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RESUMO

Modelos dindmicos de vegetagao global (DGVMs) vém sendo desenvolvidos para
melhor entender as respostas da vegetacdo as mudancas climaticas. No entanto, os DGVMs
geram respostas variaveis uma vez que a vegetacdo ¢ representada por poucos tipos
funcionais de plantas. Modelos baseados na variabilidade dos atributos funcionais surgem
como alternativa para representar melhor as estratégias de vida adotadas pelas plantas. Incluir
a fenologia foliar nesses modelos ¢ de suma importancia pois a mesma € capaz de controlar a
sazonalidade dos fluxos de carbono, agua e energia. Em florestas tropicais como a Amazonia,
a fenologia ¢ impulsionada principalmente pela disponibilidade de dgua no solo. Portanto,
simular os impactos de um clima mais seco requer a conexao entre fenologia e estratégias
hidraulicas das plantas. Este trabalho contribuiu para o desenvolvimento do modelo CAETE
com a implementagdo de um moddulo de fenologia foliar vinculado ao sistema hidraulico das
plantas. O desenvolvimento foi aplicado para todo o bioma Amazdnico e teve como objetivo
principal melhorar a representacdo da sazonalidade do indice de area foliar (LAI) com
consequente melhoria no ciclo do carbono e 4gua, a fim de avaliar os impactos da mudanca
do clima sobre ambos. Para tal, dois atributos funcionais foram utilizados como variantes:
WD (densidade da madeira - determinando a hidraulica) e Tgy,s (tempo de residéncia do
carbono nas folhas - determinando a idade foliar). Equagdes ja existentes em outros modelos
de vegetagdo foram usadas e adaptadas ao modelo CAETE. O modelo foi aplicado com uma
reducdo de 30% da precipitagdo. Como resultados, a inclusdo do moddulo de fenologia
melhorou o desempenho do modelo em relagdo a sazonalidade do LAI nas regides em que a
agua no solo ¢ um fator limitante; bem como melhorou a representacao da produtividade
primaria bruta do ecossistema (GPP) e proporcionou uma variabilidade espacial mais
demarcada da regido Amazonica. A nivel de ciclagem biogeoquimica, uma redu¢do na
precipitagdo em 30% levou a uma redugdo na provisao de agua no solo, na GPP, LAI e
evapotranspiracao (ET) para regides menos umidas da Amazodnia; enquanto que para areas
mais imidas ndo houve impactos evidentes, coerente as observacdes de que nessas regioes
uma redu¢do no regime de chuva ndo ¢ suficiente para determinar os processos
biogeoquimicos e LAI. Por fim, conclui-se de modo geral que a inclusdo da fenologia foliar
melhora o desempenho do modelo, mas que € necessario ajustes no novo modulo para que
represente a sazonalidade também em regides que ndo sdo determinadas pela 4gua no solo.
Palavras-chave: Ecologia; Mudancgas climaticas; Biologia Modelos matematicos; Fenologia

foliar; Hidréulica; Ciclos biogeoquimicos.



ABSTRACT

Dynamic global vegetation models (DGVMs) have been developed to better
understand the vegetation's response to climate changes. However, DGVMs generate variable
responses since it is represented by a small set of plant functional types. Models based on the
variability of functional traits appear as an alternative to better represent the plant life
strategies. Including leaf phenology in these models is of paramount importance because it
plays a role in controlling the seasonality of carbon, water, and energy fluxes. In tropical
ecosystems, such as in the Amazon, phenology is mainly driven by soil water availability, so
simulating the impacts of a predicted drier climate requires the representation of the
connection between phenology and the hydraulic strategies of plants. This work contributed
to the development of the CAETE trait-based model through the implementation of a leaf
phenology module linked to plant hydraulic system. The development was applied to the
entire Amazon biome and its main objective was to improve the representation of the
seasonality of the leaf area index (LAI) with consequent improvement in the carbon and
water cycle, and therefore to assess the impacts of climate changes on it. For this, two
functional traits are being used as variants: WD (wood density - determining the hydraulic
system) and tleaves (leaf carbon residence time - determining the leaf age). Equations
already existing in other vegetation models were used and adapted to the CAETE model. The
model was applied under a 30% reduction of precipitation. As a result, the inclusion of the
phenology module improved the model's performance in relation to LAI seasonality in
regions where soil water is a limiting factor; as well as improving the representation of the
gross primary productivity of the ecosystem (GPP) and providing a more demarcated spatial
variability of the Amazon region. At the level of biogeochemical cycling, a 30% reduction in
precipitation led to a reduction in soil water availability, in GPP, LAI and evapotranspiration
(ET) for less humid regions of the Amazon; while for more humid areas there were no
evident impacts, consistent with the observations that in these regions a reduction in the
rainfall regime is not sufficient to determine the biogeochemical and LAI processes. Finally,
it is generally concluded that the inclusion of leaf phenology improves the performance of the
model, but that adjustments to the new module are necessary so that it also represents
seasonality in regions that are not determined by water in the soil.

Keywords: Ecology; Climate changes; Byology Mathematical models; Leaf phenology;

Hydraulics; Biogeochemical cycles.
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1. INTRODUCAO

O incremento dos gases de efeito estufa na atmosfera (GHGs = greenhouse gases),
como dioxido de carbono (CO,), metano (CH,) e 6xido nitroso (N,O), ocasionam mudangas
significativas no clima da Terra (IPCC, 2013). Esta em curso um aumento gradual do CO,
atmosférico que deve ocasionar uma elevagdo média da temperatura global de 3,2°C até o ano
de 2100 (VAN VUUREN; RIAHI, 2011; RAFTERY et al.,, 2017), e uma variagdo na
frequéncia e intensidade de chuvas (IPCC 2013). Essas mudancas climaticas alteram as
condigdes ambientais proporcionando novos cendrios que muito provavelmente os
ecossistemas ndo experimentaram em sua evolucdo recente, e as comunidades vegetais
respondem diretamente a tais exposi¢cdes sem precedentes as mudancas do clima local
(MILLAR; STEPHENSON; STEPHENS, 2007).

Diversos modelos matematicos foram desenvolvidos para melhor entender e prever as
respostas da vegetacdo as perturbacdes humanas. Os modelos dindmicos de vegetacao global
- da sigla em inglés DGVMs, sdo os mais utilizados para determinar os padrdes de
comunidades vegetais tanto do passado, quanto atuais e futuros, e seus respectivos ciclos
biogeoquimicos em diferentes escalas (PRENTICE et al., 2007). Os DGVMs também sao
utilizados para avaliar e representar o fluxo de matéria e energia terrestre e para estimar o
papel da biosfera no ciclo global de carbono (principal driver’ da mudanga climatica atual) e
agua (BONAN, 2008). Contudo, tais modelos apresentam respostas consideravelmente
variaveis, em grande parte devido as generalizagdes feitas em DGVMs no qual as multiplas
estratégias de vida vegetal sdo representadas atualmente por poucos tipos funcionais
(PRENTICE et al., 2007).

A consideragdo de um grupo restrito de tipos funcionais, os chamados PFTs (da sigla
em inglés Plant Functional Types), apesar de serem desenvolvidos para avaliar biomas
mundiais, podem ndo ser a melhor alternativa para compreender os efeitos das alteragdes
ambientais em ecossistemas hiperdiversos como as florestas tropicais (SCHEITER;
LANGAN; HIGGINS, 2013; PAVLICK et al., 2013). Esta abordagem considera que um
conjunto de plantas de um mesmo PFT responde as condi¢cdes do ambiente e atua no
ecossistema de forma semelhante, descartando a importancia da variagdo dos atributos
funcionais observados na comunidade vegetal (PAPPAS; FATICHI; BURLANDO, 2016). As
plantas, na verdade, podem responder de maneira diferenciada as perturbacdes ambientais de

longo prazo, culminando em alteracdes importantes de composi¢ao funcional (distribuicao

" Termo utilizado para algo que faz outras coisas progredirem, se desenvolverem ou ficarem mais fortes.
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multivariada de caracteristicas entre organismos co-ocorrentes) e taxondmica de uma
comunidade, como visto no estudo de Esquivel-Muelbert et al. (2018). Esses autores
demonstraram tendéncias temporais na Amazonia relacionadas a ocorréncia de uma maior
abundancia de géneros tolerantes a seca, enquanto houve maior mortalidade de géneros
dependentes de solos umidos, indicando um impacto direto da mudanga climatica na
composi¢do funcional da comunidade, representando um cenario futuro de uma Amazonia
mais arida (ESQUIVEL-MUELBERT et al. 2018).

As alteragdes no regime de precipitacdo e a reincidéncia de secas podem influenciar o
comportamento fenoldgico da planta e da comunidade vegetal da floresta Amazonica
(LONGQO et al., 2018). Fenologia ¢ o estudo dos fendmenos periddicos recorrentes no ciclo
de vida dos seres vivos - como eventos de brotacdo, floragdo, queda de folhas - e suas
relagdes com o ambiente, sobretudo o clima (SCHWARTZ, 2013). A fenologia ¢ considerada
cada vez mais relevante para a ciéncia das mudangas climaticas como um dos indicadores
mais simples das respostas da biota frente as alteragdes do clima (PENUELAS;
RUTISHAUSER; FILELLA, 2009). Nesse aspecto, acompanhar o comportamento
fenologico das comunidades vegetais ¢ essencial pois a mudanca foliar determina os
processos de captacdo de carbono e dgua e pode mudar drasticamente em resposta as
transformagoes oriundas de cenarios climaticos (POLGE & PRIMACK, 2011; MORIN et al.,
2009). Portanto a fenologia ¢ um componente fundamental para os estudos de monitoramento
de mudancas climaticas globais, e para a melhor compreensao do impacto das alteragdes do
clima nos ciclos biogeoquimicos, tendo em vista que a fenologia integra varios processos
fisiologicos, como o balango entre fotossintese e respiragao relacionada a variagao dos fatores
ambientais ao longo do tempo (PARMESAN & YOHE, 2003).

Contudo, Richardson et al. (2011) destacam que existem modelos baseados em
elementos da fenologia que sdo incapazes de representar os ciclos sazonais atuais, sendo
invidvel a producdo de previsdes adequadas em cendrios climdticos futuros. Devido a erros na
fenologia, modelam erroneamente a troca de carbono e provavelmente deturpam outras
respostas fundamentais da vegetacdo ao clima (RICHARDSON et al. 2011). As falhas nas
simulagdes dos modelos podem ser explicadas também pelo fato das alteragdes na qualidade
e quantidade das folhas estimularem a sazonalidade da capacidade fotossintética
(RESTREPO-COUPE et al.,, 2017). Grande parte dos DGVMs atuais apresentam um
esquema fenologico simples ou mesmo ignoram essa questao em florestas tropicais perenes e
as respostas sazonais fotossintéticas da vegetacdo sdo consideradas como decorrentes

somente da sazonalidade das condicdes climaticas (WU et al., 2016). Essas consideragdes
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resultam em uma ma representacao dos fluxos de carbono, produtividade primaria bruta
(GPP), capacidade fotossintética (PC), dentre outros fluxos e pools (RESTREPO-COUPE et
al., 2017). Apesar de cada vez mais os biomas tropicais serem descritos nos DGVMs, a
recorréncia de previsdes imprecisas refor¢a a necessidade de um melhor entendimento dos
fatores que controlam a fenologia da mudanga foliar nos tropicos e, para reduzir as incertezas
e obter uma melhor previsdo dos impactos das mudangas climdticas nas comunidades
vegetais, devemos aprimorar e compreender melhor a fenologia e seus modelos
(RICHARDSON et al., 2013).

Dessa forma, em situacdes de seca, questdes importantes incluidas em estudos
fenologicos atuais sdo como as plantas regulam sua fisiologia e o que isso implica no
crescimento, dindmica foliar e reprodutiva (PENUELAS et al., 2004; LONGO et al. 2018;
RENTON et al., 2018). Além disso, mudancas fenologicas impulsionadas por alteragcdes na
disponibilidade hidrica podem interferir nas taxas de mortalidade e produtividade das
comunidades vegetais (PRICE; WASER, 1998, PHILLIPS et al. 2009). Como visto em
Manoli et al., (2018) para a Amazodnia, a sazonalidade da eficiéncia do uso da dgua observada
(da sigla em inglés WUE; menor quantidade de 4gua necessaria para cada unidade de carbono
absorvida) propde que estratégias de fenologia foliar visam melhorar a eficiéncia
fotossintética e a aquisi¢do de agua em épocas de maior incidéncia de luz e pouca
disponibilidade hidrica. Esses autores afirmam que a produtividade da floresta pode ser maior
ou menor conforme a relagdo entre as variagdes de precipitacao, disponibilidade de 4gua no
solo e a fenologia foliar do dossel (MANOLI et al., 2018).

Nesse contexto, ¢ fundamental implementar médulos de fenologia impulsionados por
sistemas hidraulicos de plantas (ELLER et al., 2018), pois a regulacdo estomadtica e a
eficiéncia do uso da dgua como adaptagdes as secas podem resultar em alteragcdes na
producao e perda foliar (COSTA et al., 2010). A fenologia foliar € uma estratégia para atingir
o ganho 6timo de carbono no ecossistema de acordo com os recursos sazonais disponiveis, e
as variacdes na disponibilidade hidrica sdo fatores indispensaveis para determina-la em
florestas tropicais (WU et al., 2016). Dadas essas questdes sobre os feedbacks das
comunidades vegetais as mudangas climaticas, ¢ necessario a elaboragdo de modelos de
vegetacdo que retratam um melhor entendimento dessa relacdo entre disponibilidade hidrica,
estratégias fenoldgicas e balanco de carbono, para diminuir cada vez mais as incertezas sobre
os prognosticos dos impactos das variagdes climaticas na floresta Amazdénica (GALBRAITH

etal., 2010).
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A fim de avangar no entendimento das respostas das comunidades vegetais as
mudangas climaticas e suprir as limitagdes dos DGVMs, estdo sendo desenvolvidos modelos
baseados na variabilidade de atributos funcionais, conhecidos como trait-based (WEBB et
al., 2010). Tais modelos possuem uma representagdo mais abundante da diversidade
funcional da vegetagdo, apontando uma alternativa promissora para a melhor caracterizagao
dos mecanismos de sobrevivéncia e estratégias de crescimento adotadas pelas plantas,
(PAVLICK et al., 2013). Contudo, ainda ¢ necessario um maior aprofundamento e articulacao
da base conceitual a fim de impulsionar essa linha de pesquisa ecologica proeminente
(WEBB et al., 2010). Assim, o presente projeto busca utilizar um modelo de vegetacdo
trait-based com a implementacdo de um modulo de fenologia foliar no codigo fonte, com
objetivo de representar melhor a sazonalidade da vegetacdo e, posteriormente, os impactos
das mudangas na precipitagdo e elevacao da [CO,], usando as estratégias de vida de plantas
do modelo CAETE (Carbon and Ecosystem Functional Trait Evaluation Model) -
desenvolvido no Laboratério de Ciéncias do Sistema Terrestre (LabTerra) da UNICAMP
visando compreender a influéncia das mudancgas climaticas sobre os ecossistemas terrestres

tropicais.
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2. REFERENCIAL TEORICO
CAPITULO 1 - INTERACOES ECOLOGICAS E MUDANCAS CLIMATICAS

A fenologia vem sendo cada vez mais reconhecida pela ciéncia como um componente
fundamental das plataformas de monitoramento das mudancgas climaticas por ser um forte
indicativo acerca das adaptacdes dos seres vivos (PENUELAS; RUTISHAUSER; FILELLA,
2009). No quarto Relatério de Avaliagdo do IPCC (2007), a fenologia foi atribuida como um
dos processos mais simples para se alcancar tais informagdes, uma vez que ¢ esperado que a
época de ocorréncia de processos fenologicos mudem na dependéncia das mudangas no clima
(ROSENZWEIG et al., 2008). Dessa forma, o componente fenoldgico foi ampliado para além
da sua sensitividade a sazonalidade anual, atuando também como um forte preditor dos
impactos a longo prazo das mudancas climaticas na vegetagdo (SCHWARTZ, 1998,
CLELAND et al., 2007, ROSENZWEIG et al., 2008), visto que tais impactos afetam a
resposta fenologica dos individuos e espécies (e.g. MENZEL et al. 2006, 2020).
Compreender a interagdo entre os fatores ambientais e a atividade fenologica se da entdo
como essencial para avancar no entendimento dessas alteragcdes climaticas em ampla escala

(POLGE & PRIMACK, 2011; MORIN et al., 2009).

2.1. Feedbacks entre fenologia foliar e mudancas climaticas

A influéncia da fenologia no microclima ja € bastante conhecida e evidenciada pela
ciéncia, podendo estimular a competi¢do entre os organismos e determinar a estrutura das
comunidades vegetais (RICHARDSON et al., 2013; MORELLATO et al., 2016; Figura 1).
Contudo, ainda ¢ necessario enfatizar como a fenologia media os feedbacks da vegetacao
para uma analise climatica mais ampla (PENUELAS; RUTISHAUSER; FILELLA, 2009). A
fenologia vegetativa ocupa um papel central no controle da dinamica sazonal dos fluxos de
carbono, 4gua e energia entre o ecossistema e a atmosfera (PENUELAS; RUTISHAUSER,;
FILELLA, 2009), e alteracdes na fenologia impulsionadas pelas mudangas no clima podem
entdo, retroalimentar as interacdes biosfera-atmosfera em maior escala (PIAO et al., 2019;
Figura 1).

O controle fenologico atua no ciclo do carbono através da quantidade de superficie
foliar disponivel para que o processo fotossintético ocorra. Por exemplo, uma maior cobertura
de folhas absorve maior radiagdo fotossinteticamente ativa e aumenta a produtividade do
ecossistema (CHEN et al. 2019), que por sua vez aumenta o papel da vegetagdo como

sumidouro de carbono e regula as altas emissdes antropicas de CO,, desacelerando o
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aquecimento global (SHEVLIAKOVA et al., 2013). Como visto em Chen et al. (2019), o
aumento do indice de area foliar (LAI) observado de 1981 a 2016 determinou isoladamente
cerca de 12,4% do armazenamento de carbono terrestre acumulado (95 = 5 PgC), feito
através de modelagem ecossistémica impulsionada por observacdes de satélite. Em particular,
as alteracdes ao longo do desenvolvimento foliar impactam consideravelmente o balanco de
carbono dos ecossistemas (RICHARDSON et al., 2010; KEENAN et al., 2014), e por fim, a
[CO,] atmosférica. Por exemplo, a producdo de folhas novas aumenta a captagdo de CO, da
atmosfera, mas o atraso da queda de folhas pode levar a um leve aumento (KEENAN et al.,
2014) ou diminui¢do desse processo ecossistémico de assimilagdo (PIAO et al., 2008), que ¢
essencial para predizer a capacidade das florestas de atuarem como sumidouros.

A fenologia vegetativa no ciclo da 4gua media a interagdo ecossistema-atmosfera pelo
processo de evapotranspiracao (ET), que integra a transpiragdo vegetal (60-90% do total da
ET terrestre; GOOD et al., 2015; JASECHKO et al., 2013) e a evaporagao da agua no solo
(PIAO et al., 2020). Uma maior cobertura foliar tende a aumentar a transpira¢do do
ecossistema devido a maior superficie de estomatos para a perda de 4gua (BERNACCHI;
VANLOOCKE, 2015). Por outro lado, diminui o processo de evaporagdo do solo uma vez
que a maior cobertura reduz a radiagao solar que penetra nos dosséis fechados, mas promove
uma maior evapora¢cdo da dgua da chuva retida na superficie das folhas (ZHANG et al.,
2016). Esse controle fenolégico na evapotranspiragdo do ecossistema determina o
abastecimento de 4gua nos componentes de estoque do ciclo da agua (atmosfera, solos, rios;
PIAO et al., 2020). Por exemplo, visto a alta taxa de ET causada pela maior cobertura de
folhas, o estoque de 4gua na atmosfera em forma de vapor aumenta (aumentando o regime de
precipitagdo) e o estoque no solo e o escoamento diminui, podendo estimular um estresse
hidrico (EVARISTO; MCDONNELL, 2019). Em ambientes umidos como a Amazodnia,
acredita-se que as taxas de ET sejam responsaveis por até 50% da precipitagdo local (BETTS
et al., 2004). Dessa forma, ¢ discutido que as alteracdes das fases da fenologia vegetativa ao
longo do desenvolvimento foliar determinam diretamente o ciclo da agua e o clima
predominante dos ecossistemas (PIAO et al., 2019).

Ja a influéncia do controle fenologico no fluxo de energia entre biosfera-atmosfera
implica em alteracdes na temperatura do ar, considerado como o balango entre o aquecimento
promovido pelo albedo e o resfriamento da evaporagdo (BONAN, 2008). Uma maior
cobertura foliar tem menor albedo comparado com solos expostos, ou seja, possui menor
refletividade e dessa forma absorve mais radiagdo, sendo capaz de intensificar o fluxo de

calor sensivel e aumentar a temperatura da superficie da regido (DAVIN;
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NOBLET-DUCOUDRE, 2010). J4 o incremento na evapotranspiragio promovida pela alta
cobertura de folhas diminui a temperatura da superficie pelo processo de resfriamento
evaporativo (DAVIN; NOBLET-DUCOUDRE, 2010) pois a maior formagio de nuvens leva a
uma reducdo na radiacdo de ondas curtas que atinge a superficie terrestre. Contudo, o maior
vapor de agua aumenta a temperatura visto que retém mais radiacao de onda longa e reemite
a mesma para a atmosfera (DEVARAIJU et al., 2018). Nos tropicos, por exemplo, 0 processo
de resfriamento evaporativo prevalece com o aumento da cobertura foliar comparado ao

processo do albedo (ZENG et al., 2017).

FENOLOGIA E SISTEMA CLIMATICO
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Figura 1: Modelo conceitual dos feedbacks primarios entre a vegetagdo e o sistema climatico que sdo
influenciados pela fenologia foliar da vegetacao. A sigla C significa carbono e ET evapotranspiragao.
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Em uma perspectiva inversa, a rapida mudanga do clima estimulou o interesse no
entendimento e modelagem das respostas fenologicas das plantas frente a essas alteragdes,
junto aos efeitos dessa resposta para a ciclagem de carbono, 4gua e energia - relagdo descrita
anteriormente (PIAO et al., 2019). Visto que as mudancas climaticas ndo sdo uniformes entre
a geografia do globo, ¢ valido concluir que as respostas fenologicas também serdo diferentes
entre as regides (CHAMBERS et al., 2013). Dessa forma, com diversos estudos apresentando
possiveis alteracdes fenoldgicas em florestas temperadas, ndo € apropriado considerar essas
projecdes para outros ambientes (CHAMBERS et al., 2013), tais como as florestas tropicais.
Para tal, ¢ importante considerar os gatilhos ambientais que possam determinar a producao e
perda foliar dessas florestas (REICH, 1995). Sabendo que a fenologia foliar das florestas
tropicais ¢, em grande parte, uma resposta a disponibilidade hidrica do solo, ¢ valido
investigar como mudancas previstas no regime de precipitagdo podem determinar a provisao
de agua, e se ha outros gatilhos possiveis para uma alteracao nos padrdes fenologicos foliares
(REICH, 1995), como por exemplo a radiacdo (discutidos em mais detalhes na se¢do 2.2).

Mudangas moderadas na precipitacdo podem ndo ser suficientes para alterar a
provisao de adgua e os padrdes fenologicos, pelo menos até que se atinja um limiar critico de
escassez de dgua na estacao seca (REICH, 1995). Guan et al. (2015) evidenciaram um limiar
de precipitacdo de aproximadamente 2.000 mm por ano para distinguir a sustenta¢do da
produtividade nas florestas tropicais. Esses autores demonstraram que acima desse limite as
florestas mantém a fenologia perene durante a estacao seca, suprindo sua necessidade de agua
ao longo do ano; e abaixo, a disponibilidade hidrica limita a produtividade controlando a
sazonalidade fotossintética (GUAN et al., 2015). A precipitagdo quando considerada, se
mostrou essencial para os estudos de impactos das mudangas climaticas, mas a previsdo das
alteracdes fenoldgicas frente a essa variavel se apresenta de dificil execu¢do (CHAMBERS et
al., 2013).

Nas florestas tropicais secas, ¢ discutido que o aumento da temperatura e
consequentemente da radiacdo pode propiciar uma fenologia foliar mais sincronizada, visto
que essas alteragdes devem causar uma reducdo mais rapida da disponibilidade de agua,
abscisao foliar antecipada e prolongamento dos periodos sem folhas (REICH, 1995). Nas
florestas iimidas com leve sazonalidade, ja foi observado que a radiagdo atua como um
gatilho para a produ¢do de folhas novas na estagdo seca (HUETE et al., 2006; MYNENI et
al., 2007; SALESKA et al., 2007). Dessa forma, alguns estudos discutem a possibilidade das
espécies aumentarem essa producao de folhas novas de forma mais sincronizada na estagao

seca, como uma estratégia para aproveitar o aumento da incidéncia de luz e a maior provisao
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de CO, na atmosfera (MYNENI et al., 2007, BORCHERT et al. 2014). A temperatura, de
forma geral, ¢ indicada como o principal gatilho das alteragdes fenologicas, mas muitas vezes
¢ a unica variavel climatica ponderada nos estudos de mudancas do clima (CHAMBERS et
al., 2013).

Ja para a [CO,] atmosférica, ¢ discutido duas possibilidades nas florestas tropicais:
por um lado a maior oferta de CO, tende a resultar em uma acelera¢do do desenvolvimento
do orgdo e, portanto, em uma reducdo do tempo de vida 1til foliar, e dessa forma, as folhas
podem se desprender em condi¢des relativamente pouco estressantes (REICH, 1995). Por
outro lado ha menos investimento em maquindrio fotossintético e a folha pode prolongar seu
periodo de vida, pois caso haja uma diminui¢do da transpiracdo (devido ao aumento da
eficiéncia do uso da dgua), o inicio do stress hidrico nas arvores atrasa e isso pode retardar a
queda foliar e estimular uma vida util mais longa (REICH, 1995). Contudo, usualmente os
resultados experimentais nao apontam uma direcdo consistente dessa resposta (i.e. um avango
ou atraso; ASSHOFF et al., 2006).

Nesse contexto apresentado, podemos concluir que o entendimento das respostas
fenolodgicas frente as mudangas do clima ¢ ainda limitada dado a dificuldade de avaliar os
diferentes fatores climaticos de forma conjunta, o que torna a modelagem e a proje¢ao dessas
respostas um tanto complexas (PIAO et al., 2019). Apesar da importancia dessa compreensao
para inferir as consequéncias na ciclagem biogeoquimica do ecossistema e o feedback deste
para com o sistema climatico, estimar esses impactos ainda ¢ um grande desafio (PIAO et al.,
2019). Contudo, o principal desafio para modelar a sazonalidade da dinamica do dossel
tropical - e por fim predizer mais certamente esses impactos - origina-se das incertezas na
compreensdo dos mecanismos potenciais responsaveis pelo turnover foliar (POULTER;
HEYDER; CRAMER, 2009), apesar de cada vez mais essas duvidas estarem sendo supridas
na literatura. E proposto que futuros estudos usufruam de novas ferramentas observacionais
para ampliar esse entendimento nas florestas tropicais, e consequentemente melhorar a

modelagem fenologica baseada em processos (PIAO et al., 2019).

2.2 Fenologia foliar das florestas tropicais - drivers e padroes

A fenologia foliar das florestas tropicais se distingue principalmente em duas
classificagdes baseadas na dindmica da folha durante a estagdo seca: arvores deciduas que
perdem suas folhas de forma episodica a fim de evitar o stress hidrico, e arvores perenes que

mantém o desenvolvimento foliar de forma continua e, portanto, sdo consideradas como
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tolerantes a seca (REICH, 1995; ISHIDA et al., 2006). As arvores deciduas possuem uma
fenodindmica bem parecida em virtude do desenvolvimento foliar ocorrer de forma
sequencial e episddica, diferenciando somente no espago temporal de producao e senescéncia
(BORCHERT, 1984). Ja para manter uma arvore perenifolia as fenodindmicas variam
amplamente, podendo realizar trocas foliares de forma continua em baixa intensidade, ou em
maior intensidade de forma descontinua ou alternada (REICH 1995; REICH et al., 2004).
Para as florestas tropicais secas que possuem uma sazonalidade demarcada, a produgdo e
perda foliar das espécies perenifolias pode ocorrer de forma simultanea ao longo da duragdo
da estagdao seca ou apenas na estagao imida (BORCHERT 1998; ALBERTON et al., 2019).
Para as espécies deciduas, a perda foliar ocorre a partir do inicio da estacdo seca e a reposi¢ao
se da no final da seca ou apenas na estagdo umida subsequente (BORCHERT 1998;
ALBERTON et al.,, 2019). Ja para as florestas tropicais imidas que apresentam uma
sazonalidade menos acentuada, a fenodindmica para manter o habito foliar perene varia
amplamente entre as arvores (MORELLATO et al., 2000; REICH et al., 2004). Embora
espécies perenifolias predominem florestas tropicais umidas (mais de 80% das
espécies/individuos), observamos também espécies semideciduas (11%) e deciduas (6%) em
menor propor¢do (MORELLATO et al.,, 2000; TALORA & MORELLATO, 2000). A
deciduidade nas florestas timidas ¢ mantida por um periodo curto de geralmente 1 més
(PIRES, 2010), enquanto que nas florestas secas esse periodo sem folhas pode perdurar mais
de 6 meses dependendo da duracdo da estagdao seca (KUSHWAHA & SINGH, 2005).

Nas duas principais estratégias de troca foliar, decidua e nao-decidua, a
disponibilidade hidrica do solo - determinada diretamente pelo regime de precipitagdo - vem
sendo constantemente apontada como o principal gatilho no controle dessa dindmica
vegetativa do dossel visto que determina os potenciais de dgua que permeia toda a planta
(BORCHERT, 1980; REICH & BORCHERT, 1984). Diversos estudos discutem a associagao
entre a disponibilidade hidrica do solo, estado da 4gua nas plantas e a fenologia vegetativa em
florestas tropicais secas (BORCHERT, 1994c; BORCHERT et al., 2002; MARKESTEIJN et
al., 2011a; MENDEZ-ALONZO et al., 2013; PIVOVAROFF et al., 2014; BRAGA et al.,
2016, PALOSCHI et al. 2021). Entretanto, para regides umidas como a Amazonia, ainda ¢
necessario uma maior compreensdo dessa ligacdo, e devido a menor sazonalidade, essa
resposta da dindmica do dossel muito provavelmente difere das observadas nas florestas secas

(BRAGA et al., 2016).
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Além da disponibilidade de 4gua no solo, as observagdes recentes de satélite (HUETE
et al.,, 2006; MYNENI et al., 2007; SALESKA et al., 2007) e de campo (WAGNER et al.,
2017) discutem que a dindmica do dossel tropical de florestas umidas da Amazonia também ¢
impulsionada pela radiacdo. Esse gatilho favorece um aumento no LAI através do fluxo
(flush’) de folhas novas, promovendo um incremento da GPP no inicio da esta¢do seca
quando na realidade ¢ observado uma menor quantidade de 4gua no solo (Figura 2; ELLIOT
et al., 2006). E proposto que esse fluxo de produgio de folhas se da pelo acesso das raizes nas
camadas mais profundas do solo que aliviam o stress hidrico da estagdao seca (HUETE et al .,
2006), e como a disponibilidade de 4gua no solo nao ¢ um fator limitante, a dinamica sazonal
do dossel segue outro fator ambiental que serve como gatilho das estratégias fenoldgicas: a
radiagdo (ELLIOT et al., 2006; MYNENI et al., 2007; RIVERA et al., 2007). Vem sendo
observado que o aumento do LAI se da de forma antecipada ao crescente aumento da
radiacdo fotossinteticamente ativa (PAR) na estacao seca (MYNENI et al., 2007). Sabendo
entdo que a capacidade fotossintética das folhas novas aumenta exponencialmente até sua
maturacao foliar (WU et al., 2016; ALBERT et al., 2018), a GPP na estagao seca ¢ sustentada
ou maximizada através dessa estratégia que visa coincidir a maxima assimilagdo de carbono

com altos niveis de PAR (RIVERA et al., 2007).
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Figura 2: Hipoteses para o aumento da produtividade primaria bruta (GPP) ao longo da estagdo seca
nas espécies perenes da floresta Amazodnica, divididas em mudangas causadas pela sazonalidade dos
fatores ambientais (painel da extrema esquerda) e/ou mudangas causadas pela estrutura e fungdo da
vegetacdo (demais painéis). Estes tltimos sdo divididos entre mudangas causadas pela quantidade de
folhas (i.e. LAI) e/ou pela funcdo fisioldgica ao nivel da folha, que muda conforme a ontogenia,
estado da dgua da planta e/ou interagdes bioticas. Retirado de: ALBERT et al., 2018.

Essa conexao entre as alteracdes sazonais da dindmica bioquimica e estrutura dos
dosséis com estratégias de uso da 4agua e processos do subsolo, sustentam a importancia de
compreender, além dos gatilhos ambientais citados anteriormente, as relagdes biogeoquimicas
(estrutura das plantas e suas fungdes fisiologicas) que impulsionam a fenologia, e suas

implicacdes nos fluxos de carbono, dgua e energia.

2.2.1 Drivers fisiologicos - conectando fenologia, hidraulica e longevidade foliar

A fungdo fisiologica das plantas de prover 4dgua as suas folhas estd diretamente
associada a sua sobrevivéncia, dado que um dos maiores custos na assimilagdo do carbono
para a fotossintese ¢ a perda dessa agua para a atmosfera, processo que ocorre pela abertura
dos estomatos na superficie foliar (MAHERALI; POCKMAN; JACKSON, 2004). O
fornecimento de dgua para as folhas depende de manter intacta a coluna hidrica no xilema,
que interliga desde a absor¢do da agua pelas raizes até sua evaporagdo para a atmosfera
(MAHERALI; POCKMAN; JACKSON, 2004), conhecido por transpiracao vegetal. Isso
ocorre pois quando a planta perde dgua através do controle estomatico, uma pressao negativa
¢ formada e conduzida até as células das raizes em contato com o solo, fazendo com que a
agua se desloque ao longo do xilema da planta até ser transpirada novamente para a
atmosfera (TYREE & ZIMMERMANN, 2002). A for¢a dessa pressdo negativa ¢
determinada principalmente pela disponibilidade hidrica do solo e demanda evaporativa
atmosférica, por exemplo, em periodos de seca com menor 4gua no solo e maior demanda por
transpiragdo, essa pressdo ¢ intensificada (MARTINEZ-VILALTA et al., 2014). Como essa
via hidraulica estd sob tensdo, ela ¢ vulneravel a ruptura por meio da aspiracao de Embolos de
ar (cavitacdo), que acontece quando o gradiente de pressio ao longo do continuum’
solo-planta-atmosfera promove um potencial hidrico negativo o suficiente para aspirar o ar
para o interior dos vasos (SPERRY & TYREE, 1988). Dessa forma, pode-se afirmar que a
eficiéncia do fluxo de dgua varia de acordo com a disponibilidade hidrica do solo, visto que

cada vez que ocorre embolia, o vaso preenchido por ar ndo transporta mais agua, causando

3 Sequéncia em que cada elemento difere apenas ligeiramente do seguinte, embora os extremos se revelem notoriamente
distintos.
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uma redu¢do da condutividade hidraulica do xilema (TYREE & ZIMMERMANN, 2002) ¢
consequentemente do processo fotossintético e taxa de crescimento (BRODRIBB & FEILD,
2000; BRODRIBB; HOLBROOK; GUTIERREZ, 2002; CHOAT et al., 2011).

Com isso, entender como as plantas priorizam o ganho de carbono e o uso da 4gua em
diferentes conteudos de agua no solo ¢ essencial para predizer quais espécies vegetais irao
maximizar a produ¢do de biomassa em condi¢des ambientais varidveis (ATTIA, et al., 2015).
A maioria das plantas foram classificadas em dois modos de acordo com a resposta
estomatica em funcdo da disponibilidade hidrica: isohidricas e anisohidricas (Figura 3;
TARDIEU & SIMONNEAU, 1998). As espécies isohidricas, ao notar uma queda no
potencial hidrico do solo, fecham seus estdmatos e interrompem a condutancia hidraulica a
fim de evitar uma diminui¢do acentuada do seu potencial hidrico, ao lado em que as espécies
anisohidricas permanecem com seus estomatos abertos mesmo quando o contetido de 4gua do
solo diminui, mantendo as trocas gasosas e suportando baixos niveis de potencial hidrico
(KLEIN, 2014). Os valores mais positivos de potencial hidrico mantidos a custa do
fechamento dos estdmatos pode ocasionar alto risco de mortalidade por “fome” de carbono,
principalmente quando as espécies forem subordinadas a secas mais prolongadas
(MCDOWELL et al., 2008). Por outro lado, o decaimento do potencial hidrico a valores mais
negativos a fim de manter as trocas gasosas pode resultar em vulnerabilidade a cavitacdo e
embolismo, diminui¢do da produtividade, riscos aos tecidos e eventualmente, mortalidade das

plantas (MCDOWELL et al., 2008).
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Figura 3. Estratégias hidraulicas de aquisicao de 4gua em resposta a disponibilidade de agua no solo e
trade-offs envolvidos. A posi¢do dos tridngulos juntamente com a cor em degradé, representam os
atributos funcionais associados e suas respectivas proporgdes relacionadas a uma estratégia de
recursos anisohidrica ou isohidrica. A figura ilustra o continuum solo-planta-atmosfera. O y simboliza
o potencial hidrico.

Nesse contexto, a fotossintese limitada pelas caracteristicas hidrdulicas do xilema ¢
um conceito importante pois promove informagdes acerca dos fatores que coordenam a
produtividade e mortalidade das plantas (BRODRIBB; HOLBROOK; GUTIERREZ, 2002).
Os estudos que se concentram somente na vulnerabilidade a cavitagdo e embolismo ndo
esclarecem a relacdo entre taxas fotossintéticas e estratégias hidraulicas das plantas por nao
representar a condutividade absoluta do xilema (BRODRIBB; HOLBROOK; GUTIERREZ,
2002). Para esse entendimento, diversos estudos estdo relacionando os valores de potenciais
hidricos com as estratégias fenologicas das plantas (MARKESTEIJN et al., 20l11a;
MENDEZ-ALONZO et al., 2013; PIVOVAROFF et al., 2014; BRAGA et al., 2016;
PALOSCHI et al. 2021). Sabendo que as espécies perenes necessitam manter o transporte de
agua para as folhas durante a esta¢do seca, € importante que essas apresentem uma resisténcia
maior ao processo de cavitagdo e embolismo (CHEN et al., 2009). Como visto em PINHO et
al.,, 2021, em que analisaram a fenologia foliar da Amazonia central e seus respectivos
valores de w5, durante a estagdo seca, as espécies perenifolias apresentaram um
comportamento anisohidrico com valor mais negativo de w5, enquanto as espécies
semideciduas tiveram valores maiores de s, caracterizando um comportamento isohidrico
diante a disponibilidade de agua no solo reduzida. Mesmo que de modo geral seja esperado
esse padrao de comportamento hidraulico para as diferentes fenodinamicas, a sobreposicao
entre elas também foi observada (BRODRIBB et al., 2003; MARKESTEIIN et al., 2011Db).
Pode-se concluir, entdo, que ndo hd um consenso claro entre as estratégias de fenologia foliar
e sistema hidraulico das plantas.

Todavia, a literatura apresenta uma hipotese que relaciona a disponibilidade de agua
no solo, potencial hidrico das plantas e perda foliar, denominada de “hydraulic fuse
hypothesis” (TYREE et al., 1993). Essa hipotese declara que em periodos de menor provisao
de agua, os 6rgdos mais periféricos da planta, como as folhas, dispdem de valores mais
negativos de potenciais hidricos (TYREE et al., 1993; TYREE & ZIMMERMANN, 2002).
Assim, se a vulnerabilidade a cavitacdo desses orgdos for igual ou maior que a de 6rgaos
centrais, como o caule, os periféricos serdo cavitados mais antecipadamente (TYREE et al.,

1993; TYREE & ZIMMERMANN, 2002). Sabendo que a cavitacdo deixa os 6rgdos nao
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funcionais, essa hipdtese também prediz que esses Orgaos periféricos podem ser desprendidos
(TYREE et al., 1993), o que condiz com a teoria de que substituir 6rgaos centrais como o
tronco ¢ demasiadamente mais custoso para a planta do que a abscisdo e reposicao foliar
(WOLFE; SPERRY; KURSAR, 2016). Com isso, essa hipdtese apresenta a queda de folhas
em resposta ao stress hidrico - e consequentemente a quebra do continuum
solo-planta-atmosfera apresentado anteriormente - como uma estratégia de prote¢do para que
o caule ndo sofra perda de condutividade hidraulica induzida por cavitagdo durante as secas
sazonais (TYREE et al., 1993), além reduzir a perda de dgua por transpiracao. Wolfe, Sperry
e Kursar (2016) sustentaram essa hipotese para florestas tropicais secas, mas destacam que de
modo geral a queda de folhas ndo ¢ eficiente na estabilizagdo do potencial hidrico, apontando
que o papel da deciduidade em épocas secas varia entre as espécies.

As mudangas fenoldgicas ao longo dos gradientes de umidade do solo e potenciais de
agua nas plantas também estdo significativamente relacionadas com as diferentes
longevidades foliares nas comunidades vegetais (REICH, 1995). A vida qtil foliar (da sigla
em inglés LLS) ¢ um atributo funcional de extrema relevancia para distinguir as estratégias
fenologicas foliares em perenes e deciduas (KIKUZAWA, 1991). Nas florestas tropicais
secas, ¢ observado que cerca de 80% das espécies tém a longevidade foliar correspondente ao
periodo da estacdo chuvosa (aproximadamente 8 meses; REICH, 1995, ALBERTON et al.
2019). Ja nas florestas tropicais umidas ¢ observado uma forte variabilidade entre as
longevidades foliares, com grande parte das espécies apresentando uma vida ttil foliar longa
(maior que 16 meses; REICH, 1995). Mais especificamente para a Amazonia, foi indicado a
variacdo espacial da longevidade da folha através de um modelo demografico, reproduzindo
maior longevidade no centro da bacia com 2,1 (£ 0,2) anos, e menor longevidade nas regides
leste e sul que apresentam um componente deciduo maior com 1,5 (£ 0,7) anos
(CALDARARU; PALMER; PURVES, 2012). Dados de solo na mesma regido relataram
valores entre 2 meses ¢ 6,4 anos (REICH et al., 2004), e até 26 meses para outras florestas
umidas (SHARPE, 1997). Essa variagdo relatada na longevidade das folhas entres florestas
tropicais umidas e secas ¢ evidentemente uma resposta da fenologia, mas ha possibilidade
também de ser uma causa, com fortes implicacdes para cada tipo de floresta (BORCHERT
1994a). Espécies com ciclos de vida foliares semelhantes tendem a apresentar a mesma
correlagdo entre diversos atributos funcionais da folha, refletindo em estratégias
conservadoras e aquisitivas no uso dos recursos (REICH et al., 1992; PAN et al., 2020), bem
como em atributos funcionais da planta inteira (REICH et al., 1992). Conhecido por Espectro

Econdmico Foliar (da sigla em inglés LES: WRIGHT et al.,, 2004), esse gradiente de
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estratégias ¢ constatado globalmente em diversos habitats e formas de vida vegetal, além de
ser independente do clima (WRIGHT 2004).

O espectro abrange desde folhas produtivas de vida curta, com alto retorno de carbono
e investimentos em nutrientes, até folhas conservadoras de vida longa, com baixa taxa
fotossintética e lento retorno dos investimentos (Figura 4; WRIGHT et al. 2004). Na
concepcao do ganho de carbono, a correlagdo negativa entre a maxima assimilagcdo de
carbono e a vida util foliar traduz em um trade-off entre a taxa potencial de retorno de
carbono por unidade de massa foliar e a duragdo desse tempo de residéncia (WESTOBY et
al., 2002). Esta ¢ coerente com a modelagem de custo-beneficio fundamentada na teoria da
otimizagdo de carbono foliar (KIKUZAWA, 1995), com a premissa de que a longevidade
foliar ¢ curta quando a taxa fotossintética ¢ alta ou quando o custo de construgdo foliar ¢
baixo. Dessa forma, o LES também incorpora a area foliar especifica (da sigla em inglés
SLA) como varidavel de correlagao, em que folhas com alto valor de SLA (folhas finas)
tendem a ter um menor LLS e maior capacidade fotossintética por requerer pouco
investimento em carbono por unidade de area foliar e serem fisiologicamente mais ativas. Por
outro lado, folhas com baixo SLA tém maior LLS e menor capacidade fotossintética por
investirem mais carbono por unidade de area foliar em estruturas de defesa contra estresse
fisico e herbivoria. Este padrao ¢ valido para as arvores da floresta Amazonica (POORTER;
BONGERS, 2006; WRIGHT et al., 2004; REICH et al., 1991) e passa da escala de 6rgdo
para uma compreensao sobre a troca entre crescimento e sobrevivéncia em todo o nivel da

planta (KIKUZAWA; LECHOWICZ, 2011; POORTER; BONGERS, 2006).
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Figura 4. Estratégias de economia de recursos e trade-offs envolvidos no Espectro econdmico foliar
(LES). A posicdo dos tridngulos juntamente com a cor em degradé, representam os atributos
funcionais associados e suas respectivas propor¢des relacionadas a uma estratégia de recursos
aquisitiva ou conservativa. LLS ¢ a sigla em inglés para vida 1til foliar (ou longevidade da folha). O
destaque para a folha indica a unidade de absor¢do do LES.

Diversos estudos propuseram uma dependéncia direta entre o espectro economico da
folha ¢ do caule, visto a correlagdo entre a condutividade hidraulica e a manutenc¢do do dossel
das 4arvores (MENDEZ-ALONZO et al., 2012; PIVOVAROFF; SACK; SANTIAGO, 2014;
FU et al., 2019). O espectro econdmico do caule (da sigla em inglés SES) diz que uma maior
densidade da madeira possui menor expansao volumétrica do vaso e transporte de 4gua, mas
com maior resisténcia ao stress provocado pela seca (suportando valores mais negativos de
potenciais hidricos) por adquirir propriedades mecanicas mais fortes e flexiveis (REICH,
2014). Espécies que possuem essa estratégia mantém suas folhas que, portanto, apresentam
vida util mais prolongada, e consequentemente, tém dosséis mais persistentes (MEINZER et
al., 2008; MENDEZ-ALONZO et al., 2012). Como nas florestas tropicais secas e Gimidas,
uma maior densidade da madeira proporciona uma menor condutancia hidraulica
(SANTIAGO et al., 2004; BARALOTO et al., 2010; MARKESTEIIN et al., 2011b), que por
sua vez pode reduzir a area foliar (BARALOTO et al., 2010) e apresentar um crescimento
lento (CHAVE et al., 2009). Por outro lado, espécies com menor densidade da madeira
podem ter um aumento em suas taxas de mortalidade (CHAVE et al., 2009; SAKSCHEWSKI
et al., 2015). Essas espécies possuem 0s vasos mais expansivos, que apesar de promover uma
maior condutancia hidraulica, muitas vezes cavitam em potenciais hidricos menos negativos
comparados as espécies com alta densidade da madeira (POCKMAN & SPERRY, 2000;
MARTINEZ-VILALTA et al., 2002; WHEELER et al., 2005).

Portanto, as estratégias fisioldgicas apresentadas conectam o comportamento
hidraulico e fenologico das plantas, salientando a importancia da investigagao dos trade-offs
entre os atributos funcionais e as estratégias de adaptagdo das plantas frente as mudangas do

clima.

28


https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/btp.12324#btp12324-bib-0027

CAPITULO 2 - MODELAGEM DE VEGETACAO

2.4 Modelos dinamicos globais de vegetaciao
2.4.1 Abordagens da modelagem fenologica

Existem diversas maneiras de representar a fenologia em um modelo climético. O
modo mais acessivel e usual ¢ utilizar os dias determinados para brotamento e senescéncia
(SCHAEFER et al., 2008; JAIN & YANG, 2005), através de phenocams (ALBERTON et al.,
2014, 2017; WU et al,. 2016; LOPES et al., 2016) ou extrair essa informag¢ao dos produtos de
indices de vegetacdo provenientes de satélite, tais como NDVI (Normalized Difference
Vegetation Index) e EVI (Enhanced Vegetation Index) do MODIS (Moderate Resolution
Imaging Spectroradiometer), um proxy da fenologia foliar que estima as datas de mudanca
foliar e definem o inicio (SOS) e fim (EOS) da estagdo de crescimento, utilizando séries
temporais (ZHANG et. al, 2003). Essa fenologia da superficie da terra (Land surface
phenology) ¢ um método adequado principalmente para estudos em grande escala, devido a
cobertura temporal e espacial que o sistema oferece, além de servir como uma alternativa a
indisponibilidade de dados observacionais em campo de mudancga foliar, que sdo necessarios
para as etapas de calibragdo e validagdo do modelo (RICHARDSON, et al. 2013). Ainda
assim, a determinacdo de datas das fases fenologicas s6 ¢ suficiente para modelar e fazer a
predicao dos impactos das mudangas climaticas nos ecossistemas com uma série temporal
extensa.

O método mais comumente usado pelos modelos de vegetacdo globais para projetar
os impactos das mudangas do clima na fenologia é por meio de limiares de temperatura
geralmente fixos e pela configuragdo de um modelo de dias de crescimento (STICH et al.,
2003; KNORR et al., 2010). A maioria desses modelos se baseiam na fenologia em nivel de
espécie, mas o conceito de fenologia em escala de paisagem também foi incorporado
(MORISETTE et al., 2008) por ser mais adequado para os dados de satélite e para modelos
globais com ampla distribuicdo. Outra abordagem para incluir o componente fenologico,
além dos limiares térmicos ja descritos, ¢ baseada na hipotese de otimizagao do carbono, que
assume as arvores como reguladoras do seu ganho e perda de folhas para alcangar a méxima
assimilagdo de carbono (KIKUZAWA, 1996; SCHYMANSKY et al., 2007; CALDARARU
et al., 2014). Essa postulagdo de que as plantas buscam atingir o ganho 6timo de carbono ja
foi experienciada em nivel individual (LE ROUX et al., 2001) e ecossistémico (NIU et al.,
2012), e a vantagem de utilizar esse método de otimizacdo estd na sua aplicabilidade

globalizada, visto que ¢ independente do tipo de vegetacdo e de recursos limitantes.
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Dentre os modelos fenologicos existentes, a maioria € voltado principalmente para
biomas temperados e boreais e representam somente as fenofases de brotacdo e
desenvolvimento foliar (RICHARDSON; O’KEEFE, 2009; FU et al. 2015), com poucos
estudos modelando a senescéncia foliar na estagdo do outono por exemplo (RICHARDSON
et al., 2006). Esses modelos t€ém negligenciado as florestas tropicais, principalmente as
pluviais que constantemente sdo apontadas como vegetagcdes sem sazonalidade ciclica. Para
esses biomas tropicais, 0 componente fenologico € representado de forma simples ou mesmo
ignorado em grande parte dos DGVMs atuais e a resposta sazonal da fotossintese nas diversas
comunidades vegetais ¢ tida como um produto somente da sazonalidade das condigdes
climaticas (WU et al., 2016). Essas premissas inapropriadas, ja que todos os locais no globo
sd0 sazonais, incluindo os tropicos (MORELLATO et al. 2013), levando a uma simulacao
precaria dos processos ecossistémicos ja discutidos anteriormente € a consequente projecao
distorcida dos impactos das mudangas climaticas na fenologia da vegetagao.

Ainda que as florestas tropicais venham sendo cada vez mais retratadas nos estudos
de modelagem, a persisténcia dessas projecdes imprecisas salienta a necessidade de
compreender melhor os fatores que controlam a fenologia nos tropicos a fim de aprimorar
esse conhecimento e sua representacdo nos DGVMs (RICHARDSON et al., 2013,
MORELLATO et al. 2016, ABERNETHY et al. 2018). Para tal, ¢ fundamental considerar a
fenologia foliar em sua complexidade nos modelos. Desta maneira, podemos modelar
apropriadamente os ciclos biogeoquimicos de carbono e dgua e as demais respostas

relacionadas ao clima mediadas pela troca foliar na floresta.

2.4.2 Tipos funcionais de plantas (PFT) vs Estratégias de vida das plantas (PLS)

A abordagem mais amplamente utilizada pelos DGVMs sdo os que consideram tipos
funcionais de plantas (PFTs, da sigla em inglés Plant Functional Types) para representar os
diferentes tipos de vegetagdo (REU et al., 2014; SCHEITER; LANGAN; HIGGINS, 2013;
VERHEIJEN et al., 2015). Os PFTs podem ser definidos como conjuntos de plantas que
apresentam respostas semelhantes as condi¢cdes ambientais e influenciam igualmente os
processos ecossistétmicos (NOBLE; GITAY, 1996; DIAZ; CABIDO, 1997). Tais respostas
decorrem de estratégias de crescimento pré-definidas que utilizam parametros invariantes (no
espaco e tempo) para caracterizar os processos ecoldgicos e fisiologicos, tais como a
fenologia da vegetagdo (e.g. perenifolias, deciduas) e as diferentes formas de vida (e.g.
arvores, arbustos, herbaceas; VERHEIJEN et al., 2015). No entanto, o uso dessa abordagem

de PFTs retrata propriedades médias dos atributos funcionais de uma planta que sao avaliados
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em categorias amplas, e assim, acabam por desconsiderar grande parte da variacdo inter e
intraespecifica desses atributos (PAPPAS; FATICHI; BURLANDO, 2016).

As respostas das plantas as condigdes ambientais ocorrem de forma dinamica através
de ajustes no seu metabolismo, que sdo refletidos diretamente nos atributos funcionais. Essa
dinamica, além de levar a diferengas consideraveis entre as propriedades da planta, também
resulta em uma alta variagio dos atributos funcionais no tempo e espago (DIAZ et al., 2007).
Portanto, ainda que os atributos das plantas determinem significativamente os processos
ecossistémicos, sua funcao em grande parte dos DGVMs segue negligenciada, principalmente
devido a utilizacdo de poucos tipos funcionais para representar as multiplas estratégias de
vida vegetal (PRENTICE et al., 2007).

Alguns DGVMs de alto reconhecimento retratam a grande diversidade vegetal
encontrada na floresta Amazonica com apenas um tipo funcional de planta (JULES; CLARK
et al., 2011) ou dois (LPJ; SITCH et al., 2003). Esta abordagem ¢ bastante utilizada para
responder questdes que sdo estritamente relacionadas aos ciclos biogeoquimicos € ndo a
diversidade funcional e/ou vegetal. Nesse caso, a utilizacdo de PFTs fornece um caminho
descomplicado para lidar com a representagdo de toda a diversidade existente no ambiente
(PAPPAS; FATICHI; BURLANDO, 2016). Contudo, ainda que essa abordagem tenha
possibilitado investigar diversas questdes importantes, a funcionalidade dos modelos de
vegetacdo que fazem uso de tipos funcionais de plantas ainda ¢ restrita (PAPPAS; FATICHI,
BURLANDO, 2016; SCHEITER; LANGAN; HIGGINS, 2013; VAN BODEGOM et al.,
2012).

O uso de atributos funcionais constantes para representar toda a diversidade de plantas
em ambientes hiper-diversos como ¢ o caso das florestas tropicais, vem acompanhado de
delicadas limitagoes (VERHEIJEN et al., 2013). Isso porque a performance da diversidade
funcional, dos ciclos biogeoquimicos, e por conseguinte da resiliéncia dessas florestas frente
as mudancas climaticas, pode ser retratada de forma inadequada (FYLLAS et al., 2014;
PAVLICK et al, 2013). Os atributos funcionais constantes impossibilitam a andlise
compreensiva das respostas adaptativas das plantas. Dessa forma, sabendo que o cenario
climatico previsto pode resultar em combinagdes de atributos completamente diferentes
daquelas encontradas em condigdes atuais (VAN BODEGOM et al., 2012), essa
generalizacdo feita em PFTs pode induzir uma falha na compreensdo da vulnerabilidade dos
ecossistemas as mudangas climaticas (LACOINTE, 2000).

Nesse sentido, a fim de avangar no entendimento das respostas das comunidades

vegetais as mudancas climdticas e suprir as limitacdes dos DGVMs, estio sendo
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desenvolvidos modelos baseados na variabilidade de atributos funcionais, conhecidos como
trait-based (WEBB et al., 2010). Este novo caminho promissor substitui os pardmetros
constantes dos PFTs por atributos variaveis no tempo e espago e retratam as comunidades
vegetais através de diversas combinacdes plausiveis de atributos funcionais (WEBB et al.,
2010; WULLSCHLEGER et al., 2014), conhecidos como estratégias de vida das plantas
(PLSs, da sigla em inglés Plant Life Strategies). Uma PLS ¢ definida como uma combinagao
unica de valores dos atributos que representa como a planta lida com as condigdes
ambientais. Através de uma andlise conjunta dos PLSs em multi-espaco se tem uma
performance dinamica das comunidades vegetais ¢ uma predigdo mais acurada da
vulnerabilidade dos ecossistemas frente as mudangas climaticas. Essa abordagem fornece
uma melhor caracterizacdo dos mecanismos de sobrevivéncia e estratégias de crescimento
adotadas pelas plantas, além de representar melhor a diversidade funcional da vegetacao
(PAVLICK et al., 2013), sendo apropriada para ambientes hiper-diversos como ¢ o caso das
florestas tropicais.

No entanto, ainda ¢ necessario um maior aprofundamento e articulagdo da base
conceitual a fim de impulsionar essa linha de pesquisa ecologica proeminente (WEBB et al.,
2010). Isso porque a inclusdo de PLSs como variantes impacta de forma significativa as
respostas dos atributos funcionais as mudangas climaticas e a influéncia dessas respostas no
funcionamento e resiliéncia dos ecossistemas (PAPPAS; FATICHI; BURLANDO, 2016;
VERHEIJEN et al., 2013).

2.4.3 AmazonFACE

Com a finalidade de reduzir as incertezas acerca dos impactos da elevada
concentragdo atmosférica de CO, - real agente das mudangas climaticas - na floresta
Amazonica, vem sendo desenvolvido o experimento AmazonFACE (Avaliacao dos efeitos do
aumento de CO, atmosférico na ecologia e resiliéncia da floresta Amazonica; LAPOLA &
NORBY, 2014). O projeto, ao qual o presente trabalho estd associado, ird aplicar uma
concentragdo atmosférica de 600 ppmv (real + 200 ppm projetado para o futuro) em uma area
de floresta madura na Amazonia localizada na estacdo de pesquisa proxima a Manaus, Brasil.

O Experimento de Enriquecimento de CO, ao Ar Livre (FACE - Free-Air CO,
Enrichment) é a abordagem cientifica mais direta e robusta para reduzir essa incerteza que
permeia em como as mudangas climdticas afetardo a floresta, sua grande biodiversidade e os
servicos ecossistémicos que ela provém. Essa tecnologia possibilita a aplicacdo da elevada

[CO,] em parcelas florestais sem que altere outras varidveis microclimaticas e bidticas
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(NORBY et al., 2005). Dessa forma, o FACE fornece dados extremamente importantes para a
compreensdo dos processos ecossistémicos que controlam as respostas da vegetacdo ao
incremento de CO,, auxiliando na parametrizagdo dos DGVMs (NORBY; ZAK, 2011) e
proporcionando informagdes acerca do desempenho dos mesmos. Os modelos, devido a
possibilidade de exceder as analises tanto em escala de tempo e espaco comparado aos
experimentos FACE (NORBY et al., 2010; NORBY; ZAK, 2011), fornecem hipoteses que
sdo averiguadas experimentalmente (CERNUSAK et al., 2013; CHAMBERS et al., 2012).

O presente trabalho busca entdo implementar férmulas relacionadas a fenologia foliar
em um modelo dindmico de vegetagdo com abordagem trait-based - que utiliza atributos
funcionais variantes para representar a alta biodiversidade encontrada nas florestas tropicais -
e assim ter uma melhor compreensao da relagdo entre as estratégias fenoldgicas, balango do
carbono e disponibilidade hidrica. No contexto do projeto AmazonFACE, o modelo de
vegetacao utilizado ¢ o modelo CAETE, que adota essa abordagem trait-based. Ainda em
estagio inicial, o CAETE ira contribuir para a compreensdo da vulnerabilidade das florestas
as mudancas climaticas e obter resultados que componham hipdteses ecologicas a serem

verificadas diretamente no experimento AmazonFACE.
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3. OBJETIVOS

O objetivo geral do presente projeto € o desenvolvimento e aplicagao de formulagdes

que representem a fenologia foliar considerando sua ontogenia e os sistemas hidraulicos das

plantas, através de modelagem baseada em atributos funcionais com foco especial na floresta

r

Amazonica. A meta ¢ ter uma melhor simulacdo do indice de area foliar, € com isso,

investigar a relagdo entre estratégias de fenologia, disponibilidade hidrica e balango de

carbono no bioma Amazdnico e oferecer proje¢des para o componente experimental do

projeto AmazonFACE (LAPOLA & NORBY, 2014).

Como objetivos especificos, investigar a seguinte questoes:

1.

Como a implementacdo de um modelo de fenologia baseado na hipotese de
otimizagdo de carbono, considerando ontogenia foliar e hidraulica, se compara
a uma abordagem fenoldgica onde esses processos nao sao considerados?

Hipotese: O desempenho do modelo em relagdao a sazonalidade de area foliar
(e varidveis associadas a produtividade vegetal) melhora, ao menos em regides

onde a disponibilidade 4gua ¢ um fator limitante em parte do ano.

2. Como a reducdo em 30% da precipitagdo afeta processos de ciclagem

biogeoquimica relacionados ao fluxo de agua e balango de carbono?

Hipotese a: Espera-se que a resposta, relacionada ao fluxo de 4gua, seja de
uma mudanca na evapotranspiragdo do ecossistema, tendo em vista que
alteragdes no comportamento fenologico influenciam a transferéncia de
umidade da biosfera para a atmosfera em nivel de dossel.

Hipotese b: Quanto ao fluxo de carbono, ¢ esperado que a redugdo na
precipitagdo também altere as varidveis de produtividade primaria, uma vez
que a produtividade da floresta pode ser maior ou menor conforme a relagdo
entre as variacdes de precipitacdo, disponibilidade de agua no solo e a

fenologia foliar do dossel.
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4. METODOLOGIA

4.1 O modelo CAETE - Trai-based model

No intuito de compreender a influéncia das mudangas climaticas sobre os
ecossistemas terrestres tropicais e entender como a biodiversidade vegetal presente nas areas
de estudo atuam em resposta a tais influéncias, estd sendo desenvolvido o modelo dinamico
de vegetagdo CAETE (Carbon and Ecosystem Functional Trait Evaluation Model) no
Laboratério de Ciéncias do Sistema Terrestre (LabTerra) da UNICAMP, explicitado abaixo.
Neste trabalho em questdo, foi desenvolvido e implementado no CAETE o moddulo
relacionado aos processos de fenologia foliar, impulsionado pela qualidade da folha e
também por sistemas hidrdulicos das plantas. Outras implementacgdes paralelas foram feitas
no modelo visando introduzir a competi¢do, ciclos de nitrogénio e fosforo, alometria,

mortalidade e aperfeicoar a relacdo hidrologia-solo e as equagdes de respiragdo.

4.1.1 Caracteristicas gerais do modelo

O CAETE (Carbon and Ecosystem Functional Trait Evaluation Model) ¢ um modelo
dindmico global de vegetacdo (DGVM) baseado em caracteristicas que tem como objetivo
representar com mais fidelidade a vegetagdo terrestre com base em uma logica de variedade
de caracteristicas funcionais das plantas presente nos ecossistemas e as trocas historicas de
vida relacionadas (PAVLICK et al., 2013; REU et al., 2011). A premissa fundamental do
modelo, ¢ representar a vegetagdo através dos atributos funcionais variantes e simular
centenas a milhares de “Estratégias de vida das plantas” (da sigla em inglés PLS). Os
parametros que traduzem o comportamento ecofisiologico das plantas e sua relacdo com o
ambiente, usualmente fixos nos DGVMs convencionais, sao representados aqui de forma
aleatoria e variante através de algoritmos do proprio modelo, tendo um intervalo de valor
maximo ¢ minimo como range obtidos na literatura para cada parametro. Tais parametros
atuam, por exemplo, na quantidade de carbono assimilado pela fotossintese, na distribuicdo
desse carbono para os diferentes compartimentos das plantas, no tempo de residéncia do
carbono em cada compartimento, na sensibilidade da condutancia hidraulica ao carbono
assimilado, dentre diversos comportamentos ecofisioldgicos.

Nesse sentido, a faixa de valores de um atributo funcional observado na natureza pode
ser visto como um eixo de um hipervolume multidimensional formado pela combinagao de n
tragos funcionais escolhidos (Figura 5; VILLEGER; MASON; MOUILLOT, 2008). Cada

ponto desse hipervolume representa uma combinacdo Unica de valores para cada atributo
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funcional, no qual estabelece as diferentes estratégias de vida das plantas e determina as
diferentes aquisi¢des de recursos (carbono, luz, 4gua e nutrientes), indicando como o PLS age
no ambiente. Com um método andlogo ao filtro ambiental (DIAZ; CABIDO; CASANOVES,
1998; WEBB et al., 2010), a sobrevivéncia dos PLSs sera diferente de acordo com as regides
geograficas, pois as respostas dos atributos funcionais decorrentes das mudangas do clima e
as implicagdes disso no ecossistema geram resultados espacialmente distintos (e.g. fluxos

biogeoquimicos, estoques e diversidade funcional).

CAETE FLOWCHART
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Figura 5. Infografico esquematico da abordagem de modelagem CAETE. O modelo gera um grande
numero de estratégias de vida de plantas (PLS) a partir da combinagao de valores de n caracteristicas
funcionais. Todas as combinagdes de atributos criam um hipervolume multidimensional com um
potencial espaco funcional. A partir desse espago funcional, um niimero (determinado por um teste de
sensibilidade) de combinagdes ¢ amostrado aleatoriamente no modelo CAETE. A combinagdo de
atributos funcionais determina como o PLS lida com o ambiente através de processos eco-fisioldgicos.
Através de uma filtragem ambiental e de frade-offs que os atributos geram, cada célula da grade
restringe a ocorréncia e o desempenho de PLSs. A partir da sobrevivéncia diferente de PLS em cada
célula da grade, é possivel acessar fluxos e estoques biogeoquimicos, bem como a distribuicdo dos
atributos nas células de grade e todos os componentes da diversidade funcional (outputs). Retirado
de: RIUS et al., in prep.).

36



Primeiramente, a combinagdo de todos os atributos funcionais cria um hipervolume
multidimensional com um potencial espago funcional, e posteriormente, dado o extenso
nimero de combinagdes de atributos, uma quantidade suficientemente grande de PLSs ¢
amostrada aleatoriamente a partir desse espaco potencial. Desta forma o modelo gera padrdes
plausiveis de diversidade bioquimica e funcional através do filtro ambiental (PAVLICK et al.,
2013). Cada célula de grade ¢ iniciada com a mesma quantidade de PLS onde todas as
combinagdes de atributos tem chance equivalente de ocupagdo, mas sdo mantidas apenas as
que mantém uma quantidade minima de carbono na raiz e folhas simultaneamente, de acordo
com os processos ecofisiologicos e as limitagdes ambientais (o contrario ocorre a exclusdo da
PLS). Como resultado, conforme o ambiente muda (com diferentes cendrios de mudangas
climaticas, por exemplo), alguns PLSs sdo favorecidos e podem aumentar em abundancia,
outros podem nao ser mais capazes de lidar com novas condigdes e serdo excluidos. Essa
sobrevivéncia diferencial pode levar a uma mudanga na composi¢do e abundancia de
atributos funcionais, permitindo entender como as mudangas ambientais afetam os fluxos e

estoques biogeoquimicos.

4.1.2 Dados de entrada e protocolo de modelagem

No escopo do modelo CAETE e da maioria dos DGVMs ¢ necessério que se tenha
dados de entrada, os inputs, que irdo gerar dados de saida, os outputs, que sdo as variaveis
obtidas a partir da juncao dos dados dos inputs e da condi¢ao ecologica / biologica modelada.
O modelo CAETE busca manter a quantidade de dados de entrada o menor possivel. Para o
presente trabalho foi utilizado como inputs a radiagdo fotossintética ativa incidente (PAR),
temperatura da superficie (T), precipitagdo (P,), umidade relativa (h) e concentragdo de
didxido de carbono atmosférico (C,), que juntamente com as performances ecofisiologicas
modeladas de acordo com as condigdes ambientais fornecem os dados de saida (Tabela 1; ver
se¢do 4.3).

Os dados de resolucdo didria dos imputs foram obtidos na plataforma publica
ISI-MIP2 (Inter-sectorial Impact Model Intercomparison Project), coordenada pelo Postdam
Institute for Climate Impact Research (PIK, [2013]) e International Institute for Applied
Systems Analysis (IIASA). Esta plataforma ¢ alimentada pela base de dados WATCH (Water
and Global Change; HARDING et al., 2011), a qual utiliza estacdes meteorologicas situadas
em varias partes do mundo; bem como pelo conjunto de dados de forcamento meteoroldgico
WEFDEI, que foi gerado usando a mesma metodologia do WATCH (link para acesso:
WATCH-WFDEI https://www.isimip.org/gettingstarted/details/5/). O conjunto de dados cobre
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o periodo de 1901 a 2016, em que os dados de 1901 a 1978 sdao provenientes do WATCH, e
de 1979 em diante sdo retirados do WFDEI. Para o modelo CAETE os inputs sdo aplicados
para o periodo de 1979-2016. As simulagdes realizadas com o clima atual foram usadas como
linha de base para comparacdo com as simulagdes perturbadas pelas mudangas climaticas

previstas.

Tabela 1. Dados de entrada (inputs) e de saida (outputs) que sdo trabalhados para a implementacdo do
modulo de fenologia e para analise performatica da comunidade em resposta as condi¢des ambientais.

Inputs Outputs
PAR radiagdo fotossintética ativa GPP produtividade primaria bruta
T temperatura da superficie NPP produtividade primaria liquida
P, precipitacao ET  evapotranspiragao
h umidade relativa LAI indice de érea foliar
C, concentracao atmosférica de CO,

As simula¢des do modelo foram feitas em uma resolucdo espacial das células de
grade correspondentes a 0,5° x 0,5°, em um intervalo de tempo diario (todos os dados de
entrada descritos sdo aplicados para a mesma resolugdo espacial de 0.5° ver secdo 4.1.3.1
para a area de estudo). A linguagem de programacao utilizada para descrever o modelo
CAETE se d4 principalmente por Fortran 90, com apenas alguns médulos escritos em

Python3. (Figura 7).

4.1.3 Desenvolvimento e implementagdo da fenologia foliar no modelo

Para melhor representar a sazonalidade da vegetagdo, um esquema de fenologia foliar
foi implementado no modelo dindmico global de vegetagio CAETE. Este esquema ¢é baseado
no método de Caldararu et al. (2014) que considera a fenologia foliar como uma estratégia
para o ganho 6timo de carbono no nivel do dossel. A hipdtese ¢ de que as arvores regulam
seus ganhos e perdas de folhas em resposta a varidveis ambientais como luz, temperatura e
disponibilidade hidrica do solo, a fim de atingirem sua maior capacidade de assimilacio de
carbono (CALDARARU et al., 2014). Ademais, o esquema fenoldgico desenvolvido também
se baseou no trabalho de Eller et al. (2018), a fim de incorporar formulacdes relacionadas as

estratégias hidraulicas das plantas. Dessa forma, ¢ possivel entender como a vegetacdo lida
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com a disponibilidade hidrica do solo voltado para uma fenologia foliar impulsionada nao sé

pela idade da folha, mas também por sistemas hidraulicos das plantas.

4.1.3.1 Distribuicdo da area de estudo

O CAETE ¢é um modelo dindmico global, mas no presente trabalho a distribui¢do da
area de estudo se deu sobre a regido do bioma Amazonico (Figura 6), visto o acoplamento
com o projeto AmazonFACE explicitado anteriormente. Dessa forma, a selecao das células
de grade tem como referéncia o mapa do Data Basin disponivel em

https://databasin.org/datasets/7c01a6d864fe4158b455¢812ab040b11/.

Figura 6. Identificacdo das células de grade que contemplam a regido do bioma Amazonico e que
caracterizam a area de estudo do presente trabalho.

4.1.3.2 Atributos funcionais variantes e trade-offs associados

Continuando na mesma logica do CAETE de empregar atributos de plantas com
valores varidveis, foram considerados dois pardmetros-chave de cada formulagdo relacionada
a fenologia variando dentro de uma faixa de valores determinada pela literatura (Tabela 2).
Esses parametros que variam livremente sao Ty, definido como tempo de residéncia do
carbono na folha (relacionado ao efeito da idade foliar; Tabela 2; Eq. 1) e WD, sigla em
inglés para densidade da madeira (relacionado as estratégias hidraulicas de eficiéncia e

seguranca; Tabela 2; Eq. 2), que por sua vez ¢ conectado com a limitacao hidrica.
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A escolha desses atributos como variantes se deu principalmente pelas relagdes
diretas ou indiretas com a fenologia foliar (apresentadas no referencial tedrico), o que por sua
vez viabiliza a implementa¢do de um moédulo fenologico impulsionado ndo s6 pela ontogenia
através do desenvolvimento foliar (determinado pelo Tgy,), mas também pelas mudangas
fenologicas controladas hidraulicamente (inerente ao WD). A decisdo de calcular o s
empiricamente através do WD se da por este atributo funcional ja estar implementado no
modelo, visto que ha relativamente poucos dados disponiveis para parametrizar atributos
hidraulicos em modelagem de espécies arboreas tropicais. Dessa forma, a densidade da
madeira ¢ frequentemente usada como substituto dado sua medigao acessivel (CHAVE et al.,
2009). Ademais, o WD atua como um trade-off para o ys, através da relagdo deste com a
condutancia hidraulica maxima da planta baseada nas relagcdes empiricas de Christoffersen et

al., (2016) - descritos em mais detalhes a seguir.

Tabela 2. Atributos funcionais escolhidos como variantes ¢ seus respectivos intervalos de valores
considerados para gerar as diferentes estratégias de vida de planta (PLS).

Atributos funcionais Intervalos
Tfolhas (ANOS) 0,083 -7,0
WD (g/cm3) 0,520,9

Troinas: tempo de residéncia do carbono nas folhas; atribuido a partir do artigo de Reich et al. (2007).
WD: densidade da madeira; atribuido a partir do banco de dados Global Wood Density.

A intrinseca associag¢do entre os respectivos atributos variantes com a fenologia foliar
e, por fim, com o feedback da vegetagio ao clima, se d4 primeiramente pelo modelo CAETE
dispor do tempo de residéncia do carbono na folha como anélogo ao leaf life span (atributo
funcional da planta que representa o tempo de vida util foliar, no qual a partir desse periodo
ocorre a perda foliar). A maneira em que se dd, dentro do modelo, a funcionalidade da
formula associada a este atributo (ver seg¢do 4.1.3.3), viabiliza a simulagdo de uma
demografia foliar com a representatividade das distintas classes etarias. Isso acontece
juntamente com a simulacdo da ontogenia através da atribui¢do de uma qualidade foliar
diferente (capacidade fotossintética) a cada classe etdria, que determinam conjuntamente a
capacidade fotossintética do ecossistema. Ademais, também ocorre a dinamica do carbono
entre as mesmas, desde o investimento em carbono para folhas novas até a transferéncia deste
para a serrapilheira (ver secao 4.1.3.3). Ja a funcionalidade da formula referente ao s,

(resultante do atributo variante WD) e sua associagdo com outros processos dentro do modelo
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(ver secao 4.1.3.3), permite que as plantas em ambientes semelhantes apresentem diferentes
respostas fotossintéticas e fenolodgicas decorrentes das variagdes nas caracteristicas
hidraulicas, influenciando a produtividade primaria, o potencial de transpiragio das plantas e
por fim determinando a evapotranspiracdo do ecossistema. Portanto, a juncdo das duas
formulagdes mostra um padrao de PLSs que conecta a longevidade / qualidade da folha com
eficiéncia hidraulica e tolerancia a seca, e por fim, influi nos processos ecossistémicos ja
calculados no modelo que determinam a ciclagem biogeoquimica de carbono e 4gua (conexao

dos atributos com a fenologia foliar em mais detalhes na se¢édo 4.1.3.4).

Os atributos variaveis devem obrigatoriamente ter pelo menos um trade-off associado
(Tabela 3). Trade-offs sdo caracterizados por uma relacdo de custo-beneficio, de modo que
uma mudanca favoravel de um atributo vem acompanhada de uma alteragcdo prejudicial em
outra caracteristica (STEARNS, 1989). Dessa forma, o valor de cada atributo variante trara

custos e beneficios para determinada estratégia de vida da planta.

Tabela 3. Atributos funcionais definidos como variantes para a modelagem fenologica do CAETE e
seus respectivos trade-offs associados.

Atributos funcionais Trade-offs associados

Atividade fotossintética

Tempo de residéncia do carbono nas folhas (Tgpas) Area foliar especifica (SLA)

Crescimento e mortalidade

(Wso0)

Densidade da madeira (WD)
Condutancia hidraulica maxima

Atividade fotossintética

O trade-off do tempo de residéncia do carbono na folha esta incorporado ao conceito
do Espectro Econdmico Foliar (da sigla em inglés LES: WRIGHT et al., 2004). Como ja
apresentado, esse espectro abrange desde folhas produtivas de vida curta com alto retorno de
carbono e investimentos em nutrientes, até folhas conservadoras de vida longa com menor
taxa fotossintética e lento retorno dos investimentos (WRIGHT et al. 2004).
Mecanisticamente, se a selecdo do modelo provém uma PLS que possui alto valor de T, a

mesma ¢ compensada com uma menor taxa fotossintética; valido o contrario para uma
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selecao de PLS com menor valor de tq,, que provera de uma menor taxa fotossintética.
Assim, uma alteracdo no tempo de residéncia do carbono na folha (tg,) deixando-o
relativamente mais tardio, por exemplo, pode economizar carbono na substituicdo de folha,
mas com perda de eficiéncia fotossintética. Caso essa idade seja alterada para um valor
relativamente mais precoce, pode haver um aumento na taxa fotossintética, mas com maior
investimento em carbono para a produgao foliar.

O trade-off associado ao WD estd incorporado ao Espectro Econdmico do Caule (da
sigla em inglés SES). Como ja descrito, esse espectro abrange desde espécies de alta
densidade da madeira com maior resisténcia ao stress hidrico mas menor condutincia
hidraulica dado a menor expansdo dos vasos (REICH, 2014), podendo apresentar um
crescimento lento (CHAVE et al., 2009); até espécies de baixa densidade da madeira com
maior condutancia hidraulica dado os vasos mais expansivos, mas com menor resisténcia ao
stress hidrico (POCKMAN & SPERRY, 2000; MARTINEZ-VILALTA et al., 2002;
WHEELER et al., 2005), o que pode ocasionar um aumento em suas taxas de mortalidade
(CHAVE et al., 2009). Mecanisticamente, o trade-off do WD no modelo esta incorporado ao
crescimento ¢ mortalidade (relacionado a formulacdes implementadas de projetos paralelos;
Apéndice Al); e também as estratégias hidraulicas relacionadas ao presente projeto,
caracterizando o frade-off de eficiéncia-seguranga: compensacdo direta aos valores de s,
(Eq. 3) e valores de condutividade maxima do xilema por unidade de area foliar (kl,max; Eq.
5), em que uma PLS com maior densidade da madeira sera equipada com um valor mais
negativo de s, € maior resisténcia ao stress hidrico, mas com menor condutividade e
consequentemente menor condutancia hidraulica méxima do xilema (krc,max; Eq. 4). O
contrario ¢ valido para uma PLS com menor WD, que proverd de um valor menos negativo
de s, mas serda equipado com maior condutividade e consequentemente condutancia
hidraulica maxima do xilema.

Logo, a utilizagdao de trade-offs ¢ de extrema importancia pois associa as estratégias
fenologicas a outros processos existentes no modelo através dessa relacdo de custo-beneficio.
Por exemplo, o tempo de residéncia do carbono na folha determina o fator de idade para cada
faixa etaria da folha, que por sua vez influencia nas taxas fotossintéticas da planta, na
alocacao para os compartimentos € por fim no indice de area foliar, tendo em vista que € o
LAI ¢ uma func¢do da biomassa foliar, da SLA e area da copa. Ja a densidade da madeira
determina o s, a condutancia hidraulica maxima do xilema, que por sua vez influencia no
potencial de transpiragdo vegetal, nas taxas fotossintéticas, alocacdo para os compartimentos

e por fim também determina indiretamente o indice de area foliar. Com isso, em um dado
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ambiente haverd algumas combinacgdes de Tg,, € WD que maximizam a produtividade e/ou
aumentam a WUE a partir de um balango entre os custos e beneficios das determinadas
estratégias adotadas. Portanto, a utilizagdo de trade-offs ajuda a predizer os impactos das
varidveis ambientais nos parametros funcionais variantes e principalmente, impede que o

modelo produza combinagdes de atributos que nao sao biologicamente plausiveis.

4.1.3.3 Formulagoes de processos ecofisiologicos

Para o desenvolvimento do CAETE, algumas férmulas sdo de extrema importancia
para caracterizar o cerne matematico do modelo a fim de implementar este novo modulo de
fenologia associado a atributos funcionais. Para tal, foram incluidas duas formulagdes-base a
fim de representar a fenologia foliar impulsionada pelo efeito da idade foliar (Eq. 1) e por
sistemas hidraulicos das plantas (Eq. 2). Estas formulas sdo incorporadas direta ou
indiretamente ao célculo da taxa fotossintética maxima a nivel foliar (Eq. 14) no intuito de
reparametrizar este processo de acordo com o fator de stress hidrico e com uma penalizacdo
fotossintética dependente faixa etaria da folha, antes inexistente no modelo.

O calculo para representar o efeito da idade foliar foi baseado na formulagdo de
Caldararu et al. (2014), em que o fator de idade (f,; adimensional; Eq. 1) para cada faixa
etaria leva em conta trés fatores: o decaimento da fotossintese dependente da idade da folha
(u; umolCO,M?S"), a idade maxima em que a folha mantém sua maior capacidade
fotossintética (acrit; anos) e a idade foliar atual (a; anos), considerado como um grupo de
folhas da mesma idade (coorte de folhas jovens, maduras e senescentes). Foi ajustado para

cada faixa etdria a taxa de assimila¢do fotossintética, pois a mesma tende a variar com a

1dade:

u(acrit—a)

f,= min(1, exp ) (1)

A execucdo dessa formula proporciona a simulagdo de uma demografia foliar com a
representatividade das distintas classes etdrias, juntamente com a performance da ontogenia
através da atribuicdo de uma qualidade foliar diferente (capacidade fotossintética) a cada
classe de idade. Considerando que a contabilizagdo folha por folha ainda nao ¢ executavel
dentro do modelo, as anélises foliares sao configuradas como uma big leaf, em que todas as
folhas constituintes do dossel de uma determinada PLS apresentam resposta semelhante as
condi¢des ambientais, ou seja, os processos ecofisioldégicos que ocorrem a nivel foliar ¢

escalonado para o dossel. Desse modo, o calculo em questdo foi adaptado para operar da
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seguinte forma (explicagdo a nivel de estratégia de vida): a parametrizacdo da idade foliar
versus capacidade fotossintética que traduz o funcionamento da férmula (Figura 7) e
reconfigura a fotossintese maxima em trés pesos durante sua vida 1til (folhas jovens, folhas

maduras e senescentes), se inicia junto ao spin-up do modelo (ver se¢ao 4.1.4).
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Figura 7. Parametrizacdo da fotossintese a partir da dependéncia da capacidade fotossintética pela
idade. As categorias de idade das folhas sdo: folhas jovens, maduras e senescentes (a idade ¢ definida
conforme descrito no texto), onde acrit representa a variavel da idade maxima em que a folha mantém
sua maior capacidade fotossintética e Tg,, representa o atributo variante do tempo de residéncia do
carbono na folha analogo ao leaf life span. O parametro p representa as médias de capacidade
fotossintética definida para cada faixa etaria, sendo 0.4 para jovens, 1 para maduras e 0.6 para
senescentes (os valores em vermelho representam uma penalizagdo na fotossintese e em preto nao
altera a fotossintese maxima). Abaixo ao grafico esta a dinamica do carbono no desenvolvimento
foliar, com a produgdo de folhas novas através da NPP investida para folhas, a passagem desse
carbono entre as coortes ¢ a perda de folhas quando este sai da coorte senescente e vai para a
serrapilheira. C: carbono; NPP: produtividade primaria liquida; litter: termo em inglés para
serrapilheira.

Divisdo das idades maximas: A vida util das folhas (leaf life span) ¢ aniloga no
modelo ao tempo de residéncia do carbono para este compartimento, o qual ¢ um atributo

variante determinado aleatoriamente para cada PLS e operado dentro de um range plausivel
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estipulado para a floresta Amazodnica (Tabela 2). Tomando como exemplo um tempo de
residéncia de trés anos e sabendo que cada PLS possui trés coortes de idade divididas
igualmente, ¢ possivel delimitar a idade limite de cada faixa etaria através da contabilizacdo
do tempo apos o inicio da parametrizagdo. Entdo as folhas que se encontram entre 0 ¢ 0.5 ano
sdo pertencentes a coorte jovem, passou desse limiar se torna coorte de folhas maduras entre
0.5 e 2 anos (a idade limite da coorte madura ¢ representada pelo pardmetro acrif), e
seguidamente, entre 2 e 3 anos ja sdo consideradas folhas velhas, e cada uma dessas trés
divisdes tem um peso na fotossintese maxima da folha (Figura 7). Essa disposi¢ao se deu pelo
tempo de vida das folhas jovens ser mais curto comparado as folhas maduras, em que a
maturagdo ocorre de forma rdpida e permanece nesse estado a maior parte do seu
desenvolvimento.

Selegdo dos pesos fotossintéticos: Os pesos foram definidos através de uma média de
capacidade fotossintética (v .. - taxa de carboxilagdao da rubisco) para cada coorte de idade
com base nos artigos de Wu et al. (2016) e Albert et al. (2018). O parametro fotossintético foi
mensurado ao longo do desenvolvimento foliar para cada faixa etdria em arvores da floresta
Amazonica, sendo respectivamente p=0.4 para folhas jovens, p=1 para folhas maduras e
u=0.6 para folhas senescentes em uma escala de 0 a 1. Dessa forma, o valor estipulado para o
pico da curva ¢ igual a 1 a fim de representar o periodo de vida de maturagdo foliar, que
caracteriza o maior nivel de atividade fotossintética, e assim, ndo exerce penalizacdo na
fotossintese maxima. Somente as folhas que estiverem em processo de expansdo ou em
senescéncia penalizam a fotossintese através dos valores definidos para cada coorte de idade,
retratando a hipotese da Leaf Demography-Ontogeny, a qual prediz que a taxa de
carboxilagdo da rubisco em folhas maduras é maior que folhas jovens e velhas, que
apresentam maturagdo incompleta e mecanismos fisiologicos da senescéncia.

E fundamental ressaltar que tanto os valores estipulados de capacidade fotossintética
para cada faixa etdria, quanto a disposi¢ao dessas coortes ao longo do desenvolvimento foliar,
possuem maior variabilidade entre as vegetagdes da floresta Amazonica. Contudo, a
utilizagdo de médias para penalizagdo e a divisao fixa das coortes de idade se d4 como uma
alternativa de foco preliminar na implementagio dessa légica no modelo CAETE e

observag¢do da sua funcionalidade ao longo do tempo, podendo ser aprimorado futuramente.

Dindmica do carbono (produgdo e perda foliar): Folhas novas se iniciam quando a
estratégia de vida investe carbono para o compartimento foliar, o qual entra diretamente para

a coorte jovem. Por sua vez, esse carbono passa para a coorte de folhas maduras apds
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alcangar sua idade maxima de permanéncia no compartimento jovem (divisdo descrita
anteriormente), € ao atingir a idade critica (acrit), sai da coorte madura e passa para a
senescente, até que se complete o tempo maximo de residéncia do carbono nas folhas (Tg,,)
e este seja transferido para a serrapilheira (Figura 7). Essa dinamica acontece no modelo
através de um mecanismo desenvolvido para que seja possivel acessar a distribuicao temporal
dessas coortes ao longo do tempo, ou seja, o quanto de carbono estd alocado em cada faixa
etaria diariamente. A mesma opera da seguinte forma (explicacdo a nivel de estratégia de
vida): o carbono do dia atual da coorte jovem ¢ igual ao carbono do dia anterior dessa mesma
coorte, mais a NPP que esta sendo alocada para o compartimento foliar (producao de folhas
novas), menos o furnover do carbono que saiu dessa coorte e foi transferida para folhas
maduras; por sua vez, o carbono do dia atual da coorte madura ¢ igual ao carbono do dia
anterior nessa mesma coorte, mais o que recebeu de carbono da coorte jovem, menos o
turnover do carbono transferido para folhas senescentes; e essas (carbono do dia atual contido
nas folhas senescentes), ¢ igual ao carbono do dia anterior dessa mesma coorte, mais o que
recebeu de carbono da coorte madura, menos o turnover do carbono que foi transferido das
senescentes para a serrapilheira (perda foliar).

As folhas em uma estratégia de vida possuem a mesma longevidade foliar (visto que o
Tromas © atribuido a cada PLS), mas ao longo do tempo, a alocacdo para as diferentes idades
foliares sdo distintas dado as condi¢cdes ambientais em constante mudanca. Apesar de
atualmente ndo ser viavel a contabilizagdo foliar, a observagdo de qual coorte estd
prevalecendo em um determinado momento em uma PLS decorre dessa quantidade de
carbono alocada em cada uma. Por exemplo, sabe-se o carbono total que compde todo o
dossel (soma do carbono nas 3 coortes), e sabe-se também qual compartimento tem mais
carbono investido. Se tem NPP sendo alocada para as folhas consequentemente tem produgao
de folhas novas (ndo sabemos quantas, mas sabemos a quantidade de carbono que compde
todas essas folhas jovens); e se tem uma redu¢do do carbono que compde as folhas
senescentes € um aumento da serrapilheira, sabemos que a estratégia de vida esta perdendo

folhas nesse determinado momento da escala temporal.
Para uma fenologia determinada pela limitacdo hidrica, a ideia preliminar se dava por

manter como base o artigo de Caldararu et al., (2014) e incluir a formula que caracteriza o

fator de agua (f,,; adimensional):
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onde S ¢ o suprimento de agua para as arvores em funcdo da umidade do solo, W, ¢ o nivel
de 4gua no qual a umidade do solo ndo tem impacto na fotossintese, onde ndo ha estresse
hidrico e nenhum controle estomatico ¢ necessario, ¢ a demanda de dgua ¢ igual ao uso da
agua mais a taxa maxima de evapotranspiragdo por unidade de area foliar e f,= 1. W, € o
nivel de 4gua no qual o fechamento dos estomatos ocorre € a fotossintese ¢ interrompida, para
que ndo haja evapotranspiracdo e a demanda de 4gua seja igual ao uso de dgua (f,= 0). Para
qualquer suprimento de agua (agua disponivel para a arvore) onde S é maior que W, fy, €
definido como 1, enquanto que para valores de S menores que W, f,, € definido como 0.

O fator definido para ser variante (W ) ¢ uma caracteristica fisica do solo, ndo
min

sendo aceitavel considera-lo como um atributo funcional da planta a fim de representar essa
funcdo e manter a ldgica do modelo. Para tal, foi desenvolvido um sub-mdédulo de hidraulica
no intuito de reparametrizar a fotossintese a partir da limitagdo hidrica do ambiente
considerando agora a densidade da madeira (WD) como atributo funcional variante - ja
incluso no modelo. Desse modo, deixa de ser uma caracteristica fisica do solo para ser um
atributo da planta, e a partir deste, calcular as caracteristicas hidraulicas a partir de relagdes
empiricas.

Dessa forma, as formulas que fundamentam o submoédulo de hidraulica foram
baseadas no artigo de Clapp & Hornberger (1978), Manzoni et al., (2013), Christoffersen et
al.,, (2016) e Eller et al. (2018). O célculo da condutancia hidraulica do xilema (K; mol
m-2s-1 MPa-1; Eq. 2) para representar a curva de vulnerabilidade do xilema ao embolismo,
foi baseado no artigo de Manzoni et al., (2013) e leva em conta quatro fatores: a condutancia
hidraulica maxima do xilema por unidade de area foliar (Krc,max; mol m-2s-1 MPa-1; Eq.
4), o potencial hidrico do xilema quando a planta perde 50% da sua condutincia hidraulica
maxima (ys,; MPa; Eq. 5), o potencial hidrico do xilema (y; MPa; Eq. 8), ¢ a forma

sigmoidal da curva de vulnerabilidade (a; sem unidade; Eq. 7):
K = Krx,max x (1 + [ /w19 )

Para simular o trade-off de seguranca-eficiéncia hidraulica entre o P50 e o Krc,max,
foram utilizadas equagdes empiricas baseadas no artigo de Christoffersen et al., (2016), em
que modelaram o sistema hidraulico das plantas através do desenvolvimento de relagdes

estatisticamente significativas entre grande parte das caracteristicas hidraulicas com atributos
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funcionais facilmente mensuraveis. O potencial hidrico do xilema quando a planta perde 50%
da sua condutincia hidrdulica maxima (ys,; MPa; Eq. 3) ¢ obtido a partir da densidade da

madeira (WD) que entra como atributo funcional variante do modelo:
Y, = — (3.57WD)" - 1.09 3)

A condutancia hidraulica maxima do xilema (Krc,max; molm?s'MPa"'; Eq. 4) ¢
obtida através dos pardmetros de condutividade maxima do xilema por unidade de area foliar
(Kl,max; kgm's'MPa'; Eq. 5); ¢ a altura da planta (h; m; Ap. 15), incluindo o fator de

conversao de condutividade para condutancia (55.55; kg para mol):
Krc,max = (kl,max / h) X 55.55 4

A condutividade méxima do xilema por unidade de area foliar (Kl,max;
kgm's'MPa’'; Eq. 5) leva em conta a densidade da madeira e a taxa fotossintética saturada de

luz (Amax; pmolm?s™):
Kl,max = 0.0021e — 26.6WD/Amax (%)

O calculo do parametro da forma da curva de vulnerabilidade (a; adimensional; Eq. 7)
em funcdo do s, foi baseado no artigo de Eller et al., (2018) em que utilizou a relagdo
empirica de Christoffersen et al., (2016). A inclinag¢do da porcdo linear da funcdo de

vulnerabilidade do xilema (s,; MPa™'; Eq. 6) esta relacionada a ys, como:
~1.25
s = 65.15(— 1]150) (6)
e curva de vulnerabilidade do xilema (a; sem unidade; Eq. 7) ¢ calculada como:
a=-— 4sx/ 10011150 (7)

O potencial hidrico do xilema (y; MPa; Eq. 3) foi baseado no artigo de (ELLER et al.,
2018) e ¢ estimado a partir do potencial hidrico do solo (y,,; MPa; Eq. 9) e do potencial
gravitacional (y,; MPa; Eq. 10):

U = Ysolo — g ®)

O calculo do potencial hidrico do solo foi baseado no artigo de Clapp & Hornberger

(1978) e leva em conta trés parametros hidraulicos do solo: a umidade do solo (W;
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adimensional) igual a 6/8s, em que Os representa o teor de agua saturada e 6 representa o teor
de 4gua no solo; o potencial hidrico de saturacdo (ys; MPa); e um fator determinado pela
textura do solo (b, sem unidade). Ambos os fatores ys e expoente b sdo empiricos e foram
estimados globalmente e derivados de dados auxiliares do solo usados no Hadley Centre
Global Environmental Model Earth System Model (HadGEM2-ES; ROWLAND et al., 2015),
que se baseia no  Harmonized World  Soil  Database (v. 1.2;
http://www.fao.org/soils-portal/soil-survey/soil-maps-and-databases/harmonized-world-soil-d
atabase-v12/en/). Entretanto, para o presente trabalho foram selecionadas somente as células
de grade que compdem a configuracao do bioma Amazodnico. A variavel W foi desenvolvida
como input do modelo através do Harmonized World Soil Database citado acima, fornecida
pelo sub-modelo de hidrologia (Apéndice A2; Ap. 14). A utilizacdo desses parametros
representam os diferentes tipos de solo em cada localizacdo, pois foram calculados a partir

das relacdes entre os parametros hidraulicos com as fragdes de areia/silte/argila:

ysolo = Ysw ™" 9)

J4 o potencial gravitacional foi calculado a partir da densidade da 4dgua (rho; kgm?)
que possui valor igual a 997, gravidade da Terra (g; m/s?) que possui valor igual a 9.8, altura
da planta (h; m), e por fim, foi feita a conversao de Pa para MPa através da multiplicagdo dos

fatores por le-6 (ELLER et al., 2018):
Yg = rhoxgxhxle — 6 (10)

A conexdo do sistema hidrdulico com o corpo do modelo CAETE se dé pela formula
do suprimento potencial para transpiragdo (L; mmyg,,dia'; Eq. 16), que continha a
disponibilidade de 4gua no solo (W; adimensional; Ap. 14) como um dos fatores
determinantes. Agora esse fator foi substituido pela condutancia hidraulica do xilema

normalizada (Knorm; adimensional; Eq. 11) a fim de representar a perda de condutancia
diminuindo o suprimento de agua, que se dé& pela razdo entre a condutancia hidraulica do

xilema em si e condutiancia hidraulica maxima do mesmo:

= K / Krc, max (11)

norm

A representagdo ilustrativa das formulagdes que caracterizam o sistema hidraulico das
plantas incluidas no modelo de vegetacdo CAETE e apresentadas anteriormente, estdo

descritas na Figura 8.
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SISTEMA HIDRAULICO DAS PLANTAS

transpiracdo

{"%1 Jgravitacional ({g)

3

VP50 WD
Uxilema (V) Condutividade maxima (KI,max)
Kxilerna > Condutancia méaxima (Krc,max)
::§ Condutancia absoluta (K)
Condutancia normalizada (K,norm)
Psolo

Figura 8. Representa¢ao ilustrativa das formulagdes que caracterizam o sistema hidraulico das plantas
incluidas no modelo de vegetacio CAETE. De baixo para cima, ysolo ¢ o potencial hidrico do solo;
K,norm é a condutancia hidraulica do xilema normalizada; K é a condutancia hidraulica do xilema
absoluta; Krc, max é a condutancia hidraulica do xilema maxima; K[, max ¢é a condutividade maxima
do xilema por unidade de area foliar; Yxilema ¢ o potencial hidrico do xilema; Y50 é o potencial
hidrico quando a planta perde 50% da sua condutancia hidraulica maxima, variavel calculada a partir

da densidade da madeira em vermelho (WD); e por fim, Yrg € o potencial gravitacional.

Dessa forma, alguns ajustes nas formulagdes-base dos processos de fotossintese, ciclo
do carbono e balango hidrico foram feitos no intuito de atrelar e aprimorar tais processos as
formulagdes relacionadas a fenologia, contabilizando os trade-offs envolvidos nas mesmas.
As descrigoes a seguir foram baseadas em RIUS (2017) e repetidas aqui visto a necessidade
de atualizagdes e acoplamento com as formulagdes implementadas do presente trabalho,
seguindo uma sequéncia de conexao:

As equagdes de fotossintese tem como base a formulagdo de Farquhar et al. (1980) e
sdo limitadas por trés fatores: capacidade de carboxilagdo da Rubisco (J; molCO,m?s™; Eq.
A2), radiagdo fotossinteticamente ativa (J;; molCO,m?s"; Eq. A4) e capacidade de transporte
dos produtos fotossintéticos (J/5; molCO,m?s'; Eq. A5). O sistema fotossintético apresentado
corresponde as plantas C3. Assim, a fotossintese bruta a nivel de dossel (GPP; kgCm™ano™;

Eq. 12) € calculada como:
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GPP = 0.012)(31557600><f1 LAI (12)

A fotossintese bruta ao nivel da folha (f;; molCO,m?s; Eq. 13) ¢ calculada como o
minimo entre as trés taxas limitantes (Jo; molCO,m?s™"; J;, molCO,m™s™"; J;, molCO,m?s™)
multiplicada por um fator de idade foliar (f,; adimensional; Eq. 1) e stress hidrico (f;,

adimensional; Eq. 15).
. 2
f1=menorralzde =k1] —](]P+]E) +JJ, =0 (13)

sendo Jp (Eq. A1) o minimo entre J e J;.
fL=f % fo % f (14)

A resposta ao stress hidrico (fs; adimensional; Eq. 15) ¢ baseada em Pavlick et al.
(2013) visando contabilizar o papel da alocagdo para raizes finas na obtengdo de 4gua pelas
plantas, e ¢ calculada em fung¢do da razdo entre o suprimento potencial para a transpiracao (L;

mmy,,dia” ; Eq. 16) e a demanda atmosférica para transpiragdo (D; mmyg,dia”'; Eq. 17):

(=L/D)

f5 =1—exp (15)

A varidvel L ¢é calculada em fun¢do de uma capacidade constante de absorcao de dgua
pelas raizes finas (c,,,) que possui um valor igual a 0.0005 mmy,,kgC'dia™ (PAVLICK et al.,
2013), da quantidade de carbono alocada no compartimento de raizes finas (Cigpn,; kgCm?) e

a partir da condutancia hidrdulica do xilema normalizada Knorm; adimensional; Eq. 11),

fornecido pelo sub-modelo de hidraulica desenvolvido no presente trabalho.

L=c xC x K (16)

sru irfinas norm

A variavel D ¢ calculada quando a abertura estomatica nao ¢ limitada pelo potencial
de agua na planta (GERTEN et al., 2004) e considera como fatores a disponibilidade de 4gua
no solo W, a evapotranspiragdo potencial (Eq; mmy,,dia™) fornecida pelo sub-modelo de
balanco hidrico, o coeficiente a,, que possui valor fixo igual a 1.391, a condutancia estomatica
escalonada para o dossel (g,) com valor igual a 3.26 mms™ e da condutincia potencial do

dossel quando néo ha limitagdo por dgua (g,,; mms™):
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g

) (17)

pot

D =[1- WEqam/(l +
em que gpoté calculada através da resisténcia estomdatica minima (rcmin; sm™):

g =1/r

pot

(18)

cmin

A sequéncia dos calculos implementados no modelo CAETE e a interagdo entre os
diferentes processos ecologicos considerados para o moédulo de fenologia podem ser

visualizados de maneira simplificada no fluxograma apresentado na Figura 9.
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Figura 9. Sequéncia detalhada dos célculos que fundamentam o moédulo de fenologia. As caixas
hexagonais, juntamente com as setas tracejadas representam os inputs que vem de dentro do modelo,
sendo as vermelhas indicativas respectivamente dos atributos variantes; as caixas retangulares com
setas completas representam a conex@o entre as formulas implementadas com as existentes no
modelo. As caixas laterais indicam as variaveis de cada equag@o apresentada no texto.
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4.1.3.4 Conexdo das formulagoes implementadas com a fenologia foliar

Primeiramente ¢ apresentado como o efeito da idade foliar e sistema hidraulico das
plantas determinam indiretamente a fenologia foliar através da relacdo descrita entre as
mesmas € 0s processos ecossistémicos calculados dentro do modelo, até que atinjam o
principal output do presente projeto: o indice de area foliar - LAI:

O indice de area foliar (LAI;, m*folham™area; Eq. 19) é baseado na formulagio de
Pavlick et al. (2013) e ¢ calculado como o produto da quantidade de carbono alocado no

compartimento foliar (C i Folhas’ kgCm™?; Eq. 21) e de sua area especifica foliar (SLA - agora

sendo um atributo funcional variante do modelo e ndo mais um célculo empirico):

LAl =C_  xSLA (19)

folha

Pelo fato de no modelo CAETE ser um aprimoramento do CPTEC-PVM2, e neste, o
dossel ser subdividido em sun e shade (divisao descrita mais detalhadamente no apéndice

Al), o LAI é também subdividido em LAIsun(mzfolham'zérea; Eq. 20) e LAl
(m*folhaméarea; Eq. 21), sendo calculados como:

—kZ]LAI

_ 1-—e
LAI, =7 (20)
LAI, = LAl — LAI 21)

A respiragdo autotrofica (RA; kgCm™ano™”; Eq. 22) é dividida em respiragdo de
crescimento (Rg; kgCm?ano™'; Eq. 23) e respiragdo de manutengdo (Rm; kgCm™ano; Eq.

24; RYAN, 1991a, 1991b):
RA = Rg + Rm (22)

A Rm ¢ calculada baseada no conteudo de nitrogénio de cada compartimento, tendo
como base a abordagem utilizada em Ryan (1991a), e na quantidade de carbono alocada em

cada compartimento, ondenc]_representa a razdo N:C (kgNkgC™) para cada compartimento j;
C ij(kng‘zano‘l; Eq. 26) representa a quantidade de carbono em cada compartimento jpara

cada PLS; e T(°C) ¢ a temperatura média anual.

Rm = Z[nchij27exp(0. 077)] (23)
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A Rg(kgCm?ano”; Eq. 24) é baseada em RYAN (1991a, 1991b) e sua formula
considera que o custo metabdlico da respiracdo de crescimento de cada tecido consome
carbono igual a um quarto do carbono incorporado no novo tecido (diferenca entre o

contetido de carbono no tempo t (C l,],t) e o conteudo de carbono no tempo t — 1 (C ijt—1);

kgCm2ano™'; Eq. 26):

Rg =125, , = C ) (24)

ijt—1

A produtividade priméria liquida (NPP; kgCm™ano™; Eq. 25) é calculada a partir da
diferenca entre a fotossintese (GPP; kgCm™ano'; Eq. 12) e a respiracdo autotrofica (RA;

kgCm2ano™'; Eq. 22):
NPP = GPP — RA 25)

O modelo CAETE considera 3 compartimentos vegetais para a alocagdo de carbono:

folhas, tecidos lenhosos acima do solo e raizes finas. A quantidade de carbono (C o kgCm™;

Eq. 27) em cada compartimento jda planta para um determinado PLS i em um determinado

tempo t:

ac . C.
—~ = a, NPP — & (26)

dt .
bj

onde aij(%) representa a fragdo da NPP alocada para cada compartimento vegetal para cada

PLS e Tl,j(anos) descreve o tempo de residéncia do carbono em um compartimento.

A continuagdo do fluxograma apresentado com a conexdo entre as novas

implementagdes e os outputs do modelo esta detalhada na figura 10.
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Figura 10. Sequéncia detalhada da conex@o entre o modulo de fenologia com os outputs do modelo.
As caixas retangulares representam formulas implementadas no modelo; as caixas cinzas representam
os outputs que foram observados no presente projeto juntamente com as setas mais demarcadas,
enquanto as setas mais fracas determinam conexdes com outros processos.

Ademais, ¢ apresentado agora como o efeito da idade foliar e sistema hidraulico das
plantas influenciam a perda foliar no modelo: A perda foliar no modelo CAETE acontece
quando a taxa de respiragdo ¢ maior que a taxa de assimila¢do de carbono, ou seja, o ponto
em que as folhas ndo podem mais se pagar, de modo que consomem mais carbono do que
produzem - representado por um mecanismo de déficit de carbono ja desenvolvido
anteriormente. No momento em que essa condicdo se torna verdadeira, esse déficit de
carbono passa por um componente de reserva deste nutriente, e caso o componente de reserva
ndo supra o déficit, ¢ feito um balanco de massa que tira biomassa alocada nos
compartimentos. Com o novo mddulo fenologico desenvolvido, o balango de massa foi
alterado para que haja penalizacdo somente para o compartimento foliar, pois em teoria as
plantas desprendem os 6rgdos periféricos primeiro (como as folhas) visto que a reposicao da
mesma ¢ significativamente menos custoso comparado a 6rgaos centrais como o caule. Dessa
forma, o déficit de carbono agora é compensado em 80% na coorte de folhas senescentes, e
os 20% restantes ¢ dividido e compensado nas demais coortes - visto que essas apresentam
maior custo para a planta comparado as folhas senescentes.

Sabendo entdo que a assimilagdo de carbono ¢ determinada de forma direta e indireta

pela idade foliar e hidraulica da planta, caso haja um stress hidrico, por exemplo, a ponto de
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reparametrizar a fotossintese de modo que a assimila¢ao de carbono nao compense o que esta
sendo gasto para a respiragdo autotrofica, isso ¢ compensado com uma perda foliar

caracterizada pela redugdo de biomassa descrita anteriormente.

4.1.4 Spin up

A quantidade de carbono nos compartimentos para inicializacdo do modelo é obtida
através do spin-up, caracterizado como um processo de equilibrio. Nos DGVMs, esse
processo ¢ feito a partir de um espacgo temporal utilizado como controle rodado em loop até
que se atinja a estabilizagao dos pools da vegetacao e do solo. No spin-up do CAETE, o
modelo rodou 390 anos na sequéncia de dias entre 1979-01-01 e 1989-12-31 com a
concentragdo de CO, fixada no ano de 1983. A partir desse momento, o modelo est4 pronto
para iniciar a experimentacao com a aplicagdo do tempo histérico dos inputs, que vai de 1979

até 2016 - citado anteriormente na se¢ao 4.1.2.

4.1.5 Sensibilidade do modelo

A fim de gerar estratégias de vida fidedignas, o range de valores de cada atributo
funcional incluso no CAETE ¢ proveniente da literatura através de artigos cientificos e banco
de dados de atributos de plantas TRY (KATTGE et al., 2011). Essa plataforma tem como
objetivo quantificar e dimensionar a diversidade global dos atributos das plantas, e assim,
oferece faixas de valores empiricas disponiveis também para a floresta Amazonica. Os
valores dos atributos sdao amostrados a partir dessas faixas empiricas de acordo com a
distribui¢do de suas curvas de abundéncia, e seguidamente sdo randomizados para produzir as
combinag¢des dos mesmos e formar as diferentes PLSs. Essa etapa se da por um algoritmo de
randomizagdo desenvolvido por Jodo Paulo Darela Filho (ndo publicado).

Com isso, a sensibilizacdo do modelo foi feita a partir de um conjunto de simulagdes
com diferentes quantidades de PLSs amostradas do potencial espaco funcional (50, 100, 500
e 1000), em que cada conjunto contém 3 simulagdes e ¢ inicializado com diferentes PLSs
construidas aleatoriamente a partir desse espaco funcional. Visto a necessidade de otimizacao
de tempo, as rodadas foram realizadas para um conjunto de 60 células de grade localizadas na
Amazonia central. As andlises foram voltadas para a produtividade primaria liquida (NPP) e
sobrevivéncia das PLSs. No final de cada conjunto, foi feito uma média aritmética simples
para obter um valor unificado e facilitar a visualizagdo do desvio-padrao envolvido. A
finalidade desse processo ¢ encontrar a quantidade de PLSs ideal para a realizacdo das

rodadas do modelo, de modo que as mesmas sejam factiveis, similares e com o menor desvio
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padrdo. Visto o desvio padrao da sobrevivéncia parecido para a quantidade de 500 e 1000

(Figura 11) e o menor desvio padrao da NPP (Figura 12), as rodadas controle e de aplicacao

foram realizadas com 1000 estratégias de vida.
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Figura 11. Desvio padrdo do minimo (min - vermelho), maximo (max - verde) e média (mean - azul)

da sobrevivéncia das estratégias de vida para as diferentes rodadas com 50, 100, 500 e 1000.
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Figura 12. Desvio padrdo da produtividade primaria liquida (NPP) ao longo do tempo para as
diferentes rodadas com 50 PLSs (laranja), 100 PISs (verde), 500 PLSs (vermelho), 1000 PLSs (roxo).

A linha azul ¢ o controle que ndo considera o desvio padrao.
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4.1.6 Sobrevivéncia das PLSs nas células de grade

A sobrevivéncia de uma PLS na célula de grade se da pela presenca sincrona de uma
quantidade de carbono minima nos compartimentos de folhas e raizes, visto que os mesmos
sd0 extremamente necessarios para o processo fotossintético. Através do filtro ambiental,
cada célula de grade restringe a permanéncia ¢ o desempenho das PLSs, ja que as condigdes
ambientais nas mesmas tendem a mudar conforme a mudanca do clima. Dessa forma, as
distintas condi¢des climaticas podem estimular a produtividade em certas combinacdes de
atributos funcionais, e simultaneamente levar a exclusdo de outras por serem incapazes de se
adequar. A partir do momento em que uma PLS ¢ excluida, a mesma nao ¢ mais considerada

como uma possibilidade de ocupar esta célula de grade.

4.1.7 Ocupagdo das PLSs nas células de grade - a permuta de Biomass-ratio para
Fractional-Projective-Cover

Anteriormente, 0 CAETE seguia uma abordagem que considerava a biomassa relativa
de cada PLS para estabelecer o escalonamento dos fluxos biogeoquimicos e a ocupacao de
cada estratégia de vida na célula de grade, baseada na hipotese biomass-ratio (GRIME,
1998), também utilizada no JeDi-Model (PAVLICK et al., 2013). Esta hipotese prediz que os
efeitos imediatos dos atributos funcionais de uma espécie sdo proporcionais a contribui¢do
relativa desta espécie a biomassa total da comunidade. Grime (1998) defende a existéncia de
evidéncias teoricas e empiricas que propde que através da contribuigdo da biomassa de uma
espécie vegetal na biomassa total da comunidade € possivel prever a dimensao em que essa
espécie influi no funcionamento do ecossistema em questdo. Contudo, tal abordagem pode
favorecer a ocupacdo de combinacdes de atributos referente a espécies hiper-dominantes com
alta alocagdo de carbono (principalmente no tronco), as quais influem nos processos
ecossistémicos (RIUS et al., in prep.).

Dessa forma, uma nova abordagem agora utilizada e desenvolvida por Barbara A. P.
da Rocha Cardeli e Bianca Fazio Rius (ndo publicado) é a de Fractional-Projective-Cover
(ou FPC de um “PLS-médio”), na qual a ocupagdo na célula de grade se da agora pela area do
PLS-médio. Essa abordagem ¢ similar a utilizada no modelo de vegetacao LPJ (SITCH et al.,
2003) denominada “individuo médio” (em inglés average individual), que proporciona uma
alternativa simplificada de escalonar em uma célula de grade os processos que agem a nivel
de individuo vegetal para nivel de populagio. O CAETE ndo simula individuos, entdo é

considerado nesta versdo atual que a ocupacao da célula de grade se d4 por um mosaico de

58



PLS-médio, em que a area de ocupacdo de cada um ¢ denominada ‘“cobertura projetiva

fracionada” (em inglés Fractional Projective Cover).

4.1.8. Distribui¢do de frequéncia dos atributos funcionais variantes e varidveis
biogeoquimicas

A produ¢do de uma quantidade consideravel de PLSs permite a avaliagdo do
comportamento de distribuicdo dos atributos funcionais, analisando suas curvas de frequéncia
de ocorréncia dentro das comunidades vegetais (Figura 13). Tais analises fornecem
informacdes essenciais a respeito da dinamica vegetativa, tais como a influéncia das
condi¢des ambientais no comportamento ecofisioldégico das plantas e como as mesmas
responderdo as alteragdes ambientais impulsionadas pelas mudancgas climaticas - no caso,
reducdo da precipitagdo. Essas respostas podem se alterar dentre as comunidades vegetais
visto que uma mudanca nas condi¢cdes ambientais permite que novas estratégias de vida
sejam mais adaptadas e frequentes, enquanto outras serdo menos favorecidas ou até excluidas
da célula de grade (PAVLICK et al., 2013). Com isso, altera¢des nos padrdes de formato,
média e amplitude das curvas de frequéncia dos atributos funcionais podem indicar mudangas
na composi¢do funcional da comunidade e flexibilidade das estratégias de vida diante das

novas condi¢des ambientais (DIAZ et al., 2007).

Parametro a

t0 Mudangas na média tl
Parémetro b y T Aumento da
% variabilidade

Frequéncia entre PLS

;. Mudangas na media

Parametro ¢ e variabilidade

Frequéncia entre PLS

Valor do pardmetro Valor do pardmetro

Figura 13. Exemplificacdo hipotética de possiveis padrdes de curvas de distribuicdo de frequéncia
dos atributos funcionais (parametros a, b e ¢) com valores atuais (linhas s6lidas) e apds a aplicagdo do
modelo com o clima futuro (linhas pontilhadas). Retirado de: PRADO, 2017.

Para tal, apés a simulacdo nas condigdes atuais, ¢ utilizado a métrica Community
Weighted Mean (CWM) para escalonar os atributos funcionais e os valores dos processos
ecossistémicos de cada estratégia de vida as células de grade. A partir dessa métrica ¢
calculado os valores médios dos atributos de uma comunidade ponderados pela abundancia

de espécies que se encontram na mesma - no caso, as PLSs. Essa métrica foi utilizada em
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diversos estudos a fim de compreender como os atributos funcionais atuam nas comunidades
vegetais (DIAZ et al., 2007; GARNIER et al., 2004; LAVOREL et al., 2008), ¢ vem sendo
classificada como uma boa métrica para representar o valor esperado de um atributo
funcional em uma amostra aleatéria de uma comunidade (CASANOVES; PLA; DI RIENZO,
2011).

O parametro CWMz para cada atributo/processo z ¢ calculado através do nimero de
estratégias de vida de planta sobreviventes (S) em uma célula de grade j; da abundancia
relativa Ar;; e do valor do atributo funcional/processo Z,;;:

CWM =3 Ar 7. 27)
z,j i=1 ij ij

4.2 Aplicacio do modelo e analise de sensibilidade

A aplicagdo do modelo foi feita com uma reducao em 30% do input de precipitagdo, a
fim de investigar como o modelo se comporta em relacio a fenologia, bem como o
entendimento dos impactos dessa alteragdo climatica nos processos biogeoquimicos. A
porcentagem foi escolhida considerando que estd previsto uma redugdo de 10 a 20% para
regides da Amazodnia localizadas no noroeste do Para, Roraima, Guiana ¢ Venezuela (IPCC,
2013). Essas areas sdo responsaveis por uma fragdo significativa da precipitagdo que ¢
reciclada regionalmente e que eventualmente cai sobre a Amazonia ocidental (ZEMP et al.,

2017).

4.3 Analise de dados e avaliacao do modelo

O desempenho do modelo foi avaliado a partir de sua capacidade de representar
fluxos e estoques biogeoquimicos na regido amazonica. As varidveis relacionadas aos ciclos
biogeoquimicos utilizadas para avaliar o desempenho do CAETE, agora com o modulo de
fenologia implementado, foram produtividade primaria bruta (GPP), produtividade priméria

liquida (NPP), evapotranspiracao e indice de area foliar (LAI).

4.3.1 Produtividade primaria bruta (GPP)

Os dados utilizados como referéncia para comparacdao da GPP foram produzidos pelo
projeto MODIS (Moderate Resolution Imaging Spectroradiometer), em que se utilizam
imagens de satélite para criar estimativas de GPP para o todo globo. Os dados utilizados

foram os mais recentes, com observagdes de produtividade primaria bruta desde 1982 até
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2016 (MADANI et al., 2017). Através do programa ARCGIS10 (ESRI 2011), o mapa
produzido pelos dados MODIS foi posto em resolugdo de 0,5° compativel com o mapa

gerado pelo modelo CAETE.

4.3.2 Produtividade primaria liquida (NPP)

Os dados utilizados como referéncia para comparag¢ao da NPP foram produzidos pelo
projeto MODIS NPP Project (MOD17A3), em que se utilizam imagens de satélite para criar
estimativas de NPP para o todo globo. Os dados utilizados contemplam observacdes para o
periodo de 2000 a 2015 e estdo disponiveis para acesso € uso publico em
https://climatedataguide.ucar.edu/climate-data/modis-gppnpp-project-mod17.  Através do
programa ARCGIS10 (ESRI 2011) o mapa produzido foi posto em uma resolugdo de 0,5°

compativel com o mapa que foi gerado pelo modelo CAETE.

4.3.3 Evapotranspiragdo

Os dados utilizados como referéncia para comparagdo foram produzidos pelo projeto
Evapotranspiracio MODIS Project (MOD16A2), em que se utilizam imagens de satélite para
criar estimativas de ET para o todo globo. Os dados utilizados contemplam observagdes para
o periodo de 2000 a 2010 e estdo disponiveis para acesso € uso publico em
https://ladsweb.modaps.cosdis.nasa.gov/missions-and-measurements/products/ MOD16A2/.
Através do programa ARCGIS10 (ESRI 2011) o mapa produzido foi posto em uma resolucao

de 0,5° compativel com o mapa que foi gerado pelo modelo CAETE.

4.3.4 Indice de drea foliar (LAI)

Os dados utilizados como referéncia para comparagao do IAF foram produzidos pelo
projeto MODIS LAI/FPAR (MODI15A2H) versao 6, em que se utilizam imagens de satélite
para criar estimativas de LAI para o todo globo. Os dados utilizados contemplam observacdes
para o periodo de 2000 a 2005 e estdo disponiveis para acesso e uso publico em
https://ladsweb.modaps.cosdis.nasa.gov/missions-and-measurements/products/ MOD15A2H/.
Através do programa ARCGIS10 (ESRI 2011) o mapa produzido foi posto em uma resolugao

de 0,5° compativel com o mapa que foi gerado pelo modelo CAETE.
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5. RESULTADOS

5.1 Avaliacao do modelo
5.1.1 Indice de drea foliar (LAI)

Para iniciar a andlise da representacdo fenoldgica fornecida pelo modelo CAETE, a
figura 14 apresenta a variagdo temporal interanual comparando a sazonalidade observada
pelo dado de satélite MODIS, pelo modelo com as implementagdes, bem como com o modelo
na versao anterior. Essa andlise foi feita através da média de todos os meses para cada ano
observado (utilizando o mesmo periodo gerado pelo modelo para comparagdo), em trés
regioes geograficas distintas da Amazonia caracterizando diferentes condigdes ambientais
(Figura 11), sendo essas um grupo de células de grade no sudeste (menos imido), central e
norte (mais umido). Com isso, pode-se observar que o modelo CAETE com o novo mddulo
de fenologia apresenta uma melhor simula¢do da sazonalidade do LAI na regido do sudeste
da Amazodnia seguindo o padrdo apresentado pelo MODIS, diferentemente da versao do
modelo sem o modulo fenologico implementado, o qual mostrou uma sazonalidade
evidentemente menos acentuada e sem padrdo interanual. J4 para a regido oeste que
caracteriza uma area mais central da Amazonia mais imida e com menor sazonalidade,
apesar de também apresentar um padriao sazonal, tanto a versdo atual quanto a antiga do
modelo CAETE ndo conseguiram representar a sazonalidade interanual observada pelo
MODIS. Para a regido norte, quando comparado com a versao antiga do modelo, a versao do
CAETE com o modulo fenologico apresentou uma sazonalidade parecida com picos mais
evidentes (também simulado pelos dados de satélite), contudo, o padrido fenologico se

apresentou atrasado a sazonalidade observada.
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Figura 14: Sazonalidade interanual do LAI padronizado (amplitude dividida pelo valor maximo) no
periodo captado pelo MODIS em comparagdo com a sazonalidade representada pelo CAETE +
fenologia e pelo CAETE sem as devidas implementagdes. SE representa o grupo de células da regido
sudeste, O representa o grupo localizado no oeste ¢ N representa o grupo de células de grade
localizadas no norte do bioma Amazdnico. A figura a direita caracteriza os grupos de células de grade
selecionadas para analise da variagdo sazonal.

A figura 15 mostra a amplitude em uma escada de 0 a 1 obtida para as duas versdes
do modelo, bem como para os dados observados pelo MODIS. E possivel notar que a versdo
do modelo com o modulo fenolégico implementado apresentou maior amplitude e
variabilidade espacial quando comparada ao MODIS e a versao antiga, em que as regides sul

e leste apresentaram maior amplitude de valores méximos e minimos.
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Figura 15. Média de amplitude do LAI normalizada pelo valor maximo calculado para o periodo de
2001-2005 para o dado observado, versio do modelo com a fenologia e a versdo anterior as
implementagdes.

5.1.2 Produtividade primaria bruta (GPP)

A figura 16 apresenta os padrdes espaciais da GPP simulada pelo CAETE em sua
versdo com a fenologia inclusa (CAETE + fenologia), em sua versdo sem as implementagdes
(CAETE), juntamente ao dado MODIS observado. Para tal, foi obtido a média de todo o
periodo observado em satélite, juntamente com a média desse mesmo periodo para as duas
versdes do modelo. E possivel observar diferenga entre as duas versdes tanto nas variagdes
dos padroes espaciais quanto na amplitude dos valores. A versdo atual apresenta
evidentemente melhor simulacdo de produtividade primaria bruta para as duas condi¢des, em
que a observagdo por satélite mostra valores de GPP por volta de ~6 a 10 KgC/m*ano, a
versdo atual estd em torno de ~5 a 9 KgC/m?/ano, enquanto a versdo sem as implementagdes
ficam em torno de ~3 a 5 KgC/m*ano. Ademais, somente a versdo com a fenologia foi capaz
de captar os gradientes de GPP nas regides de transicdo entre areas mais imidas € menos
umidas do bioma, as quais apresentam menor produtividade. Comparado a versdo anterior,
esta mostra uma produtividade primaria bruta homogénea ao longo de toda a regido, nao
sendo capaz de apresentar gradientes de GPP. Dessa forma, a versdo atual simula uma melhor

variabilidade tanto de valores brutos quanto de padrao espacial.
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Figura 16. Padrdes espaciais de comparagdo (em Kg/m?/ano) entre a GPP simulada pelo o dado
observado, pela versdo do modelo com a fenologia e a versdo anterior as implementagdes.

A figura 17 apresenta a diferenga de valores entre padrdes espaciais da GPP anual
média simulada pelo MODIS com as respectivas versdes do CAETE, bem como a diferenga
entre as versdes do modelo. Quando comparado ao mapa gerado pelo MODIS, as duas
versoes do modelo subestimam a GPP. Entretanto, a diferenga observada na versdo atual é
evidentemente menor comparado a versdo antiga (~3 KgC/m?*/ano para a versdo atual e ~6
KgC/m?/ano para a versdo antiga), sendo visivel também pela alta diferenca entre as duas

versdes (~3 KgC/m*/ano).
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Figura 17. Padrdes espaciais de diferenca (em Kg/m?*/ano) entre a GPP simulada pelo o dado
observado, pela versdo do modelo com a fenologia e a versdo anterior as implementagdes, juntamente
a diferenca entre as versdes do modelo.
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5.1.3 Produtividade primaria liquida (NPP)

A figura 18 apresenta os padrdes espaciais da NPP simulada pelo CAETE em sua
versao com a fenologia inclusa (CAETE + fenologia), em sua versdo sem as implementagdes
(CAETE), juntamente ao dado MODIS observado. Para tal, foi obtido a média de todo o
periodo observado em satélite, juntamente com a média desse mesmo periodo para as duas
versdes do modelo. Pode-se observar que os padrdes espaciais € os valores de produtividade
primaria liquida da versdo do modelo sem o mddulo fenoldgico ¢ mais proxima do observado
por satélite quando comparado a NPP reproduzida pela versdo atual. Entretanto, a versdo do
modelo sem as implementacdes apresenta maior homogeneidade nos valores ao longo do
bioma Amazdnico, enquanto a versdo atual simula uma maior variabilidade espacial desses

valores na regido, apesar de superestimada.
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NPP

80 70 -60 -50 -80 70 60 -50 -80 -70 -60  -50

Figura 18. Padrdes espaciais de comparagdo (em Kg/m*/ano) entre a NPP simulada pelo o dado
observado, pela versdo do modelo com a fenologia e a versdo anterior as implementagdes.

A figura 19 mostra a diferenca entre o dado observado e as respectivas versdes do
CAETE, bem como a diferenga entre as versdes do modelo. Pode-se notar que a diferenga
entre o dado observado e o modelo sem a fenologia estdo mais proximos comparado a
diferenga entre o observado € a versdo atual com ~1 kg/m?/ano a mais. A comparagdo entre as
versdes do CAETE também mostram uma diferenga de ~1 kg/m*/ano de carbono a mais na
versao atual. Contudo, pela versdo atual apresentar maior produtividade primaria liquida, a
regido leste se mostrou menos diferenciada a versdo atual em comparagcdo aos dados

observados.
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Figura 19. Padrdes espaciais de diferenga (em Kg/m?/ano) entre a NPP simulada pelo o dado
observado, pela versdo do modelo com a fenologia e a versdo anterior as implementagdes, juntamente
a diferenca entre as versdes do modelo.

5.1.4 Evapotranspiracado (ET)

A figura 20 apresenta os padrdes espaciais da evapotranspiragdo simulada pelo
CAETE em sua versio com a fenologia inclusa (a), comparado ao dado observado do
MODIS (b) para a estacdo chuvosa e seca do bioma Amazonico. Para tal, foi obtido a média
mensal de todo o periodo observado em satélite, juntamente com a média mensal desse
mesmo periodo para as duas versdes do modelo. A estacdo chuvosa ¢ representada aqui pelo
més de fevereiro, mas ¢ valido salientar que inclui varios meses (janeiro a junho); o mesmo
para a estacao seca (julho a dezembro) representada somente pelo més de setembro, pois sdo
os meses de maior pico para as duas estacdes. Pode-se observar que a versao atual consegue
manter o padrdo espacial observado, com evapotranspiracdo relativamente homogénea em
toda a bacia na estacdo chuvosa e com a regido sul / sudeste apresentando uma redu¢ao na
evapotranspiracdo na estacdo seca. Contudo, o modelo apresenta valores brutos de
evapotranspiragdo subestimados comparado ao observado pelo MODIS (~2 mm/dia). Para
regides mais amenas do bioma, apesar de pouco subestimada, a ET do modelo nao

acompanha o incremento de evapotranspiragao observado.
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Figura 20. Padr3es espaciais de comparagdo (em mm/dia) entre a ET simulada pelo o dado observado
(b) e pela versdao do modelo com a fenologia (a) para a estacdo seca e chuvosa.

5.2 Reducio da precipitacio e seus efeitos nas variaveis biogeoquimicas
5.2.1 Disponibilidade de agua no solo

A figura 21 mostra a distribuicdo espacial da disponibilidade de agua no solo
simulada para a versdo de clima regular e a versdao com precipitagdo reduzida em 30%, bem
como a comparacao da diferenca de valores entre elas. Como esperado, pode-se observar que
a precipitacdo reduzida proporcionou uma diminuicdo da disponibilidade de agua no solo
principalmente nas areas de transicdo para uma condicdo ambiental menos tmida (sul -
sudeste da Amazdnia). O gradiente espacial de agua no solo se d4 pela representagdo dos
diferentes tipos de solo, juntamente com as condi¢des ambientais de cada regido. A partir do
terceiro, mapa a diferenca entre a aplicacdo do modelo com a condig@o controle se torna mais
evidente. Este mostra que de maneira ampla houve uma redugdo em toda a regido, mas de
forma mais significativa na parte menos imida, em que agora abrange uma regiao maior com
menor disponibilidade de 4gua no solo adentrando a parte central da Amazonia. Para as
regides mais umidas, uma redu¢do de 30% ndo foi suficiente para afetar de forma

significativa a disponibilidade de agua do ambiente.
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Figura 21. Padroes espaciais de comparagao e diferenca (em mm/dia) entre a agua no solo simulada
pela versdo do modelo com clima regular e a aplicagdo do mesmo com precipitagdo reduzida em 30%.

5.2.2 Produtividade primaria bruta (GPP)

A figura 22 mostra a distribui¢do espacial da GPP simulada para a versdo de clima
regular e a versdo com precipitacdo reduzida em 30%, bem como a comparacao da diferenca
de valores entre elas. Como esperado, o padrao espacial também se manteve para o processo
de produtividade primaria bruta nas regides mais afetadas pela reducdo na precipitacio e
consequentemente na disponibilidade de 4gua no solo, que foram as regides do sul e sudeste
de transicdo. E possivel observar uma reducdo da GPP para essas areas, juntamente com a
maior expansdo de regides que apresentaram menor produtividade se adentrando para a parte
central da Amazdnia. Para as areas mais umidas, no geral, uma reducdo de 30% nao foi
suficiente para afetar de forma significativa a produtividade do ecossistema, mas para as

areas afetadas essa redugio se apresentou em torno de ~2-3 KgC/m?*/ano.
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Figura 22. Padrdes espaciais de comparagdo e diferenga (em KgC/m?/ano) entre a GPP
simulada pela versdo do modelo com clima regular e a aplicagdo do mesmo com precipitacao

reduzida em 30%.

5.2.3 Produtividade primaria liquida (NPP)

A figura 23 mostra a distribui¢do espacial da NPP simulada para a versdo de clima

regular e a versdo com precipitagcdo reduzida em 30%, bem como a comparacao da diferenca

de valores entre elas. Para esta varidvel biogeoquimica, apesar de também mostrar leve uma

redu¢do (em torno de ~1 KgC/m?*/ano evidenciado pelo mapa de diferenca), os valores da

distribui¢do espacial se apresentam inversos aos observados. Para as regides menos iimidas, a

produtividade primaria liquida se mostrou maior comparado as regides mais Umidas do

bioma.
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Figura 23. Padrdes espaciais de comparagdo e diferenga (em KgC/m*/ano) entre a NPP simulada pela
versdao do modelo com clima regular e a aplicagdo do mesmo com precipitagdo reduzida em 30%.

5.2.4 Indice de drea foliar (LAI)

A figura 24 mostra a distribuicao espacial do indice de area foliar simulada para a
versdao com clima regular e a versdo com precipitagdo reduzida em 30%, bem como a
comparagdo da diferenca de valores entre elas. Como esperado, pode-se observar uma
reducdo evidente do LAI acompanhando a diminui¢do da disponibilidade de 4gua no solo nas
regides de transi¢do para ambientes menos umidos, como mostrado anteriormente,
juntamente a maior expansdo de areas que apresentaram menor LAI adentrando a parte
central do bioma. O terceiro mapa possibilita observar que a redu¢do na precipitacdo afetou
grande parte do indice de area foliar ao longo de toda a regido amostrada, sendo essa em ~5
m*m? para a regido sul/sudeste. E valido lembrar que apesar dos valores brutos de medigdo
ndo representarem a observagdo de campo e satélite, o mdodulo de fenologia foi capaz de

simular a sazonalidade interanual para essas regides menos umidas afetadas.
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Figura 24. Padrdes espaciais de comparagio e diferenga (em m?/m?) do LAI simulado pela versdo do
modelo com clima regular e a aplicacdo do mesmo com precipitacdo reduzida em 30%.

5.2.5 Evapotranspiragdo (ET)

A figura 25 mostra a distribuicdo espacial da evapotranspiragdo simulada para a
versdo de clima regular e a versdo com precipitacdo reduzida em 30%, bem como a
comparagdo da diferenca de valores entre elas. Pode-se notar que o padrio de efeito
observado se mantém também para essa variavel biogeoquimica, acarretando em uma
reducdo da evapotranspiragdo do ecossistema para as regides que apresentaram menor
disponibilidade de dgua no solo e consequentemente menor indice de area foliar. Como
observado nos dois primeiros mapas ¢ melhor evidenciado pelo terceiro, ha um aumento das
regides que apresentaram redugdo na evapotranspiragdo, também acompanhada pela
disponibilidade de agua no solo de LAI mostrado anteriormente, sendo essa de 0.4 mm/dia.
Para as regides mais imidas, uma redu¢do de 30% ndo foi suficiente para afetar de forma

significativa a evapotranspiracao do ecossistema.
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Figura 25. Padrdes espaciais de comparagdo e diferenca (em mm/dia) entre a ET simulada pela
versdao do modelo com clima regular e a aplicagdo do mesmo com precipitagdo reduzida em 30%.

6. DISCUSSAO

6.1 A implementacio do médulo fenolégico melhorou a sazonalidade do LAI?

O modelo com a inclusdo do componente fenoldgico apresentou uma melhor
simula¢do da sazonalidade do indice de area foliar observada na regido sudeste da Amazonia
quando comparado a versdao antiga do modelo, o qual ndo apresentou um padrao sazonal e
consequentemente ndo apresentou similaridade ao dado do MODIS para essa regido. Para a
regido oeste e norte, as duas versdes do modelo falharam em acompanhar a sazonalidade
observada, mesmo com a versdo atual apresentando uma sazonalidade mais similar para a
regido norte do bioma. Possivelmente isso se da pelo fato de o modelo nao considerar outros
drivers fenologicos que possam determinar de forma mais significativa essas regides do que a
disponibilidade de 4gua no solo (as regides de maior sazonalidade associadas a
disponibilidade hidrica sdo facilmente visualizadas na figura 12). Para a regido sudeste, em
que se observa uma sazonalidade mais demarcada caracterizada por uma regido menos
umida, a disponibilidade hidrica no solo se torna um gatilho ambiental significativo o
suficiente para que a inclusdo do moddulo fenologico - que foi desenvolvido para ser
impulsionado principalmente por esse driver - seja capaz de simular notoriamente melhor a

sazonalidade observada nesta regido. J& para as dreas mais umidas, a disponibilidade de agua
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no solo ndo se torna um fator significativamente determinante para o padrdo fenologico visto
que mesmo na estacdo seca hd provisdo de 4dgua suficiente para que as arvores continuem
realizando o processo fotossintético. Alguns estudos de satélite (HUETE et al., 2006;
MYNENI et al., 2007; SALESKA et al., 2007) e de campo (WAGNER et al., 2017), discutem
que a dinamica do dossel tropical de florestas imidas da Amazdnia também ¢ impulsionada
pela radiacdo, dado a observacdo de um maior indice de area foliar na Amazonia central
durante a estagdo seca. Isso se da pois a disponibilidade de agua no solo ndo ¢ um fator
limitante, e com isso, a dindmica sazonal do dossel segue para outro fator ambiental que
serve como gatilho das estratégias fenologicas: a radiacdo (ELLIOT et al., 2006; MYNENI
etal., 2007; RIVERA et al., 2007).

Ademais, o modelo com as novas implementagdes foi capaz de apresentar um padrao
de distribui¢do espacial mais evidente com maior amplitude de valores principalmente para as
regides menos umidas da Amazonia localizadas no leste / oeste, quando comparado mais
especificamente a versdo anterior do modelo que simula um indice de érea foliar
consideravelmente homogéneo para todo o bioma Amazdnico. Apesar de este ndo apresentar
uma sazonalidade demarcada nas condi¢des ambientais e consequentemente no LAI (como
ocorre em outros biomas), foi indicado que as regides leste e sul da Amazdnia apresentam um
componente deciduo maior (CALDARARU; PALMER; PURVES, 2012), caracterizando a
distribuicdo espacial de maior amplitude do LAI capturado agora com as novas
implementagdes desenvolvidas no modelo.

Contudo, ¢ necessario melhoria no novo médulo fenoldgico implementado para que o
mesmo consiga representar também outras regides da Amazonia. Duas possibilidades seriam:
desenvolver formulacdes que determinam o indice de area foliar e que sejam impulsionadas
pela radiacdo, para que possa observar um aumento do LAI de forma antecipada ao crescente
aumento da radiacdo fotossinteticamente ativa (PAR) na estacdo seca, como observado
(MYNENI et al., 2007); e tornar a curva de capacidade fotossintética pela idade da folha
flexivel para que possa representar uma maior plasticidade de estratégias, representando
melhor um ambiente tdo heterogéneo como a Amazonia.

E necessario salientar que em regides tropicais, o monitoramento por satélite é
geralmente obstruido por nuvens, dado que a Amazdnia apresenta um regime de precipitacao
maior que 2.000 mm/ano (MALHI, et al., 2004). Dessa forma os dados do MODIS podem
ndo prover observagdes consistentes sobre a floresta Amazonica. Essa questdo contribuiu
para conclusdes inconsistentes entre diversos estudos na mesma area de estudo do presente

projeto (HASHIMOTO, et al., 2021).
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6.2 - Reducio da precipitacio e seus efeitos nos fluxos biogeoquimicos

Uma reducdo de 30% na precipitagdo foi suficiente para determinar um padrdo
interessante de efeitos em cadeia nos ciclos biogeoquimicos. Pelo fato de as novas
implementagdes proporcionarem uma variabilidade espacial mais demarcada ao longo da
regido, foi possivel observar diferentes efeitos nas diferentes regides. A redugdo na
precipitagdo, como esperado, afetou diretamente a provisdo de 4gua no solo principalmente
na parte em que ja se observa uma menor disponibilidade de dgua naturalmente, implicando
em um aumento nas areas que apresentaram uma reducao dessa provisao abrangendo parte da
Amazonia central, que em um clima regular apresentou maior disponibilidade de agua. As
analises em cadeia seguird a forma em que o modelo calcula tais processos, e visto que a
regido mais evidentemente afetada apresentou de forma geral uma boa simulagdo espacial das
variaveis biogeoquimicas e sazonalidade interanual do LAI, ¢ valido considerar as possiveis
alteracdes como consistentes pelo menos nessa parte do bioma.

Os desenvolvimentos do sistema hidraulico, efeito da idade foliar e dinamica do
carbono foram feitos com a finalidade central de afetar direta ou indiretamente a taxa
fotossintética a nivel foliar. Como os processos hidraulicos sao determinados de forma direta
pela provisao de agua no solo, foi possivel observar uma redugdo também na produtividade
primaria bruta do ecossistema (GPP) para essa regido expandida do sul/sudeste da Amazonia,
as quais tiveram a provisao de agua reduzida pela diminui¢do no regime de chuva.

Ao contrario da GPP, a produtividade primadria liquida apresentou valores mais altos
para essa regido afetada comparado ao restante do bioma. Sabendo que a NPP ¢ a GPP menos
a respiracdo autotrofica, € valido concluir que as estratégias de vida estabelecidas nesta area
apresentam menor respiragdo autotréfica. Essa condi¢do ¢ valida dado que o controle da
respiragdo autotrofica ¢ determinada fortemente pela disponibilidade de substrato disponivel.
Se h4a menor produtividade primdaria bruta decorrente da reducdo na agua do solo,
consequentemente ha menos fotossintato disponivel para a atividade respiratoria, ¢ dessa
forma, a maior NPP observada pode estar sendo determinada pelo déficit de substrato
disponivel para a realizagdo do processo respiratorio. Ademais, na respiragcdo autotrofica,
uma parte do fotossintato disponivel ¢ utilizado para crescimento (relacionado aos processos
biossintéticos de produg¢do de biomassa), entdo consequentemente afeta a quantidade de
carbono disponivel para ser incorporado aos compartimentos de folha tronco e raiz; e outra
parte ¢ direcionado a manutencdo de proteinas, principalmente a rubisco, que ¢ quem faz a
fixacdo de CO, da atmosfera para a inicializagdo do ciclo de Calvin na fase escura do

processo fotossintético. Dessa forma, nessa regido observada, as condigdes ambientais ndo
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favorecem o investimento em biomassa e fotossintese, limitando o substrato para a respiracao
e consequentemente demarcando uma maior NPP. Sendo vélido considerar também a
possibilidade de haver um direcionamento maior de carbono para as raizes, como uma
estratégia de obtencdo de agua nessas regides em que a provisdo desse substrato diminuiu.
Contudo, Powell et al. (2013) comparou previsdes de modelo de fluxos de carbono na floresta
Amazonica sujeita a seca experimental e mostraram que os modelos de vegetacdo
apresentaram declinios na respira¢do autotréfica em uma seca prolongada, discordando da
medicao realizada em um dos locais experimentais. Com isso, salientaram que os modelos
que ndo incluiam uma resposta fenolodgica a seca apresentaram um vié€s na sensibilidade da
produtividade primaria e respiragdo autotrofica (POWELL et al., 2013)

O menor fotossintato disponivel para manuten¢do das enzimas responsaveis pelo
processo fotossintético e investimento em biomassa - valido de conclusao pelas observacoes
das varidveis biogeoquimicas anteriores - salienta também a redu¢ao do indice de area foliar
observado para essa mesma regido da Amazonia em que teve reducdo da provisao de agua. O
tratamento de seca na Amazonia apresentado em Powell et al. (2013) também mostrou
redu¢do do LAI. Ademais, o mddulo fenoldgico implementado foi desenvolvido para ser
determinado pela disponibilidade de dgua no solo através do sistema hidraulico das plantas,
de modo que o suprimento potencial para transpiracdo ndo seja mais determinado pela
quantidade de agua disponivel e sim pela quantidade de agua utilizada pela planta. Dessa
forma, ja ocorre uma determinacao menos generalizada que afeta de forma mais significativa
a fotossintese e consequentemente todo o processo discutido anteriormente até afetar o
carbono investido para o compartimento foliar.

Embora ndo significativa, foi observado também uma redu¢ao da evapotranspiragdo e
um aumento da regido com menor ET, correspondente a reducgao na provisao de agua no solo.
Levando em consideragao que a evapotranspiracao do ecossistema ¢ determinada tanto pela
evaporacdo da dgua no solo quanto pela transpiracao da planta, e que foi observado para essa
mesma regido uma diminuicdo da dgua no solo decorrente da reducdo da precipitagdo,
pode-se concluir que o fator mais determinante dessa observacao ¢ a transpiragdao vegetal.
Isso ¢ valido dado que a transpiragdo determina cerca de 60-90% do total da ET terrestre;
GOOD et al., 2015; JASECHKO et al., 2013). A reducdo na transpira¢do da planta pode estar
relacionada a trés pontos-chave: o primeiro e mais direto ja foi apresentado anteriormente, em
que no modelo com o modulo fenoldgico, o suprimento potencial para transpiracdo ndo ¢é
mais determinado pela quantidade de agua disponivel e sim pela quantidade de agua utilizada

pela planta; outro ponto se da pela diminuigdao observada da GPP, pois se ha diminui¢ao na
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assimilagdo de carbono, consequentemente também diminui a perda de agua pela abertura
dos estomatos; e terceiro seria a diminui¢do observada do LAI para a mesma regido, ja que
uma maior cobertura foliar tende a aumentar a transpiracdo do ecossistema devido & maior
superficie de estdmatos para a perda de agua (BERNACCHI; VANLOOCKE, 2015);

Essas observagoes estdo concisas com o observado em Longo e colaboradores (2018)
através dos experimentos realizados com o modelo de vegetagdo ED2. Para areas mais
umidas com alta precipitacio da Amazodnia, possivelmente uma redugdo moderada no regime
de chuva ndo seja suficiente para projetar um stress hidrico, impactos na biomassa e reducao
da evapotranspiracdo, pois a estacdo chuvosa ¢ suficiente para recarregar o solo, e em
cenarios secos pode apenas diminuir o escoamento de agua (LONGO et al., 2018). As
projecdes do presente projeto mostram as areas mais umidas da Amazonia sem impactos
evidentes da reducdo na precipitacdo nos processos apresentados. Todavia, Longo e
colaboradores destacaram uma menor resiliéncia das florestas menos imidas da Amazonia
frente a reducdo de 15% na média de precipitagdo anual, destacando alta limita¢do a
disponibilidade hidrica do solo visto a perda de biomassa e reducdo na evapotranspiragao.

Consistente com o observado pelo modelo de fenologia.

6.3 - Possiveis feedbacks dos efeitos nos ciclos biogeoquimicos no indice de area foliar
para a regulacio do clima global

De forma geral, uma reducao de 30% na precipitagdo proporcionou uma maior regiao
em condi¢gdes mais secas, acarretando em uma redugdo em grande parte dos processos que
determinam os ciclos biogeoquimicos e no indice de éarea foliar. Sabendo que uma maior
cobertura de folhas absorve mais radiagdo fotossinteticamente ativa e aumenta a
produtividade do ecossistema (CHEN et al. 2019), que por sua vez aumenta o papel da
vegetacdo como sumidouro de carbono e regula as altas emissdes antropicas de CO,,
desacelerando o aquecimento global (SHEVLIAKOVA et al., 2013), presume-se que a
Amazodnia reduzird sua funcdo essencial de atuar como sumidouro de carbono visto que
houve uma expansdo da regido com menor indice de area foliar e produtividade primaria
bruta, impactando no balanco de carbono do ecossistema, e por fim, a [CO,] atmosférica.

A diminui¢do na evapotranspiragao observada para uma area maior da Amazonia com
a reducdo da precipitacdo, pode influenciar de certa forma o regime de precipitagdo e o
abastecimento de agua para todo o continente, dado que esse ¢ determinado pela
evapotranspiragao da floresta (o chamado Rios Voadores). Em ambientes imidos como a

Amazonia, entende-se que as taxas de ET sejam responsaveis por até 50% da precipitacio
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local (BETTS et al., 2004). Uma reducdo da evapotranspiracdo pode aumentar também a
temperatura da superficie devido a reducdo de calor latente e aumento de calor sensivel a
superficie (DAVIN; NOBLET-DUCOUDRE, 2010), embora a menor formagdo de nuvens
leve a uma reducgdo na radiacdo de ondas longas emitidas ou refletidas na baixa troposfera.
Contudo, o maior vapor de 4gua aumenta a temperatura pois retém mais radiacao de onda

longa e reemite a mesma para a atmosfera (DEVARAJU et al., 2018).

7. CONCLUSAO

No presente trabalho foi apresentado o desempenho do novo moédulo de fenologia
implementado no modelo CAETE - o qual se utiliza de uma abordagem baseada na
variabilidade dos atributo funcionais - através de um sistema hidraulico,
ontogenia/desenvolvimento foliar e dindmica de carbono desenvolvido dentro do modelo para
que estes determinem de certa forma o indice de area foliar. Ademais, o modelo atual foi
comparado com a versdo anterior em sua capacidade de representar o LAI e as variaveis
biogeoquimicas, bem como a comparagdo da versdo atual em um clima regular e a aplicagao
do mesmo com uma redugdo da precipitagdo em 30% para essas mesmas variaveis.

Ao comparar as duas versdes do modelo, notamos que a inclusdo da fenologia
melhorou a representagdo da sazonalidade interanual do indice de éarea foliar para é4reas
menos umidas do bioma quando baseado em dados de satélite proveniente do MODIS, bem
como obteve uma maior representacdo da amplitude do LAI visto que gerou maior
variabilidade espacial e amplitude para as regides leste e sul (areas que se observam espécies
semideciduas), que consistem o primeiro objetivo especifico. Entretanto, para outras regides
(e.g. oeste e norte), o modelo com o novo moédulo ndo conseguiu captar corretamente a
sazonalidade interanual observada, possivelmente pela fenologia nessas areas serem
determinadas principalmente pela radiagdo, ja que agua no solo nao € um fator limitante.

A redugdo na precipitagdo em 30% levou a uma redu¢do da disponibilidade de dgua
de forma mais significativa na parte sul da Amazonia (onde ja se observa menor umidade do
solo), juntamente com um aumento das areas com menor provisdo hidrica se adentrando a
parte central da floresta. Essa implicagdo resultou em uma reducdo de forma geral na GPP,
com efeitos mais evidentes nessa regido menos umida ampliada. Ao contrario, apesar de
reduzida, a NPP se apresentou maior nessas regides possivelmente por uma reducdo do

processo de respiracdo autotrofica decorrente de menos fotossintato disponivel para investir
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em manutengdo de enzimas responsaveis pela fotossintese e investimento em biomassa.
Decorrente disso, também foi observado uma redugdo no indice de area foliar e a
evapotranspiragdo do ecossistema nessa parte geografica. Assim, a alteragdo climatica
determinou os processos de ciclagem biogeoquimica que consistem no segundo objetivo
especifico.

A principal contribui¢cdo se d4 em uma maior representagdo da variabilidade espacial
ao longo do bioma Amazonico, visto que a versdo sem as implementagdes simula toda a area
de forma bem homogénea. Essa variabilidade espacial proporcionou analises mais especificas
por regides dos impactos da precipitacao reduzida. Dado que a mesma afetou principalmente
a parte sul/sudeste da Amazonia, e essa obteve uma simulagdo realistica da variabilidade
sazonal observada, conclui-se que ¢ valida a discussdo voltada principalmente para essa
regido mais afetada.

Por fim, ¢ importante salientar que ainda existem muitas questdes em aberto sobre a
inclusdo da fenologia em modelos de vegetacdo visto que grande parte desses representam
pouca ou nenhuma fenologia voltada pras florestas tropicais. A abordagem fenologica
utilizada pelo presente trabalho estabelece bases para aplicagdes futuras que possam avangar

ainda mais nessa atual lacuna existente.
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APENDICE A. Formulag¢des do modelo CAETE

Neste apéndice estdo descritas detalhadamente as formulagdes referentes a
fotossintese, introdugdo ao sub-modelo de balango hidrico e a alometria da planta. As
descrigdes da fotossintese foram retiradas de RIUS (2017) e repetidas aqui visto a conexao
com as formulacdes implementadas, dessa forma beneficia o leitor do presente trabalho pois
as informacdes mais importantes ficam descritas no mesmo documento; ja a apresentagao das

relacdes alométricas foram retiradas de CARDELI (2021).

Apéndice A.1. — Formulag¢des do processo fotossintético para plantas C3

A variavel J, (Eq. A1) ¢ calculada como minimo entre J. e J
. P
]P = menorraizde = k2/2 — ]p (]C +]L) +]C]L =0 (A1)

A taxa de fotossintese limitada pela capacidade de carboxilacio da Rubisco (]C;
molCO,m?s™ Eq. A2) ¢ calculada como:

c-T
i

e = VT aragry (A2)

onde V,, (molm?s™'; Eq. A3) ¢ a atividade da enzima rubisco, CL, (Pa; Eq. A6) ¢ a pressao
parcial de CO, no interior da folha, I' (Pa; Eq. A7) ¢ o Ponto de compensacdo da
fotorrespiracao e f3 (Pa; Eq. A9) ¢ a constante de Michaelis-Menten para O,.

A atividade da enzima rubisco Vm (molm™s”; Eq. A3) é dependente da temperatura

(T; °C) e da taxa maxima de carboxilacao da rubisco (Vcmax; Tabela 2; Tabela 3):

k., (T—k
vcmaxx(k18 10l )

V.= Trexp(k, (T—k_)) (A3)

A taxa de fotossintese limitada pela luz (J I molCO,m™s™"; Eq. A4) ¢ calculada a partir

do Ponto de compensacgdo da fotorrespiracao (I'; Pa; Eq. A7):

Jy =k, = k)L, Cijrk6F (A4)

A taxa de fotossintese limitada pela capacidade de transporte dos produtos

fotossintéticos (J ; molCO,m>s"; Eq. A5):
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J.=kV (AS)
A pressao parcial de CO, no interior da folha (Cl_; Pa; Eq. A6), sendo C a

concentracao atmosférica de CO,:

—_— — r —_—
€=k, -7=(C,—D+T (A6)

O Ponto de compensacdo da fotorrespiragdo (I'; Pa; Eq. A7):

k
M= ——— (A7)

k
(T—k,.)
k xk
8 9

A Constante de Michaelis-Menten para CO, (f 5 Pa; Eq. A8):

_ kyo(T=k,))
f,=k (k) (A8)
A Constante de Michaelis-Menten para O, (f 2 Pa; Eq. A9):

k)

ke (T—
fo=1k (k) (A9)

O déficit de umidade ao nivel da folha (r; kgkg'; Eq. A10) é obtido subtraindo-se a

razao de mistura atual ao nivel da folha (igual a atmosférica; O.685rmax) da razdo de mistura

saturada, em consonancia com o modelo de balango hidrico do CPTEC-PVM (OYAMA;
NOBRE, 2004):

r =— 0.315r (A10)
m

ax

A umidade atmosférica saturada (rmax; kgkg'; Eq. All), dependente da pressdo

parcial de saturagdo do vapor de agua (es T):

o= 0.6225— (A1)

ma ST

A funcao f4 ¢ utilizada no escalonamento da fotossintese no nivel da folha para o
nivel do dossel. No CAETE, a semelhan¢a do CPTEC-PVM2 o dossel é subdividido em sun

. - sun - shade .
e shade, por esse motivo temos a fungao f , ca funcdo f . A parte sun visa representar a
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parte do dossel em que a radiagdo incide diretamente em um angulo de 90° em relagdo a
superficie. J& a parte shade visa representar a parte sombreada do dossel, em que o sol atinge
a superficie em um angulo de 20° representando a chegada de menos radiagdo solar. A
reducdo da radiagdo solar que atinge a parte sombreada se deve, sobretudo, a absor¢do de

grande parte dessa radiagcdo pelas folhas da por¢do iluminada do dossel. A fungao f4 ¢

dependente do valor de indice de area foliar (LAI) e que para acompanhar a subdivisao do

dossel em parte sombreada e parte iluminada também ¢ subdividido em sun (LAlsun;

M2¢10aM-24e0s EQ. 13) € shade (LAI ; M2¢01aM-24005 EQ. 14).

shade’
cun 1_e—k21LAlm
oz (A12)
21
—k_LAI
shade 1—g % shade
forete =t (A13)

Tabela A1: Valores dos parametros k;

Parametro Descricao Valor/unidade
k; Coeficiente de co-limitacao de fotossintese 0.93
k, Coeficiente de co-limitag¢do de fotossintese 0.83
k; Concentragdo atmosférica de oxigénio 21.200 Pa
k, Eficiéncia Quantica 0.08 mol
elétrons/Ein
ks Taxa de espalhamento da luz 0.15
ks Parametro de J; 2
k; Razao entre fotossintese limitada pela luz e pela carboxilagao 0.5
da rubisco
ks Parametro do ponto de compensacao de para fotorrespiracao 5.200
ko Coeficiente de co-limita¢do da fotossintese 0.57
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ki Parametro da fun¢do Q, 0.1

ky, Temperatura de referéncia da fungao Q,, 25°C

k;» Constante de Michaelis-Menten para parametro de CO, 30 Pa
ks Constante de Michaelis-Menten para parametro de CO, 2.1

ki, Constante de Michaelis-Menten para parametro de O, 30.000 Pa
ks Constante de Michaelis-Menten para parametro de O, 1.2

ks Razao maxima entre CO, interno e externo (plantas C;) 0.9

ki, Déficit de umidade critica (plantas C;) 0.1

ks Parametro da taxa de carboxilagdo da rubisco 2

ki Parametro da taxa de carboxilagdo da rubisco 0.3

ks Parametro da taxa de carboxilagdo da rubisco 36°C

ks Coeficiente de extingdo da luz para parte “sol” do dossel 0.5/sen(90°)
ks, Coeficiente de extingdo da luz para parte “sombra” do dossel 0.5/sen(20°)

Apéndice A.2. — Sub-modelo de balanco hidrico

Detalhes mais precisos deste sub-modelo podem ser encontrados em Oyama & Nobre
(2004) e Saxton & Rawls (2006). O artigo de Saxton & Rawls (2006) foi utilizado para
estimar a agua no solo em trés condi¢des considerando diferentes tipos de solo: do conteudo
de agua saturada do solo; de Capacidade de Campo (da sigla em inglés FC para Field
Capacity), que indica a condi¢ao do solo timido incluindo toda a 4gua que pode conter contra
a gravidade; e de Ponto de Murcha Permanente (da sigla em inglés PWP para Permanent
Wilting Point) que indica a condig¢@o do solo seco na qual a planta ndo consegue mais extrair
agua.

Atualmente sdo consideradas duas camadas de solo, com a primeira de 0 a30 cmea

segunda de 30 cm a 100 cm. A disponibilidade de dgua no solo (W; adimensional; A14) ¢
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calculada a partir do teor de 4gua no solo (8; mm) pelo teor de 4gua saturada (6s; mm) que
entram como input do modelo através do Harmonized World Soil Database (v. 1.2;
http://www.fao.org/soils-portal/soil-survey/soil-maps-and-databases/harmonized-world-soil-d

atabase-v12/en/):

W=6/6 (A14)

Apéndice A.3. — Formulacdes da alometria
A alometria relacionada a arquitetura da planta envolve o crescimento em altura (H;
m; A15), que considera duas constantes alométricas K, € Kyioms com valores fixos de 40.0

e 0.5 e o diametro do caule (Diam; cm; A17):

. kallom3

H=K,  xDiam " (A15)

A area que compde a copa (Ca, m* Al6) ¢ calculada através de duas constantes
alométricas K,,m € *™ que possuem valores fixos de 100 e 1.6, e pelo didmetro do caule

(Diam; cm; A17):

Krp

Ca = Kallom1 x Diam - (A16)

Ja o didmetro do caule (Diam; cm; A17) ¢ calculado pela quantidade de carbono no

caule (Cgen; kgC) e pela densidade da madeira (WD; g/cm?®):

Diam =4 + C_/(WDx3.14x40)" """ (A17)
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