos e
atributos ecossistémicos. (HASEGAWA et al, 2018; WALKER; KINZIG;
LANGRIDGE, 1999).

Os valores dos atributos funcionais de cada estratégia de vida criada para o
modelo sdo semi-aleatorios, significando que a amplitude e/ou distribuicdo destes
valores é definida a partir de dados observados, quando possivel. No CAETE-CNP o
namero de estratégias de vida é definido antes da execugdo do modelo e pode
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alcancar a ordem de grandeza dos milhares. Todas as células de grade séo
povoadas inicialmente com o mesmo conjunto inicial de estratégias de vida. Os
valores dos atributos funcionais sdo fixos para cada estratégia, ou seja, o CAETE-
CNP nado simula adaptagdo ou plasticidade fenotipica e sim a dindmica de
abundancia e dominancia das estratégias de vida que coexistem em cada célula de
grade. A eliminagdo de uma estratégia de vida se da a partir de um valor minimo de
biomassa dos compartimentos vegetais (0.001 kg (C) m™) das raizes e folhas
simultaneamente. Quando ocorre em um grdo espacial, a eliminacdo de uma
estratégia de vida é irreversivel. No modelo CAETE-CNP nao ha transferéncia de
estratégias de vida entre graos espaciais vizinhos.

3.1.2. Atributos funcionais variantes

O modelo CAETE-CNP possui 17 atributos funcionais que podem variar entre
as estratégias de vida de plantas simuladas. Nove destes atributos foram
adicionados neste estudo (Quadro 1). Estes atributos, aqui incluidos, tém relacéo
direta com os ciclos biogeoquimicos do N e do P e com diversos processos
fisiolégicos das plantas, modulando a aquisicao e utilizacdo de C, N e P, e
influenciando processos ecofisioldégicos chave para o ciclo destes elementos e de

energia no ecossistema.

Quadro 1. Atributos funcionais adicionados, para viabilizar a inclusdo dos ciclos de nitrogénio e
fosforo no CAETE-CNP. Note que os atributos funcionais das duas primeiras linhas sdo na verdade
seis variaveis distintas. Os processos relacionados a aquisi¢ao e utilizagao de recursos e os tradeoffs
ecofisiolégicos sdo referentes a formulacdo do CAETE-CNP e refletem as limitagcbes inerentes ao
processo de modelagem aqui desenvolvido. FONTE: dados da pesquisa.

Atributo funcional

Aquisicao/utilizacao de recursos

Tradeoffs ecofisiologicos

Razoes de massa N:C nos
reservatorios estruturais
vegetais  (i.e., folhas,
tecidos lenhosos, raizes)
(Unidade: g g™)

As razbes de massa N:C
influenciam as taxas de aquisicao e
uso de N e alocagdo de C nos
tecidos vegetais

O Nitrogénio nos tecidos tem efeito
direto positivo sobre a respiragao
autotréfica. Nas folhas o N tem efeito
positivo sobre a atividade enzimatica nos
modelos bioquimicos de fotossintese C3
e C4

Razbdes de massa P:C nos
reservatérios estruturais
vegetais (i.e., folhas,
tecidos lenhosos, raizes)
(Unidade: g g™

As razbes de massa P:C
influenciam as taxas de aquisigao e
uso de P e alocagdo de C nos
tecidos vegetais

No modelo, o P nao influencia as taxas
de assimilagdo de C e de respiracdo
autotrdfica. (Veja a justificativa no texto)

Retranslocacgéo

(reabsorgéo) de N e P na
abscisdo  foliar (RSP)
(Unidade: % N e %P foliar)

O nitrogénio e o  fésforo
reabsorvidos dos tecidos foliares
influenciam a  aquisicdo de
nutrientes e a alocacédo de C

O reservatorio de N é contabilizado no
célculo de respiracéao autotréfica. Ambos
N e P reabsorvidos (Reserva) ndo tem
efeito sobre a assimilacéo de C.

Fragcdo da NPP diaria para
diazotrofos. Fixacédo
Bioldgica de N (PDIA)
(Unidade: % NPP diaria)

O N adquirido por microrganismos
fixadores em troca de C composto
primario  (NPP) influencia a
aquisicdo de N e alocacédo de C

O N fixado pode influenciar as taxas
respiratorias
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Razao de colonizagdo das | O tipo de simbiose influencia,
raizes por micorrizas (endo | juntamente com os valores de C | O modelo calcula o custo/estratégia de
e ectomicorrizas). | nas raizes finas e nutrientes | aquisicdo de N e P 6timos/as de acordo
Associagao micorrizica | disponiveis para a aquisicdo, o | com o modelo FUN. O custo de C diario
(AMP) (Unidade: % | Custo de Carbono para a aquisicdo | é subtraido da NPP do dia seguinte.

EM/AM) de nutrientes.

O restante dos atributos funcionais (Quadro 2) foi incluida anteriormente, durante
o desenvolvimento do CAETE-ME (PRADO, 2017; RIUS, 2017), com minha
participacao direta no desenvolvimento cientifico. A geracao das estratégias de vida
de plantas € um processo complexo, pois alguns atributos funcionais sao
dependentes entre si. Por exemplo, as fracdes (taxas) de alocacdo de C para os
tecidos vegetais (Quadro 2) devem ser combina¢des numéricas onde a soma entre
as taxas de alocacao para cada reservatério seja 1, ou 100% do C destinado a
alocacao nos reservatorios vegetais. O tempo de residéncia do C, por sua vez, pode
ser amostrado como um ndmero pseudoaleatério, com distribuicdo conhecida. E
importante observar que estes seis atributos, as taxas de alocagéo de C e tempo de
residéncia do C (ambos para os reservatérios de folhas, raizes finas e tecidos
lenhosos) definem as relacdes alométricas de cada estratégia de vida criada. Estas
relacdes alométricas sdo validas apenas se a estratégia de vida resultante de uma
dada combinagédo for capaz acumular um valor minimo de C em cada um dos
reservatérios simulados, quando alimentada interativamente com uma entrada de C
constante. O modelo CAETE-CNP simula estratégias de vida graminoides, que
possuem apenas 0s reservatorios de folhas e raizes finas, e as lenhosas, que
possuem também um reservatdrio de tecidos lenhosos. Cerca de 7% das estratégias
de vida criadas para uma simulacdo sdao graminoides. Sendo que 60% das
estratégias graminoides realizam o ciclo fotossintético C4. Estes valores foram
definidos de maneira arbitraria.

O processo de criagdo de uma estratégia de vida € realizado nas etapas
descritas a seguir. Note que alguns passos (1 e 4) sédo realizados apenas uma vez,
sendo que os dados gerados nestes passos sao reutilizados (amostrados) para a
subsequente criacao de outras estratégias de vida:

1. Criacdo da combinacdo das taxas de alocacdo de C (ax) em porcentagem

(%). Nas estratégias lenhosas, as taxas de alocagao para folhas e raizes finas
e tecidos lenhosos (as, ar, ai, respectivamente) sao todos os trios (at. ar, ai)
para os quais ar + ar + a = 100. Aplica-se esta regra a uma combinagéo
exaustiva entre elementos de trés vetores ordenados Ar e Ar e Ai, tendo como
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valores minimo igual a 10 e maximo igual a 90 com intervalo de 0.0125 entre
elementos. Para as estratégias ndo lenhosas, onde ai = 0, os valores minimo
e maximo sao de 20 e 80, respectivamente, com o mesmo intervalo entre
elementos usado para estratégias lenhosas. Todas as combinac¢des geradas,
cerca de 160 mil, sdo armazenadas em arquivo para a utilizagcdo no passo
posterior;

Processo de combinacédo entre os trios e duplas de taxas de alocacéo, e
valores de tempo de residéncia do C nos reservatoérios. Este processo define
as relagoes alométricas da estratégia de vida sendo gerada. Para tanto, uma
combinacao de taxas de alocagado é amostrada, de maneira aleatéria, do pool
de combinagdes gerado no passo anterior. A este vetor, sdo adicionados o0s
valores para o tempo de residéncia nas folhas, raizes finas e tecidos
lenhosos. Estes valores, por sua vez sdo numeros pseudoaleatérios gerados
computacionalmente. Para folhas e raizes finas os valores minimo e maximo
de tempo de residéncia do C sdo 0.08333 e 4 anos. Para tecidos lenhosos, o
valor maximo é de 80 anos e minimo de 0.08333 anos. Para a amostragem
do tempo de residéncia, utilizei distribuicbes uniformes com amplitude
definida pelos valores de minimo e maximo. Os limites minimo e maximo de
tempo de residéncia e taxas de alocagcdo sdo baseados em Pavlick et al.,
(2013);

Chamemos o vetor criado no passo anterior de E, com 6 elementos, que
definem as taxas de alocagcdo e o tempo de residéncia do C nos tecidos
(folhas, raizes finas e tecidos lenhosos). Para checar a viabilidade deste vetor
E como um acumulador de C, simulamos um sistema onde ha a entrada
constante de um valor minimo de C, 1.0 x 1078 kg m™2 dia™", que € dividido em
2(8) reservatorios para as estratégias graminoides (lenhosas). O vetor E é
entdo utilizado para calcular de maneira dindmica os reservatorios a partir da
entrada de C em questado. Ao final de um periodo de 3000 passos (dias), se
os valores dos reservatorios de folhas e raizes finas forem, simultaneamente,
iguais ou acima do valor minimo de entrada, o vetor E é habilitado para
receber os 11 atributos funcionais restantes, que finalizam a definicado da
ldentidade Funcional da estratégia de vida;

Criacdo das razdes N:C e P:C (g(Nutriente) g(Carbono)™") dos tecidos
vegetais. Aqui também ha dependéncia, ou relagao entre os atributos, ja que



30

a relacdo N:P tem uma amplitude observada limitada em diferentes
organismos vivos (KATTGE et al.,, 2011; REICH; OLEKSYN, 2004). O
processo de criacdo das combinacdes N:C e P:C é semelhante ao processo
de criacao das estratégias de alocacao. A regra para a criacao é que para um
determinado reservatério, como as folhas, a razdo N:P deve ser maior ou
igual a 2 e menor ou igual a 60 dentro do reservatério. Para raizes finas e
folhas os valores minimo e maximo sao, parao N, 5 x 107* e 0.06 g(N) g(C)™
e parao P, 2 x 107 e 8 x 1073 g(P) g(C)™'. Para os tecidos lenhosos os
valores minimo e maximo séo divididos por 10. O processo de da pela
combinacao exaustiva de elementos de dois vetores finitos ordenados, um
para cada nutriente, e subsequente selecdo das combinacdes (N:C, P:C)
adequadas segundo a regra, para cada reservatorio. Estas combinagdes sao
armazenadas e amostradas aleatoriamente, sendo anexadas ao vetor E
durante a criacdo da estratégia de vida, que a partir disso passa a ser um
vetor contendo 12 elementos descrevendo as relagcbes alométricas a
concentragcdo de N e P nos reservatorios vegetais. Os valores minimos e
maximos estipulados aqui sdo baseados em um estudo observacional de
nutrientes foliares (REICH; OLEKSYN, 2004). Assumimos que as raizes finas
sao equivalentes as folhas quanto a razdo de massa de nutrientes e que 0s
tecidos lenhosos tenham razdo de massa de nutrientes em uma ordem de
magnitude menor que os outros dois reservatorios;

5. Finalizacdo da criacdo da Estratégia de Vida, doravante nomeada EV,
através da inclusao de mais cinco atributos funcionais amostrados de maneira
independente. Como discutido a seguir.

A definicdo do ciclo fotossintético (C3 ou C4), como ja mencionado, se da
pela selecao aleatéria de 60% das EV graminoides. O atributo g1 (Quadro 2) é
amostrado de uma distribuicdo uniforme com valores minimo igual a 1 e maximo
igual a 15 (MEDLYN et al., 2011). A reabsorcdo (RSP) de N e P (Quadro 1) é
calculada apenas para o reservatério foliar. O atributo funcional eficiéncia de
reabsorcao (%) é amostrado de uma distribuicdo uniforme com amplitude entre 30 e
60. Este atributo representa a taxa (%), de nutrientes (g m™2) que é recuperada do
tecido foliar antes de sua transferéncia para a serapilheira. A mesma taxa é aplicada
para a reabsorcdo de N e P (AERTS, 1996; WRIGHT; WESTOBY, 2003). Os
nutrientes reabsorvidos séo incluidos num célculo de custos de C para a aquisicéo
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de N e P (ALLEN et al., 2020; BRZOSTEK; FISHER; PHILLIPS, 2014; FISHER et al.,
2010). A Fixacgao Biolégica de N (FBN) é representada por um investimento diario de
uma fracdo da Produtividade Primaria Liquida (NPP), que é convertida em N
disponivel para alocagdo de C (PDIA). O CAETE-CNP nao simula os processos de
saida de N e P do ecossistema (Transporte via dissolugédo, volatilizagéo etc.), logo, o
resultado da fixagao biolégica do N é um aumento progressivo dos reservatérios de
N no solo. A fim de minimizar o problema, os valores para este atributo séo
amostrados de uma distribuicdo uniforme com minimo de 1 e maximo de 5%.
Apenas as EV lenhosas sao capazes de fixacdo de N. No evento de criagdo, uma
estratégia de vida lenhosa possui 50% de chances de receber um valor positivo para
este atributo, ou seja, de ter alguma capacidade de realizar a FBN. O valor final de N
fixado para uma estratégia € calculado a partir da aplicacdo do modelo de FBN
baseado na temperatura do solo (HOULTON et al., 2008). O tipo de associacao
micorrizica (AMP), é representado por um coeficiente que define a fragdo de tecido
radicular colonizado por micorrizas arbusculares - AM, (também reconhecidas como
endomicorrizas, em que o fungo simbionte pertence ao filo Glomeromycota). O
complemento, ou seja, o restante do tecido radicular é automaticamente colonizado
por Ectomicorrizas - EM (em que o fungo simbionte é um basidiomiceto). O
coeficiente de associagdo com micorrizas € amostrado de uma distribuicdo uniforme
com amplitude 0.01-0.99, e é utilizado para o calculo dos custos de C para a
aquisicao de N e P, implementado no modelo CAETE-CNP. Este tema sera
abordado mais a frente na secdo de métodos. Deste modo se da a criagdo de uma
EV. A sequéncia de passos descritas nesta secao € codificada em um programa que
gera uma quantidade arbitraria de EV, formando um conjunto inicial, que é utilizado
entao para a execugao do modelo.

Quadro 2. Grupo complementar de atributos funcionais utilizados no CAETE-CNP. Estes atributos
foram implementados na criagdo do CAETE-ME e sdo descritos na literatura pertinente. FONTE:
Dados da pesquisa

Atributo funcional variante | Unidade Tradeoffs envolvidos

Plantas C3 e C4 diferem nas respostas os fatores
externos fundamentais para a fotossintese, como a
concentracdo de CO2, Temperatura, disponibilidade
de agua e nutrientes e Irradiancia

Ciclo fotossintético C3/C4
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Tradeoff entre a capacidade de assimilacao de
carbono e a constancia da assimilagédo frente ao
stress hidrico. E utilizado na funcdo de célculo da
condutancia estomatica do modelo. Este atributo
representa a estratégia da planta quanto a eficiéncia
no uso da agua

A alocacao determina a quantidade da NPP que é
Taxa de alocagado — Folhas Y% direcionada a cada um dos trés compartimentos
vegetais. Ha um tradeoff de conservacédo de massa.

Sensibilidade da
condutancia estomatica a | KPa%5
assimilacédo de CO2 (g1)

Taxa de alocacdo — Tecidos

% O mesmo que para o item anterior.
lenhosos ° quep
Taxa de alocacao — Raizes . .
finas ¢ % O mesmo que para o item anterior.

Tradeoffs relacionados ao balan¢o de massa. A SLA

Tempo de Residéncia do C - € calculada a partir do Tempo de Residéncia. A SLA

Folhas Anos influencia, por meio do indice da Area Foliar (LAl) o
calculo da PPB
A Importancia para balanco de massa. Fator
Tempo de_ Residéncia do C Anos relacionado a capacidade de captacdo de agua no
— Raizes finas solo
Tempo de Residéncia do C A
Anos Importancia para balanco de massa.

— tecidos lenhosos

3.1.3. Processos ecofisioldgicos: Produtividade primaria

No modelo CAETE-CNP, os processos ecofisiolégicos que simulam a
produtividade primaria potencial sdo calculados para cada uma das EV ativas em um
grdao espacial, sendo que os valores finais de biomassa vegetal e fluxos
biogeoquimicos, na vegetacdo, para cada grao espacial saéo CWM da sua
assembleia de EV ativas. O C da vegetacao é dividido entre os reservatérios (ou
compartimentos) estruturais, que sdo: folhas, raizes finas, tecidos lenhosos. Para
estes reservatorios, as razdes de N:C e P:C (ambas em g g') sdo considerados
como atributos variantes, ou seja, cada EV simulada possui uma combinag¢ao unica
destes atributos funcionais. O CAETE-CNP também possui um reservatério ndo
estrutural, onde o C, N e P redirecionados em alguns processos sao armazenados.
O modelo calcula os ciclos fotossintéticos C3 (FARQUHAR; VON CAEMMERER,;
BERRY, 1980; LAPOLA; OYAMA; NOBRE, 2009; OYAMA; NOBRE, 2004) e C4
(CHEN et al.,, 1994) sendo a taxa maxima de atividade da RuBisCO — vcmaxa,
dependente do status foliar de N segundo Domingues et al. (2010), p. 980 (tabela
A2, linha 1). Os modelos de fotossintese séo modelos bioquimicos e séo sensiveis a
temperatura no mesofilo, a [CO2]*™ e ao fluxo de radiagao fotossintéticamente ativa.
A decisao de utilizar apenas o status de N foliar como base para o calculo da
vcmaxa se deve ao fato de que o modelo de respiracao autotréfica considera apenas



33

o status de N nos tecidos vegetais (RYAN, 1991). O N foliar € uma fungcédo da massa
instantdnea de C e do atributo funcional variante N:C, no reservatério de folhas.
Apesar das evidéncias da influéncia do P sobre o processo de assimilacdo
(DOMINGUES et al., 2010), a inclusdo do efeito do status de P foliar no célculo da
vcmaxa, seria desejavel se a contrapartida respiratoria estivesse presente, o que néo
é o caso do CAETE-CNP. Até o momento, ndo tenho conhecimento de qualquer
modelo de respiracdo autotréfica que considere o status de P nos tecidos vegetais.
A produtividade primaria bruta (GPP) é estimada a partir do escalonamento das
taxas de fotossintese em nivel foliar para a escala do dossel, em que o indice de
Area Foliar (LAI) é dividido em duas camadas representando folhas de sombra e
folhas de sol (DE PURY; FARQUHAR, 1997). O LAI é calculado a partir da massa de
C do reservatério foliar e da Area Foliar Especifica (SLA). A SLA por sua vez é
calculada a partir do atributo funcional variante tempo de residéncia do C nas folhas
(PAVLICK et al.,, 2013; REICH; WALTERS; ELLSWORTH, 1997). A respiracao
autotréfica (AR) é sensivel a temperatura ambiente (folhas e tecidos lenhosos) e do
solo (raizes finas), a massa de N do tecido vegetal e ao crescimento, de acordo com
o modelo de Ryan (1991). A reservas de C e N, que serdo descritas adiante, entram
no célculo de respiragdo de manutengéo e crescimento. O modelo de Produtividade
Priméria Liquida (NPP = GPP - AR) aqui utilizado tem um histérico de aplicacées
precedentes e é descrito em detalhes na literatura cientifica (LAPOLA; OYAMA,;
NOBRE, 2009; OYAMA; NOBRE, 2004; PRADO, 2017; RIUS, 2017). Em casos de
NPP negativa, hd perda de biomassa equivalente dos reservatérios estruturais
potenciais de cada EV. Antes do processo de alocacéo diario, a NPP é subtraida
dos custos de aquisicdo de nutrientes (Descrito a frente). A condutancia estomatica
é calculada a partir das condigdes atmosféricas e da assimilagdo de C por meio de
uma derivacdo do modelo de condutancia estomatica étima (MEDLYN et al., 2011;
PRADO, 2017), onde o atributo funcional variante g1 (Quadro 2), modula a
sensibilidade da condutancia estomatica (passagem de H20 e CO2 pelo estdmato)
de acordo com o déficit de pressao de vapor (DPV) ambiente. O gradiente crescente
de g1 vai de estratégias mais conservadoras em termos de transpiragdo, que
aumentam a resisténcia estomatica (reciproco multiplicativo da condutancia
estomatica) em respostas a altos valores de DPV ambiente, a estratégias menos
conservadoras, que mantém alta condutancia estomatica em ambientes com alto

DPV, as custas de maior transpiracdo. A GPP é penalizada por meio de uma funcéo
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empirica baseada na disponibilidade hidrica e na massa de C das raizes finas
(PAVLICK et al., 2013; RIUS, 2017). Neste projeto foram apenas incluidos, no
mddulo da NPP, o ciclo fotossintético C4, a dependéncia da vcmaxa no N foliar, o
célculo da AR para o compartimento de reserva de C e os custos de aquisicao de

nutrientes.

3.1.4. Processos ecofisiolégicos: Alocacdo de Carbono

No modelo CAETE-CNP a demanda de N e P pela vegetacdo é dependente
das razdes de massa N:C e P:C e da fragdo da NPP destinada para cada um dos
reservatérios da vegetacdo: (i) raizes finas, (ii) folhas, (iii) tecidos lenhosos. As
razdes de massa, as taxas de alocacao (que definem o particionamento da NPP
entre os reservatorios) e o tempo de residéncia, sao atributos funcionais variantes
entre as estratégias de vida, mas fixos em cada uma delas (Quadro 2). Caso a
quantidade de minerais disponiveis no solo e nos compartimentos de reserva nao
seja suficiente para manter as razbes de massa de uma EV, ao alocar o seu saldo
positivo dos produtos fotossintéticos (NPP, subtraida dos custos de aquisicdo de
nutrientes), ndo ha alocagdo integral destes produtos, sendo o excedente
direcionado para compartimento nao estrutural de reserva de C. Os compartimentos
de reserva de C, N e P de cada EV sao reservatérios independentes que recebem C
quando ha limitacdo da alocacdo de C por falta de nutrientes, e N e P que séo
reabsorvidos do compartimento de folhas e adquiridos passivamente. A reserva de C
pode ser realocada diariamente, quando ha disponibilidade de nutrientes, assim
como as reservas de N e P, que podem ser reutilizadas para a alocacao de C. A
reservas de C e N sdo consideradas no célculo de AR, assim como 0s outros
compartimentos vegetais, a partir de uma adaptacdo do modelo de Ryan (1991). O
compartimento de reserva de C tem uma respiracdo de crescimento equivalente a
25% da massa acrescida no passo temporal. A alocagdo da NPP nos
compartimentos vegetais é limitada pela menor alocagao potencial dadas as razdes
N:C e/ou P:C da estratégia de vida. A alocacdo dos produtos fotossintéticos pode
ser limitada por N ou P, ou por ambos simultaneamente de maneira diferencial para
folhas, tecidos lenhosos e raizes finas. Ainda no médulo de alocacdo de C sao
calculados os fluxos de Matéria Organica (MO contendo C, N e P) que séo
destinados ao solo, bem como a massa de nutrientes que é reabsorvida pela planta
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durante a senescéncia dos tecidos foliares. Os fluxos de C, N e P da vegetacao para
o solo sdo CWM da comunidade de EV, assim como as taxas de aquisicdo de N e P.

A aquisicdo de N e P, pelas plantas, pode ser passiva, por meio de N e P
dissolvidos na agua captada pelas raizes, ou ativa, quando ha gastos energéticos
envolvidos na aquisicdo de nutrientes via raizes (FISHER et al., 2010). Assumimos
que cada estratégia tem a capacidade de assimilar todo o N e P necessario para o
processo de alocacdo, com limite maximo dado pela quantidade de nutrientes
disponiveis nos reservatérios de aquisicdo. Os nutrientes adquiridos, via transporte
ativo, reabsorcédo ou fixagao (para o N) sao contabilizados em um custo de aquisicéo
de nutrientes. O programa de computador que realiza a alocagédo é codificado em
Fortran95 e é acessivel publicamente, junto ao restante do cédigo fonte do modelo
CAETE-CNP.

3.1.5. Processos ecofisiolégicos: estratégias e custos de aquisicdo de

nutrientes

O modelo FUN — Fixation and Uptake of Nitrogen (FISHER et al., 2010) foi
adaptado para calcular os custos de diferentes estratégias de aquisicdo ativa de
nutrientes pelas EV simuladas no CAETE-CNP. A partir do calculo dos custos, a
estratégia de aquisicao de nutrientes menos custosa € selecionada. As estratégias
nao sao simuladas mecanicamente e séo utilizadas apenas para o calculo de custos
de aquisicdo. As raizes finas tém a capacidade de adquirir toda a quantidade de
nutrientes que se encontra nas proximidades (que corresponde a uma fragcdo do N e
P disponiveis). No modelo CAETE-CNP nao ha a simulagéo da difusdo de nutrientes
das zonas sem raizes para as proximidades. Os nutrientes acessiveis pelas raizes
sdo estimados a partir de uma taxa constante dos reservatérios inorganicos em
solucdo. Para o N a taxa é de 2% e para o P, 0.3%, em referéncia as diferentes
mobilidades do N e do P no solo. Esta é uma simplificacdo importante e pode se
argumentar que um moédulo de célculo de nutrientes disponiveis na zona de alcance
da raiz seja necessario, levando-se em consideracao o meio fisico-quimico do solo.
Uma alternativa, mais simples, seria utilizar as taxas diarias de difusdo estimadas
por outros modelos. Esta € uma simplificacdo importante que deve ser resolvida
antes das préximas modificagcées do modelo CAETE-CNP. O quadro 3 apresenta as
estratégias de aquisicdo de nutrientes utilizadas no CAETE-CNP para calcular os

custos de aquisigao/fixagao/reabsorgcao e os respectivos reservatorios onde ocorre a
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aquisicao/subtracdo. Os custos de C para as diferentes EV sdo subtraidos
diretamente da NPP, imediatamente antes do processo de alocagdo de C, no dia

subsequente.

Quadro 3. Estratégias de aquisicdo de nutrientes utilizadas para o céalculo de Custos de C para a
aquisicao de nutrientes. MA é a o método de Aquisicdo. AM = micorrizas arbusculares, EM =
ectomicorrizas. FONTE: Dados da pesquisa.

Estratégia MA Descricao Nutriente Reservatério de
Aquisicao

Passiva Transporte Aquisicdo de nutrientes em | N/P Inorganico em solugéao
passivo solucéo na agua assimilada.

nma Transporte Aquisigéo pela superficie das | N/P Inorganico em solugéao
ativo raizes em simbiose com AM

nme Transporte Aquisicdo pela superficie das | N/P Inorganico em solugao
ativo raizes em simbiose com EM

am Transporte Aquisicdo pela superficie das | N/P Inorganico em solucao
ativo hifas de AM

em Transporte Aquisigao pela superficie das | N/P Inorganico em solugao
ativo hifas das EM

ramAP Fosfatase Atividade enzimatica de raizes | P organico

colonizadas por AM
remAP Fosfatase Atividade enzimatica de raizes | P organico
colonizadas por EM

em0 Nitrogenases Atividade enzimatica de EM N organico

AMAP Fosfatase Atividade enzimatica de AM P organico

em0X Exsudados Exsudados organicos por EM P inorganico
organicos

Como indicado anteriormente, no CAETE-CNP, as raizes também podem
adquirir nutrientes de maneira passiva, através da agua adquirida pelas raizes finas.
Neste processo, os nutrientes (N e P) em solucdo no solo sdao passivamente
adquiridos, um processo que nao envolve custos de Carbono. A aquisicdo passiva é
modelada como originalmente no FUN (FISHER et al., 2010) por uma funcéo que é
baseada na taxa de transpiracdo e na massa de nutrientes soluveis (N e P)
disponiveis para aquisicao. O calculo de custos de Carbono (CC) para diferentes
estratégias de aquisicao ativa é fundamentado na seguinte equacao:

C.= kNUT &
¢ MNUT MC

(Eq. 1)

Onde kyyr € K. sao constantes que modulam os custos de C para raizes
finas colonizadas por AM ou EM. A constante ky,r é diferente para cada uma das
estratégias de associagdo micorrizica. O coeficiente de associacdo micorrizica
(AMP) é utilizado para particionar Myyr € M., € assim poder realizar o calculo dos

custos de aquisicdo de nutrientes para cada classe de associacao micorrizica (AM,
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EM) para cada EV coexistente. Todas as variaveis e constantes tem como unidade
fundamental ML (e.g. g m™?). Os valores de ky,r € K. séo adaptados da versdo
mais recente do FUN (ALLEN et al., 2020). Assim, o custo da aquisi¢cdo ativa de
nutrientes é calculado, sendo apéds isso, somado ao custo de reabsorcéo e subtraido
diretamente da NPP destinada para a alocacdo no dia posterior. Os nutrientes
incorporados, ou adquiridos pela assembleia de EV ativas séo integrados (CWM) em
cada grao espacial, assim como os fluxos de C, N e P que partem dos tecidos
vegetais em direcdo a serapilheira. O CC é considerado, para fins de analise
posterior dos dados modelados, como um fluxo distinto da AR. O programa de
computador que realiza célculo de custos de C para a aquisicdo de nutrientes é
codificado em Fortran95 e é acessivel publicamente, junto ao restante do cdodigo
fonte do modelo CAETE-CNP.

3.1.6. Processos do solo: Mineralizagao biol6gica

A decomposicdo da matéria organica € parte fundamental dos ciclos
biogeoquimicos. Ela controla a taxa de mineralizagdo de C e nutrientes e a
disponibilidade desses nutrientes na atmosfera, hidrosfera e pedosfera. A atividade
de organismos vivos é responsavel por maior parte da decomposicdo da matéria
organica em ambientes florestais. O solo influencia os ciclos biogeoquimicos,
fornecendo o meio para muitos dos organismos vivos e um reservatério de
diferentes formas de nutrientes devido a uma diversidade de ligacées quimicas e
forcas de ligacdo possiveis (AERTS; CHAPIN, 1999; SCHLESINGER;
BERNHARDT, 2013; SMECK, 1985). A atividade das plantas € responsavel pela
entrada de C organico e energia nos ecossistemas terrestres e € importante para a
mineralizacdo do C organico no solo. A atividade fotossintética das plantas traz o C
da atmosfera para os ecossistemas. O C é entdo alocado para 6rgéos da planta e
compostos secundarios, que eventualmente sdo transformados em biomassa morta.
No solo, a atividade das raizes, em conjunto com a comunidade microbiana trabalha
para extrair os nutrientes e energia (para os microbios) restantes da matéria
organica morta causando sua decomposicdo (WOLLAST; MACKENZIE; CHOU,
1993). A representacao da decomposi¢do da matéria organica do solo em Modelos
Dindmicos de Vegetacao Global é comumente simulada por meio de sistemas de
Equacdes Diferenciais Ordinarias e com diferentes graus de complexidade. Nestes
modelos, o papel central da atividade microbiana sobre as taxas de decomposicéo €
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controlado pela temperatura e disponibilidade de dgua na forma de equagdes que
descrevem a atividade enzimatica (SIERRA; MULLER; TRUMBORE, 2012).

Os ciclos de C, N e P no solo, se iniciam com a matéria proveniente da
vegetacdo. O decaimento, i.e., senescéncia, dos tecidos € uma fungédo do tempo de
residéncia do C e da Massa total de C em cada um dos compartimentos da
vegetacao. O fluxo de Matéria Organica originado de cada reservatorio estrutural da

vegetacdo (MO,.;, g m2dia') para cada estratégia de vida é calculado diariamente:
MOye5 = Cres * (tres * 365.2) ™" (Ea. 2)
Onde C,.s; € a massa de C (g m2) e t,., € 0 tempo de residéncia do C (em

anos) para cada reservatério da EV. Os fluxos de nutrientes, N,.s € B..s, para a

serapilheira, sdo estimados a partir da M0, e dos atributos funcionais N:C e P:C,

| |

Serapilheira 1 =) Serapilheira 2

Solo 1 — Solo 2

Figura 2. Representacdo esquematica dos sub-reservatorios de Matéria Organica que compde o perfil
do solo simulado (Figura 3, circulo maior). O reservatério Serapilheira 1 recebe, predominantemente o
material vegetal originado dos compartimentos de folhas e raizes finas. Serapilheira 2 recebe o
material originado nos tecidos lenhosos e parte do material proveniente dos compartimentos de folhas
e raizes finas. A decomposicao, ou decaimento é serial, e cada compartimento possui um tempo de
residéncia do C pré-definido (Tabela 1). As setas marrons indicam fluxos de C, N e P provenientes da
vegetagcdo e em ciclagem no solo. As setas rosas indicam a mineralizagao bioldgica de C (Respiracéo
Heterotrofica), N e P (Mineralizag&o biol6gica de nutrientes).

sendo que os fluxos N,..; e P..s (g m? dia') provenientes do reservatorio foliar sdo
modificados pelo processo de reabsorcdo. Os fluxos MO,.s, Ny.s € B..; das EV sao

integrados no grao espacial via CWM e entéo fracionados entre os reservatorios de
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serapilheira (Figura 2). Para simular a decomposicdo de matéria orgéanica no
CAETE-CNP, implementei um modelo com complexidade intermediaria. Os fluxos de
C, N e P sao particionados e enviados para dois reservatérios de serapilheira. O
fluxo de C e nutrientes é serial, partindo dos reservatérios de serapilheira para os
dois reservatérios de solo (Figura 2). Os fluxos de nutrientes sdo acoplados ao ciclo
C por meio de razdes estequiométricas (N:C, P:C) flexiveis em cada reservatorio.

A mineralizacdo biolégica de C em cada reservatério é conduzida por um
modelo de decaimento de primeira ordem (Eq. 3) com base na temperatura do solo
(PAVLICK et al., 2013; RADDATZ et al., 2007; THUM et al., 2011). A influéncia da
umidade do solo (w) na decomposicao € representada por uma funcao da saturagcéao
de agua no solo (Eq. 4) desenvolvida especificamente para solos com baixo teor de
C (MOYANO; MANZONI; CHENU, 2013).

T—20
DC, = QEOT)%]C(W) (Eq. 3)
fw) = 3.11w + 2.42w? (Eq. 4)

Onde DC; é a massa de C que sofreu decaimento no passo de tempo t, C; é a
massa de C no respectivo compartimento de solo ou serapilheira, t, € o tempo de
residéncia intrinseco de C do reservatério (Tabela 1), f(w) representa a influéncia
da saturacédo de agua no solo na taxa de decomposi¢céao de C; Q,, € uma constante

(1.2) e T é a temperatura do solo em °C.

Tabela 1. Tempo de residéncia do C nos compartimentos do solo. Estes valores sao utilizados na Eq.
3. FONTE: Dados da pesquisa.

Compartimento Tempo de Residéncia t- (Anos)
Serapilheira 1 25
Serapilheira 2 250
Solo 1 2000
Solo 2 5000

O decaimento diario de C (DC;) para cada reservatério do solo é dividido entre
respirado e transferido (RADDATZ et al., 2007; THUM et al., 2011). Nos primeiros
trés reservatérios parte do C que sofreu decaimento é transferido para o préximo
reservatério da série, sendo o restante considerado C mineralizado (equivalente a
respiracao heterotréfica no respectivo compartimento). No ultimo reservatério de C
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(Solo 2 na figura 2) todo o C decomposto é mineralizado (ou respirado). Os fluxos de
C séao dirigidos por uma série de equagbes diferenciais resolvidas numericamente
com passo temporal diario- Eq. 3 a 11. Os nutrientes mineralizados sao
proporcionais a respiracao heterotréfica diaria do solo e as proporcdes de nutrientes

em cada reservatorio no tempo t:

% =C,1—DC+ (CP + f(Ly)) (Eq. 5)

O que significa que o conteudo de C em qualquer reservatério da figura 2, no
tempo t (C;) € o valor do reservatério no intervalo de tempo anterior menos a massa
de C organico decomposto, DC,, somada de uma fracdo da entrada diaria de
serapilheira para o solo, representada pela funcao f(L;), mais o carbono proveniente
do reservatorio anterior - CP, se for o caso. Observe que f(L;) é igual a zero para 0s
dois reservatérios de solo (os quadrados inferiores na figura 2) e CP é igual a zero
para o primeiro reservatorio de serapilheira (0 quadrado superior esquerdo na figura

2). Assim, o CP para cada compartimento i € definido como:

CPi = DCi—l - RHi—l (Eq 6)

Onde RH; é Respiracao Heterotréfica do compartimento / e k uma constante
que define a proporcdo de C decomposto entre a atmosfera e os reservatérios
seguintes (RADDATZ et al., 2007; THUM et al., 2011). A funcao de particionamento

f (L) para o compartimento Serapilheira 1 € definida como:
f(Ly) = Leaflitter * ¢ + Rootlitter ¢ (Eqg. 8)

Onde ¢ = 0.75, Rootlitter € a matéria organica originada em raizes finas e
Leaflitter € a matéria organica morta originada das folhas. O reservatério
Serapilheira 2 recebe o C proveniente dos tecidos lenhosos - cwd, mais o C
remanescente dos fluxos de serapilheira da folha e da raiz. Para o compartimento
Serapilheira 2, a fungao é definida como:
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f(L;) = cwd + Leaflitter * (1 — c) + Rootlitter x (1 —c) (Eq. 9)

A particdo das entradas de nutrientes nos reservatérios Serapilheira 1 e 2
obedece a mesma légica de f(L;). Nao ha interferéncia sobre a estequiometria
(C:N:P) do solo. Os compartimentos orgéanicos de C, N e P e os compartimentos
inorganicos de N e P (Figura 3) sao atualizados a cada passo de tempo de acordo
com as entradas e saidas de todo o sistema, incluindo-se a aquisicdo de N e P no

solo, pelas raizes.

Ciclos biogeoquimicos no modelo CAETE-CNP

MOI‘ES
Mo N |j> y
Reservatérios do
Solo - C:N:P
Mbio P P inorgani
ganico
RH
Equilibrio linear (25%)
CWM
: N néo P néo
da vegetagdo <€—P 7‘
C:N:P Aquisicéio passivalativa Equilibrio linear (25%)
ﬁ R Equillibio linear (3%)

Equilibrio linear (10%)

P inorganco
L solavel

" \
AM <
Aquisicdo passiva/ativa

Figura 3. Representacdo dos ciclos de C, N e P no CAETE-CNP. MOrs é a Matéria Organica
resultante do turnover dos reservatérios vegetais. CWM, Community Weighted Mean, indica o
processo de integracdo dos fluxos de C, N e P baseado na hipotese mass-ratio. Mvio € a
mineralizagéo biolégica e RH € a Respiragao Heterotréfica. Os reservatérios do solo — circulo maior
possuem razdes de massa N:C e P:C néo fixas. A mineralizagdo bioldgica (Mvioc N € Mbio P) alimenta
os reservatérios de N e P inorganicos; que estdo em equilibrio com os sub-reservatérios nao
disponivel e inorgénico soltvel. Os sub-reservatérios de N e P sdo atualizados diariamente de acordo
com fungdes lineares representadas pelas setas bidirecionais (Equilibrio linear). Entre parénteses, a
porcentagem do reservatdrio N ou P inorganico que é atribuida diariamente aos subcompartimentos
ndo acessivel e inorgénico soluvel. A mesma estrutura controla a dindmica dos reservatérios
inorganicos de N (retdngulos azuis) e P (retdngulos rosas) com diferentes taxas de equilibrio,
simulando a maior mobilidade do N no solo. As setas que partem de EM (Ectomicorrizas), indicam
possiveis estratégias de aquisicdo, com diferentes custos. As setas que chegam em EM sédo as
fontes dos respectivos nutrientes. FBN é a Fixagéo Biolégica de N. Ptase indica a agéo de fosfatases
nos reservatorios de P organico. A mineralizagdo bioquimica é representada pelas estratégias de
aquisicdo que agem nos reservatérios do solo (N e P organicos). No CAETE-CNP, as fosfatases
podem ser empregadas pelas raizes ou pelas hifas de MA (Micorrizas Arbusculares). As nitrogenases
e exsudados organicos sao estratégias de EM, exclusivamente. A setas pretas que chegam na
vegetacao (circulo verde) indicam possiveis estratégias que sdo mutuamente excludentes, exceto
para a aquisigdo passiva. A estratégia utilizada para cada nutriente é selecionada de acordo com o
modelo de custo de aquisi¢ao de nutrientes implementado aqui. Atualmente o modelo néo considera
os gastos de C e N com a producao de enzimas e exsudados organicos
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A mineralizacao biol6gica de nutrientes, N,, e B, (g m= dia™) do solo, sdo
funcdes da RH; e dos valores instantdneos de N: C;e P:C; de cada reservatério i do

solo:

Nm = z RHiN: Ci (Eq 10)
i={1..4}

Pm = Z RHL'P: Ci (Eq 11)
i=(1..4}

O programa de computador que realiza a mineralizagdo biolégica no solo é
codificado em Fortran95 e é acessivel publicamente, junto ao restante do cédigo
fonte do modelo CAETE-CNP.

3.1.7. Ciclo hidroldgico

O modelo hidroldgico utilizado aqui € uma adaptacdo do ciclo hidrolégico
implementado no CPTEC-PVM2 (OYAMA; NOBRE, 2004) e no CAETE-ME
(PRADO, 2017; RIUS, 2017). Manteve-se a funcéo de célculo da evapotranspiragéo
de Penman-Monteith. A capacidade de retencdo de agua, a capacidade de campo, 0
ponto de murcha sdo calculados agora, a partir da textura do solo e da matéria
organica em duas camadas — de 0 a 30 cm e de 30 cm a 1 m de profundidade
(WIEDER et al., 2014). O movimento da agua entre os dois reservatorios e o
gradiente de saturacdo do solo sdo modelados a partir das equagdes de Saxton e
Rawls (2006). Esta adaptacdao ao modelo hidrolégico foi desenvolvida pelo colega
Gabriel Marandola, do Laboratério de Ciéncia do Sistema Terrestre, com minha
colaboragéo. O ciclo hidrolégico interage com o ciclo de C por meio do modelo de
condutancia estomatica ja mencionado. Os dados de entrada, inclusive para
precipitacdo, sao discutidos na préxima secdo. O escoamento (superficial e
subsuperficial) € a soma do excesso de precipitacdo sobre a primeira faixa de
profundidade e do fluxo de dgua que sai da faixa mais profunda.
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3.2. Protocolos de simulacao e avaliacao

Apresento a seguir os protocolos de simulagdo e avaliacdo do modelo
CAETE-CNP. Antes das simulagdes experimentais, realizei alguns testes para
verificar o funcionamento da simulacdo das comunidades de EV e dos ciclos
biogeoquimicos. Apds isso 0 processo de criagcdo das condi¢des de contorno €
realizado no procedimento de spin-up, que sera esclarecido. A avaliacdo do modelo
€ composta de um procedimento de comparacdo entre dados simulados e
observados; e um procedimento de aplicagdo do modelo a partir das mesmas
condicbes de contorno com modificagbes nos dados de entrada entre cada
simulacao experimental. Este segundo procedimento é utilizado para o cumprimento

objetivo especifico 2 da secao de objetivos.

3.2.1. Dados de entrada e condi¢des iniciais de simulacao

Os dados de entrada para variaveis climaticas atmosféricas observadas e
projetadas sédo oriundos do repositério do ISIMIP (The Inter-Sectoral Impact Model
Intercomparison Project). O periodo dos dados observados (38 anos entre
1979/01/01 - 2016/12/31) selecionados consiste em estimativas baseadas em
observagdes diarias para quatro variaveis: Temperatura a 2m do solo (T), umidade
relativa (UR), pressdo atmosférica (PA), precipitacdo (PR) e radiagdo de ondas
curtas incidente (RCI). A resolugdo temporal dos dados € diaria, a resolucao
espacial € de 0.5° latitude por 0.5° longitude (WEEDON et al., 2014). Os dados de
[CO2]A™ anual sédo fornecidos também pelo ISIMIP juntamente com os dados
atmosféricos. Para iniciar os reservatérios nao organicos de N foram utilizados
dados do IGBP (The International Geosphere-Biosphere Program) (GLOBAL SOIL
DATA TASK, 2000) para iniciar os reservatorios nao organicos de P foram utilizados
dados gerados nesta pesquisa (Mapas de fracbes de P para o territério da Pan-
amazoénia). Esta inicializagdo consiste na atribuicdo do valor para a variavel no
passo temporal inicial. Os valores iniciais reais sao estimados no processo de
criagdo das condic¢es iniciais de simulagdo. Antes de aplicar os dados de entrada
ao modelo a fim de se extrair os dados simulados, é necessario que todos os
reservatérios de C, N e P no solo e na vegetacao estejam em estado de equilibrio

dindmico, os valores que caracterizam este estado sdo as condigcdes de contorno
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iniciais. Este procedimento é conhecido como spin-up no jargdo da modelagem
baseada em processos.

Filtragem das estratégias de vida durante o spinup Estabilizacdo do Carbono na vegetacéo durante o spinup Estabilizacéo do Carbono no solo durante o spinup
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Figura 4. (a) Estabilizacdo da fracdo de ocupacido das estratégias de vida na area simulada (100
células de grade). Cada curva representa a fracdo de ocupacéo de cada EV na area simulada; (b) e
(c) Estabilizacao dos reservatérios de C na vegetacao (kg (C) m™2) e no solo (g (C) m™2). Cada curva
em b e c representa a série temporal de cada uma das células de grade simuladas. FONTE: Dados
da pesquisa

Os reservatoérios de C vegetal sdo iniciados por meio de um processo que

calcula iterativamente o estado de equilibrio destes reservatorios a partir de um valor
potencial de NPP (1kg(C)/m? ano™') sendo alocada em conformidade com as taxas
de alocacgéo e tempo de residéncia de C para todas as EV criadas inicialmente. Os
reservatérios de C, N e P no solo também passam por um processo anterior ao spin-
up. Os fluxos médios de C, N e P da vegetacdo (de trés anos iniciais simulados,
1979-1982) para o solo sdo estimados a partir do conjunto total de EV iniciais, sendo
o modelo de decomposicédo de C aplicado interativamente com estes fluxos médios
até o equilibrio dinamico. Finalmente, o modelo € aplicado repetidamente a (2)35
ciclos de (1)11 anos, entre 1979 e (1980)1989 (tanto para as simulagcées com clima
observado quanto para as de clima projetado), totalizando 389 anos de simulacao.
Nesta fase a [CO2]A™ ¢é mantida constante (342 umol mol™ , valor referente ao inicio
da década de 80). Ao final deste processo tem-se as condi¢des iniciais, ou de
contorno dos reservatérios de C, N e P e Agua na vegetacdo e no solo e
composicao inicial de EV coexistentes, pronta para as simulagdes subsequentes.
Para checar a eficacia do spin-up, realizei um experimento envolvendo 100 células
de grade no sul da regido simulada. Os resultados para a fragcdo de ocupacao das
estratégias de vida e C na vegetacdo e no solo sdo apresentados na figura 4. O

namero inicial de EV para este experimento foi de 100, para facilitar a visualizacao
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dos dados. Assim como as variaveis apresentadas na figura 4, os reservatorios de N
e P no solo atingiram o estado de equilibrio dinamico (resultados omitidos).

Apoés a finalizacao destes testes, o processo de spin-up foi aplicado em toda a
AE. Gerando um arquivo com as condigdes de inicio, como descrito. O modelo foi
entdo aplicado, a partir destas condigcdes iniciais, a climatologia e [CO2A™
historicos (1979-2016). Os resultados desta rodada histérica foram entdo utilizados
para a avaliagdo do CAETE-CNP.

3.2.2. Numero inicial de estratégias de vida

No fluxo de aplicacdo do modelo CAETE-CNP, uma das rotinas iniciais é a
criacdo das Estratégias de Vida (EV) que serdo simuladas inicialmente em todas as
células de grade. Em razdo da natureza aleatéria deste processo, seria adequado
que cada experimento consistisse em um ensemble de um numero consideravel de
rodadas sendo iniciadas com diferentes amostragens de EV. Os recursos
computacionais e o tempo nao permitem que esta seja a abordagem considerada
aqui. Por outro lado, assumindo a hipdtese primaria de que com um numero inicial
suficientemente grande de EV, diferentes simulagbes com distintas combinagdes
iniciais dessas estratégias convirjam para numeros semelhantes em relacdo aos
resultados simulados (NPP, GPP etc.). Espera-se também que com o aumento de
EV simuladas inicialmente as proporcdes de estratégias de sucesso em relagcédo ao
namero total inicial se torne constante nas areas simuladas, ou seja, aumenta-se o
namero inicial de EV e as propor¢des entre EV de sucesso e total inicial de EV
permanece inalterada. A fim de se checar as condi¢cOes anteriores e escolher um
namero inicial ideal de EV, o seguinte experimento foi realizado. O modelo foi
aplicado em uma amostra de células de grade (100) no Leste da AE, com numeros
crescentes de estratégias de vida iniciais (Estratégias = 50, 200, 750, 1000, 1500).
Nesta regido, os filtros ambientais se mostraram mais severos, causando um alto
valor de exclusao das EV. Para cada numero de estratégias inicial foram realizadas
3 rodadas do modelo, gerando ensembles de 3 rodadas para cada numero inicial de
EV. Com os resultados obtidos calculei o desvio padrdo das séries temporais de
NPP e a fragdo de EV de sucesso na area simulada para cada numero de EV inicial
(Figura 5). A partir dos valores observados considerei que valores iniciais acima de
750 EV sédo satisfatorios. Buscando um balango entre tempo de computagdo e
consisténcia das simulagdes o numero de 1000 EV foi selecionado para todos os
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experimentos propostos e executados, com excec¢ao dos testes relativos ao spin-up,

como exposto.
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Figura 5. Esquerda: comparagao entre as proporgdes de estratégias de sucesso (EV final) e nimero
inicial de EV (EV inicial). Losangos vermelhos e verdes representam os grédos espaciais com valores
minimos e maximos entre os 100 simulados. Losangos azuis representam os valores os valores
médios para as 100 células de grade simuladas. Barras representam o erro padrdo para n = 3
réplicas por tratamento. Direita: desvio padrao (DP) da NPP dos ensembles para cada numero inicial
de EV aplicado. Para referéncia: a média de NPP para o tratamento de 1500 EV ficou acima de 1 kg
(C) m2 ano'. FONTE: Dados da pesquisa.

3.3. Protocolo de avaliacido do CAETE-CNP

A fim de comparar os resultados modelados a dados observacionais,
inicialmente foi realizada uma busca dos dados disponiveis em diversos repositérios
na internet. Parte desses dados foi obtida diretamente com pesquisadores e alguns
dos conjuntos de dados (CD) utilizados para a avaliacdo foram gerados nesta
pesquisa. A partir desta busca foram compilados 34 CD utilizados comumente para
a avaliagcdo de DGVM, para 19 variaveis que também sdo simuladas pelo modelo
CAETE-CNP. Para sete destas variaveis, os dados observacionais s&o compostos
por médias mensais cobrindo toda a area simulada. Para o restante das variaveis
nao ha dimenséo temporal, sendo estas, médias anuais ou plurianuais de variaveis
como a biomassa na vegetacdo e no solo, por exemplo. No final desta secéo
apresento todos os dados coletados e identifico aqueles utilizados na avaliacdo do
CAETE-CNP.

Para muito além de avaliar o modelo de maneira quantitativa, o processo de
avaliacdo permite a observacdo dos processos do modelo de maneira objetiva.
Clarificando os pontos e processos que merecem atengao, seja nos modelos sendo
avaliados ou no processo de agregacao e desenvolvimento dos bancos de dados
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observacionais (COLLIER et al.,, 2018; HOFFMAN et al., 2017). O processo de
avaliacdo tornou-se alvo de grande interesse da comunidade de modelagem de
ecossistemas terrestres, dando origem a protocolos de avaliacdo unificados como o
C-LAMP - Carbon-Land Model Intercomparison Project (HOFFMAN et al., 2008) e
mais recentemente ao projeto ILAMB - International Land Model Benchmarking
(HOFFMAN et al.,, 2017). Estes protocolos sado projetados para permitir uma
comparagéo objetiva, qualitativa e quantitativa entre diferentes modelos e os dados
observados. Na avaliagdo do CAETE-CNP realizada aqui ndo ha comparacdo com
resultados de outros modelos. Visto que as implementacdes e desenvolvimentos ao
CAETE aqui reportadas sdo parte de um conjunto de outros desenvolvimentos
previstos, como melhorias na fenologia foliar e reprodutiva, hidraulica e competicao
por luz, € desejavel que o modelo seja finalizado antes de ser comparado a outros
modelos. Para a avaliacdo realizada aqui comparamos apenas os resultados do
CAETE-CNP a um subconjunto dos dados observados descritos no quadro 4.
Busquei identificar os processos, no modelo, que causam discordancias com o0s
dados observados, tendo em mente os métodos e suas limitacées, na producao e
desenvolvimento destes dados observados.

A avaliacao do modelo se beneficiou de sistema de software (COLLIER et al.,
2018), desenvolvido no ambito do projeto ILAMB. Utilizei diversas fun¢des para
automatizar o processo de comparacao entre modelos e dados observados e para
as analises do teste de sensibilidade. Com o auxilio deste sistema foram calculadas
para todas as varidveis, um conjunto de métricas identificando as diferencas
espaciais e temporais (quando aplicavel) entre os dados modelados e observados:

1. Viés ou diferenca entre as médias, entre duas varidveis (observada e
modelada) em um mapa;

2. Més de maximo, apresenta as diferengas entre os maximos, modelado e
observado, em mapas;

3. Integracdo espacial/temporal sobre variaveis, criando séries temporais e
escalares representando os fluxos e reservatérios;

4. Ciclo anual, Ciclo anual médio das variaveis com dimensao temporal.

Para a conversao entre Matéria Orgéanica (MO) no solo e Massa de C no solo,
usei o fator de conversao de 1.7 (BIANCHI et al., 2008) e para a conversdo de
Biomassa seca e C na vegetacdo utilizei o fator 2.2 (FAO ONU, 2004). As
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conversodes foram realizadas para comparacao dos resultados modelados aos dados

de referéncia.

Quadro 4. Variaveis e dados utilizados na avaliagdo do CAETE-CNP. CD sdo Conjuntos de Dados
distintos. Mapas - Random Forests foram gerados nesta pesquisa, veja a descricdo na secdo de
Métodos. FONTE: Dados da pesquisa e referéncias, citadas na coluna de Identificacao.

Variavel Nome CcDh Identificacao (Referéncias)
GPP Produtividade 4 FLUXCOM (JUNG et al., 2017; TRAMONTANA et al., 2016),
primaria bruta GBAF (BEER et al., 2010; JUNG et al., 2010, 2011);
MADANI (MADANI; KIMBALL; RUNNING, 2017),
NTSG (ZHAO et al., 2005; ZHAO; RUNNING, 2006).
ET Evapotranspiragao |2 GLEAM (MARTENS et al., 2017; MIRALLES et al., 2011);
MOD16A2 (MU; ZHAO; RUNNING, 2011).
LAI indice de Area|3 AVH15C1 (VERMOTE, 2019);
Foliar AVHRR (MYNENI et al., 1997),
MODIS (DE KAUWE et al., 2011).
runoff Escoamento de|1 LORA (HOBEICHI et al., 2019).
agua
wsoil Agua no solo GLDAS (RODELL et al., 2004).
CVEG Carbono na 2 AVITABILE (AVITABILE et al., 2016),
vegetacao BACCINI (BACCINI et al., 2017),
(Biomassa) SAATCHI (SAATCHI et al., 2011).
CSOLO |Carbono no solo 2 HWSD (WIEDER et al., 2014);
IGBP (GLOBAL SOIL DATA TASK, 2000).
N total Nitrogénio total no |1 IGBP
solo
P total Fosforo total no |2 YANG (YANG et al., 2013, 2014),
solo Mapas - Random Forests (Dados da pesquisa).
P Fosforo inorganico |2 YANG,
inorgénico | secundario Mapas - Random Forests.
P Fosforo organico |2 YANG,
organico Mapas - Random Forests.
P Foésforo inorganico |2 YANG,
inacessive |priméario + fésforo Mapas - Random Forests.
I adsorvido.
P solugdo |Fosforo inorganico |2 YANG,
soluvel Mapas - Random Forests.
SLA Area foliar | 1 BUTLER (BUTLER et al., 2017)
especifica
NPP Produtividade 1 NTSG
primaria liquida
NEE Ganho liquido de C |2 FLUXCOM
pelo ecossistema, GBAF (JUNG; REICHSTEIN; BONDEAU, 2009).
Produgdo liquida
do ecossistema
RECO Respiragao 2 FLUXCOM (LASSLORP et al., 2010),
ecossistémica GBAF (JUNG; REICHSTEIN; BONDEAU, 2009).
N foliar Nitrogénio foliar 1 BUTLER (BUTLER et al., 2017)
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Variavel Nome CD Identificacao (Referéncias)

P foliar Fosforo foliar 1 BUTLER (BUTLER et al., 2017)

3.4. Protocolo do teste de sensibilidade

Para testar a sensibilidade do CAETE-CNP tomamos como ponto de partida
as condicbes iniciais descritas anteriormente. Aplicando-se diferentes condi¢cdes
ambientais em termos de dados de entrada, os seguintes experimentos foram
realizados no periodo de 1979 -2016 (entre parénteses o tratamento é identificado):

1. Com [CO2]A™ fixa em 342 ppmv (nCO2) e clima observado,

2. Com [CO2]A™ histérica acrescida de 200 ppmv (eCQO2) e clima observado,

3. Com aumento de Temperatura de 4 °C, na média (p4) com demais variaveis
observadas,

4. Com diminuicdo de 50 % da precipitacdo diaria (hpr) com demais variaveis
observadas,

5. Com clima observado e aplicagdo do tratamento do Amazon Fertilization
Experiment (HOFHANSL et al., 2016; LUGLI et al., 2019) em toda a area de
estudo:

a. Aplicacdo de N, 125 kg ha ' ano (afexN),
b. Aplicacdo de P 50 kg ha™* ano™ (afexP),
c. Aplicacdo de N (125 kg ha™ ano™') e P (50 kg ha™' ano') (afexNP).

Totalizando 8 experimentos (ou tratamentos) que foram comparados
diretamente a rodada histérica (hist), por meio de mapas de diferenca e graficos com
as séries temporais integradas para reservatorios, fluxos e taxas, e distribuicdes das
CWM para os atributos funcionais incluidos neste projeto (quadro 1) em toda a AE.
Além desta comparagdo direta entre 61 variaveis em 9 tratamentos distintos,
executei uma analise funcional multidimensional, utilizando os valores de CWM
para os atributos do quadro 1, tendo como objetos os grédos espaciais simulados.
Esta andlise funcional multidimensional € dividida em 2 subunidades
complementares:

1. Uma analise multidimensional dos atributos funcionais de plantas
relacionados a ciclagem de N e P simulados pelo CAETE-CNP (quadro 1),
utilizando o método de comparacdo de hiper volumes (BLONDER, 2018,
2019).
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2. Uma analise de agrupamento hierarquico (UPGMA - Unweighted Pair Group
Method with Arithmetic mean) baseada nas CWM dos mesmos atributos
funcionais da analise anterior, incluindo-se todos os experimentos e a rodada
histérica. Ou seja, a matriz de dissimilaridade (euclidiana) é gerada tendo
como objetos as células de grade de toda a AE para os 8 tratamentos mais a
simulagéo histérica. Em seguida, se da a criagdo de mapas comparando a
distribuicdo geografica destes diferentes grupos funcionais entre o0s
tratamentos em comparacao com os dados histéricos. Adicionalmente foram
gerados alguns graficos, comparando os grupos funcionais gerados, entre si,
em termos de reservatorios e fluxos de C, N e P e funcionalidade.

As analises descritas nas alineas 1 e 2, sdao complementares e seus
resultados serdo discutidos conjuntamente para cada um dos tratamentos
realizados. E salutar enfatizar que esta analise funcional multidimensional é relativa,
estritamente a composicdo e identidades funcionais das comunidades de EV
simuladas em cada grédo espacial. Isso equivale a afirmacdo de que os valores
analisados (ou as dimensodes) sdo as CWM destas comunidades.

Para investigar os efeitos diretos e indiretos da [CO2]A™ na simulagéo
histérica utilizamos uma série de métricas e testes estatisticos. O MCWD (Maximum
Cumulative Water Deficit), uma métrica calculada a partir dos dados de entrada de
PR e dados modelados de ET, e que estima o déficit hidrico maximo anual por meio
da légica (ARAGAO et al., 2007):

Se MCWDy.1- ET + PR < 0:

MCWD; = MCWD.1 - ET + PR

Se ndo, MCWD; = 0

Aqui, o MCWD foi calculado com base nos valores diarios de PR, utilizada
para alimentar o modelo (WEEDON et al., 2014), e ET simulada pelo CAETE-CNP.
A métrica é aplicada anualmente e a data de inicio/fim do calculo foi 30 de setembro,
que marca o final da estacdo seca em grande parte da AE (ARAGAO et al., 2007;
SAKSCHEWSKI et al., 2021). Para cada ano calculado o valor minimo de MCWD é
imputado. Calculei outras trés métricas anuais a fim de fornecer informacdes para a
andlise do periodo histérico simulado pelo CAETE-CNP. Sdo elas: TMMM, a
temperatura média mensal maxima, PR acumulada anual e ET acumulada anual.
Utilizei também regressdes lineares ordinarias (OLS — Ordinary Least Squares) e o
estimador de Theil-Sen (SEN, 1968; THEIL, 1992) para estimar tendéncias lineares
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nas séries temporais, para cada grao espacial. Utilizei o teste de Mann-Kendall
(YUE; WANG, 2004) para estimar a significancia estatistica de diversas séries
temporais. Para calcular correlagées e sua significancia entre séries temporais de
interesse, utilizei o teste Kendall-t1 (Kendall-Tau) (KENDALL, 1938, 1948). As
métricas anuais relacionadas ao efeito indiretos do aumento da [CO2]A™ (MCWD,
TMMM e PR e ET acumuladas) sdo analisadas e comparadas as series temporais
de biomassa na vegetacdo (CVEG) e Riqueza Funcional (RF), representada pelo
namero de EV coexistentes em cada grao espacial. As analises de series temporais
foram realizadas em diferentes escalas espaciais e todos os calculos de integracao
foram realizados com o auxilio dos softwares ILAMB (COLLIER et al., 2018), NCO
(ZENDER, 2016) e CDO (SCHULZWEIDA, 2019). Usei os mddulos hypervolume
(BLONDER, 2019), raster (HIUMANS; VAN ETTEN, 2014), vegan (DIXON, 2003) e
diversas fungdes nativas da linguagem de programacao R (R CORE TEAM, 2021)
para realizar as analises de ordenacgdo, hiper-volumes e agrupamento hierarquico.
Os mobdulos da linguagem de programacdao python (PYTHON SOFTWARE
FUNDATION, 2021), scipy (SCIPY COMMUNITY, 2013), pymannkendall (HUSSAIN;
MAHMUD, 2019), numpy (HARRIS et al., 2020), matplotlib (HUNTER et al., 2016),
seaborn (WASKOM, 2021), plotly (INC., 2015), cartopy (MET OFFICE, 2021) e
pandas (MCKINNEY, 2010) foram utilizados, em conjunto com fung¢des nativas da
linguagem para a realizagdo das analises estatisticas e visualizagdo dos dados e
mapas. O software QGIS (QGIS DEVELOPMENT TEAM, 2021) foi utilizado

extensamente para visualizacao e processamento de dados.
3.5. Mapas de fracoes de P para a area de estudo

O Fosforo (P) € um importante agente limitador da produtividade primaria
terrestre em regides tropicais (AERTS; CHAPIN, 1999; CHAPIN IIl; MATSON;
MOONEY, 2002; WOLLAST; MACKENZIE; CHOU, 1993). Em solos muito antigos,
predominantes na AE, o P prontamente disponivel para as plantas é apenas uma
pequena fragcdo do P total. A maior parte do P em solos antigos e bem
intemperizados esta inacessivel pelas as raizes ou esta fisicamente ligado a outras
moléculas (GAMA-RODRIGUES et al., 2014; HE et al.,, 2021; SMECK, 1985;
VITOUSEK et al., 2010; WALKER; SYERS, 1976). No decorrer da evolucéao, plantas
e microrganismos desenvolveram varias estratégias para superar a falta de P

disponivel nesses tipos de solos e explorar as outras formas de P (AERTS; CHAPIN,
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1999; AERTS, 1996; LAMBERS et al., 2008; LANG et al., 2019, 2017; LUGLI et al.,
2019; NASTO et al, 2019; NOBILE et al, 2019; RAVEN et al, 2018;
SOUDZILOVSKAIA et al., 2019). Para fins praticos, no estudo da ciclagem de P em
ecossistemas terrestres, as diferentes formas de P sdo divididas em reservatérios
relevantes para o ecossistema (GAMA-RODRIGUES et al., 2014). O ortofosfato e
outras formas que estdo prontamente disponiveis para as plantas via absorg¢ao
direta pela raiz sdo classificados como P disponivel ou P inorganico soltuvel. As
formas de P resultantes de ligagdes quimicas em minerais primarios (rocha matriz)
séo classificadas como P inorganico primario. Essas ligagdes podem ser quebradas
por intemperismo quimico, por exemplo. As formas de P resultantes de ligacoes
quimicas com minerais ndao primarios € matéria organica sao classificadas como P
inorganico e P organico, respectivamente, e sdo acessiveis as plantas por meio de
estratégias secundarias. As formas de P fortemente ligadas a outras moléculas do
solo, organicas ou inorganicas, inacessiveis aos organismos vivos sdo classificadas
como P ocluso (SMECK, 1985). Esses diferentes reservatérios podem atuar como
sumidouros ou fontes de P para as plantas e o entendimento dos processos que
regem a ciclagem do P nesses reservatérios é importante para os modelos que
buscam simular ecossistemas terrestres (GAMA-RODRIGUES et al., 2014).

Os mapas globais de fra¢cdes de P do solo mais recentes (YANG et al., 2013,
2014) foram derivados de varios conjuntos de dados pedoldgicos globais e da
compreensao cientifica atual das transformacdes do P durante a pedogénese. Nesta
abordagem, o conteudo total P do solo é obtido a partir de estimativas do conteudo
inicial de P da rocha matriz e da perda de P baseada nas sequéncias cronolégicas
de evolucao do solo. Em seguida, o P total é dividido em distintas fragcdes que sao
atribuidas com base nas relacées observadas entre os dados de fracionamento de P
e grupos de referéncia de solo. Fracionamento de P, neste texto, é relacionado as
classes de P descritas no paragrafo anterior. Neste estudo ndo houve utilizacao de
métodos envolvendo estudo de is6topos estdveis. De acordo com Yang et al. (2014),
existem altos niveis de incerteza no processo de extrapolacao das fracoes de P com
base nos grupos de referéncia (Tipos de solo) devido ao baixo numero de
observacbes e a falta de entendimento dos processos que controlam o
fracionamento do P durante a pedogénese. Acrescentamos aqui que, além destas
limitacdes, os métodos de classificagdo do solo utilizam-se de qualificadores — ao
grupo de referéncia, para descrever os processos pedogenéticos sob influéncia de
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muitos fatores ambientais. Estes mesmo processos sdo potencialmente importantes
para o fracionamento de P no solo. Note que os pontos de observagdo sao
heterogéneos em escala de paisagem, mas apresentam forte agrupamento, em
escala regional (figura 6), que € equivalente a escala dos grupos de referéncia do
solo (DIUKSHOORN; HUTING; TEMPEL, 2005). Assim, o método utilizado pelos
autores ndo se vale das caracteristicas edaficas e climaticas, em escala de
paisagem, que também podem ser influentes para o fracionamento de P. Neste
contexto, e em vista da publicacao de 20 novos pontos de amostragem dentro da AE
(HOU, 2017; HOU et al., 2018; LLOYD et al., 2015) realizamos aqui um exercicio de
mapeamento das fracbes de P na AE, utilizando estes novos dados disponiveis e
um método diferente daquele usado pelos autores dos mapas mais recentes citados
no inicio deste paragrafo.

O novo conjunto de mapas para fragdes P sobre o territdério da Pan-amazénia
foi desenvolvido com base em uma técnica avancada de aprendizado de maquina,

— PAN-AMAZONIA

10°N

70°W 45°W

Figura 6. Localizacao geografica dos pontos de observacao e coleta dos dados climaticos e edaficos
utilizados (n = 108) para a estimacdo dos modelos preditores utilizados neste estudo. Note que o
padrao de dispersao regional reflete as dificuldades envolvidas no acesso e locomoc¢ao na regido. Em
cada agrupamento sdao amostrados diferentes pontos através da paisagem. FONTE: Dados da
pesquisa e referéncias citadas no texto

mais de uma centena de observagdes pontuais de dados edaficos, climaticos e de
fracionamento de P na AE e um banco de dados georreferenciados em estado de
arte, contendo estimativas georreferenciadas, para as mesmas variaveis edaficas e
climaticas dos dados observados, com cobertura total da AE. Esses mapas tém
como objetivo principal auxiliar na construgcdo e avaliagdo do ciclo P no CAETE-
CNP. Além disso, 0 estudo e producdo destes mapas teve um carater pedagdgico
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essencial para o0 meu entendimento das relagdes complexas observadas no ciclo

biogeoquimico do P e nas limitag6es da modelagem deste ciclo.

3.5.1. Modelos preditivos: visdo geral do método

Para gerar modelos preditivos da distribuicdo espacial das fragbes de P na
area de estudo (AE) utilizei uma abordagem baseada na selecao de modelos de
regressao nao paramétrico de aprendizado de maquina supervisionado Random
Forests (BREIMAN, 2001). Uma série de modelos preditivos das fracées de P no
solo (Quadro 5) foi estimada (ou treinada) com dados observados obtidos no mais
recente e completo banco de dados global de fragdes de P e outros atributos do
solo, fruto de uma compilacdo extensiva da literatura cientifica especializada (HOU,
2017). As observagdes contidas na AE sao provenientes de 2 estudos que utilizaram
0 mesmo método para coleta de dados (climaticos e edaficos) e de fracionamento de
P no solo (LLOYD et al.,, 2015; QUESADA et al.,, 2011). Estas observacoes, de
fracoes de P e outros dados edaficos, compde o banco de dados para treinamento e
teste dos modelos Random Forests, ou Banco de Dados 1 (BD1). Finalmente, para a
extrapolacdo espacial das fragbes de P no solo, os modelos preditivos mais
eficientes sao selecionados e utilizados para projetar espacialmente as fracdes de P
a partir de arquivos raster com 0.5° de resolucao (latitude x longitude) contendo
valores estimados para as variaveis preditoras, ou Banco de Dados 2 (BD2). As
latitudes e longitudes dos pontos observados (BD1) e os centroides das células de
grade do BD2 foram utilizadas como variaveis preditoras, em adicdo as variaveis
descritas no quadro 5.

Quadro 5. Coluna da esquerda: Variaveis preditoras utilizadas no processo de estimacdo, teste e
selecdo dos modelos de regressdo Random Forests, preditores das fragcdes de P. Coluna da direita:
Dados georreferenciados utilizados para alimentar os modelos preditivos selecionados e gerar os
mapas de fracdes de P no solo da area de estudo. FONTE: Dados da pesquisa.

Variaveis complementares do BD1 Variaveis com cobertura total da AE (BD2)

Grupo de Referéncia do Solo (GRS) | SOTERLAC-ISRIC (DIUKSHOORN; HUTING; TEMPEL, 2005)

Temperatura e Precipitagao - médias

anuais. TMA & PMA WORLDCLIM (FICK; HIUMANS, 2017)

Textura (areia, silte e argila, em %) e

pH do Solo HWSD (WIEDER et al., 2014)

C e N totais IGBP-DIS (GLOBAL SOIL DATA TASK, 2000)

Declividade e Elevagéao SRTM-DEM (SAATCHI, 2013)
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3.5.2. Banco de dados utilizados para a criacdo dos modelos preditivos: BD1

O conjunto de dados empregado para criar os modelos preditivos
compreende 108 amostras de solo (perfil de 0 - 30 cm de profundidade) distribuidas
pelo territério da Pan-amazénia (Figura 6) com valores para diferentes fracées de P
no solo, incluindo observagbes para as variaveis: teor de carbono e nitrogénio no
solo, elevacao e declive, Grupo de Referéncia de Solo, textura e pH do solo, médias
anuais de precipitacdo e temperatura e localizacao geogréfica (Quadro 5). Como
GRS (Grupo de Referéncia de Solo) € uma variavel nominal, a variavel foi
transformada usando a técnica de one hot encoding, onde cada categoria de uma
variavel nominal (aqui o GRS) é transformada em uma nova variavel binaria. Para
esses procedimentos, empregamos as bibliotecas de python, pandas e scikit-learn
(PEDREGOSA et al., 2011). Todas as amostras de fracionamento de P do solo
empregadas aqui foram derivadas por metodologia padronizada, o fracionamento
sequencial de Hedley (HEDLEY; STEWART; CHAUHAN, 1982; TIESSEN; MOIR,
1993), que € um método comum usado para caracterizar as diferentes formas de P
inorganico e organico, que podem ser encontrados nos solos, de acordo com a
solubilidade de cada uma dessas formas. Transpomos os dados de fracionamento
de Hedley para as formas P consideradas neste estudo de mapeamento (GAMA-
RODRIGUES et al., 2014). Essas formas P sado comumente aplicadas na
modelagem da biogeoquimica do solo (Quadro 6).

Quadro 6. Fragdes de P mapeadas (coluna esquerda) e solventes utilizados para extragdo sequencial
de P das amostras de solo. A extragdo sequencial ocorre para o P disponivel, P inorgénico e
organico. O P total é extraido de uma amostra réplica da utilizada na extragdo sequencial. A
subtragao entre a soma das fragdes e o P total fornece uma estimativa da fracdo de P representada
conjuntamente por P inorganico primario (Rocha matriz) e P ocluso. FONTE: HOU et al., 2018;
LLOYD et al., 2015; QUESADA et al., 2011.

Fracdes de P mapeadas Fracdes de P via Fracionamento sequencial de Hedley
(Forma e Solventes)
P disponivel P soltvel Resina, HCO3™ P inorgénico
P organico HCOs P orgéanico, OH™ P organico
P inorgénico OH~ P inorgéanico
P total H3PO + H202

Realizei uma exploracao preliminar no BD1, por meio de uma analise de
redundancia, utilizando as ferramentas padrdao da linguagem R e do pacote vegan,
buscando evidenciar relacdes lineares entre as variaveis preditoras (quadro 5) e as
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variaveis alvo (fragbes de P). Algumas das variaveis ndo apresentam distribuicdo
normal. Foram realizados entdo, testes de permutacdo analogos aos testes de
permutacdo para andlises de variancia classica. Esta analise de redundancia tem a
finalidade de dar suporte ao método de aprendizado de maquina, utilizado aqui e

descrito na proxima segao.

3.5.3. Os modelos de regressdao Random Forests

Para cada fragéo de P a ser mapeada (Coluna esquerda, quadro 6), cem mil
(10°) modelos de regressdo Random Forests disponiveis no pacote Scikit-learn da
linguagem python (PEDREGOSA et al., 2011) (doravante simplesmente modelos de
regressao) foram estimados, ou treinados utilizando o BD1. Sendo um método de
aprendizado de maquina supervisionado, durante a criacao ha também um processo
de testagem da precisdao do modelo de regressao. Ou seja, para o treinamento de
cada modelo RF, amostras aleatérias do BD1 sdo utilizadas (cerca de 70% do total
das observacdes em BD1) sendo o restante das observagdes utilizadas para testar a
acuracia de modelo criado. Nao ha sobreposicdo entre os conjuntos de dados de
treinamento e teste. A acuracia de cada modelo de regressao é baseada no erro
percentual médio absoluto (Mean Absolute Percentage Error - MAPE). Inicialmente,
o vetor de erros absolutos € calculado. Este vetor é formado pelos valores absolutos
das diferencgas entre os valores preditos pelo modelo RF e os valores observados no
BD1, na fase de teste. Cada elemento do vetor de erros absolutos é dividido pelo
valor observado correspondente no BD1 e multiplicado por 100, formando um vetor
com os erros absolutos em porcentagem. A média aritmética deste vetor € a MAPE.
Finalmente, o céalculo de acuréacia (A, em %) de cada modelo de regressao é:

A = 100 — MAPE (Eq. 12)

Um critério de decisao foi criado para selecionar os modelos mais precisos,
que sdo utilizados para a extrapolagdo espacial das fracbes de P sobre a AE.
Modelos com A acima de um valor de corte estimado previamente foram
selecionados para cada fragdo de P mapeada de forma que o conjunto de modelos
resultante fosse suficiente (n > 30) para que a média e o desvio padrao de suas
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previsbes fossem estatisticamente confiaveis (Tabela 3). Esses valores de corte
foram estimados a partir da precisdo média em aplicagdes preliminares de mil (103)
modelos de regressdo. Em outras palavras, os valores de corte de precisdo para a
selecdo dos modelos (Tabela 2) foram escolhidos arbitrariamente com base nesses
testes preliminares. A técnica Random Forests ¢ um método de ensemble
(BREIMAN, 2001; PEDREGOSA et al., 2011), o que significa que os resultados
obtidos por uma regressao(classificacdo) de Random Forests sao calculados a partir
das médias(moda) dos resultados provenientes de um conjunto de Arvores de
Decisédo (AD). Cada AD, em uma RF, é criada a partir de um subconjunto aleatério
de um banco de dados contendo as variaveis preditoras (Quadro 5) e as variaveis
alvo (fragdes de P mapeadas). A criacdo de uma AD consiste em uma sequéncia de
divisbes do banco de dados, a partir das variaveis preditoras, maximizando o ganho
de informacdo nos conjuntos resultantes das varidveis alvo, em cada divisao,
gerando no processo uma estrutura de nodos e ramos (um grafo) onde cada nodo
representa uma divisdo dos dados (e um ganho de informacao na divisdo da variavel
alvo) gerado pelo algoritmo baseado na minimizacdo da entropia informacional.
Cada nodo da origem a 1 ou mais ramos até o esgotamento das variaveis
preditoras. Assim, as varidveis que dao origem aos primeiros nodos e ramos de
cada AD séao tecnicamente as variaveis que fornecem a maior parte da informacéo
utilizada para construir as arvores de decisdo. A AD € um mecanismo algoritmico de
inferéncia indutiva. Devido a sua natureza, as AD sofrem com o problema de
overfitting, que ocorre com maior intensidade quando o numero de variaveis é alto e
0 numero de observacgdes, baixo. Neste cenario, variaveis em nodos terminais da
AD recebem valores nao realisticos de importancia. Assim, o modelo AD obtém alta
acuracia para projetar as variaveis alvo nos dados de treinamento e baixo poder de
predicdo com dados ‘reais’. A utilizacdo das AD em um modo ensemble reduz este
efeito, além disso, o software utilizado contém rotinas internas que minimizam o

overfitting.
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Tabela 2. Detalhes dos modelos de regressdao RF selecionados. Pontos de corte de A (%) pré-
definidos; Nimero de modelos acima do ponto de corte; Acuracia média dos modelos acima do ponto
de corte Au (%). Fonte: Dados da pesquisa.

Acuracia média (Ay,

Fragio de P mapesca  Vmerceserede  Mimerodemodeos " os modelos
P total 75 122 78.11
P disponivel 75 511 77.6
P organico 70 302 73.14
P inorgéanico 70 152 73.21

Além da utilizacdo dos modelos regressdo para a projecao espacial,
analisamos aqui a Importancia das variaveis preditoras, que representa a quantidade
de informacéao fornecida para a criagao das AD no algoritmo Random Forests (n° AD
= 1500, para cada modelo de regressdo criado). O valor de importancia é
representado pelo MDI (Mean Decrease Impurity). O MDI é calculado a partir dos
valores do critério de splitting do modelo de regressdo Random Forest. Que neste
estudo foi o erro quadrado médio. Por este atributo, os modelos Random Forests,
sao utilizados — para além dos propésitos 6bvios de regressao e classificacao, para
a selecao de variaveis em grandes bancos de dados. Aqui, métrica pode clarificar os
fatores que influenciam com mais intensidade o fracionamento do P nos solos da
AE.

3.5.4. Banco de dados georreferenciados: BD2

Os dados georreferenciados sao compostos por um conjunto de cinco
datasets listados no quadro 5, coluna da direita. Transformagdes espaciais foram
aplicadas aos conjuntos de dados originais para atender aos objetivos deste estudo.
Os dados vetoriais de Grupos de Referéncia de Solo (GRS) para a regido da Pan-
amazbonia (DIJKSHOORN; HUTING; TEMPEL, 2005) foram rasterizados,
respeitando a escala original de 1:5.000.000, e agregados para 0,5° latitude x 0,5°
longitude de resolugcao. O mapa do solo foi agregado usando o valor modal e os
conjuntos de dados restantes foram agregados usando os valores médios aplicando
a funcao aggregate do pacote raster. Assim como no BD1, o GRS, uma variavel
nominal, foi transformada usando a técnica de one hot encoding. Além das
bibliotecas citadas anteriormente, utilizei o software QGIS para visualizacao,
processamento e manejo dos dados. Ap6s a padronizacdo dos dados
georreferenciados os modelos RF sdo aplicados em cada célula de grade
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pertencente a AE. Sendo que para cada célula de grade o vetor contendo as
variaveis preditoras extraido dos dados georreferenciados € aplicado aos modelos
selecionados (Tabela 2) para cada fracdo de P a ser mapeada. Os valores finais
para cada célula de grade € a média dos resultados preditos por cada modelo

regressao selecionado.
3.6. Software utilizado e acesso ao cédigo fonte do CAETE-CNP

O codigo fonte do modelo CAETE-CNP é escrito em duas linguagens de
programacao. Os processos ecofisioldgicos na vegetagdo e a execugao diaria da
maioria dos processos no solo é escrita em Fortran95. Estes arquivos sdo utilizados
para a criacao de uma biblioteca de links dinamicos de utilizando os compiladores de
C e Fortran, GCC (Gnu Compiler Collection), o programa f2py (PETERSON, 2009)
do médulo numpy e a ferramenta de construcdo de software make. A aplicacdo dos
processos codificados nesta biblioteca, e a execucdo propriamente dita do CAETE-
CNP, além de alguns processos relacionados a dindmica de nutrientes no solo, é
codificada em python, fortemente baseado na biblioteca numpy; assim como o
mddulo que descreve o ciclo hidroldégico no solo. O fluxo de dados antes e apos
aplicacdo do modelo é gerenciado por um conjunto de scripts de python. Durante a
aplicagédo, além de diversos médulos nativos e dos mdédulos citados anteriormente,
as bibliotecas tables, cftime, netCDF4 e joblib foram utilizadas. O interpretador
Ipython (PEREZ; GRANGER, 2007) foi utilizado extensivamente no desenvolvimento
e execugcdo deste projeto cientifico. Todos os softwares utilizados no
desenvolvimento deste projeto, aqui listados e os nao listados (editores de texto e
‘debugadores’) sdo reconhecidos internacionalmente e de livre acesso e utilizagao.
O codigo fonte do modelo CAETE-CNP e parte dos dados de entrada estdo
disponiveis em https://qgithub.com/jpdarela/ CAETE-DVM.
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4. RESULTADOS E DISCUSSAO

4.1. Novos mapas de Fracoes de P nos solos da Pan-amazénia

A andlise de redundancia (RDA) indica que diversas variaveis preditoras
possuem relacdes lineares com as variaveis alvo (Figura 7). Dentre estas variaveis,
destacam-se a TMA, C total, N total, declividade e elevagédo, que apresentam
correlagbes positivas (exceto para TMA, com correlagdo negativa). As variaveis
preditoras, fracao de silte, e areia, latitude (lat), longitude (lon), pH e os tipos de solo,
Umbrisolo, Cambisolo, Andosolo Fluvisolo e Nitisolo apresentaram menores
correlagbes e variancia explicada que as varidveis anteriores, mesmo assim

influenciam as variaveis alvo, como sera visto.
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Figura 7. Triplot de correlacdo (Tipo IlI) gerado para a andlise de redundancia (RDA) realizada. As
variaveis alvo (em preto com vetores vermelhos) apresentam correlagdes lineares com algumas das
variaveis preditoras (em azul). N_total e C_total sdo as densidades de N total e C total no solo. TMA
e PMA sao Precipitacdo Média e Temperatura Média Anual. P_disp é o P disponivel, P_i e P_o séao
as fragoes de P inorganico secundario e P orgéanico, respectivamente. P_tot € o P total. Declividade e
elevagéo sao representadas pelas varidveis decliv. e elev., respectivamente. FONTE: Dados da
pesquisa

A Correlagdo multivariada, ou redundancia estatistica bi multivariada ajustada
(equivalente multivariado ao R2, ou Coeficiente de Correlacdo linear) entre as
variaveis preditoras e variaveis alvo foi de 0.77. Os testes de permutacdo (10%)
resultaram em p < 0.05 para os RDA 1 e 2 para as variaveis preditoras citadas neste
paragrafo. O resultado desta anadlise indica que o os modelos regressao criados
mapeiam de maneira fidedigna as relagbes entre as variaveis preditoras e alvo,
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como pode ser observado na Figura 8, onde as mesmas variaveis preditoras
evidenciadas na analise de redundancia aparecem com maior valor de importancia
nos modelos de regressdao Random Forests. A correlacdo de 0.77 também € um
indicador da nao ocorréncia de overfitting durante a criacdo dos modelos de

regressao.

P total P disponivel P organico P inorgéanico
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Figura 8. Importancia das variaveis (Mean Decrease in Impurity) preditoras para a criacdo dos
modelos de regressao selecionados para a projecao espacial das fragées de P. Coluna 1: P total, n =
122 modelos com acuracia média (Ap) de 78.11 %. Coluna 2: P disponivel, n = 511 modelos com Apu
de 77.6 %. Coluna 3: P orgénico, n = 302 modelos com Ap de 73.14 %. Coluna 4: P inorganico, n =
152 modelos com A de 73.21 %. As caixas do boxplot representam os quartis 0.25, mediana e 0.75.
Os bragos representam os percentis 0.05 e 0.95, com outliers omitidos. MAP ¢ a precipitagdo média
anual e MAT é a temperatura média anual. FONTE: Dados da pesquisa
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O valor de importdncia das varidveis € uma métrica que representa a
quantidade de ganho de informacao conferido por cada variavel na construgcao das
Arvores de Decisdo (AD) durante o processo de treinamento dos modelos de
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regressdao. Em outras palavras, altos valores para essa métrica indicam relacées
(lineares ou ndo) entre a variavel preditora e a variavel alvo (Figura 8).

As variaveis mais importantes para os modelos preditores do P total, em
média, foram o N e C totais, € a porcentagem silte. O mapa resultante (figura 9)
apresenta um padrao de baixos valores sobre os Escudos brasileiro e da Guiana, de
acordo com o fato de estas serem as litologias mais antigas na AE. Os solos da
Amazbnia central apresentam valores moderadamente mais altos, refletindo as
diferencas entre o material parental em transporte e retrabalhamento, entre outros
processos geoldgicos e pedoldgicos que atuam na regido (QUESADA et al., 2011).
A faixa que se estende pela borda sudoeste da AE, que tem influéncia direta da
Cordilheira dos Andes apresenta um gradiente bem-marcado nos valores de P total

no solo.
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Figura 9. Esquerda: P total médio predito por 122 modelos de regressdo Random Forests com
acuracia média (Au) de 78.11% no treinamento. Direita: mapa de Desvio Padrdo entre os 122
modelos selecionados. Em toda a area de estudo o DP foi duas ou mais vezes menor que a média.
FONTE: Dados da pesquisa.

As variaveis mais importantes para a predicdo dos mapas de P disponivel
(figura 10) foram a PMA, TMA, N e C totais, elevacao, declividade e pH. Apesar de
PMA n&o apresentar correlagdo linear com o P disponivel na analise de
redundancia, nos modelos de regressao, a PMA teve altos valores de importancia,
indicando que a relacdo é nao linear. Grande parte da AE apresenta valores
extremamente baixos de P disponivel. Com excegdo da faixa de influéncia dos

Andes.
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Figura 10. Esquerda: P disponivel médio predito por 511 modelos com acuracia média (Ap) de 77.6%.
Direita: Fragao do P total representada pelo P disponivel. Em toda a area de estudo o DP foi duas ou
mais vezes menor que a média. FONTE: Dados da pesquisa.

As varidveis mais importantes para a predicdo do P organico (Figura 11)
foram N total, TMA, elevacéao e C total. O padréo geral é de valores mais baixos nas

regides norte e sudeste com valores ligeiramente mais altos na regido central e

P organico Fragao do P total
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Figura 11. Esquerda: P organico médio predito por 302 modelos com acuracia média (Ap) de 73.14%.
Direita: Fracao do P total representada pelo P orgénico. Em toda a area de estudo o DP foi duas ou
mais vezes menor que a média. FONTE: Dados da pesquisa

valores extremos na regiao de influéncia dos Andes. O P inorganico, é mostrado na
figura 12. As variaveis mais importantes para a predicao dessa fracdo foram N total,
C total, TMA e areia. Assim como o P total (Figura 9) e o P orgéanico (Figura 10) este
mapa também apresenta o mesmo padrao de diferenciagado entre as litologias muito
antigas das regioes norte e sudeste da Pan-amazénia. A regido central, na bacia do

rio Amazonas, apresenta valores intermediarios a baixos de P inorganico e a regido
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ao longo dos Andes apresenta valores mais elevados, também apresentando
semelhancas de padrao com P total e orgéanico.

Os modelos de regressao treinados para as fragdes de P mineral priméario e P
ocluso, que sao extraidas de suas ligacdes quimicas apenas com extremas energias
e sao teoricamente inacessiveis as plantas, apresentaram baixos valores de
precisdo (A). Em algumas regides a houve sinais de overfitting (resultado omitido).
Indicando que outras variaveis preditoras devem ser incluidas na andlise para
diferenciar estas fracdes de P. Para estimar uma soma destas duas fracées o mapa
de P total foi subtraido da soma das fragdes de P, disponivel, inorganico e orgéanico.
O mapa resultante (figura 13) indica que na maior parte da AE grande parte do P
total do solo encontra-se ligado fortemente a rocha primaria ou a outras moléculas,

sendo ndo acessivel para organismos vivos.

P inorgéanico Fracao do P total

—— Area de estudo
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Figura 12. Esquerda: P inorganico médio predito por 152 modelos com acuracia média (Ap) de
73.21%. Direita: Fracao do P total representada pelo P inorganico. Em toda a area de estudo o DP foi
duas ou mais vezes menor que a média. FONTE: Dados da pesquisa.

A analise da importancia das variaveis mostra que a extrapolacao espacial
das fragdes de P feita a partir dos dados de fracionamento de Hedley com base na
classificacao do solo (YANG et al., 2013) pode levar a interpretagdes errbneas do
estado das fragdes de P. O baixo numero de observagdes do fracionamento de
Hedley em diferentes tipos de solo resulta num alto coeficiente de variagdo das
fracOes de Hedley P para cada grupo de referéncia. O método aplicado aqui para a
determinacao da distribuicdo espacial de P fracdes baseia-se nas relacdes
complexas entre as variaveis preditoras e a variaveis alvo, projetando as fracées P

com base nas relacbes que maximizam a quantidade de informagdo que cada
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variavel preditora pode contribuir para a previsdo correta das variaveis alvo,
aplicando um método estatistico ndo paramétrico, baseado na teoria da informacgéao,
que usa a classificacdo do solo como um subconjunto das varidveis preditoras,
somando sua quantidade informacao sobre as fracées P as informacbes contidas
em outras variaveis edaficas e climaticas que também sdo importantes para a

dinamica das formas P no solo.

P inorg. primério + P ocluso Fragao do P total
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Figura 13. Esquerda: Mapa de estimativa da soma das fragdes de P inorganico primario e P ocluso. O
mapa foi gerado pela subtracdo entre o P total médio e a soma das fracdes, disponivel, organico e
inorganico. Direita: Fracdo do P total representada pelo mapa da esquerda. FONTE: Dados da
pesquisa.

O mapa de P total gerado aqui mostra que os solos muito antigos e bem
intemperizados da AE sdo muito pobres em P. Se assumirmos uma densidade do
solo uniforme sobre a area analisada de 1300 kg m~3, entao o valor médio de P total,
na regiao da Pan-amazénia para o perfil de solo de 0-30 cm, é de 0,08 kg (P total)
m™. Esta andlise confirma que em geral - com excecao da regido influenciada pelos
Andes, os solos da Pan-amazénia sdo muito pobres, também em termos das formas
mais acessiveis de P, representadas aqui pela fragao P disponivel (com P disponivel
< 20 mg kg™ ou aproximadamente 0,007 kg m™). Para todas as células da grade
consideradas, a porcentagem média do P disponivel previsto é cerca de 7% do P
total. O P orgéanico é cerca de 23% do P total. O P inorganico representa na média
11% do P total. A fragao restante, composta pelas fragées de P mineral primério e P
ocluso, sdo em média 56% do P total previsto. Os reservatérios de P inorganico e
organico sado extremamente importantes em termos de disponibilidade de P para as
plantas, que possuem estratégias para superar a escassez de P disponivel nos
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solos. Usando suas raizes, elas exploram as fragées de P orgénico e inorganico a
partir da produgdo de enzimas e/ou relagbes mutualisticas com microrganismos
(pela producdo de enzimas, causando mineralizacdo bioquimica do P ou por
aquisicao direta via hifas), ou ainda exsudando substancias a base de carbono que
mudam o estado quimico e/ou a atividade microbiana no solo (LUGLI et al., 2019;
RAVEN et al., 2018). Assim, podemos encontrar florestas em ambientes com baixa
densidade de P disponivel. Recentemente, um estudo utilizou a mesma técnica de
modelagem (Random Forests) para estimar a distribuicdo espacial terrestre do P
total (HE et al, 2021, em revisdo). Apesar de diferencas metodoldgicas
fundamentais entre 0 mapeamento aqui apresentado e 0 mapeamento global de P
total de He et al. (2021, em revisao), os resultados, tanto do mapeamento, quanto da
importancia das variaveis preditoras sdo concordantes.

Como a regiao delimitada € bem conhecida por seus solos muito antigos,
altamente intemperizados e retrabalhados (QUESADA et al., 2011), podemos
assumir que o mapa resultante apresentado na figura 13 € um bom indicador para a
fracdo P oclusa na maioria das areas representadas com excecao da faixa ao longo
da orografia dos Andes, onde a abundéancia de material primario € maior do que no
solo das terras baixas da bacia amazénica. Os mapas obtidos neste estudo séo
aplicados na inicializagéo e avaliagéo da ciclagem P implementada no CAETE-CNP.
Eventualmente, o método desenvolvido aqui podera ser aplicado a outros nutrientes
e ao C do solo em escala global. Nossos modelos de regressdo de Random Forests
apresentaram um bom nivel de acuracia durante a fase de treinamento. Sem duvida,
a acuracia dos modelos de regressao poderia ser melhorada por um maior numero
de observacdoes de fracionamento de Hedley e demais varidveis preditoras
potenciais na regido da Pan-amazbnia, especialmente na regido central da planicie
da bacia do rio Amazonas. Esta é uma tarefa altamente exigente em termos de
trabalho e recursos e deve ser realizada pela comunidade de Ciéncia do Sistema
Terrestre. Os novos Modelos Globais Dinamicos de Vegetagdo (DGVM) que estao
sendo desenvolvidos com a formulagdo para a ciclagem de P devem levar em
consideracao as variadas estratégias de aquisicao de P pelas (FLEISCHER et al.,
2019; LUGLI et al.,, 2019; REED; YANG; THORNTON, 2015) e para isso 0s
desenvolvedores precisam conhecer o estado das formas de P no solo e os
processos que estdo envolvidos na variabilidade espacial e temporal dessas formas
de P. Concluimos que os resultados deste estudo de mapeamento podem ser Uteis
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para o desenvolvimento e avaliagcdo de modelos de vegetacado que buscaram incluir
com acerto a ciclagem P. Os conjuntos de dados e o cédigo para os procedimentos
estdo abertos para acesso e download em um repositério publico na internet
(https://github.com/jpdarela/BEPE-REPORT)

4.2. Avaliacdo do modelo CAETE-CNP

Apresento aqui os resultados da comparacao entre a rodada histérica (1979-
2016) do modelo CAETE-CNP e dados de referéncia. Apenas um subconjunto dos
dados descritos no Quadro 4 é utilizado aqui, ja que alguns deles sao redundantes e
outros sdo de menor relevancia para os objetivos deste estudo. Limito a discussao e
exposicao da avaliagao dos principais componentes dos ciclos biogeoquimicos do C,
N e P. Todos os dados descritos no Quadro 4 foram arquivados de maneira
padronizada e estdo a disposigao para utilizacdo nos trabalhos de desenvolvimentos
do modelo CAETE que seguem. A nomenclatura das variaveis segue o padrdo do
Quadro 4.

Biomassa - Saatchi CAETE Diferenca

T I’I
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Figura 14 Da esquerda para direita: Mapa de biomassa total estimada de Saatchi et al. (2011); Mapa
de biomassa total simulada; Diferenga entre observado e simulado. Unidade: kg de Biomassa seca
por m2. FONTE: Dados da pesquisa.

Na comparagdo entre a biomassa total na vegetacdo (kg (biomassa seca)
m~2), o modelo subestimou os valores do mapa de referéncia (SAATCHI et al., 2011)
em toda a regidao central e norte da AE (Figura 14). A biomassa seca foi
superestimada na regido leste, extremo sul e extremo oeste. Nestas areas de
superestimativa a vegetacdo dominante nao é a florestal amazénica. Sendo o leste
dominado por vegetacdo savanica e o restante da area dominada por fitofisionomias
campestres (MAPBIOMAS, 2021). A regido leste, em comparacdo com as regides
central e norte, apresentou maiores valores para biomassa nos tecidos lenhosos e
raizes finas e valores menores para folhas. Também comparada ao centro e norte,
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as regides do extremo sul e oeste da AE apresentaram maiores valores para o
reservatorio de C nas folhas e nas raizes finas. Os valores integrados para a AE
foram de 44.37 Pg de C no dado observado e 40.2 Pg C no simulado. O mapa de
referéncia estima a biomassa na vegetacao no tempo atual (ano 2000), enquanto o
mapa de biomassa simulada pelo CAETE-CNP nao considera as mudancas de uso
da terra, sendo um mapa de biomassa potencial.

O modelo superestimou a GPP em toda a area simulada de maneira
relativamente uniforme. O padréo de variacado espacial na GPP no mapa observado,
crescente de Leste para Oeste foi representado parcialmente pelo modelo (Figura
15).
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Figura 15. a - GPP observada (MADANI; KIMBALL; RUNNING, 2017); b - GPP simulada pelo
CAETE-CNP; ¢ - Diferenca entre as médias; d - Més de maximo observado; e - Més de maximo
simulado; f - Diferenga do més de maximo observado e simulado, em meses. Embaixo & esquerda:
ciclo anual médio e a direita: integragédo espacial da GPP para a area de estudo. FONTE: Dados da
pesquisa.
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O modelo também superestimou a variabilidade interanual e a anomalia anual
da GPP. Muitos processos influenciam a GPP no CAETE-CNP, porém a andlise das
variaveis indica que esta superestimativa pode ser resultante de erros na
modelagem do indice de Area Foliar (LAI) e da Area foliar especifica (SLA), bem
como possiveis problemas na parametrizacao das EV, principalmente com relagéo
aos atributos funcionais relacionados ao status nutricional foliar.
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Figura 16. a - RECO observada (JUNG; REICHSTEIN; BONDEAU, 2009); b - RECO simulada pelo
CAETE-CNP; c - Diferenca entre as médias; d - Més de maximo observado; e - Més de maximo
simulado; f - Diferenga do més de maximo observado e simulado, em meses. Embaixo a esquerda:
ciclo anual médio e a direita: integragdo espacial da RECO para a area de estudo. FONTE: Dados da
pesquisa.

Até o presente ndo hd nenhum dado observacional, ou de referéncia, para a
respiracdo autotréfica (AR) para comparagdo espacialmente explicita, assim como
ndo ha um mapa de respiracao heterotrofica no solo, visto que os dados observados
sao produtos de métodos de extrapolagao espacial de valores medidos em torres de
fluxo, ha apenas a soma de todo o C que sai do sistema via respiracdo. A RECO
(Respiracdo Ecossistémica), que é a soma das respiragcdes autotrofica e
heterotréfica, também foi superestimada pelo modelo (Figura 16). A subtracdo entre
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a GPP e a RECO resulta na taxa de permuta de C no ecossistema, a NEE (Net

Ecosystem Exchange) € apresentada na figura 17.
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Figura 17. a - NEE observada (JUNG; REICHSTEIN; BONDEAU, 2009); b - NEE simulada pelo
CAETE-CNP; ¢ - Diferenca entre as médias; d - Més de maximo observado; e - Més de maximo
simulado; f - Diferenga do més de maximo observado e simulado, em meses. Embaixo a esquerda:
ciclo anual médio e a direita: integracéo espacial da NEE para a area de estudo. FONTE: Dados da
pesquisa.

Os altos valores para a RECO séo possivelmente resultantes da sensibilidade
do modelo de AR a temperatura. A NEE é um indicador da intensidade do efeito de
sumidouro de C da atmosfera exercido pelos ecossistemas terrestres. A NEE
simulada pelo CAETE-CNP indica que a AE foi um sumidouro de C no tempo
simulado. Os dados de referéncia para a GPP, RECO e NEE sado geradas por
modelos de diagnostico de inferéncia indutiva baseados em dados meteoroldgicos,
de cobertura do solo e de sensoriamento remoto, em formato matricial e de dados
provenientes de torres de fluxo (eddy covariance flux data) que fornece as
informacées em que estes modelos se baseiam para realizar uma estimativa

espacialmente explicita destes fluxos. Estas estimativas possuem inerentemente alto
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grau de incerteza quanto aos padrdes espaciais, devido principalmente ao baixo
namero de Torres de fluxo na AE, que possui menos de uma dezena de pontos de
observacao (BEER et al., 2010; JUNG et al., 2011; MADANI; KIMBALL; RUNNING,
2017). Outro fator importante sobre a natureza destes dados de referéncia € o efeito
de diferentes metodologias utilizadas sobre os resultados. Por exemplo, a NEE
utilizada para a comparagao aqui apresentada (BEER et al.,, 2010; JUNG et al.,
2011) difere de maneira marcante da estimativa de NEE-FLUXCOM (JUNG et al.,
2017) (Quadro 4). Neste ultimo estudo, a AE aparece como uma fonte de C para a
atmosfera. Tendo em vista os problemas metodoldgicos envolvidos na estimativa
destes fluxos, considero que os resultados iniciais aqui apresentados sé&o
satisfatorios, mas é condicdo sine qua non que todos os processos codificados
relacionados a produtividade primaria sejam revisitados em buscas de possiveis
erros semanticos na transposicdo das equacdes para o cédigo fonte e outros

problemas de desenvolvimento.
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Figura 18. Integragao espacial da NPP simulada e de referéncia. As barras indicam o desvio padrao
das células de grade (n=2749) a cada ano, na AE. FONTE: NTSG, Dados da pesquisa.

Comparei a NPP anual simulada pelo modelo CAETE-CNP a NPP de
referéncia calculada pelo NTSG (NUMERICAL TERRADYNAMIC SIMULATION
GROUP, 2021). Esta estimativa de NPP ¢é baseada na RFA (Radiacao
Fotossintéticamente Ativa) estimada por sensoriamento remoto, em dados
meteoroldgicos, espectrais e cobertura do solo espacialmente explicitos (ZHAO et
al., 2005; ZHAO; RUNNING, 2006, 2010). Em valores médios integrados para a
bacia, a NPP simulada foi semelhante ao dado de referéncia (Figura 18). O modelo
superestimou a NPP na regido sudeste da AE. Em uma grande regido na éarea
central da AE, a NPP simulada e de referéncia foram concordantes. Uma faixa na

margem sudoeste da AE marca areas onde o modelo subestimou o dado de
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referéncia. Uma comparacgao visual espacialmente explicita aparece nas FS (Figuras
Suplementares) 1 e 2, que podem ser encontradas no Apéndice 1. No mesmo
apéndice é possivel encontrar um quadro com as principais siglas e abreviaturas
utilizadas neste texto.

De maneira geral, com excegado de parte da regido leste e sul, 0 modelo
subestimou a densidade de C no solo (Figura 19). Os valores integrados para a AE
foram 84.28 Pg de MO (matéria organica no solo, convertendo-se em 47.83 Pg C)
no mapa de referéncia contra aproximadamente 72.2 Pg MO (42.2 Pg C) no
modelado. O N total do solo (Figura 20) foi subestimando pelo modelo em toda a AE,
com excecao de algumas células de grade em uma faixa marginal no extremo
sudoeste. Como mencionado, a fixacdo de N simulada foi minimizada a fim de evitar
altas taxas acumulagédo de N no sistema, visto que n&o s&o simulados o0s processos
de saida de nutrientes via transporte e volatilizacdo. De modo contrario, 0 modelo
superestimou P total solo (Figura 21) na maior parte da area de estudo. As
comparacgdes com as fracdes de P modelados pelo CAETE-CNP e os mapas criados
neste estudo aparecem na FS 3. O P e N do solo sdo diretamente relacionados aos
atributos funcionais das EV e a distribuicdo destas EV em cada grédo espacial.
Assim, a superestimativa de P no solo € um indicativo de que a densidade de P na
vegetacdo pode ser superestimada na parametrizagdo inicial das EV quanto as

raz6es de massa P:C nos tecidos vegetais.
C no solo - IGBP CAETE Diferenca
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Figura 19. Da esquerda para direita: Carbono no solo observado IGBP (GLOBAL SOIL DATA TASK,
2000); Carbono no solo simulado; Mapa de diferengas. Unidade: kg de MO por m2. FONTE: Dados da
pesquisa

O N foliar (FS 4) foi superestimado pelo modelo na maior parte da area
simulada, com excecao das regides Sul e Leste, onde os valores modelados foram
geralmente menores. Na légica do modelo CAETE-CNP o N foliar tem efeito direto
positivo sobre as taxas de assimilacdo de C e respiragdo autotrofica. Nos
reservatérios de tecidos lenhosos e raizes finas o N apenas tem efeito direto positivo
sobre as taxas respiratérias. Ja o P foliar (FS 5) foi superestimado em toda a area de
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estudo. No caso do P ndo ha como ligar os processos de assimilagao e respiracao,
uma vez que, como ja discutido, ndo existem modelos de AR que considerem a
estequiometria de P nos tecidos. A influéncia do P no processo de assimilacao
(DOMINGUES et al., 2010), por outro lado, poderia ser simulada, mas em falta da
contrapartida respiratoria espera-se que haja favorecimento n&o realistico de
estratégias com maior concentracdo de P nos tecidos. Em virtude da possibilidade
deste efeito indesejado, decidi pela ndo consideracdo do P no processo de
assimilacdo de C. Ainda assim, o P pode limitar a alocacdo de C para os
reservatorios estruturais das EV simuladas, via o mecanismo de limitacdo a alocagao

de C descrito nos métodos.
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Figura 20. Da esquerda para direita: N total no solo IGBP (GLOBAL SOIL DATATASK, 2000); N total
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De maneira geral, o modelo CAETE-CNP foi regular, quando comparado aos
dados de referéncia, nao gerando nenhum resultado com discrepancias indicadoras
de erros graves de formulacdo. Como ja mencionado, 0 modelo apresentado aqui é
um trabalho parcial de desenvolvimento do modelo CAETE, com foco na dinamica
de N e P e na importancia destes nutrientes para os ecossistemas florestais
dominantes na area de estudo.
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Figura 21. Da direita para a esquerda: Mapa de estimativa de P total no solo gerado nesta pesquisa
(RF); Mapa de P total do solo simulado; Diferenga entre estimativa e simulado. FONTE: Dados da
pesquisa.
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O trabalho realizado para a avaliagdo do modelo gerou um banco de dados e
uma série de programas de computador que serédo utilizados para padronizar e
acelerar a avaliagdo do modelo nos futuros desenvolvimentos programados. Alguns
dos problemas levantados nesta discussdo devem ser resolvidos, como a
parametrizagdo correta das EV quanto as razées de massa de N:C e P:C e uma
revisdo semantica do cédigo fonte. Outro sdo mais complexos, como a introdugao do
P no calculo da AR e podem nao ter uma resolucéao imediata.

4.3. Resultados dos testes de sensibilidade

Apresento aqui os resultados do teste de sensibilidade do modelo CAETE-
CNP. Inicialmente serdo analisados e discutidos os tratamentos nCO2, eCO2, hpr e
p4 em comparacao a simulacado histérica (hist). Em seguida serdo abordados os
experimentos de fertilizagcdo com nutrientes (afexN, afexP e afexNP), igualmente
tendo a simulagdo histérica como comparacdo. Finalizarei a apresentagdo dos
resultados analisando e discutindo a influéncia conjunta dos efeitos diretos e
indiretos do aumento da [CO2]A™ na simulagéo histérica a luz dos resultados do
teste de sensibilidade. O efeito direto do aumento da [CO2]A™ é a fertilizagao porr
CO2, e os efeitos indiretos sdo as alteracbes nos padrdes climaticos. Os focos
destas analises serdo os ciclos biogeoquimicos do C, N e P e alguns aspectos da
diversidade funcional da AE. Apesar de ndo serem incluidos na analise funcional
multidimensional, utilizaremos os atributos relacionados a alometria das EV para
auxiliar a andlise e discussao dos resultados.

A GPP teve resposta positiva ao tratamento eCO2 (Figura 22). Nestas séries
também é possivel observar o efeito do aumento histérico da [CO2]A™, ao se
comparar hist e nCO2. A GPP respondeu negativamente ao aumento de T (p4) e
diminuicdo da PR (hpr). As séries temporais da figura 22 foram suavizadas por meio
de uma média rolante central com janela de 12 meses. A resposta da AR a
manipulagao da [CO2]A™ foi positiva a elevagdo de CO2. O tratamento nCO2 serve
como referéncia para o comportamento do fluxo de C na simulagdo histérica em
resposta a elevacdo observada de [CO2]A™. A NPP respondeu positivamente a
elevacdo de CO2, na simulacdo histérica e no experimento eCO2. A AR foi
consideravelmente menor nos tratamentos p4 e hpr. Em ambos os casos a menor
AR foi resultante, pelo menos parcialmente, de alteracées na composicao funcional
das EV. A aparente contradicdo entre aumento de T e diminuigdo da AR, nos anos



iniciais ap6s a aplicacdo do tratamento ficara clara apds a analise multidimensional
da composicao funcional. A NPP respondeu de maneira negativa, inicialmente ao
tratamento hpr, mas ao final da série temporal, hpr apresentou valores superiores a
simulagdo histérica, novamente, um resultado aparentemente contrario a
expectativa, € intimamente relacionado a reorganizacdo das comunidades de EV
simuladas em cada grédo espacial. Estes s&o resultado importantes, pois
demonstram a importancia da inclusédo de variabilidade funcional nos DGVM.
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Figura 22. Séries temporais com valores integrados para a AE para os fluxos de C: GPP
(produtividade primaria bruta), AR (respiracdo autotréfica), NPP (produtividade priméria liquida) e HR
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direito de cada grupo de séries estdo os valores acumulados durante os 38 anos de simulagdo. As
séries temporais foram suavizadas por meio de uma média rolante central com janela de 12 meses
para facilitar a visualizagdo. FONTE: Dados da pesquisa
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A FS 8 apresenta uma perspectiva espacialmente explicita das diferentes
respostas aos tratamentos aplicados. Antes de iniciar a discussao dos resultados da
analise funcional multidimensional apresentarei as séries temporais dos
reservatérios de C simulados no periodo histérico e nos tratamentos hpr, p4, nCO2 e
eCO2. Apresentarei também os resultados relacionados as estratégias de aquisicao
de nutrientes e limitagdo a alocagao de C por nutrientes. A FS 6 traz a comparagao
dos custos de C para a aquisicao de nutrientes (CC). A FS 7 apresenta o viés entre
os tratamentos de a rodada histérica. Nesta dUltima figura, observamos a
heterogeneidade espacial das respostas dos fluxos de C sob as diferentes
condi¢des do teste de sensibilidade.
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Figura 23. Séries temporais com valores integrados para o C na vegetagéo (CVEG) nos tratamentos
e na simulagao histérica. A direita, para cada grupo de séries temporais, estdo os valores no ultimo
dia da simulagéo. As barras vermelhas indicam o desvio padrdo da respectiva série FONTE: Dados
da pesquisa.

O aumento da produtividade em resposta ao CO:2 elevado resultou em
maiores valores dos trés reservatérios de C vegetais (Figura 23). Com as séries
temporais do tratamento eCO2 indicando a estabilizacdo em um estado de maior
biomassa. Os efeitos de cada tratamento sobre os ciclos de C, N e P serédo
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discutidos individualmente nas sec¢bes seguintes. A FS 9 apresenta a perspectiva
espacialmente explicita dos efeitos de cada tratamento sobre o CVEG na AE.

As estratégias de aquisicdo de nutrientes utilizadas durante o periodo
simulado também foram estimadas e compradas e sdo mostradas na FS 10. As
estratégias de aquisicao de N e de P predominantes foram a aquisicao passiva e a
aquisicao ativa via transporte ativo direto via raizes colonizadas por Ectomicorrizas
(EM), a estratégia nme do Quadro 3. Nas regides de maior déficit hidrico a estratégia
EMOx, que é a aquisicao ativa (pela superficie radicular) de P inorganico resultante
da emissdo de exsudados de C por raizes colonizadas por EM foi ativa durante
alguns periodos, mas nao o suficiente para ser visivel na FS 10. Esta estratégia foi
utilizada em poucos dias da simulagdo. O atributo funcional associagdo micorrizica
(AMP, %) modelado é marcado pela predominancia de associacao com EM na AE,
de maneira oposta ao que indicam os estudos mais recentes (SOUDZILOVSKAIA et
al., 2015, 2019; STEIDINGER et al., 2019). De maneira geral os valores médios para
esse atributo funcional (CWM) na area de estudo foram de aproximadamente 30%,
indicando que na média, as EV simuladas na AE sao 70% relacionadas a EM, com
os 30% complementares tendo relagdes simbidticas com AM. A comparagao entres
os estudos citados e resultados do modelo néao foi realizada. Os estudos citados,
associam o tipo de simbiose dominante a partir das espécies vegetais e das suas
respectivas areas basais estimadas na sua area de estudo. No modelo CAETE-
CNP, cada EV tem uma composicao particionada fixa de simbiose com AM e EM.
Nos dados simulados as estratégias com dominancia de AM foram filtradas em
detrimento das EV com domindncia de associagdo micorrizica com EM
predominando em toda a AE. Estes resultados indicam que o médulo de calculo dos
custos de C para a aquisicao de nutrientes precisa ser revisado em busca das
origens desta discrepancia. Além disso, o modelo CAETE-CNP apresentou pouca
flexibilidade quanto as diferentes estratégias de aquisicdo de N e P, mais uma vez
sugerindo que a adaptacdo do modelo FUN (ALLEN et al., 2020; BRZOSTEK;
FISHER; PHILLIPS, 2014; FISHER et al., 2010), realizada aqui, deve ser revisada
em busca de possiveis erros semanticos no cédigo fonte ou na parametrizacdo do
modelo de calculo de custos para aquisicdo de nutrientes (Eq. 1).

Com relacao a limitacao a alocacao de C (Figura 24), tanto para folhas quanto
para raizes, na maior parte do tempo (> 80 %) nao ocorre limitagdo, sendo o tempo
restante a alocacao limitada predominantemente pela disponibilidade de P. Embora
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nao seja visivel no grafico da Figura 24, os tipos de limitacdo por N e Co limitagao

por P ocorreram em poucas ocasides. Note que a limitagdo por P é maior no
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Figura 24. Tipos de limitagdo a alocagao de C nos reservatdrios vegetais nos testes de sensibilidade
e rodada histérica (1976-2016). No lim., em azul, corresponde ao tempo onde nao houve limitagdo ao
crescimento. Lim. N e Lim. P (Laranja e Verde) indicam a limitagdo por N ou P, respectivamente.
Colim. N, em vermelho, indica que N e P limitam a alocacdo, mas a limitagao por N & maior, sendo o
inverso a colimitagdo por P (Em magenta, Colim. P). Colim. NP, em marrom, indica colimitagéo
equivalente, onde o C alocado sob limitagao € igual para os dois nutrientes limitantes. FONTE: Dados

da pesquisa.

tratamento de CO:2 elevado (eCO2), indicando que o efeito de fertilizacdo por COz2

gera um aumento na aquisicdo de C, mas que a alocagédo deste C extra € limitada

pela disponibilidade de P. Os tecidos lenhosos ndo sofrem limitagéo a alocagédo de C
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por falta de nutrientes na maior parte da AE e durante maior parte do tempo. Porém,
nas regides de maior stress hidrico da AE os tecidos lenhosos sofrem uma limitagao
consideravel tanto por N quanto por P, o que ficara evidente na apresentacao que
segue. A figura 24 e a FS 10 resumem toda a area de estudo no periodo 1979-2016,
assim, estratégias que ocorrem com menos frequéncia e em areas restritas ndo sao

captadas pela logica de construcao das figuras.

4.3.1. Analise funcional multidimensional

Para a criacdo dos hipervolumes, os valores para as CWM dos atributos
funcionais do quadro 1, para todas as células de grade simuladas e para todos os
experimentos, foram submetidos a um processo de reducdo de dimensionalidade
por meio de uma Andlise de Componentes Principais (PCA). Ou seja, todas as
células de grade em todos os tratamentos: hist, nCO2, eCO2, hpr, p4, AfexN, AfexP
e AfexNP sado submetidas ao mesmo processo de ordenacdo. Os 4 primeiros
componentes principais (PC) acumularam mais de 90% da variagdo dos dados e
foram utilizados para a construgdo dos hipervolumes. Os loadings das variaveis

(Atributos funcionais) nesta PCA sao apresentados na Tabela 3.

Tabela 3 Loadings dos atributos funcionais na Analise de Componentes principais para os 4 primeiros
Componentes Principais (PC). Entre parénteses a proporgao de variancia captada por cada um dos
PC. N:C e P:C s&o as razbes de massa de Nutriente para C. AMP é a associacao micorrizica. PDIA é
a porcentagem diéria de investimento de C para organismos didazotrofos e RSP é a porcentagem de N
e P que sao reabsorvidos dos tecidos foliares na senescéncia. Os quatro componentes principais
foram utilizados para a construgdo dos hipervolumes para cada experimento do teste de
sensibilidade. Esta tabela tem a finalidade de auxiliar a interpretacdo da analise de hipervolumes.
Valores entre parénteses indicam a fragéo de variagdo dos dados acumulada nos PC. FONTE: Dados
da pesquisa.

Atributo PC 1(0.56) PC 2(0.18) PC 3(0.1) PC 4(0.07)
N:C Folhas -0.40 -0.21 0.17 -0.33
N:C Tecidos lenhosos 0.19 -0.62 0.17 -0.29
N:C Raizes finas -0.41 -0.20 0.13 -0.05
P:C Folhas -0.40 -0.06 0.02 -0.41
P:C Tecidos lenhosos 0.34 -0.36 0.10 0.04
P:C Raizes finas -0.42 -0.13 -0.02 0.08
AMP -0.27 -0.31 0.28 0.79
PDIA 0.32 -0.23 0.46 -0.09

RSP 0.03 -0.49 -0.79 0.08
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Analisando a tabela 3 assimilamos as seguintes informagées. O PC 1 foi
dominado pelas razées de N e P nas folhas e raizes, O PC 2, pela razdo N:C nos
tecidos lenhosos e a taxa de retranslocacao de nutrientes na senescéncia do tecido
foliar. O PC 3 é correlacionado com a NPP destinada a fixadores e a taxa de
retranslocacao de nutrientes na senescéncia do tecido foliar. O PC 4 representa a
variacao da razédo P:C nas folhas e do tipo de associagdao micorrizica.

Os hipervolumes para hist, nCO2, eCO2, hpr, p4, afexN, afexP e afexNP
foram construidos a partir de suas novas coordenadas em cada um dos 4 PC
usando-se a fungao hypervolume do pacote homénimo de R (BLONDER, 2019). Em
condi¢des normais de uso, cada hipervolume € gerado a partir dos dados amostrais
(pontos coordenados) de uma Populagao (estatistica), que sdo entao utilizados para
a criacdo de pontos extras, baseados na distribuicdo dos dados amostrados, a fim
de se estabelecer um hipervolume potencial. Este mecanismo é fundamento para
posteriores testes de hipbteses entre diferentes hipervolumes. Na aplicacao utilizada
aqui, nao utilizo nenhum teste de hipéteses pois entendo que ndo ha amostragem e
sim a aplicacdo da métrica para toda a Populacao (a totalidade dos graos espaciais
simulados). Cinco métricas que descrevem a similaridade e a dissimilaridade entre
os hipervolumes foram calculadas. Os indices de similaridade de Jaccard, que € o
volume da interseccado entre h1 e h2 dividido pelo volume da unido entre h1 e h2
(onde h1 e h2 sao os hipervolumes sendo comparados), e Sagrensen, que é o dobro
da interseccao entre h1 e h2 dividido pela soma dos volumes h1 e h2. Os elementos
unicos em h1 e h2 divididos pelos respectivos volumes dao origem as fragcées unicas
de h1 e h2 e a distancia euclidiana entre os centroides de h1 e h2 completam a lista
de métricas de comparacado. Os resultados da comparagdo entre o hipervolume
histérico (hist e na explicacao anterior, h1) e os hipervolumes gerados a partir dos
testes de sensibilidade sdo apresentados na Tabela 4. Notadamente, os tratamentos
de aumento (+ 4 K) na temperatura média, diminuicdo em 50% didria de precipitacao
e 0s experimentos que envolvem a fertilizagdo com P causaram mais diferencas
entre os hipervolumes, que aqui representam a composi¢ao funcional ao final de

cada um dos tratamentos.
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Tabela 4. Métricas de similaridade e dissimilaridade para cada um dos experimentos do teste de
sensibilidade e a rodada histérica. Jaccard e Sarensen medem a similaridade. Fragao Unica entre hist
(h1) e os experimentos (Colunas - h2). A distancia Euclidiana entre os centroides de hist e do
experimento em questdo. Em destaque os valores que indicam maior dissimilaridade e por
consequéncia, maior alteragcdo na composicdo funcional simulada dos grdos espaciais. FONTE:
Dados da pesquisa.

Métrica nCO2 eCO2 hpr p4 AfexN AfexP AfexNP
Jaccard 0.70 0.62 0.24 0.17 0.71 0.45 0.46
Sarensen 0.82 0.77 0.39 0.29 0.83 0.63 0.63
Frag&o Unica - h1 0.17 0.29 0.13 0.15 0.19 0.42 0.41
Frag&o Unica - h2 0.18 0.15 0.74 0.82 0.14 0.30 0.30
Distancia Euclidiana 0.15 0.25 1.52 2.37 0.07 0.67 0.68

A analise de agrupamento hierarquico de identidades funcionais de
comunidades, que completa a analise funcional multidimensional, foi realizada sobre
0 mesmo banco de dados utilizado para a criagdo dos componentes principais
precursores dos hipervolumes. Ou seja, cada célula de grade simulada em cada
experimento € uma observacdo (linha) onde as colunas sdo os respectivos valores
das CWM dos atributos funcionais em analise (Quadro 1). Os graos espaciais foram
agrupados segundo as respectivas identidades funcionais definidas com base nos
atributos funcionais do quadro 1. Os dados foram normalizados € a matriz de
dissimilaridade euclidiana foi calculada. O numero de grupos foi definido apds
minimizada a variancia entre grupos em uma aplicacdo sucessiva de agrupamentos
k-means. Cinco grupos de graos espaciais foram definidos usando-se a funcao
cutree sobre a arvore de classificagdo obtida. Deste modo, quando me refiro a
grupos funcionais, nesta analise, nao trato de grupos funcionais de EV e sim grupos
de graos espaciais que sdo agrupados de acordo com sua composicao funcional. O
procedimento foi realizado com as ferramentas padrdao do R e do pacote vegan
(DIXON, 2003). A nova categorizacao foi entdo transferida para o banco de dados
original, que contém as coordenadas geograficas de cada linha (célula de grade e
experimento). Apds isso, utilizei o pacote raster (HIUMANS; VAN ETTEN, 2014) para
criar mapas com a distribuigbes espaciais originais dos graos espaciais,
classificando-os de acordo com os grupos de identidade funcional ao final de cada
experimento. Aos grupos 1 e 2 foram incluidos mais de 90 % dos gréos espaciais.
Os grupos restantes foram menos representativos, mas foram incluidos para
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enriquecer a discussado. A Figura 25 busca esclarecer a identidade e composicao

funcional dos graos espaciais de cada um dos grupos de graos espaciais estimados.
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(%/100) FONTE: Dados da pesquisa.
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4.4. Consequéncias do tratamento eCO2

Nas comparagbes entre os hipervolumes que veremos a seguir, as
informacdes de correlagdo entre os PC e os atributos funcionais, contidas na Tabela
3 serdo fundamentais para a interpretacdo da representagcdo visual dos
hipervolumes. Apds a andlise de cada comparacdo de hipervolumes, apresento os
mapas gerados na analise de agrupamento hierarquico, quando a figura 25 é entao
utilizada para a interpretacdo das alteragcdes observadas em nivel regional sob luz
das informagdes vindas da comparagao de hipervolumes.

Na comparacao entre os hipervolumes gerados com as rodadas hist e eCO2
(Figura 26) houve uma diferenga marcante entre os centroides no sentido negativo
do PC 1 (Tabela 3). Esta alteragdo indica a ocorréncia de uma mudanca na
composicao funcional das comunidades (células de grade) e o favorecimento de
estratégias com maiores valores para razées P:C e N:C nas folhas e raizes. Esta
alteracao na composig¢ao funcional potencializou aumento no fluxo de nutrientes que
partem da vegetacao para o solo (FS 11) e nas taxas de assimilacao de nutrientes
pela vegetacdo. O aumento de C armazenado nos reservatérios da vegetacao
(Figura 23) e o favorecimento de estratégias com maiores razées N:C e P:C
resultam em um aumento no fluxo de C, N e P da vegetacao para a serapilheira (FS
11), que é seguido de um aumento nas taxas de respiracdo heterotréfica e
consequentemente de mineralizacdo de nutrientes (Figura 22). Ao mesmo tempo o0s
custos de aquisicao de nutrientes diminuem em eCO2 (FS 6 e 7), em virtude do
ganho de C no reservatorio de raizes finas e da maior disponibilidade de nutrientes
mineralizados. A nova vegetacdo, com identidade funcional sustenta maior
quantidade de P e N. O turnover de C, N e P nos reservatorios de tecidos lenhosos e
folhas foi maior em eCO2 devido ao favorecimento de estratégias de vida com
maiores taxas de alocagdo e menor tempo de residéncia de C. Este aumento na
ciclagem dos reservatérios vegetais, somado ao aumento de fluxo de C da
vegetacao para o solo, indica que ha transferéncia de nutrientes para o reservatério
orgéanico do solo, que possui alto valor de tempo de residéncia (FS 12). Este padrao
sugere que um processo de Limitacdo Progressiva por P sobre os efeitos da
fertilizagcao por CO2 na acumulagédo de C na vegetacao e no solo (LUO et al., 2004).
Apesar de apresentar mudancgas significativas com relagédo aos ciclos de C, Ne P, 0



84

tratamento eCO2 foi menos impactante sobre a composi¢ao e identidade funcional

nos graos espaciais, se comparado aos tratamentos em destaque na Tabela 4.
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Figura 26. Comparagédo entre os hipervolumes dos tratamentos hist (azul) e eCO2 (verde). As
diferengcas entre os centroides e a nuvem de pontos sao interpretadas como modificagdes na
composicao funcional de graos espaciais em cada tratamento. A direcdo dessas diferengas, com
relacdo aos eixos PC1, 2, 3 e 4 fornece a informagédo que pode ser decodificada através do uso da
Tabela 3. FONTE: Dados da pesquisa.

O mapa gerado a partir da distribuicdo espacial dos grupos funcionais
estabelecidos na andlise de agrupamento hierarquico € apresentado na Figura 27 e
indica as alteragbes na distribuicdo geografica destes grupos funcionais. O
experimento eCO2 resultou em um aumento de C na vegetagado na area de estudo
de 16 %, ou 6.5 Pg C. Na rodada histérica (hist) o valor integrado para toda a area
de estudo é de 40.2 Pg C e no tratamento eCO2 é de 46.71 Pg C. Os valores
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apresentados aqui sao referentes a média 1979 e 2016. O tratamento nCO2,
consistiu na execug¢édo do modelo com a climatologia histérica e com [CO2]A™ fixada
em 342 ppmv. A comparacao da biomassa final deste tratamento com hist indica que
o efeito total da fertilizacdo por CO2 entre os anos de 1979 e 2016 foi de acumulacao
de 1.38 Pg C na vegetacao da area de estudo. No solo, a acumulagao foi de 0.62 Pg
C. A FS 9 apresenta uma visao espacial do viés de cada compartimento vegetal

entre o tratamento hist e os tratamentos nCO2, eCO2, p4 e hpr.

-15.000

Sl
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Figura 27. Comparagao entre os mapas de distribuicdo de Grupos Funcionais (GF, de 1 a 5) entre a
rodada histérica (hist) a esquerda e do tratamento eCO2 a direita, ao final do periodo simulado.
Células de grade hachuradas marcam aquelas que sao diferentes entre os tratamentos. As cores de
cada grupo remetem as cores da Figura 29, que descreve a identidade e composicao funcional de
cada grupo. FONTE: Dados da pesquisa.

A figura FS 13 apresenta uma comparacao entre os reservatorios de C no
solo e na vegetagdo para todos os tratamentos do teste de sensibilidade em
comparagao com os valores da simulagéo histérica. O C no solo (Figura 28) também
respondeu de maneira positiva aos efeitos da fertilizacao por CO2 indicando um novo
estado de equilibrio dindmico com a vegetagdo. De maneira similar, o tratamento hpr
causou o aumento do C no solo. A comparagéao entre os experimentos nCO2 e a
simulacéo histérica indica a acumulacdo de C no solo em resposta ao aumento

observado de CO2 na atmosfera.
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Figura 28. a - Densidade de C no solo integrada para a area de estudo; b: Valores para a area de
estudo no dia final da simulagdo, com barras indicando o desvio padrdo da série temporal; c: Viés
entre a rodada histérica e os tratamentos nCO2, eCO2, p4 e hpr. As séries temporais foram
suavizadas por uma média rolante central com janela de 2 meses. FONTE: dados da pesquisa.

4.5. Efeitos da diminuicao de precipitacao

O deslocamento dos centroides nos eixos PC 1 e PC 4 indica as alteragdes
na composicao funcional e na identidade funcional dos graos espaciais entre os
tratamentos hpr e hist (Figura 29). Observando-se o PC 1, com base na Tabela 1, é
possivel identificar o favorecimento de EV com menores razées de massa N:C e P:C
nos reservatérios foliares e de raizes finas. Outro deslocamento importante é
observado no eixo PC 4. Este eixo é relacionado com o tipo de associacao
micorrizica e com a razdo P:C no reservatério de folhas. Esta diferenga indica o
favorecimento de EV com maior associagcdo com EM e, de maneira contraria ao PC
1, maiores razdes P:C no reservatério de folhas. O mapa da Figura 30 mostra as
diferengas na distribuicdo geografica final dos grupos funcionais entre a rodada
histérica e o tratamento hpr.

A aparente contradicéo entre PC1 e PC4, é explicada pela presenca de graos
espaciais pertencentes ao grupo 4 ao final do tratamento hpr. Ha grande dificuldade
na interpretacao da presenca do grupo 4 neste tratamento, visto que a fragéo de P:C
nos reservatérios vegetais limita apenas a alocacédo de C nestes reservatérios, néo
tendo influéncia sobre os processos de assimilacdo de C (Fotossintese) e
Respiracao Autotréfica (RA). Além disso, a variagdo nos dados captada pelo PC1 é
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bem menor que a captada pelo PC4. Assumo aqui que a variagao do atributo P:C
nos reservatérios segue a variagao do atributo N:C. Baseio esta decisdo no fato de
apenas o N influenciar a Respiracdo Autotrofica e a Fotossintese, no modelo, e de
que os valores N:P (CWM) médios simulados na area de estudo foram baixos (5.8 g
g™"), o que indica uma forte relagcdo entre os dois atributos (N:C e P:C) nos

reservatorios de folhas e raizes simulados.
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Figura 29. Comparagéo entre os hipervolumes dos tratamentos hist (azul) e hpr (verde). As diferencas
entre os centroides e a nuvem de pontos sdo interpretadas como modificagbes na composicao
funcional de graos espaciais em cada tratamento. A direcdo dessas diferencas, com relacdo aos
eixos PC1, 2, 3 e 4 fornece a informagcdo que pode ser decodificada através do uso da Tabela 3.
FONTE: Dados da pesquisa.
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Ja a predominancia dos grupos 2 e 3 no tratamento hpr, em detrimento do
grupo 1, indica a alteragcdo na composi¢cdo e identidade funcionais dos graos
espaciais, com o favorecimento de EV com menores razbes N:C (e em
consequéncia P:C) nos reservatérios de folhas e raizes finas, como indicado pela
comparagao entre os hipervolumes (PC1). Apesar das alteragdes na composicao
funcional da vegetagéo e da diminuigao da GPP, a biomassa total da area de estudo
nao sofreu redugdo. Ao contrario, o experimento de redugédo da precipitagdo (hpr)
resultou em um aumento da biomassa total na &rea de estudo, no solo e na

vegetacao (FS 13).
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Figura 30. Comparagéao entre os mapas de distribuicdo de grupos funcionais (de 1 a 5) entre a rodada
histérica (hist) a esquerda, e do tratamento hpr a direita, ao final do periodo simulado. Células de
grade hachuradas marcam aquelas que sao diferentes entre os tratamentos. As cores de cada grupo
remetem as cores da Figura 29, que descreve a identidade e composicao funcional de cada grupo.
FONTE: Dados da pesquisa.

Uma ampla area na regido noroeste da area de estudo ndo sofreu diminuicao
da GPP (FS 8), visto que naquela regido a precipitacdo anual média é geralmente
maior que 2500 kg m™2, apresentando pouca sazonalidade. No modelo CAETE-CNP,
uma penalizagdo sobre a GPP é calculada empiricamente (RIUS, 2017) por uma
funcédo da densidade de C nas raizes (Kg C m™) e do coeficiente instantaneo de
saturacdo de agua no solo. Assim esta diferenca na GPP observada nas demais
regides € esperada em resposta a diminuicdo da disponibilidade de agua. No
CAETE-CNP nao ha relagdo mecanistica entre o déficit hidrico e produtividade

primaria, ou seja, os fendbmenos hidraulicos envolvidos na aquisicdo de agua nao
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sdo simulados de maneira mecanistica. Com as devidas ressalvas, os resultados
aqui descritos indicam o papel da diversidade funcional e dos ciclos de nutrientes em
um possivel mecanismo de reorganizacao da comunidade, que confere estabilidade,
em termos de conservacdo da biomassa frente a uma diminuicdo da precipitacéo
(DE BELLO et al., 2021; WALKER; KINZIG; LANGRIDGE, 1999). A diminuicdo na
disponibilidade hidrica penaliza a GPP, que tende a ser maior nas EV com alta
densidade de N no tecido foliar. Ao mesmo tempo, estas EV possuem maiores taxas
respiratérias. Assim, nestas estratégias a penalizagdo da GPP se traduz em uma
penalizacao direta da NPP e estas passam a ser menos viaveis, dando espacgo a EV
com menores densidades de N nos tecidos foliares (e consequentemente, menor
AR), mas que mantém a NPP em ambiente mais seco. A alteracdo no ranking de
abundancia das EV fornece um mecanismo de manutencao da biomassa ao mesmo
tempo que mudangas mais aparentes ocorrem sobre a funcionalidade das
comunidades (Figura 30). Outras modificagbes sdo observadas no tratamento hpr,
como a diminuicdo das taxas de AR (Figura 22) e aumento da CUE (Eficiéncia no
uso de C, CUE = NPP/GPP) (FS 14), que suportam a hipbétese de estabilidade da
biomassa por reorganizagao funcional. No solo, o experimento hpr resultou em uma
supressao inicial das taxas de respiragcdo heterotrofica em razdo do controle da
umidade do solo nas taxas de decomposicdo de C orgénico (MOYANO 2013).
Seguindo-se de um aumento gradual e constante, resultante do aumento da
densidade de C na vegetacgéao.

Os resultados do tratamento hpr sdo semelhantes aos observados em
Experimentos de Exclusdao de Precipitagdo (TFE), em escala ecossistémica,
realizados na area de estudo. Nestes experimentos houve diminuicao GPP e da
Evapotranspiracdao (FISHER et al., 2007; MEIR et al.,, 2009). Houve também
aumento de mortalidade diminui¢cdo do crescimento de tecidos lenhosos (DA COSTA
et al., 2014, 2010) e aumento da AR (CLEVELAND et al., 2010). Apesar da grande
importancia dos TFE para o entendimento dos efeitos do stress hidrico em distintas
comunidades vegetais e ecossistemas, estes experimentos fornecem apenas
resultados sobre os individuos dominantes na area do experimento, pois ha a
supressdao da vegetacdo de sub-bosque devido aos painéis de captagdo da
precipitacao incidente, impedindo o processo de sucessdo ecolégica. Um estudo
recente (ESQUIVEL-MUELBERT et al., 2019), baseado em dados de censo, elucida

a importancia da sucessao ecolégica na dindamica das comunidades vegetais frente
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fatores externos, demonstrando a relacao observada entre a variabilidade anual da
disponibilidade hidrica e alteragbes na composigao funcional da vegetacao por trinta
anos (entre 1985 e 2015). O estudo em questdo, demonstra com clareza o
favorecimento de individuos jovens de espécies mais tolerantes ao stress hidrico e
gue possuem maiores taxas de crescimento vegetativo acompanhados do aumento
da mortalidade de populagdes identificadas como menos tolerantes a seca. Em todo
caso, as evidéncias experimentais atuais sdo concordantes com a hipétese de
conservacao da biomassa apds a reorganizacdo da comunidade vegetal frente a

diminuicdo de agua disponivel, como simulado pelo modelo CAETE-CNP.
4.6. Os efeitos do aumento de temperatura

O experimento p4 causou as maiores alteragdes observadas na anadlise de
hipervolumes (Tabela 4). O deslocamento do centroide no sentido positivo do eixo
PC1 indica alteragcdo na composicédo funcional dos grédos espaciais, resultante do
aumento da dominancia de EV com menores valores de N:C e P:C nas folhas e nas
raizes finas (Figura 31). O deslocamento do centroide no sentido negativo do eixo
PC2 indica o aumento na abundancia relativa de EV com maiores valores para N:C
nos tecidos lenhosos e maiores valores para RSP. O deslocamento negativo no eixo
PC3 indica o favorecimento de EV com menores valores de PDIA e maiores valores
de RSP. E finalmente, o deslocamento positivo do centroide no eixo PC4 indica o
favorecimento de EV com maior AMP e menores valores de N:C nas folhas. No
mapa da Figura 32 observamos a substituicdo pervasiva do grupo 1 pelos grupos 2
e 3 em concordancia com a analise de hipervolumes, especialmente em relacao aos
valores de N:C e P:C nos reservatérios vegetais e a maiores valores para RSP.
Como ja mencionado, a variagao explicada pelos eixos PC3 e P4 ¢é baixa (Tabela 3)
e sua interpretacado confusa, uma andlise com as variaveis mais correlacionadas a

estes eixos, em separado, poderia facilitar a interpretacao destes resultados.



91

10
|

PC1

b o w3 o 14

-15 -10

PC3

PC4

Figura 31. Comparacéo entre os hipervolumes dos tratamentos hist (azul) e p4 (verde). As diferencas
entre os centroides e a nuvem de pontos sdo interpretadas como modificacbes na composicao
funcional de gréos espaciais em cada tratamento. A direcdo dessas diferencas, com relacdo aos
eixos PC1, 2, 3 e 4 fornece a informacdo que pode ser decodificada através do uso da Tabela 3.
FONTE: Dados da pesquisa.

No CAETE-CNP a Temperatura (T) influencia diretamente a assimilagdo de C
por meio das taxas instantaneas de atividade das enzimas RuBisCO e da PEP
carboxilase, da taxa de fotorrespiragcdo e dos coeficientes de difusdo gasosa dos
modelos bioquimicos utilizados (CHEN et al, 1994; FARQUHAR; VON
CAEMMERER; BERRY, 1980; LAPOLA; OYAMA; NOBRE, 2009). Altas
temperaturas ambientes (> 30 °C) tendem a suprimir consideravelmente o
funcionamento das enzimas e aumentar as taxas de fotorrespiracdo, resultando na



92

diminuicdo da assimilacdo de C. E muito provavel que grandes regides de florestas
tropicais ja se encontrem sob temperaturas que inibem a assimilacdo de C (LLOYD;
FARQUHAR, 2008; MAU et al., 2018; PARK WILLIAMS et al., 2013). A T também
influencia diretamente, de maneira positiva, as funcdes empiricas de calculo da
Respiracdo Autotroéfica (AR), da Evapotranspiragéo (ET) e de calculo do DPV (Déficit
de Pressao de Vapor). Esta ultima variavel afeta diretamente, de maneira negativa, o
processo de condutancia estomatica. Assim, é esperado que o aumento da T resulte
em alteracdes aparentes nos ciclos biogeoquimicos e na diversidade funcional da

area de estudo.
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Figura 32. Comparagéao entre os mapas de distribuicdo de grupos funcionais (de 1 a 5) entre a rodada
histérica (hist) a esquerda, e do tratamento p4 a direita, ao final do periodo simulado. Células de
grade hachuradas marcam aquelas que sao diferentes entre os tratamentos. As cores de cada grupo
remetem as cores da Figura 25, que descreve a identidade e composicao funcional de cada grupo.
FONTE: Dados da pesquisa.

A produtividade primaria bruta (GPP) foi afetada negativamente pelo aumento
de temperatura em todo o periodo simulado e na maior porcéo da area de estudo se
comparada com o experimento hist (Figura 22 e FS 8). A AR aumentou no primeiro
ano e atingiu um novo equilibrio em valores abaixo da simulagéo hist. A HR, de
maneira similar, apresentou um pulso positivo inicial sendo sucedido por valores
médios abaixo das médias historicas (tratamento hist). A supresséo instantanea da
GPP associada ao pulso positivo de AR resultou em uma diminuigdo drastica na
produtividade primaria liquida (NPP) que se estendeu pelos 3 anos iniciais apos o
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aumento médio de T em 4 K (Figura 22) em seguida atingindo equilibrio dindmico
também com valores médios abaixo dos simulados no tratamento hist.

A biomassa na vegetacao foi reduzida de forma pervasiva na area de estudo,
principalmente como diminuigbes nos reservatorios de folhas e raizes finas. A
excecao € uma faixa pertencente ao bioma cerrado, onde a biomassa dos tecidos
lenhosos foi maior em comparagdo ao tratamento histérico (FS 9). A diferenca
integrada para a area de estudo é de 10 Pg de C a menos em comparag¢ao ao
periodo histérico (FS 13). O que é equivalente a aproximadamente a emissédo de
COz antropogénica global no ano de 2018 (FRIEDLINGSTEIN et al., 2020). A
resposta inicial da biomassa nos tecidos lenhosos (Figura 23) foi um aumento,
seguido de um declinio continuo, sem sinal de estabilizacdo em um estado de
equilibrio dindmico ao fim da simulacdo. Esse pulso inicial de crescimento pode ser
resultante da maior disponibilidade de nutrientes disponiveis em resposta a
diminuicdo da aquisicdo de N e P pela comunidade de EV (FS 15 e 16). Esta
liberacdo da limitagdo por N, inicial pode ser utilizada como sinal de alerta para
alteragbes drasticas no estado do ecossistema. Na faixa especifica onde ocorre este
fenbmeno, a regido sudeste da AE, ha limitagdo da alocacdo de C em tecidos
lenhosos em razdo da colimitacdo por N e P (Resultados omitidos). No decorrer da
simulacdo esta discrepancia é sobreposta pela perda de biomassa continua dos
tecidos lenhosos integrados para a area de estudo (Figura 23). A perda de massa
continua dos tecidos lenhosos € um indicador de transicdo do sistema para um
estado alternativo, neste caso, de menor biomassa na vegetagdo (WOLKOVICH et
al., 2014). Um estudo recente (WU et al., 2019) demonstrou que o aumento de
temperatura induziu a perda de N foliar. Isso pode indicar que estratégias de vida
com altos teores de N sejam mais sensiveis ao aumento de temperatura por terem
taxas respiratérias maiores. O favorecimento de EV com maior capacidade de
reabsorcédo de nutrientes indica que a perda de biomassa nas raizes finas resultou
em aumento nos custos de aquisicao de nutrientes (FS 6 e 7). O aumento de T
também resultou no aumento consideravel da Evapotranspiracao (ET, FS 17 e 18).
A ET por sua vez influencia negativamente o balango hidrico. Influéncia que pode
ser traduzida em aumento de stress hidrico nas comunidades vegetais. A
importancia indireta da T sobre o stress hidrico, sobre a biomassa na vegetagéao e
sobre a riqueza funcional (Nimero de EV) simulada pelo CAETE-CNP é investigada

mais a frente, neste texto. De maneira geral, o aumento da T no tratamento p4
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causou grandes alteragdes na composicao funcional e no ciclo de C na AE. Como
veremos a frente, a T aumentada causou a exclusdo de muitas EV. Como vimos na
analise funcional multidimensional, as CWM dos atributos N:C e P:C nas folhas e
raizes resultam em menores taxas de AR nos graos espaciais. De maneira distinta
ao que ocorreu no tratamento hpr, a diminuicdo na AR no tratamento p4 nao foi
suficiente para contrabalancear o impacto negativo da T sobre a assimilagcao de C.
Como resultado, no tratamento p4, a NPP foi menor que na simulagao histérica. E o
que se observa na simulacdo, € a transicdo para um ecossistema com menores

quantidades de biomassa na vegetagdo em resposta ao aumento de T.
4.7. Efeitos dos tratamentos de fertilizacao com Ne P

O tratamento AfexN nao resultou em diferencas marcantes no respectivo
hipervolume, em comparacado com o tratamento hist (FS 19). O mesmo aconteceu
com a distribuicdo geografica dos grupos funcionais (FS 20). Apesar disso, como ja
evidenciado pela analise dos experimentos analisados até aqui, baixos (altos)
valores para as métricas de similaridade (dissimilaridade) nas anélises da
diversidade funcional podem ndo ser sinbnimo de estabilidade nos ciclos
biogeoquimicos do C, N e P. O tratamento AfexN causou alteragdes evidentes nos
reservatérios e fluxos destes elementos na vegetacdo e no solo nas éareas
circundantes a Amazénia central, especialmente na regido sudeste da éarea de
estudo que pertence ao dominio do bioma Cerrado (Figura 35 e FS 23). Nestas
areas a adi¢do de N resultou em um aumento marginal da AR (FS 23) e néo teve
efeito positivo sobre a GPP (Figura 35). Nos reservatoérios de C da vegetacédo, o
tratamento AfexN resultou em um leve incremento da biomassa nas folhas.
Indicando que apesar de menos intensa, a limitacdo a alocacao de C por falta de N
ocorre nestas areas. Apesar da liberacdo para alocacdo de C, o aumento da AR
resultou em uma penalizacdo continua da biomassa, especialmente no reservatério
de C nos tecidos lenhosos (Figura 36). Finalmente, o tratamento AfexN resultou em
um reservatério de C na area de estudo 0.7 Pg(C) menor que o tratamento historico,
sendo que desta fragdo, 93% sao resultantes de diminuicao dos reservatérios de C
na vegetacao, o restante sendo perdido pelo reservatério do solo (FS 13).

Os experimentos AfexP (FS 21 e 22) e AfexNP (Figura 33 e 34) geraram
hipervolumes semelhantes entre si, mas com altos (baixos) valores de

dissimilaridade (similaridade) com o hipervolume hist (Tabela 4). H& um pequeno
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deslocamento negativo do centroide no eixo PC1 (Figura 33), que indica alteragao
na composicao funcional dos graos espaciais no sentido do aumento na abundancia
de EV com maiores razbes N:C nas raizes finas e nas folhas.
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Figura 33. Comparacgdo entre os hipervolumes dos tratamentos hist (azul) e AfexNP (verde). As
diferencas entre os centroides e a nuvem de pontos sdo interpretadas como modificagbes na
composicao funcional de graos espaciais em cada tratamento. A direcdo dessas diferengas, com
relagéo aos eixos PC1, 2, 3 e 4 fornece a informagao que pode ser decodificada através do uso da
Tabela 3. FONTE: Dados da pesquisa.

O eixo PC2 (Correlacionado com a razdo N:C nos tecidos lenhosos) néo
apresentou diferenca entre os tratamentos hist e os tratamentos AfexP e AfexNP. O
centroide do hipervolume AfexNP apresentou uma variacdo negativa no eixo PC3
indicando o favorecimento de EV com menores gastos em FBN (PDIA) e maiores
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taxas de reabsorcao de nutrientes (RSP). Finalmente, a diferenca positiva entre os
centroides no eixo PC4 indica o favorecimento de EV com maior associagdo com AM

(maior AMP) e menores razdes P:C no reservatério de folhas.
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Figura 34. Comparagao entre os mapas de distribuicdo de grupos funcionais (de 1 a 5) entre a rodada
histérica (hist) & esquerda, e do tratamento AfexNP a direita, ao final do periodo simulado. Células de
grade hachuradas marcam aquelas que sao diferentes entre os tratamentos. As cores de cada grupo
remetem as cores da Figura 25, que descreve a identidade e composi¢ao funcional de cada grupo.
FONTE: Dados da pesquisa.

Uma analise cuidadosa dos hipervolumes (Figura 33) e do mapa de
distribuicdo geografica dos grupos funcionais (Figura 34) é necesséaria para
esclarecer os efeitos sub-regionais da adicdo de N e P. Se mudarmos o foco dos
centroides para a sobreposicao bidimensional dos hipervolumes, podemos notar a
auséncia da sobreposicdo nos extremos positivos de PC 1 e PC 3. O mesmo padrao
ocorre com o hipervolume AfexP (FS 21) e ndao ocorre no hipervolume AfexN (FS
20). Focaremos no PC 1, que contém quase 60 % da variacdo dos dados. Esta
diferenca na sobreposicado dos hipervolumes, indica que as modificagbes ocorreram
nas regides dominadas por EV com baixos valores para N:C e P:C nas folhas e
raizes finas, que é a regidao da area de estudo pertencente ao bioma Cerrado.
Nestas regides onde a escassez hidrica € mais intensa, as razdes de nutrientes (N:C
e P:C) dos tecidos lenhosos apresentam um padrdo contrario ao padrao
apresentado pelos reservatérios de folhas e raizes finas. Isto é, a vegetacdo da
regidao do Cerrado, dentro da area de estudo, apresenta maiores valores de P:C e
N:C nos tecidos lenhosos e menores valores para estas razées nos tecidos foliares e
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de raizes finas em comparagdo ao restante da area. A interagcdo dos tratamentos
afexP e afexNP com este padrdo de funcionalidade regional ficara mais clara apés a
analise dos fluxos de C em cada tratamento.
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Figura 35. Coluna da esquerda: series temporais de GPP (Produtividade primaria bruta), AR
(Respiragao autotrofica), CC (Custos de C para a aquisicdo de nutrientes), NPP (Produtividade
priméria liquida), e HR (Respiracdo heterotrofica) dos tratamentos de adicdo de nutrientes e
tratamento hist. As séries foram suavizadas por meio de uma média rolante com janela de 12 meses.
Coluna da direita: Integracao temporal para a area de estudo. FONTE: Dados da pesquisa.
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A GPP foi marginalmente maior em afexP e afexNP em comparagdo ao
tratamento hist (Figura 35). O experimento afexN n&o influenciou a GPP. Na mesma
figura, é possivel notar o aumento da AR, que ocorreu nos trés tratamentos de
fertilizagcdo com nutrientes, sendo maior a resposta dos experimentos de fertilizacao
com P. Nota-se também que o aumento da AR € maior que o aumento na GPP, o
que se traduz em menores valores para a NPP. O custo de aquisi¢do de nutrientes
(CC) diminuiu em resposta aos tratamentos com P e ndo respondeu ao tratamento
afexN. Os mapas da FS 23 apresentam a visao geografica do viés entre os fluxos de
C no tratamento histérico e demais tratamentos discutidos. A respiracéo
heterotréfica (HR) respondeu de maneira negativa aos tratamentos com nutrientes
(Figura 35).

As alteragcbes nestes fluxos, em resposta ao aumento de nutrientes
impactaram diretamente os reservatorios de C na vegetagdo e no solo. O
reservatério de folhas respondeu de maneira positiva aos experimentos afexP e
afexNP (Figura 36a). O reservatério de raizes finas, de maneira contraria, foi menor
nos tratamentos com P (Figura 36b) se dissociando visivelmente da série histérica
cerca de 10 anos apds o inicio do experimento. O reservatério de tecidos lenhosos
apresentou uma tendéncia negativa, mais notavel nos tratamentos que incluem P do
que no tratamento afexN (Figura 36 c). O aumento da biomassa foliar esta
diretamente ligado ao aumento da GPP observado. Uma vez que a limitagcdo a
alocacao neste compartimento foi reduzida em resposta a aplicacdo de P, e que o N
nao limita a alocagdo de C neste mesmo compartimento. Deste modo a aplicacédo de
P favorece estratégias de vida que possuem maior capacidade fotossintética,
favorecimento que se traduz em maior GPP simulada. O mesmo efeito de liberagao
da limitacao da alocagéao de C por P ocorre nas raizes finas, porém, ao contrario do
compartimento foliar, o reservatorio de raizes finas diminui com a aplicagéo de P (O
mesmo efeito ocorre marginalmente no tratamento afexN). O calculo dos custos de
C para a aquisicao de nutrientes — CC (Eq. 1) é baseado na quantidade biomassa
presente nas raizes. Assim, seria esperado que num ambiente onde ocorre a
limitagdo por P, EV capazes de manter maiores valores para o compartimento de
raizes finas seriam menos penalizadas em termos de NPP. Como j& exposto, o
custo de aquisicao de N e P é subtraido diretamente da NPP. Na situagdo contraria,
de ndo limitagdo, qualquer superavit de biomassa neste compartimento passa a
significar custos respiratorios ndo compensados, e que sao exacerbados em EV com



altos teores de N (N:C). Os resultados aqui apresentados indicam que a diminuigao
de CC causou alteragdes no padrdao de abundéancia das EV simuladas, favorecendo

aquelas que mantinham menores quantidades de C nas raizes finas.
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Figura 36. Coluna da esquerda: séries temporais dos valores integrados para a area de estudo dos
reservatérios de Carbono na vegetacdo (CAWOOD, Tecidos lenhosos; CFROOQOT, raizes finas;
CLEAF, folhas) dos tratamentos de adigdo de nutrientes e tratamento hist. As séries foram
suavizadas por meio de uma média rolante com janela de 2 meses. Coluna da direita: Tamanho do
reservatorio em 31 de dezembro de 2016 com barras vermelhas indicando o desvio padrao das séries
temporais. FONTE: Dados da pesquisa.

A diminuicdo continua do reservatorio de tecidos lenhosos observada nos
tratamentos com P indica a principal fonte de C perdido nestes tratamentos (afexP =
6.12 Pg(C) e afexNP = 6.17 Pg(C), em comparacao ao tratamento hist). Indica
também a causa da diminuicdo da HR no solo e da diminui¢gdo de C no solo (Figura
37). A alteragdo na composicao funcional das comunidades de EV, favorecendo
identidades funcionais mais ricas em nutrientes, associada a maior alocacéo (devido
a liberacao da limitacdo por P) para as folhas resultou em um aumento marginal da
GPP. Porém, os mesmos fatores influenciaram com maior intensidade AR, afetando
diretamente a NPP, resultando em uma menor entrada de C nos reservatorios
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vegetais. Dado que os tecidos lenhosos tém menores taxas de alocagao (< 20 % da
NPP) e maiores tempos de residéncia (de anos a décadas) é esperado que uma
diminuicdo substancial no C disponivel para alocacdo (NPP) cause mudancas
expressivas nos tecidos lenhosos em escala decenal. Os resultados apresentados
aqui devem ser considerados com cautela. O CAETE-CNP apresenta um sistema
rudimentar de competicdo por energia luminosa. Essa aproximagéo simples poderia
comprometer a importancia competitiva da biomassa nos tecidos lenhosos. Apesar
disso, a regido mais intensamente afetada pelas alteracdes na biomassa de tecidos
lenhosos é caracterizada por alto stress hidrico e deficiéncia de nutrientes no solo,
onde a limitacdo por radiacdo pode ter um papel coadjuvante na biomassa total.
Nesse cenario € comum que os tecidos lenhosos sejam funcionalmente relacionados
ao armazenamento de recursos (FORTUNEL et al., 2014). No CAETE-CNP n&o ha
retranslocacao de nutrientes entre os reservatorios estruturais (Folhas, raizes finas e
tecidos lenhosos), pois as razdes de massa (N:C e P:C) sdo fixas em cada EV. Os
nutrientes reabsorvidos dos tecidos foliares e o C ndo alocado devido a falta de
nutrientes sdo armazenados em um reservatério nao estrutural (Vide os métodos).
Outro fator que deve ser observado é que os experimentos de fertilizagdo foram
realizados com a climatologia histérica observada (1979-2016). Neste periodo, como
serd visto adiante, a T e PR na AE sofreram alteragbes em escala regional. O
aumento de T associado a uma modificacdo da identidade funcional dos gréaos
espaciais, com maior abundéancia de EV (em resposta ao efeito da fertilizacdo com
P) com altos custos respiratdrios podem agir de maneira sinergética para a redugéo
da biomassa no compartimento de tecidos lenhosos.

Em resumo, no CAETE-CNP a inclusdo de nutrientes, principalmente o P, e
na regiao sudeste da area de estudo, resultou em um efeito de sinergético entre a
composicao funcional das comunidades e a produtividade primaria, onde EV com
altas taxas de assimilagdo de C, altas taxas de alocacgao para tecidos foliares e alta
respiracdo autotréfica sdo favorecidas resultando em menor NPP. Este processo
resulta numa continua diminuicdo da biomassa nos tecidos lenhosos durante o
periodo simulado. A forma nao estacionaria do reservatério de tecidos lenhosos
indica uma transicdo de estado do sistema (WOLKOVICH et al., 2014) e 0 aumento
de T observado na regidao pode ser um importante fator contribuidor. Finalmente,
vimos que o potencial deste complexo efeito de retroalimentagdo pode ser
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superestimado devido simplicidade da representacao da competi¢cao por radiagdo no
CAETE-CNP.
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Figura 37 a: Series temporais com a densidade de C no solo (CSOIL) integrada para a area de
estudo nos tratamentos hist, afexN, afexP e afexNP. b: Diferencas entre os valores médios de
densidade de C no solo entre os tratamentos afexN, afexP e afexNP e o tratamento hist. Valores
positivos (negativos) indicam areas onde os valores histéricos foram menores (maiores) que os
valores do tratamento em questdo. FONTE: Dados da pesquisa.

Um experimento de fertilizacdo dentro da area de estudo, em uma floresta
secundaria (GEHRING et al., 1999), demonstrou que a fertilizagdo com nutrientes,
especialmente o P, resulta em maiores concentragdes foliares destes nutrientes na
vegetacao, principalmente nas folhas, o que esta de acordo com a metanalise mais
completa e recente sobre o tema (WRIGHT, 2019) indicando que em florestas
tropicais o N e especialmente o P sdo agentes limitadores da concentracado destes
elementos nos tecidos foliares. O experimento na floresta secundaria também
apresentou resultados que indicaram o favorecimento de gramineas, que possuem
altas taxas de alocacdo para folhas, nos estagios iniciais da sucessao ecoldgica.
Neste experimento a aplicagdo de P resultou em um processo mais lento de
sucessao em direcao a dominancia da comunidade por plantas lenhosas devido ao
favorecimento inicial concedido as gramineas. A referida metanalise (que nao inclui
o artigo de Gehring et al. 1999 justamente por ser realizado em uma floresta
secundaria localizada em terras de antiga agricultura de coivara) compilou dados de
dezenas de experimentos que em conjunto revelam importantes efeitos da adicao de

N e P em florestas tropicais pristinas. Os nutrientes N e P, ndo tem efeitos diretos
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sobre o crescimento de raizes finas, indicando que estes ndo sdo agentes limitantes
deste reservatorio de C. Apesar disso, os nutrientes limitam processos que
contribuem para produtividade acima do solo. A adicdo de N e P aumenta a
producéo de serapilheira fina, sugerindo um aumento do reservatorio foliar. A adicao
de N e P resulta em efeitos intermediarios no crescimento acima do solo em
florestas antigas. Em estagios de sucesséo, a influéncia positiva dos nutrientes
sobre o crescimento é mais forte (WRIGHT, 2019; WRIGHT et al., 2018). Os
resultados desta metandlise indicam que ambos os nutrientes sdo potencialmente
limitantes em florestas tropicais. Indicam ainda que em geral comunidades climax de
plantas tendem a ter baixa responsividade, em termos de aumento de biomassa
vegetal em resposta a adicdo de nutrientes. Os resultados apresentados pelo
modelo CAETE-CNP indicam que ambientes altamente estressantes, como a regido
do Cerrado brasileiro sdo mais responsivas a adi¢cdo de nutrientes. De maneira geral
os resultados do modelo ndo contrariam os resultados de experimentos com
fertilizacao de N e P. Em um trabalho paralelo, um novo esquema de competicdo por
radiacdo esta sendo implementado. Espero, assim como os demais autores do
CAETE, que este novo atributo possa ajudar a esclarecer a resposta negativa do
ecossistema, em termos de armazenamento de C, aos experimentos de adicdo de N
e P (especialmente no caso do P) e assim ponderar com mais informagédo sobre a
eventual possibilidade de o fendmeno simulado ocorrer realmente nos ecossistemas

da area de estudo.

4.8. Analise da Riqueza Funcional e da biomassa vegetal na
simulacao histoérica

A rigueza funcional simulada, ou seja, o numero de distintas EV coexistentes
em cada grao espacial (FIGURA 38) apresenta uma distribuicdo geografica que
sugere uma estreita relagdo com o déficit hidrico, que por sua vez esta associado a
altas temperaturas e ao padrao de sazonalidade de precipitacdo em escala regional
(ARAGAO et al., 2007). Com base nas andlises anteriores, que demonstraram os
fortes efeitos da precipitacdo (hpr) e da temperatura (p4) sobre a composicédo
funcional simulada, é possivel afirmar que estas varidveis de entrada sao
importantes filtros ambientais para as comunidades de EV (FORTUNEL et al., 2014)
na AE. Em uma inspecdo dos dados de ocupacdo e de EV iniciais, 38 delas
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apresentaram padrées de dominancia nas areas de menor riqueza funcional

simulada, ou seja, estas sdo 38 EV mais tolerantes ao stress hidrico. Numa

Riqueza funcional simulada (2016)
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Figura 38 Mapa da riqueza funcional simulada pelo modelo CAETE-CNP no ano de 2016. A
riqueza funcional simulada é representada pelo niumero total de Estratégias de Vida coexistentes
em cada grao espacial. FONTE: Dados da pesquisa.

inspecao visual, estas EV mais resistentes apresentam altos valores de ocupacéao
nas regidoes mais secas € sao menos representativas, porém altamente pervasivas
no restante da area de estudo (Figura 39). De maneira geral, em comparagdo com
as 962 EV que sao consideradas aqui menos tolerantes ao stress hidrico, as 38 EV
tolerantes apresentaram valores médios similares de g1, mas menores de alocacao
e de tempo de residéncia nos tecidos lenhosos, indicando maior turnover de C neste
reservatério. O turnover de C nos tecidos foliares € menor nas estratégias tolerantes,
devido ao maior tempo de residéncia do C e menores taxas de alocacdo. As taxas
de alocacdo para as raizes sdao mais altas nas estratégias tolerantes que tem
também menores valores para o tempo de residéncia do C nas raizes, indicando
assim um maior turnover de C nas raizes finas. Estas comparag¢des sao entre os
valores médios dos atributos funcionais variantes das 1000 EV iniciais, divididas
entre tolerantes (38) e ndo tolerantes (972) a seca. As figuras suplementares FS 30,
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31 e 32 apresentam os boxplots comparando os grupos a partir das taxas de
alocacao de dos tempos de residéncia do C para cada reservatorio da vegetacao.
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Figura 39. Soma dos coeficientes de ocupacédo de area (utilizados como pesos nas CWM) das 38
estratégias de vida mais tolerantes ao stress hidrico. Destas 38 EV, apenas 5 sdo gramineas sendo 4
com ciclo fotossintético C3 e uma C4. FONTE: Dados da pesquisa.

Notavelmente, as estratégias EV nao lenhosas nao tiveram sucesso em uma
ampla area na regiao leste da area de estudo (Figura 40). A FS 29 apresenta as 5
EV gramineas pertencentes ao grupo das 38 EV tolerantes ao stress hidrico. Em
conjunto com as diferengas nas taxas de alocacao e tempo de residéncia entre os
grupos, estas observagdes indicam que a parametrizacdo inicial das EV esta
limitando o sucesso de estratégias lenhosas e nao lenhosas nas areas com maior
déficit hidrico e de nutrientes. Possivelmente, os valores minimos de taxas de
alocacao para cada reservatorio (10% para as lenhosas, 20% para gramineas)
impedem uma alocagdo extra para as raizes finas. No caso das gramineas, o
problema também parece estar relacionado ao baixo numero inicial de EV
amostradas (70, contra 930 lenhosas). Em ambientes secos, espera-se uma
combinacao de atributos que maximize a biomassa nas raizes, e aparentemente a

baixa amostragem restringiu 0 numero de EV nédo lenhosas viaveis. O baixo numero
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amostral inicial de gramineas associado a limitagdo imposta pelos valores minimos
de alocacdo devem ser corrigidos no modelo CAETE-CNP, antes dos proximos
desenvolvimentos. Os atributos de razdo de massa N:C e P:C foram menores, na
média para os trés reservatorios estruturais nas 38 estratégias tolerantes a seca (FS
26, 27 e 28).
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Figura 40. Soma dos coeficientes de ocupacao de area (utilizados como pesos nas CWM) das 63
estratégias de vida nao lenhosas que foram exitosas durante a simulagao histérica. Destas, 37 tem
ciclo fotossintético C4, as restantes, C3. FONTE: Dados da pesquisa.

Em resumo, a parametrizagdo inicial pode gerar um numero maior de
estratégias tolerantes se: (1) os limites inferiores das taxas de alocacdo e da
densidade de nutrientes nos reservatérios vegetais forem ampliados; e (2) ocorrer o
aumento numero de EV gramineas amostradas para o conjunto inicial. Apesar de
ser um problema que considero grave, a baixa riqueza funcional em ambientes
secos nao inviabiliza as andlises realizadas até aqui, nem as que virdo, ja que a
regido geografica em questdo tem um papel coadjuvante neste estudo. De maneira
geral, como se observa no mapa da figura 38, as regides de floresta amazénica
apresentam valores de riqueza funcional acima de 100.

Em todos os tratamentos aplicados foi observado o desaparecimento de EV
com maior ou menor grau de abrangéncia espacial e intensidade entre 1979 e 2016
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(Figura 41 e FS 33). No CAETE-CNP, a exclusdo de uma EV, em um grdo espacial,
ocorre quando a quantidade de C nos reservatérios de folhas e raizes finas cai
abaixo do valor minimo (1 X 10 73 kg(C) m™) simultaneamente. Apds a exclusao, o
retorno da EV, em um dado grao espacial, ndo é permitido. A légica para a migracao
de EV foi parcialmente implementada do modelo, que futuramente simulara a
migracao, ou troca de EV entre graos espaciais adjacentes. Apesar disso, considero
que dada a escala temporal das simulagdes realizadas (38 anos), e dos disturbios
envolvidos nas simulacées do teste de sensibilidade, a configuracao atual do modelo
€ satisfatéria para a simulacao transiente das interacdes entre biodiversidade
funcional de plantas, os ciclos de C, N e P e as mudancas de precipitacao,
temperatura e [CO2]A™. De fato, os resultados até aqui apresentados demonstram
importantes mecanismos hipotéticos de interacdo entre a biodiversidade funcional de
plantas, os ciclos biogeoquimicos e as mudancas ambientais de T, precipitacdo e
[CO2A™,
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Figura 41. Numero médio de EV coexistentes nos 2749 graos espaciais durante a simulacao histérica
e tratamentos do teste de sensibilidade. FONTE: Dados da pesquisa.
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Neste ponto € necessario um breve resumo dos principais resultados dos
tratamentos hpr e p4 do teste de sensibilidade. Em ambos os tratamentos ocorrem
mudancas notaveis na composicdo e riqueza funcionais. Estas mudancas sao
também similares entre ambos os tratamentos e consistem no aumento da
abundancia relativa de EV com menores razées Nutriente:Carbono, especialmente
em tecidos foliares e raizes finas. Certamente essa mudancga na abundancia relativa
é influenciada pela exclusdo de parte das EV coexistentes. Em hpr a reorganizacéao
da composicado funcional resulta na manutencdo da NPP e da biomassa nos
reservatérios vegetais. Em p4 o aumento de temperatura afeta diretamente a AR
causando uma diminuicdo da NPP, gerando menores valores também de C nos
reservatérios vegetais. Ou seja, a T tem efeitos negativos sobre a composicéao
funcional e sobre a biomassa na vegetacdo. Nos testes de sensibilidade, a
diminuicdo da precipitacdo afetou negativamente apenas a riqueza funcional. E
importante esclarecer que o uso de verbo permitir, neste texto, ndo implica em
teleonomia do sistema, ou seja, a manutencdo da biomassa nao é um fim para a
reorganizagdo das comunidades de EV. O efeito compensatério observado, que
resulta na manutencdo da biomassa é um resultado da modificacdo do sistema. Os
tratamentos que envolveram a manipulacdo da [CO2]A™ (nCO2 e eCO2) e a adigao
de P (afexP e afexNP), apresentaram menor perda de EV, indicando um papel
importante destes fatores para a riqueza funcional na area de estudo.

Nos voltemos agora para o experimento de simulacdo do periodo histérico
(hist — 1979-2016). Seria possivel identificar e diferenciar os papeis das mudancas
de temperatura, precipitacdo e [CO2]A™ ocorridas nesse periodo sobre a biomassa
na vegetacdo e a riqueza funcional simulada? Numa comparacdo anterior
observamos a diferenca da biomassa vegetal entre hist e nCO2, que foi de 1.38
Pg(C) entre 1979 e 2016. Uma vez que ambos os tratamentos compartiiham as
mesmas entradas de T e PR (Precipitacdo), assumimos aqui que este é o valor
teorico do efeito de fertilizacdo por CO2 no periodo simulado, na AE.

Para tanto, precisamos agora identificar as mudancas climaticas ocorridas no
tempo simulado. As séries temporais foram integradas anualmente, ja que nos
interessa uma tendéncia de algumas décadas, a eliminacdo da variabilidade
interanual simplifica a analise dos dados. A partir dos dados diarios de entrada
utilizados (WEEDON et al., 2014), para o periodo simulado calculei a Temperatura
Média Mensal Maxima anual (TMMM) e a precipitacdo acumulada anual,
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apresentadas na figura (42). De maneira evidente, o aumento da [CO2]A™ foi
acompanhado de alteragbes marcantes na precipitacao e na temperatura, ambas
com marcantes padroes de heterogeneidade espacial. O mapa de viés da TMMM na
figura 42 marca, no hotspot da regiao leste da area de estudo, os graos espaciais
em que menos de 5 EV, das mil iniciais, obtiveram sucesso. O numero minimo de

EV foi de 2 e ocorreu nesta area.
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Figura 42 Acima: Série temporal com a integracdo espacial da Temperatura Média Mensal Maxima
anual (TMMM) e mapa com as diferencas entre a integracdo temporal nos 5 anos iniciais e finais da
série (retas vermelhas marcam o valor médio na area de estudo). Abaixo: A mesma apresentagao
para a Precipitacdo Acumulada anual. FONTE: WEEDON et al 2011, dados da pesquisa.

O MCWD é uma métrica anual que incorpora diretamente a PR e
indiretamente a T, por meio da ET (Evapotranspiracdo) em seu calculo. Essa métrica
capta com precisao a intensidade do ciclo sazonal de stress hidrico observado entre
as estacoes seca e chuvosa, identificando a variacdo do stress hidrico numa base
anual, e é comumente utilizada em estudos de modelagem (ARAGAO et al., 2007;
ESQUIVEL-MUELBERT et al., 2019; SAKSCHEWSKI et al., 2021). O mapa da figura
43 apresenta o valor médio de MCWD anual no periodo simulado. Observamos que
0 padrao espacial do MCWD se assemelha ao padréo de riqueza funcional simulada
(Figura 38) onde as areas de maior stress hidrico se sobrepéem as areas com
menor riqueza funcional. E oportuno identificar a variabilidade temporal do MCWD,
considerando esta variabilidade sob um ponto de vista espacial. A série temporal

com os valores integrados espacialmente para a area de estudo apresenta uma
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tendéncia linear de -0.62 kg m™2 ano™ (IC 95% -1.18, -0.06) indicando que as
condi¢cbes de stress hidrico se intensificaram ao longo dos anos (Figura 43). As
areas sombreadas pelas séries temporais de cada grao espacial e a analise visual
do mapa indicam grande heterogeneidade espacial nos padrées de MCWD na area
de estudo. A fim de aumentar o entendimento da tendéncia negativa de MCWD
histérica em escala regional realizamos uma subdivisdo da area de estudo em 5
poligonos de maneira a focalizar a andlise nas zonas centrais, separando-as das
zonas marginais que sao dominadas por vegetacado nao florestal. Adicionalmente
estimamos modelos de regressao linear (OLS - Ordinary Least Squares) para a série
temporal de MCWD para cada uma das 2749 células de grade, mapeando as
tendéncias lineares e os intervalos de confianca a fim de capturar espacialmente as
alteracbes do MCWD em resposta as alteracbes climaticas durante o periodo
simulado (FS 34).
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Figura 43. Esquerda: Série temporal com a integracéo espacial do MCWD na area de estudo (Linha
preta tracejada). Reta do modelo de regressao linear (OLS) e Intervalos de Confianga de 95% (linha
continua vermelha e linhas vermelhas tracejadas, respectivamente). A area sombreada azul é criada
pela sobreposicao das séries temporais das 2749 células de grade utilizadas no calculo da série
temporal integrada. Direita: Mapa de MCWD anual médio no periodo de 1979 a 2016. FONTE: Dados
da pesquisa.

A dominancias das cores verde e amarela no mapa do coeficiente de variacdo
(CV) da FS 34 indica as areas onde o stress hidrico aumentou durante o periodo
simulado — i.e., onde os valores de MCWD foram mais negativos. O quadrante norte
apresentou um coeficiente de variacéo linear (CV) maior que zero (0.28, IC 95% -
0.84, 1.41) indicando que possivelmente, durante o periodo, o stress hidrico foi
amenizado na regido. Este quadrante comporta algumas areas de valores extremos
negativos de MCWD. Ao mesmo tempo, esta regido observou um aumento notavel
na precipitacdo (Figura 42) e aumento intermediarios na TMMM. A série do MCWD
integrada espacialmente quadrante central apresentou uma tendéncia linear
negativa (-1.32 kg m™2 ano™, IC 95% -2.14, -0.49). Assim como no quadrante sul

onde o CV foi de -1.21 (IC 95% -1.94, -0.47). Nos quadrantes central e sul é
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observado o aumento da TMMM associado a diminui¢ao na precipitagdo. Os valores
de CV e IC para o MCWD integrado nos quadrantes leste e oeste sdo apresentados
na FS 34.

Dividi as células de grade em 5 percentis com base nho MCWD médio no
periodo 1979-2016. A comparacéo entre as distribuicbes da RF nestes percentis
confirma a relagdo entre a RF e o stress hidrico (Figura 44, a direita). A mudanca do
MCWD esté associada a diminuicdo da RF de maneira aproximadamente uniforme
por todo o gradiente de stress hidrico (FS 35). Mais uma vez, a dominéncia das
cores verde e amarela indica que a intensificagdo do stress hidrico (i.e. a diminui¢ao
histérica do MCWD) esté associada a exclusao de EV dos graos espaciais (FIGURA
44, a esquerda).
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Figura 44. Esquerda: distribuicdo dos graos espaciais no sistema cartesiano formado pelo MCWD
médio no periodo 1979-2016 (Eixo x) e pelo nimero de Estratégias de vida (EV, eixo y). O didmetro
do circulo é proporcional ao numero de EV excluidas no periodo histérico. A cor dos circulos indica a
tendéncia linear do MCWD no periodo histérico. A barra abaixo da nuvem de circulos indica os 5
percentis. Direita: Distribuigbes da Riqueza Funcional (nimero de EV) nos 5 percentis de MCWD
médio. Apenas as médias de P1 e P2 nao foram significativamente distintas (ANOVA, com teste t de
pares e a igual a 0.005). FONTE: Dados da pesquisa

Por outro lado, muitos graos espaciais que perderam um numero consideravel
de EV no tempo simulado apresentam valores neutros e positivos para o CV entre
1979-2016. O MCWD é modulado pela temperatura e pela precipitagdo. Ambas tém
fortes efeitos negativos sobre a RF e efeitos diferentes sobre a biomassa. Deste
modo, por exemplo, um aumento simultdneo de PR e T mantém um valor constante
de MCWD e acarreta os efeitos deletérios do aumento de T sobre as comunidades
de EV simuladas e sobre a biomassa. De maneira similar, mas nédo idéntica, uma
alteracao simultdnea negativa na T e PR tenderia a manter constante o MCWD e

aumentar a perda de EV causada pela diminuicdo de PR, porém, tendo efeitos
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positivos sobre a biomassa, como observado no teste de sensibilidade. Destarte, é
esperado que as relagdes entre as alteragbes ambientais, os ciclos biogeoquimicos
e a diversidade funcional sejam multiplas e apresentem grande heterogeneidade

espacial.
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Figura 45. Esquerda: distribuicdo dos grdos espaciais no sistema cartesiano formado pelo MCWD
médio no periodo 1979-2016 (Eixo x) e pelo nimero de Estratégias de vida (EV, eixo y). O diametro
do circulo é proporcional a variagdo de biomassa vegetal no periodo histérico. A cor dos circulos
indica a tendéncia linear da biomassa na vegetagao no periodo histérico. A barra abaixo da nuvem de
circulos indica os 5 percentis. Direita: Distribuigcdes da variacdo a biomassa da vegetagao nos 5
percentis de MCWD médio. FONTE: Dados da pesquisa

Na simulagéo histérica, biomassa aumentou na area de estudo, inclusive em
areas que perderam muitas EV. O boxplot da figura 45 mostra como a variacdo na
biomassa foi maior nas areas com maior stress hidrico e menor RF, indicando o
papel RF das comunidades simuladas para a estabilidade do ciclo de C frente as
alteragbes ambientais. A perda de EV no periodo historico foi mais uniforme entre os
percentis de MCWD (FS 35). O coeficiente de variacao linear do MCWD é negativo e
uniforme sobre os percentis de 2 a 5, sendo que o percentil 1 apresenta uma média
significativamente maior (FS 36). No periodo historico, a acumulagdo de C na
vegetacao foi de 0.23 Pg C (FS 37), que é apenas 17.4% da quantidade esperada,
se o0 esperado fosse a diferengca entre as médias do periodo histoérico e do
tratamento nCO2. Em algumas regides, com destaque para o sul e leste da area de
estudo, ha uma tendéncia negativa de biomassa indicando que o efeito positivo da
fertilizacdo por COz2 esta sendo sobreposto por um ou mais efeitos de contrapartida.
O mesmo pode ser observado numa vasta regido na parte central da area de estudo
que também apresenta uma acumulacao negativa de C. Nas figuras FS 38, 39, 40 e
41 a biomassa vegetal aparece dividida em seus reservatoérios.
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Uma vez que os efeitos da diminuicdo da PR e aumento da T, sobre a
composigéo e riqueza funcionais e sobre a biomassa, foram identificados nos testes
de sensibilidade, posso utilizar estas informacbdes para interpretar a correlagao
temporal entre as tendéncias regionais de TMMM, MCWD, T e PR com relagédo a
biomassa, em seus 4 reservatoérios, e a RF. Para isso, inicialmente realizei testes de
Mann-Kendall sobre as séries temporais a fim de estabelecer a significancia, direcao
e intensidade das tendéncias pixel a pixel, ou seja, em cada um dos graos espaciais
simulados. Finalmente, apos identificar as tendéncias por variavel, apliquei o teste
de correlacdo para séries temporais Kendall-t, a fim de calcular as correlagdes
temporais entre as variaveis de interesse. Discutiremos inicialmente os resultados
dos testes de Mann-Kendall, para depois entdo analisar a correlacdo entre as

variaveis de interesse.

CV - Theil-Sen Mann-Kendall P

Rejeita hO

=01 0.0 0.1 0.0 02 04 06 0.8
Biomassa (kg C m=2 ano~) Valor de p

Figura 46. Resultados do teste de Mann-Kendall para as séries temporais (médias anuais) de
biomassa na vegetacédo na area de estudo. Esquerda: Mapa apresentando o teste de h0 de Mann-
Kendall. As areas verdes indicam a rejeicao da hip6tese nula com a=0.05. Centro: coeficiente de
variacao linear Theil-Sen. Direita: valores de p (significancia estatistica) para o teste de Mann-
Kendall. FONTE: Dados da pesquisa.

O teste de Mann-Kendall utilizado aqui foi uma versao modificada do teste
original, onde os efeitos da autocorrelacdo temporal e a tendéncia sobre o teste de
hipoteses sdao minimizados (YUE; WANG, 2004). A hipétese nula (h0) é de que a
série temporal ndo possui tendéncia. Para estimar os coeficientes de variacdo anual
usei o método Theil-Sen, que é um estimador robusto da tendéncia linear (THEIL,
1992). Esta analise inicial permite identificar e quantificar as tendéncias significativas
regionalmente. A figura 46 apresenta os resultados deste teste para a biomassa na
vegetacao no periodo histérico. A figura 47 apresenta os resultados para a RF.
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Os resultados do teste para cada um dos reservatérios de C na vegetacao, e
para MCWD, PR, ET e TMMM encontram-se no Apéndice (FS 42 a 49). A biomassa
apresentou tendéncias significativas na grande maioria dos graos espaciais. Parte
das areas mais afetadas por stress hidrico e uma grande faixa na regiao central e
sul apresentaram tendéncia negativa entre 1979 e 2016. Assim como a biomassa na
vegetacao, a RF, apresentou tendéncias significativas pervasivas na area de estudo,
porém, no caso da RF as tendéncias sdo estritamente negativas. Pelo lado das
variaveis ambientais, TMMM, PR, ET e MCWD os resultados do teste de Mann-
Kendall foram os seguintes: A PR apresentou (FS 46) um padrdo de tendéncias
contrastantes entre a por¢ao norte e a por¢éo sul da area de estudo. Na parte norte
ocorrem algumas regides com tendéncia positiva significante, com destaque para a
regido Norte do Peru, para uma ampla faixa territorial na area central do estado do
Para e algumas porgbes territoriais ao sul da Guiana Francesa. Na parte sul,
ocorrem com maior intensidade tendéncias negativas de PR. Com destaque para a
area que que se estende do sul do estado do Amazonas, passando por Rondénia,
até a Amazodnia boliviana. Evidéncias recentes indicam que a diminuicdo de PR
observada nestas regides e em outras areas ao sul do bioma amazénico é resultante
da conversao de areas florestais em areas de pastoreio e cultivo (LEITE-FILHO et
al., 2021).
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Figura 47. Resultados do teste de Mann-Kendall para as séries temporais (médias anuais) de
Riqueza Funcional na area de estudo. Esquerda: Mapa apresentando o teste de h0 de Mann-Kendall.
As areas verdes indicam a rejeicao da hipétese nula com alpha=0.05. Centro: coeficiente de variagao
linear Theil-Sen. Direita: valores de p (significancia estatistica) para o teste de Mann-Kendall. Note
que grande parte das areas onde nao se rejeita hO o nimero de EV permaneceu constante durante o
periodo simulado. Nestas areas o teste néo foi realizado. FONTE: Dados da pesquisa.

A TMMM apresentou tendéncia positiva significativa na maior parte da area
de estudo, cobrindo praticamente toda a fracao pertencente ao Brasil, as Guianas e
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Suriname, Sul da Venezuela e Sul do Peru (FS 47). No caso da TMMM as
tendéncias significantes foram estritamente positivas e apresentaram maior
intensidade na area central, sobre os estados do Amazonas e Para, e ao sudeste da
area de estudo, que é a regido de transicdo entre o bioma Amazénico e os biomas
Cerrado e Caatinga. A ET (FS 48) é um processo ecossistémico mediado pela
comunidade vegetal e sensivel aos efeitos diretos e indiretos do aumento da
[CO2A™. Entre 1979 e 2016, a ET simulada pelo CAETE-CNP apresentou
tendéncias positivas significativas numa faixa que se estende do litoral Norte, nos
estados do Amapa e Maranh&o e percorre toda a area central da AE, se estendendo
até o sul do Peru. Neste perimetro e em algumas outras areas menores o aumento
de ET é esperado devido ao aumento da T. No extremo oeste da area de estudo
uma faixa marginal sob a influéncia da Cordilheira dos Andes apresenta forte
tendéncia negativa de ET, esta regido apresenta tendéncias positivas de PR. O
sudeste da AE, apesar de afetado por um aumento significativo de TMMM, também
apresentou tendéncias negativas para ET, nesta regido, por outro lado, a PR
apresentou tendéncias negativas, em contraste com a regidao do extremo oeste da
AE. E presumivel que estas tendéncias negativas de ET sejam em parte resultantes
do efeito de fertilizagdo por CO2, ou seja, A maior disponibilidade de CO2 na
atmosfera favorece o balangco hidrico da conducdo estomatica para a planta.
Evitando a perda de agua para a atmosfera e afetando negativamente a ET. O
MCWD, calculado a partir da PR e da ET simulada, ja analisado, apresentou
tendéncias negativas significativas nas areas central e sul da AE, indicando a
intensificacdo do stress hidrico nestas areas. Uma faixa que se estende pela face
noroeste da AE até o Norte do Para (FS 49) apresentou tendéncias positivas de
MCWD.

A biomassa apresentada na figura 46 e na FS 37, é a soma dos reservatorios
estruturais (folhas, raizes finas e tecidos lenhosos) e do compartimento nao
estrutural de reserva. Apliquei o teste de Mann-Kendall a cada um dos
componentes. O reservatério de folhas (FS 38 e 42), apresentou tendéncias
negativas na maior parte das zonas central e leste da AE. Por outro lado, no extremo
sul, extremo norte e extremo oeste da AE apresentaram tendéncias positivas para o
reservatério de C nas folhas. Em valores integrados espacialmente (FS 38), a
diferenga entre médias dos 5 anos iniciais e dos 5 anos finais foi de 0.13 Pg C, ou
seja, reservatério de folhas decresceu 0.13 Pg C no periodo simulado histérico (hist).



115

No tratamento nCO2, na mesma comparacgao, a perda foi de 0.43 Pg C. Utilizarei a
mesma métrica de comparagdo para valores integrados espacialmente para os
demais componentes. O reservatério de raizes finas apresentou tendéncias
negativas de C acumulado na regiao leste e central da AE (FS 39 e 43). Neste
hostpot de perda de biomassa das raizes finas uma area central, pertencente a
transicdo com o bioma Cerrado apresentou tendéncias positivas significativas. Uma
faixa que se estende do extremo sul, margeando as faces sudoeste e noroeste e
norte da AE até o Suriname apresentou tendéncias positivas. Em valores integrados
para AE a biomassa nas raizes finas teve um aumento de 0.05 Pg C (FS 39). Na
mesma comparacao, no tratamento nCO2 o reservatorio perdeu 0.3 Pg C no periodo
simulado. O reservatorio de tecidos lenhosos apresentou tendéncias significativas de
modo pervasivo na AE (FS 40 e FS 44). Houve tendéncia positiva em todas as
regides com excecgao da regiao leste, no Cerrado, e de uma faixa na zona central da
AE, onde uma parcela consideravel dos grdos espaciais apresentou tendéncias
negativas significativas. Em valores integrados para a AE o reservatério de tecidos
lenhosos acumulou 0.31 Pg C no periodo histérico (FS 40). Na mesma comparacao
no tratamento nCO2 o reservatério de tecidos lenhosos perdeu 0.33 Pg C no periodo
simulado.

O compartimento ndo estrutural de reserva representa uma fracado menor da
biomassa total na AE, mas é um importante indicador de processos que controlam a
NPP e a GPP. O valor de C neste reservatério indica a intensidade com que a
alocacao do C assimilado € limitada pela falta de nutrientes (N e P), especialmente o
P no caso da AE. Espera-se que em condicbes normais da regido, a baixa
disponibilidade de P favorega a manutencao da reserva de C. Em condicbes em que
ha a supressdo da GPP, seja em razdo de altas temperaturas ou baixa
disponibilidade de agua, os valores da reserva tendem a ser menores, ja que nestas
condigdes a limitagdo a alocacédo por nutrientes tende a ser aliviada. No tratamento
hist, a reserva de C teve tendéncias positivas principalmente nas regides sul, oeste e
norte da AE (FS 41). Na regido sudeste da AE observa-se as tendéncias mais
intensas, sejam negativas ou positivas. Dadas as relacdes entre o compartimento de
reserva e a produtividade primaria, é seguro afirmar que nas areas em azul, na FS
41, a GPP é possivelmente o agente limitante da biomassa vegetal, indicando a
acao das variaveis relacionadas aos efeitos indiretos do aumento da [CO2]A™. Por
outro lado, as areas onde houve tendéncia positiva, em vermelho, a alocacédo de C
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assimilado para os reservatérios estruturais é limitada pela disponibilidade de
nutrientes e indica o efeito positivo do aumento da [CO2]A™ sobre a biomassa na
vegetacao (fertilizacdo por CO2). Em comparacdo com o experimento nCO2, a
reserva de C foi 278% maior no tratamento hist.

No inicio desta secdo, relembramos que a diferenca, ou viés, da biomassa
entre os tratamentos hist e nCO2 foi de 1.38 Pg C, e que este valor poderia ser
entendido como o efeito potencial de fertilizagdo por CO2 no periodo simulado. Este
valor foi obtido a partir da integracao espacial do mapa de diferengas entre os anos
de 1979 e 2016. Aproveito este momento para recalcular esta diferenca a partir da
métrica utilizada no paragrafo anterior, comparando as médias dos 5 anos iniciais e
finais. Nestes termos, entre 1979 e 2016, a biomassa na vegetacéao cresceu 0.23 Pg
C. No tratamento nCO2 a biomassa decresceu 1.07 Pg C. O intervalo entre os dois
valores contém 1.3 Pg C, um valor retificado para o efeito de fertilizacao por COz2
potencial no periodo simulado. Estes resultados indicam que o efeito de fertilizagdo
por CO2, além de poder ser limitado pela disponibilidade de P em algum tempo no
futuro, vem sendo contrabalanceado pelas alteracdes observadas na precipitacéo e
na temperatura. A figura 48 apresenta a perda de biomassa (em Pg C) em cada um
dos reservatorios de C na vegetacdo (CVEG) no periodo histérico e no tratamento
nCO2.
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Figura 48. Perda de biomassa durante o periodo histérico no tratamento hist e no tratamento nCO2.
As diferencas séo entre as médias dos 5 anos iniciais e finais. Valores negativos indicam ganho de
biomassa. F, RF, TS e R sao folhas, raizes finas, tecidos lenhosos e reserva. FONTE: Dados da
pesquisa
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Resta agora, para finalizar a andlise da simulagdo histérica, verificar as
correlagbes temporais entre as variaveis relacionadas aos efeitos indiretos do
aumento da [CO2]A™ (TMMM, ET, PR e MCWD) e a biomassa e RF da AE. A
estatistica Kendall-t é utilizada para calcular a correspondéncia entre dois rankings.
Aplicada em séries temporais, esta estatistica quantifica a concordancia entre duas
séries. Valores positivos proximos de 1 indicam forte concordancia entre as séries,
valores negativos, préximos de -1 indicam forte discordancia entre as séries. Assim,
a interpretacdo desta estatistica de correlacdo deve ser orientada pelos resultados
observados na andlise da estatistica Mann-Kendall, que indica onde as séries
temporais possuem tendéncia. As correlagées ndo implicam em causalidade, mas os
efeitos conhecidos a partir dos testes de sensibilidade podem fornecer informacdes
que permitem induzir possiveis relacdes de causa e efeito. A figura 49 apresenta os
resultados da correlacdo Kendall-t entre a RF, na forma de séries anuais com a
contagem do numero de EV coexistentes em cada grdo espacial e as variaveis
climaticas, também em séries anuais. Para cada série temporal/grao espacial, o
valor de N (numero de anos observados) é 38. A RF apresenta tendéncias

estritamente negativas, simplificando a interpretacao da figura.
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Figura 49. Resultados da Correlagdo Kendall-t1 entre a Riqueza Funcional (RF) e as variaveis PR
(precipitagdo acumulada anual), ET (evapotranspiragdo acumulada anual), TMMM (Temperatura
Média Mensal Maxima) e MCWD (Maximum Cumulative Water Deficit). A linha superior de mapas
apresenta a estatistica Kendall-1 . A linha inferior apresenta os valores de P para o teste de hipoteses.
Nota-se em alguns mapas a presenca de vazios. Estas sdo areas onde a RF ndo se alterou no
periodo simulado. FONTE: Dados da pesquisa.

O MCWD foi concordante com as tendéncias negativas de RF em algumas
areas da regiao central da AE (Figura 49). De fato, as diferentes tendéncias e
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interdependéncias regionais de PR, T e ET expde uma situacdo de ambiguidade,
onde variagdes sincronizadas entre a T e a PR nao alteram o status de stress hidrico
(o MCWD), mas tem importantes efeitos diretos sobre a comunidade de plantas. A
TMMM foi altamente discordante da RF no tempo simulado, indicando a alta
sensibilidade das EV a T. Os mapas da ET acumulada e da PR acumulada expde as
diferentes tendéncias regionais destas varidveis. O resultado indica que o MCWD
deve ser usado com cautela em estudos de modelagem. O mapa de PR acumulada
apresenta alta concordancia com a perda de EV na regidao de Rondénia, indicando
que nestas areas, se floresta ainda houvesse, os efeitos da diminuicdo de PR e
aumento da T estariam hipoteticamente solapando, em conjunto, a Riqueza

Funcional das florestas la outrora existentes.
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Figura 50. Resultados da Correlagdo Kendall-1 entre a biomassa na vegetacéo e as variaveis PR
(precipitagdo acumulada anual), ET (evapotranspiragdo acumulada anual), TMMM (Temperatura
Média Mensal Maxima) e MCWD (Maximum Cumulative Water Deficit). A linha superior de mapas
apresenta a estatistica Kendall-1 . A linha inferior apresenta os valores de P para o teste de hipoteses.
FONTE: Dados da pesquisa.

A figura 50 apresenta os resultados da estatistica Kendall- T para a biomassa
na vegetacao (CVEG). A analise visual da figura traz a cena a diversidade de
relagdes entre as tendéncias da biomassa vegetal e das variaveis climéaticas. Nesta
figura, se destacam as correlagdes negativas com a TMMM e com a ET na regido
central da AE. E sabido que nestas regides as duas varidveis climaticas
apresentaram forte tendéncia positiva e a suas correlagbes negativas com a
biomassa demarcam é&reas onde a T ja afeta negativamente a biomassa na
vegetacao, suplantando o efeito de fertilizacdo por CO2. Por outro lado, no mapa da
TMMM observamos regides onde o seu aumento foi acompanhado pelo aumento da
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biomassa, indicando que nestas areas o efeito de fertilizagdo por CO2 ainda se
sobrepde aos efeitos negativos do aumento de T. Os baixos valores de correlagdo
entre a biomassa vegetal e PR e MCWD né&o indicam que as tendéncias observadas
nestas variaveis foram menos influentes sobre a biomassa na vegetagdo. Para
compreender melhor o papel da PR e demais variaveis climaticas, € necessario

detalhar a analise.
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Figura 51. Resultados da Correlagdo Kendall-t1 entre a biomassa no reservatério de folhas e as
variaveis PR (precipitacdo acumulada anual), ET (evapotranspiracdo acumulada anual), TMMM
(Temperatura Média Mensal M&xima) e MCWD (Maximum Cumulative Water Deficit). A linha superior
de mapas apresenta a estatistica Kendall-1. A linha inferior apresenta os valores de P para o teste de
hipéteses. FONTE: Dados da pesquisa.

Apliquei o teste Kendall-1 para quantificar também as correlagdes entre as
variaveis climaticas e os quatro componentes da biomassa vegetal. A figura 51
apresenta os resultados da analise para o compartimento de folhas. Nesta figura, no
mapa PR acumulada, identificamos duas regides de destaque na zona central da AE
apresentando correlagdes positivas, indicando a diminuicdo sincronizada da PR
acumulada e da biomassa nas folhas. Os mapas de ET e TMMM indicam as é&reas,
na regido central da AE onde o aumento de ET/TMMM estd negativamente
correlacionado a biomassa nas folhas. Em conjunto com a analise de Mann-Kendall
para o reservatério de folhas, estes resultados indicam a agdo das variaveis
climaticas sobre este compartimento da biomassa na vegetacdo (FS 38 e 42). No
mapa da TMMM, na figura 51, € notavel a intensidade e significancia da correlagéo
negativa com a biomassa nas folhas, nas porgdes leste, sudeste e central da AE.

A figura 52 apresenta os resultados do teste Kendall-t1 para o compartimento
de raizes finas. Este compartimento apresentou tendéncias negativas nas regides
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centrais e positivas nas regides marginas da AE (FS 39 e 43). O padrdo de
correlagdes, assim como no caso do reservatério de folhas, permite identificar a
acao das variaveis climaticas, especialmente a T sobre a biomassa nas raizes finas.
Ou seja, as areas que apresentam tendéncias negativas de biomassa neste
compartimento séo resultantes da sobreposicédo dos efeitos negativos das mudangas
climaticas sobre o efeito positivo da fertilizagao por CO2. Na regido sudeste da AE
uma area de tendéncia positiva de biomassa nas raizes finas ndo apresenta
correlacées com as variaveis climaticas (FS), indicando a sobreposicao do efeito de
fertilizacdo por CO2 sobre os efeitos das mudancas climaticas, assim como nas

outras areas de tendéncia positiva para este reservatério.

Kendall Tau

70°W

Figura 52. Resultados da Correlacao Kendall-t entre a biomassa no reservatorio de raizes finas e as
variaveis PR (precipitagdo acumulada anual), ET (evapotranspiracdo acumulada anual), TMMM
(Temperatura Média Mensal Maxima) e MCWD (Maximum Cumulative Water Deficit). A linha superior
de mapas apresenta a estatistica Kendall-1. A linha inferior apresenta os valores de P para o teste de
hip6teses. FONTE: Dados da pesquisa.

E importante lembrar que o experimento hpr, de diminuicido da PR, o
reservatério de raizes finas e o reservatério de tecidos lenhosos aumentaram, o
primeiro teve uma diminuicao inicial, seguida de um aumento continuo. O segundo
respondeu rapidamente aos cortes de PR. Assim & esperado que o efeito de
diminuicdo da PR seja aditivo ao efeito de fertilizacdo por CO2. No grande hotspot de
diminuicdo da PR sobre os estados de Rondbénia e Sul do Amazonas, o
compartimento de raizes finas teve tendéncia negativa significativa, indicando que o
efeito da T é mais intenso que a hipotética sinergia entre diminuicdo de PR e o efeito
de fertilizag&o por COs2.
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Figura 53. Resultados da Correlagdo Kendall-t entre a biomassa no reservatério de tecidos lenhosos
e as variaveis PR (precipitacdo acumulada anual), ET (evapotranspiragdo acumulada anual), TMMM
(Temperatura Média Mensal Maxima) e MCWD (Maximum Cumulative Water Deficit). A linha superior
de mapas apresenta a estatistica Kendall-1. A linha inferior apresenta os valores de P para o teste de
hipéteses. FONTE: Dados da pesquisa.

A figura 53 apresenta os resultados do teste de Kendall-t para o
compartimento de tecidos lenhosos. No mapa as PR, as areas de correlagdo
negativa com baixos valores de p (Kendall-t) indicam areas onde a diminui¢cdo da
precipitacdo coincide com o aumento de biomassa. Nestas areas a TMMM
apresenta tendéncias positivas significativas. No tratamento p4 do teste de
sensibilidade, observamos que o reservatério de tecidos lenhosos responde
vigorosamente, em termos de biomassa, quando a temperatura média € aumentada
em 4 °C. Vimos que possivelmente, essa resposta se deve a um favorecimento
inicial de EV que apresentam limitagdo por nutrientes neste reservatorio. Os
nutrientes responsaveis por esse relaxamento da limitagdo a alocagdo séao
originados pela supressdo da aquisicdo de N e P pelos tecidos foliares e raizes
finas. Assim, as areas de alta correlagdo positiva entre TMMM e biomassa nos
tecidos lenhosos podem indicar areas onde os efeitos da T crescente ja séo
bastante intensos, como no experimento p4. De maneira geral, o aumento de
biomassa nos tecidos lenhosos foi 0 maior responsavel pela tendéncia positiva geral
e acumulacao de C na vegetacao da area de estudo.

Como ja mencionei, o compartimento ndo estrutural de reserva de C, apesar
de compor apenas uma pequena fracdo do C total da vegetacdo (CVEG), € um
indicador dos processos que limitam a produtividade primaria bruta e a alocacao de
C para os compartimentos estruturais. A tendéncia positiva neste reservatério indica
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que o controle da biomassa vegetal € exercido pela disponibilidade de nutrientes. Ja
a tendéncia negativa, indica que o controle da biomassa é exercido pela NPP, ou
seja, 0os agentes de limitacdo devem ser outros, que nao a disponibilidade de
nutrientes. No cenario controlado do modelo podemos inferir que, dada baixa
disponibilidade de nutrientes, especialmente o P, na area de estudo, este agente
seja 0o aumento de T observado. A figura 54 apresenta os resultados do teste
Kendall-1 para o compartimento néao estrutural de reserva de C. De maneira geral,
este compartimento apresentou menores correlacdes com as variaveis climaticas.
Finalizo aqui a andlise da riqueza funcional e da biomassa vegetal no periodo

histérico simulado.
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Figura 54. Resultados da Correlagdo Kendall-t entre a biomassa no compartimento nao estrutural de
reserva e as variaveis PR (precipitacdo acumulada anual), ET (evapotranspiragao acumulada anual),
TMMM (Temperatura Média Mensal Maxima) e MCWD (Maximum Cumulative Water Deficit). A linha
superior de mapas apresenta a estatistica Kendall-1. A linha inferior apresenta os valores de P para o
teste de hipoteses. FONTE: Dados da pesquisa.
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5. CONSIDERACOES FINAIS

5.1. Limitacoes deste estudo

Como ja mencionado, a constru¢cao de um modelo dindmico de vegetacao é
uma tarefa nao trivial. O modelo criado e aplicado aqui ndo escapa do velho bordao
atribuido a George P Box, de que todos os modelos incorretos, mas alguns séo
Uteis. Eu demonstrei aqui que o CAETE-CNP tem grande potencial para o estudo da
dindmica das comunidades vegetais hiperdiversas da Pan-amazénia frente as
mudancas climaticas. A limitacdo mais importante encontrada neste estudo é a
inexisténcia de um modelo acurado para a respiracéo autotrofica (AR) que considere
as concentragfes de P, de maneira conjunta ao N, nos tecidos vegetais. O modelo
de AR utilizado aqui considera apenas a concentracao de N. Este fato impediu a
consideracao da concentracdo de P nos tecidos foliares sobre o processo de
assimilacao de C, um processo ja reconhecido. Os processos de assimilagao e de
AR sdo antagbnicos e sdo 0s principais processos que determinam a biomassa
vegetal. Deste modo, importantes fradeoffs relacionados a estratégias nutricionais e
de crescimento ndo puderam ser consideradas aqui. Os processos de migracao,
plasticidade fenotipica e evolugdo ndo foram implementados no CAETE-CNP.
Considero que no tempo de simulacdo empregado neste estudo estas ndo séo
limitacdes importantes, mas podem ser decisivas em estudos que utilizem o CAETE-
CNP para simulacées em periodos mais longos. A comunicagdo entre células de
grade vizinhas pode ser implementada com facilidade, possibilitando a simulacao de
migracdo de EV entre os graos espaciais vizinhos. Os processos de plasticidade
fenotipica e evolucao, por sua vez podem ser implementados por meio de algoritmos
genéticos ou técnicas similares de aprendizado de maquina. Outra limitacdo é
representada pela auséncia da simulagao da estrutura demografica da vegetacéo, o
que compromete de maneira decisiva os efeitos da competicdo por luz e recursos
pela vegetacdo simulada. Todas estas limitacdes devem ser trabalhadas durante os
futuros desenvolvimentos do CAETE. Finalmente, maior atencdo deve ser dedicada
a modelo de calculo dos custos de aquisicdo de nutrientes, que acredito deve ser
revisitado em busca de possiveis e provaveis erros de implementacdo causados
pelas limitacbes do autor que vos escreve e que foram exacerbadas pelo tempo
limitado para o desenvolvimento deste estudo.
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5.2. Conclusoes

Analisamos aqui uma area geografica de extrema importdncia ecoldgica
global sob uma perspectiva baseada na Ecologia de Ecossistemas e de
Comunidades. Observamos a ligagdo entre os processos que ocorrem nestes dois
niveis de organizacao biolégica por meio dos recentes avangos na Ecologia
Funcional aplicados a um esquema de modelagem baseada em processos,
considerando a estequiometria ecolégica do C e dos macronutrientes N e P. As
hipoteses listadas na secdo de objetivos foram confirmadas, pelo menos
parcialmente. A primeira hipétese buscava relacionar as variaveis ambientais, e as
mudancas esperadas nestas variaveis, a composi¢ao funcional das comunidades e
aos processos ecossistémicos, mais especificamente a fatores relacionados a
disponibilidade de nutrientes no solo e a aquisi¢cdo de nutrientes pela vegetacao. Os
experimentos do teste de sensibilidade evidenciaram que o modelo CAETE-CNP é
capaz de simular esse encadeamento de processos. Estas relacbes ficaram
evidentes, ndo s6 nos experimentos de aumento da concentracdo de CO:2 e
nutrientes, mas também nos experimentos de manipulagdo da T e da PR.
Demonstrando a importancia das estratégias nutricionais sobre o balango de C em
cenarios de mudanca climatica. A hipétese segunda foi confirmada parcialmente e é
transcrita a seguir: ‘As alteracbes na abundancia das estratégias de vida serao o
fundamento para uma dindmica compensatdria da biomassa viva da floresta
amazénica frente aos disturbios. Ou seja, alteragbes na abundancia de estratégias
de vida possibilitardo a manutencdo da biomassa florestal frente a mudancgas
ambientais de precipitacdo e temperatura’. Como vimos, os efeitos do aumento da
temperatura sdo negativos sobre a riqueza funcional, e sobre a produtividade
primaria liquida. No entanto, a hipdtese se confirma para um cenario de diminui¢cao
da precipitagdo, onde foi observado um efeito compensatério entre a composicao
funcional e a biomassa vegetal. Alteragcées na estequiometria dos tecidos vegetais
resultaram em um novo balanco entre a assimilagdo de C e a AR, possibilitando a
manutencdo da biomassa vegetal em um cendrio de precipitacdo reduzida. A
terceira hipétese estabeleceu que o efeito de fertilizacdo por CO2, em escala de
comunidade, seria limitado pela disponibilidade de P e ndo de N. A analise da
simulacdo histérica e dos experimentos do teste de sensibilidade foram

concordantes com a hipdtese terceira nas areas de floresta amazoénica. No
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experimento de aumento da [CO2]*™, no teste de sensibilidade, observamos

evidéncias claras de limitacdo progressiva por P, que ndo foi observada na

simulacao historica, indicando que o efeito de fertilizacdo por CO2 ainda é ativo na
regidao. As comunidades vegetais simuladas nas regides de vegetacdao de Cerrado

apresentaram evidéncias de limitagao ao crescimento e a fertilizagdo por CO2 por N

e P, simultaneamente.

A partir dos resultados e anélise apresentados, estabeleco as seguintes
hip6teses, que poderdo ser testadas em estudos experimentais e observacionais,
em andamento e futuros, na area de estudo:

1. A diminuicdo de precipitagdo leva a alteragbes na composicdo funcional, onde as
estratégias de vida com menores taxas respiratorias (Com menores concentragées de N)
s&o favorecidas.

2. As novas estratégias dominantes sdo similares em termos de biomassa vegetal, assim, a
reorganizagdo das comunidades vegetais age como um buffer, mantendo a biomassa da
vegetacdo com valores similares.

3. A adicdo de N/P resultara em aumento das taxas de turnover de C na vegetagdo, mas
ndo em aumento de biomassa.

4. A adicdo de N/P acompanhada de aumento de T podera acelerar a perda de biomassa
na vegetacao, especialmente de tecidos lenhosos.

5. O efeito de fertilizacao por CO- sobre a biomassa vegetal ja é contrabalanceado pelos
efeitos negativos do aumento de T, sendo suplantado em algumas areas.
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APENDICE

Contém uma lista de abreviaturas e figuras auxiliares ao

texto principal.
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QS 1. Principais abreviaturas e siglas utilizadas neste manuscrito. FONTE: Dados da pesquisa

Sigla/Abreviatura Referéncia/Significado
[COzA™ Concentracdo atmosférica de dioxido de carbono
DGVM Acrénimo do Inglés: Dynamic Global Vegetation Model
GCM Acrdnimo do Inglés: General Circulation Model
PFT Acrdnimo do Inglés: Plant Funcional Type
N:C Raz&o de massa (g g') de N em relagdo ao C nos compartimentos vegetais
P:C Razdo de massa (g g°') de P em relagdo ao C nos compartimentos vegetais
RSP Taxa de reabsorgao de N e P dos tecidos foliares
PDIA Taxa da NPP diaria destinada a organismos fixadores de N no solo
AMP Taxa de associagdo com micorrizas arbusculares
EV Estratégia de Vida. Equivalente a uma identidade funcional, em oposi¢cdo a um
PFT
C,NeP Carbono, nitrogénio e fosforo
°C Graus Celsius
CWM Acrénimo do Inglés: Community Weighted Mean. Métrica para estimativa da
composicao funcional de comunidades bidticas
hist Experimento de simulacgéo histérica (1979-2016)
nCO2 Tratamento do teste de sensibilidade. Nao considera o crescimento observado da
[CO2]A™ durante o periodo histérico
eC0O2 Tratamento do teste de sensibilidade. Elevagcdo de 200 ppmv na [CO2]A™
o4 Tratamento do teste de sensibilidade. Aumento de 4 °C na temperatura média
diaria
hpr Tratamento do teste de sensibilidade. Diminuicdo de metade da precipitagcao diaria
afexN Tratamento do teste de sensibilidade. Acréscimo de N no solo
afexP Tratamento do teste de sensibilidade. Acréscimo de P no solo
afexNP Tratamento do teste de sensibilidade. Acréscimo de N e P no solo
UPGMA Acrdnimo do Inglés: Unweighted Pair Group Method with Arithmetic mean. Método
de agrupamento hierarquico
PCA Acronimo do Inglés: Principal Component Analysis. Método de ordenagao
Acrdnimo do Inglés: Maximum Cumulative Water Deficit. Método de estimacéo de
MCWD PR
déficit hidrico
oLS Acronimo do Inglés: Ordinary Least Squares. Método de estimagao de tendéncia
linear
T/TAS Temperatura do ar a 2 m do solo (°C)
TMMM Temperatura Média Mensal Maxima (°C)
PR Precipitagédo (kg m?s™)
ET Evapotranspiragao (kg m2 dia)
E Transpiragao (kg m2s™)
RF Rigueza Funcional (unidades de EV)
CVEG C na vegetagéo
CSOLO C no solo
AE Area de estudo
Ccv Coeficiente de Variagao
IC Intervalo de Confianga




FS 1. Comparacao entre a NPP média simulada e de referéncia (NTSG).
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FS 1. (a) NPP média anual entre 2000 e 2015 calculada pelo NTSG (Quadro 4). (b) NPP média anual
entre 2000 e 2015 simulada pelo CAETE-CNP. (c) Diferenca entre as médias. Valores positivos
(negativos) indicam areas onde o modelo superestimou(subestimou) o dado de referéncia. FONTE:

Dados da pesquisa

FS 2. Grafico de dispersdo comparando os grdos espaciais quanto a NPP média
simulada e de referéncia (NTSG).
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FS 2. Gréfico de dispersao comparando os valores simulados (eixo x) e de referéncia (NTSG) para
a NPP. Unidade: g m2 ano'. FONTE: Dados da pesquisa
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FS 3. Comparacgao entre as fracbes de P simuladas e as fragbes de P mapeadas
pelo método de regressdao Random Forests.
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FS 3. Comparagéo entre as frages de P geradas no estudo de mapeamento apresentado aqui e as
fragbes de P simuladas pelo CAETE-CNP. A coluna de mapas da esquerda apresenta os valores
observados (modelos RF), a coluna central apresenta os resultados simulados pelo CAETE-CNP. A
coluna da direita apresenta o viés para cada comparagdo. Valores positivos (negativos) indicam
areas onde o modelo superestimou(subestimou) o dado de referéncia. FONTE: Dados da pesquisa.
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FS 4 - 5. Comparacao N e P foliar com mapa de referéncia de Butler et al. (2017).

Nitrogénio foliar - Butler CAETE Diferenca
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FS 4. Da direita para a esquerda: Mapa de estimativa de N foliar (BUTLER et al. 2017); Mapa de N
foliar simulado; Diferenca entre estimativa e simulado. Unidade mg (N) por g (C). FONTE: Valores
positivos (negativos) indicam areas onde o modelo superestimou(subestimou) o dado de referéncia.
Dados da pesquisa
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FS 5. . Da direita para a esquerda: Mapa de estimativa de P foliar (BUTLER et al. 2017); Mapa de P
foliar simulado; Diferenca entre estimativa e simulado. Unidade mg (P) por g (C). Valores positivos
(negativos) indicam areas onde o modelo superestimou(subestimou) o dado de referéncia. FONTE:
Dados da pesquisa.

FS 6. Série temporal dos custos de C para a aquisicao de nutrientes.
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FS 6. Série temporal dos custos de C para a aquisicao de nutrientes integrados espacialmente na
AE. Tratamentos nCO2, eCO2, hpr e p4 em comparagao a simulagao histérica. A variavel CC é
complementar a AR.
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FS 7. Viés dos custos de C para aquisicao de nutrientes entre hist e tratamentos
nCO2, eCO2, p4 e hpr.
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FS 7. Viés entre os Custos de C para a aquisicdo de nutrientes (CC) nos tratamentos do teste de
sensibilidade e a CC na simulagao histérica. Valores positivos (negativos) indicam areas onde
tratamento foi maior (menor) que o dado da simulagao histérica. FONTE: Dados da pesquisa

FS 8. Viés entre os tratamentos do teste de sensibilidade e a simulagéo histérica

para os fluxos biogeoquimicos.
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FS 8. Viés, ou diferenca entre as médias dos fluxos GPP, AR, NPP e HR entre a simulagéo histérica
e os tratamentos do teste de sensibilidade. Valores negativos indicam que o tratamento foi menor
que a simulagao histérica e valores positivos indicam o contrario. Valores positivos (negativos)
indicam areas onde tratamento foi maior (menor) que o dado da simulagao histérica. FONTE: Dados

da pesquisa.
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FS 9. Viés da massa de C nos reservatérios estruturais entre a simulacao histérica
e os tratamentos do teste de sensibilidade.
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FS 9. Viés da massa de C nos reservatérios estruturais entre a simulagao histérica e os tratamentos
do teste de sensibilidade. Valores negativos indicam que o tratamento foi menor que a simulagéo
histérica e valores positivos indicam o contrario. Valores positivos (negativos) indicam areas onde
tratamento foi maior (menor) que o dado da simulagéo histérica. (a) Reservatério de folhas; (b)
reservatério de raizes finas e (c), reservatério de tecidos lenhosos. FONTE: Dados da pesquisa.
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FS 10. Estratégias de aquisicdo de N e P prevalentes nos graos espaciais durante
o periodo simulado (1979-2016) nos experimentos nCO2, eCO2, p4 e hpr e na
simulagao histérica.
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FS 10 Estratégias de aquisicdo de nitrogénio (em cima) e fésforo (em baixo) utilizadas pela
vegetacgdo, as barras (eixo y) denotam o tempo total de simulagao (1979-2016). O tamanho das
barras coloridas corresponde a fragdo de dias em que a estratégia foi utilizada. As siglas nas
legendas representam diferentes estratégias de aquisicdo do Quadro 3. FONTE: Dados da Pesquisa.
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FS 11. Fluxos de N e P da vegetacao para o solo sob os tratamentos nCO2, eCO2,

p4 e hpr e na simulagéo historica.
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FS 11. Acima: séries temporais com o fluxo de Nitrogénio (N) da vegetacao para os reservatorios de
Serapilheira 1 e 2 - LN (Figura 2), O grafico de barras indica a massa de N acumulada no periodo
simulado. Abaixo: O mesmo para o fluxo de P (Fésforo). As séries foram suavizadas por uma média
rolante central com janela de 12 meses para facilitar a visualizagdo. FONTE: Dados da pesquisa.

FS 12. Séries temporais descrevendo o estado integrado do reservatério de P
organico no solo na simulacao historica e nos tratamentos do teste de sensibilidade.
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FS 12. Séries temporais do P organico (ORG_P) no solo sob diferentes tratamentos do teste de
sensibilidade de na simulagao histérica. As séries foram suavizadas or uma média rolante central
com janela de 2 meses. As barras indicam a massa de P no reservatério organico no dia final da
simulagdo. As barras vermelhas indicam o desvio padrao da série temporal. FONTE: Dados da
pesquisa.
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FS 13. Comparacao da massa de C na vegetacdo (CVEG) e no solo (CSOLO) em
todos os tratamentos do teste de sensibilidade.
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FS 13. Média anual (2016) dos reservatorios de C no solo (CSOIL) e na vegetagdo (CVEG)
integrados espacialmente na area de estudo para cada um dos tratamentos do teste de sensibilidade.
Valores em Pg de C. FONTE: Dados da pesquisa.
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FS14. Diferengas entre os valores médios de Eficiéncia no Uso do C (CUE) entre

os tratamentos e a simulacao histérica.
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FS 14. Viés entre os tratamentos e a simulagao historica para a CUE. Valores positivos (negativos)
indicam regides onde a eficiéncia no uso de C foi maior (menor) no tratamento em comparagao aos
valores da simulacao histérica. FONTE: Dados da pesquisa.

FS 15. Aquisigéo de nutrientes na simulagdo historica e nos tratamentos do teste de

sensibilidade.
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FS 15. Acima: Aquisicao de Nitrogénio (NUPT); abaixo: Aquisi¢ao de Fosforo (PUPT) integradas
para a area de estudo. As séries temporais foram suavizadas por uma média rolante com janela de
12 meses. FONTE: Dados da pesquisa.
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FS 16. Diferenca entre a média histérica e os tratamentos do teste de sensibilidade
para a Aquisi¢cao de nutrientes.
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FS 16 Viés entre os tratamentos e a simulagao histérica para a aquisicao de N (acima) e P (abaixo).
Valores positivos (negativos) indicam regides onde a aquisicdo de N/P foi maior (menor) no
tratamento em comparacao aos valores da simulacao histérica. FONTE: Dados da pesquisa.

FS 17. Séries temporais da Evapotranspiracéo integrada para a AE na simulacéo
histérica e nos tratamentos do teste de sensibilidade.
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FS 17. Séries temporais com a ET integrada para a AE nos tratamentos e na simulagao histérica. O
gréfico de barras indica a acumulacao gerada nos 38 anos de simulagéo. As séries foram suavizadas
por meio de média rolante com janela de 12 meses. FONTE: Dados da pesquisa.
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FS 18. Diferencas na ET entre a simulacao histérica e os tratamentos do teste de

sensibilidade.
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FS 18. Viés, ou diferenga entre a ET média de cada um dos tratamentos do teste de sensibilidade
em relacdo a simulagao historica. Valores positivos (negativos) indicam regides onde a ET foi maior
(menor) no tratamento em comparagdo aos valores da simulagao histérica. FONTE: Dados da
pesquisa.

FS 19. Alterac6es na distribuicao geografica dos grupos funcionais sob o tratamento
AfexN.
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FS 19. Comparagao entre os mapas de distribuicdo de grupos funcionais e graos espaciais (de 1 a
5) entre a rodada histérica (hist) a esquerda, e do tratamento AfexN a direita, ao final do periodo
simulado. Células de grade hachuradas marcam aquelas que sao diferentes entre os tratamentos.
As cores de cada grupo remetem as cores da Figura 25, que descreve a identidade e composicao
funcional de cada grupo. FONTE: Dados da pesquisa.



FS 20. Comparacéao entre os hipervolumes hist e AfexN.
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FS 20. Comparacao entre os hipervolumes dos tratamentos hist (azul) e AfexN (verde). As diferencas
entre os centroides e a nuvem de pontos sao interpretadas como modificagdes na composicao
funcional de grdos espaciais em cada tratamento. A direcdo dessas diferengas, com relagdo aos
eixos PC1, 2, 3 e 4 fornece a informagéo que pode ser decodificada através do uso da Tabela 3.
FONTE: Dados da pesquisa.
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FS 21. Comparacéao entre os hipervolumes hist e AfexP
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FS 21. Comparacao entre os hipervolumes dos tratamentos hist (azul) e AfexP (verde). As diferencas
entre os centroides e a nuvem de pontos sao interpretadas como modificagdes na composicao
funcional de graos espaciais em cada tratamento. A direcdo dessas diferencas, com relacdo aos
eixos PC1, 2, 3 e 4 fornece a informagao que pode ser decodificada através do uso da Tabela 3.
FONTE: Dados da pesquisa.
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FS 22. Alterac6es na distribuicao geografica dos grupos funcionais sob o tratamento
AfexP.
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FS 22. Comparacgéo entre os mapas de distribuicdo de grupos funcionais (de 1 a 5) entre a rodada
histérica (hist) a esquerda, e do tratamento AfexP a direita, ao final do periodo simulado. Células de
grade hachuradas marcam aquelas que sao diferentes entre os tratamentos. As cores de cada grupo
remetem as cores da Figura 25, que descreve a identidade e composigao funcional de cada grupo.
FONTE: Dados da pesquisa.
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FS 23. Diferenga entre as médias dos fluxos de C dos testes de fertilizagdo com

nutrientes e da simulagao historica.
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FS 23. Diferengca entre as médias de GPP (produtividade primaria bruta), AR (Respiracao
autotréfica), CC (Custos de C para a aquisicao de nutrientes), NPP (produtividade primaria liquida),
e HR (respiracéo heterotrofica) entre tratamentos de adicdo de nutrientes (afexN, afexP e afexNP) e
o tratamento hist. Valores positivos (negativos) indicam &reas onde os valores do teste de
sensibilidade foram maiores (menores) que os valores da simulacéo histérica. FONTE: Dados da
pesquisa.
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FS 24. Diferenca entre as médias dos reservatorios de C dos testes de fertilizagdo
com nutrientes e da simulagao historica.
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FS 24. Diferencga entre os valores médios para a densidade de C nos reservatérios da vegetagao (a:
folhas, b: raizes finas e c: tecidos lenhosos) entre os experimentos de adigao de nutrientes (afexN,
afexP e afexNP) e os experimento hist. Valores positivos (negativos) indicam areas onde os valores

do teste de sensibilidade foram maiores (menores) que os valores da simulagéo histérica. FONTE:
Dados da pesquisa.
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FS 25. Comparagao da distribuicdo do atributo variante g7 entre as estratégias

tolerantes e nao tolerantes ao stress hidrico
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FS 25. Comparacao da distribuicdo do atributo variante g1 entre as estratégias tolerantes e nao
tolerantes ao stress hidrico. Os valores de g1 sdo extraidos da tabela inicial de EV utilizada na
simulacao histérica e nos testes de sensibilidade. FONTE: Dados da pesquisa.

FS 26. Status nutricional das folhas entre EV tolerantes e nao tolerantes a seca.
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FS 26. Razbes de massa de N e P por C foliar entre os as EV tolerantes e nao tolerantes a
seca. Os valores dos atributos funcionais sao extraidos da tabela inicial de EV utilizada na
simulacao histérica e nos testes de sensibilidade. FONTE: Dados da pesquisa.
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FS 27. Status nutricional dos tecidos lenhosos entre EV tolerantes e ndo tolerantes

a seca.
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FS 27. Razdes de massa de N e P por C nos tecidos lenhosos entre os as EV tolerantes e nao
tolerantes a seca. Os valores dos atributos funcionais sao extraidos da tabela inicial de EV utilizada
na simulagao histérica e nos testes de sensibilidade. FONTE: Dados da pesquisa.

FS 28. Status nutricional das raizes finas entre EV tolerantes e ndo tolerantes a

seca.
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FS 28. Razbes de massa de N e P por C nas raizes finas entre os as EV tolerantes e n&o tolerantes
a seca. Os valores dos atributos funcionais sdo extraidos da tabela inicial de EV utilizada na

simulacao histérica e nos testes de sensibilidade. FONTE: Dados da pesquisa.
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FS 29. As cinco EV néo lenhosas que pertencem ao grupo das 38 EV tolerantes a

seca.
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FS 29. Grupo das 5 EV néo lenhosas tolerantes a seca. A regido mais escura do mapa marca a area
de auséncia de EV gramineas. Este grupo de 5 EV é composto por 4 EV com ciclo fotossintético C3

e uma EV com C4. . FONTE: Dados da pesquisa.

FS 30. Turnover do reservatério foliar entre as estratégias tolerantes e nao

tolerantes a seca.
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FS 30. Comparagéo dos coeficientes de alocagéo nas folhas entre as estratégias tolerantes
e ndo tolerante a seca. Os valores dos atributos funcionais sdo extraidos da tabela inicial
de EV utilizada na simulacao histérica e nos testes de sensibilidade. FONTE: Dados da
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FS 31. Turnover do reservatorio de raizes finas entre as estratégias tolerantes e nao

tolerantes a seca.
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FS 31. Comparagao dos coeficientes de alocagao nas raizes finas entre as estratégias tolerantes e
nao tolerante a seca. Os valores dos atributos funcionais sdo extraidos da tabela inicial de EV
utilizada na simulacgao histérica e nos testes de sensibilidade. FONTE: Dados da pesquisa.

FS 32. Turnover do reservatério de tecidos lenhosos entre as estratégias tolerantes

e nao tolerantes a seca.
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FS 32. Comparacdo dos coeficientes de alocagdo nos tecidos lenhosos entre as estratégias
tolerantes e néo tolerante a seca. Os valores dos atributos funcionais sdo extraidos da tabela inicial
de EV utilizada na simulacao histérica e nos testes de sensibilidade. FONTE: Dados da pesquisa.
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FS 33. Diferenca entre a Riqueza Funcional (i.e., numero de EV coexistentes) entre

o inicio e o final da simulacao histérica e dos tratamentos do teste de sensibilidade.
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FS 33. Namero de Estratégias de vida que foram excluidas das comunidades dos grdos espaciais
entre 1979 e 2016 na simulagéo histérica (hist) e nos tratamentos apresentados na figura 46. FONTE:
Dados da pesquisa.
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FS 34. Uma visao espacial da variacao temporal do MCWD no periodo simulado.
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FS 34. Coluna da esquerda: Mapas apresentando o Coeficiente de variagdo linear (CV) que
representa a tendéncia linear das séries temporais de MCWD (1979-2016) para os graos espaciais.
Intervalos de Confianga (IC) superior (IC 97.5%) e inferior (IC 2.5%). Os retangulos delimitam os
quadrantes utilizados para a integragao espacial do MCWD sub-regional. Coluna da direita: Séries
temporais integradas para os quadrantes. Para cada quadrante a linha continua da cor dominante é
a série temporal integrada. Modelos de regressao linear (OLS) para a série temporal integrada
espacialmente e IC em preto. Em cada série temporal todas as células de grade aparecem
parcialmente transparentes na cor correspondente. FONTE: Dados da pesquisa.
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FS 35. Perda de EV na simulacéao histérica, nos graos espaciais, de acordo com 0s
percentis de MCWD médio 1979-2016
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FS 35. Distribuicdes de perda de EV, na simulagao histoérica, nos 5 percentis de MCWD médio.

Apenas as médias de P3 e P2, P5 e P2 e P5 e P4 nao foram significativamente distintas (ANOVA,
com teste t de pares e a igual a 0.05). FONTE: Dados da pesquisa

FS 36. Variagdo do MCWD na simulagao histérica.
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FS 36. Distribuicdes do coeficiente de variagdo do MCWD (Kg/m?/ano) na simulacéo histérica, nos
5 percentis de MCWD médio. A média de P1 foi estatisticamente significante maior que os outros
percentis. As médias da dupla P4-P2 também foram diferentes (ANOVA, com teste t de pares e a
igual a 0.05). FONTE: Dados da pesquisa
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FS 37. Biomassa na vegetacao (em Pg C) na simulacao histérica.
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FS 37. Esquerda: Serie temporal com a biomassa mensal média integrada espacialmente na area
de estudo. As linhas vermelhas demarcam os valores médios de biomassa dos 5 anos iniciais e finais
(0.23 Pg C) (1979-1984 e 2012-2016). Direita: Mapa apresentando a diferenca entre os periodos
(inicial — final). FONTE: Dados da pesquisa.

FS 38. Reservatério de Folhas — Simulagao histérica.
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FS 38. Visualizagao da figura 37 aplicada ao reservatorio estrutural de folhas. FONTE: Dados da
pesquisa.

FS 39. Reservatorio de Raizes finas — Simulagao histérica
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FS 39. Visualizaco da figura 37 aplicada ao reservatério estrutural de raizes finas. FONTE: Dados
da pesquisa.
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FS 40. Reservatério de Tecidos lenhosos — Simulagéo histoérica.
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FS 40. Visualizagédo da figura 37 aplicada ao reservatorio estrutural de tecidos lenhosos. FONTE:
Dados da pesquisa.

FS 41. Compartimento de Reserva — Simulagao histérica.
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FS 41. Visualizagao da figura 37 aplicada ao reservatorio nao estrutural. FONTE: Dados da pesquisa.
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FS 42. Teste de Mann-Kendall para o compartimento de folhas.
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FS 42. Resultados do teste de Mann-Kendall para as séries temporais (médias anuais) de biomassa
na vegetacao (reservatério de folhas) na area de estudo. Esquerda: Mapa apresentando o teste de
hO de Mann-Kendall. As areas verdes indicam a rejeicao da hipétese nula com a=0.05. Centro:
coeficiente de variacao linear Theil-Sen. Direita: valores de p (significancia estatistica) para o teste

de Mann-Kendall. FONTE: Dados da pesquisa.

FS 43. Teste de Mann-Kendall para o compartimento de raizes finas.
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FS 43. Veja a legenda da FS 42. FONTE: Dados da pesquisa.
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FS 44 Teste de Mann-Kendall para o compartimento de tecidos lenhosos.
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FS 44. Veja a legenda da FS 42. FONTE: Dados da pesquisa.

FS 45. Teste de Mann-Kendall para o compartimento de reserva.
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FS 45. Veja a legenda da FS 42. FONTE: Dados da pesquisa.



183

FS 46. Teste de Mann-Kendall para a PR acumulada anual.
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FS 46. Veja a legenda da FS 42. FONTE: Dados da pesquisa.

FS 47. Teste de Mann-Kendall para a TMMM.

CV - Theil-5en Mann-Kendall P

Rejeita hO

-0.05 0.00 0.05 00 02 04 06 08 1.0
TMMM. (K ano~") Valor de p

FS 47. Veja a legenda da FS 42. FONTE: Dados da pesquisa.
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FS 48. Teste de Mann-Kendall para a ET.
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FS 48. Veja a legenda da FS 42. FONTE: Dados da pesquisa.

FS 49. Teste de Mann-Kendall para o MCWD.
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FS 49. Veja a legenda da FS 42. FONTE: Dados da pesquisa.



