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RESUMO

A teoria de Escala Metabolica (MST) teve inicio com os trabalhos de West, Brown
e Enquist que desenvolveram um modelo quantitativo que utiliza das restri¢oes biofisi-
cas, geometria fractal e relagoes alométricas para compreender a forma e atributos dos
individuos que apresentam uma distribuicao de redes. Ao aplicar no sistema ecoldgico
pode-se realizar previsoes sobre a estrutura e gasto metabodlico nas trocas gasosas em
nivel de individuo como em nivel de comunidade. Entretanto apos 24 anos de existéncia
ainda nao é bem aceito, sendo criticado sobre seu ambito de validade e desvios entre os
valor tedrico com os dados obtidos em campo. O objetivo deste trabalho foi confeccionar
uma revisao da literatura do tipo integrativa dos tltimos cinco anos de aplicagao da MST
(2015 — 2020), a fim de estabelecer o estado da arte da teoria identificando os fatores
restritivos que afetam o coeficiente alométrico, uso de novas metodologias nas coletas de
dados e delimitar o ambito de validade para a sua aplicagao na vegetacao do estado de
Mato Grosso, com foco nas espécies do cerrado. Dos resultados destaca-se o uso de sen-
soriamento remoto aliado a metodologia de campo da MST, para o estudo das relagoes
alométricas e trocas gasosas do sistema ecolégico em macro escala, observou-se que existe
a influéncia do estagio de sucessao com as relagoes alométricas do tronco e raizes das plan-
tas. As relagoes alométricas das folhas demonstra ser menos suscetiveis a diversos fatores
externos e internos sendo uma opc¢ao mais confidvel para analise das relacoes alométricas
em arvores, outro assunto recentemente abordado é o uso da MST em plantagoes.

Palavras-chave: Teoria de FEscala Metabolica, MST,revisao integrativa, cerrado Mato-
grossense
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ABSTRACT

- Instituto de Fisica, Universidade Federal de Mato Grosso.

Metabolic Scale Theory (MST) began with the work of West, Brown, and Enquist, who
developed a quantitative model that uses biophysical constraints, fractal geometry, and
allometric relationships to understand the shape and attributes of those required to pre-
sent a network distribution. By applying no ecological system it is possible to carry out
the structure and metabolic expenditure in gas exchange at the individual level as well as
at the community level. However, after 24 years of existence, it is still not well accepted,
being criticized for its scope of validity and deviations between theoretical values, and
data obtained in the field. The objective of this work was to carry out an integrative
literature review of the last five years of MST application (2015 — 2020), in order to es-
tablish the state of the art of the theory by identifying the restrictive factors that affect
the allometric coefficient, use new methodologies in data collection and delimit the scope
of validity for its application in the vegetation of the state of Mato Grosso, with a focus
on species from the cerrado. From the results, the use of remote sensing combined with
the MST field methodology stands out, for the study of allometric relationships and gas
exchanges of the ecological system on a macro scale, it was observed that there is an
impact of the succession stage with the allometric relationships of the trunk and roots of
plants. The allometric relationships of leaves prove to be less susceptible to several exter-
nal and internal factors, being a more reliable option for analyzing allometric relationships
in trees, another recently addressed is the use of MST in plantations.

Keywords: Metabolic Scale Theory, MST,integrative review, cerrado Mato-grossense
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Capitulo 1

INTRODUCAO

A teoria de escala metabolica (TEM ou MST) teve seu inicio com os trabalhos
de West,Brown e Enquist (WEST et al., 1997), esses autores desenvolveram um modelo
quantitativo que utiliza de relagoes alométricas e conceitos de geometria fractal para
estudo da forma e funcao de individuos que apresentam uma distribuicao de rede, seja
sistema circulatorio, respiratorio, rede traqueal de insetos ou sistema vascular em plantas,
esse ultimo o foco de estudo deste trabalho.

No entanto, mesmo apo6s 25 anos de existéncia continua sendo questionado e nao
aceito completamente pela comunidade cientifica por seus valores tedricos previstos terem
desvios grandes comparados com os dados observados. Esse desvios podem estar asso-
ciados ao tipo de vegetagao e estagio de sucessao do ecossistema, porém, esses desvios
nao sao suficientes para refutar a teoria, pois fornece ferramentas fundamentais para a

compreensao de processos biofisicos desde de um tinico individuo até o nivel ecoldgico.

1.1 Probleméatica

Dentro do estudo do balanco de carbono em florestas, faz-se muito uso de relagoes
alométricas para suas estimativas, logo existe a necessidade de compreender como as leis
alométricas variam de acordo com o tipo de floresta estudada. Uma teoria que pode
auxiliar neste tipo de estudo é a Teoria de Escala Metabolica. A MST quando aplicada
para plantas pode fornecer valores especificos de expoentes de escala para varias relacoes
de escala, correlacionando atributos estruturais e funcionais das arvores. A teoria também
se estende para previsoes ao nivel de comunidade, assim deve-se conhecer até onde essa
teoria pode ser valida.

Estudos recentes buscam delimitar o &mbito de validade da teoria, definindo quais
sao os fatores que influenciam nas relagoes alométricas e se esses causam desvios entre
os valores previstos pelo modelo e os dados experimentais. Ao definir o que causa essas
divergéncias pode-se estabelecer qual é o melhor campo de aplicacao e propor estudos

para investigar elementos que possam ser adicionados a teoria de forma que suas previsoes



abranjam maior espectro ecologico.

A relevancia da MST esta associada em sua praticidade de aplicagdo em sistemas
ecologicos para o estudo das dinamicas de sistemas que pode ser observado dentre a quan-
tidade de publicagoes, aplicagoes tedricas e experimentais, justifica-se uma pesquisa do
estado da arte sobre o tema. Entende-se por estado da arte um estudo aprofundado dentro
de uma area de conhecimento analisando a construcao de conceitos, evolugao histérica e
extensoes,com o objetivo de encontrar tendéncias metodologicas e possiveis lacunas ainda

nao exploradas dentro da area de conhecimento.

1.2 Objetivo Geral

Realizar uma anélise investigativa da construcao da Teoria de Escala Metabodlica
(1997-2014) de metodologias propostas e fatores restritivos dos biomas que geram altera-

¢oes no coeficiente alométrico e anélise de 5 anos de aplicagao (2015 - 2020).

1.2.1 Objetivos Especificos

Para atingir o objetivo geral deste trabalho, foram definidos os seguintes objetivos

especificos:

e Revisar a base da teoria e suas principais extensoes para as plantas;
e Discutir a evolucao da aplicacao da teoria nos ultimos 5 anos;

e Dissertar sobre os fatores que influenciam direta e indiretamente as relagoes alomé-

tricas e como devem ser abordados pela teoria.



Capitulo 2

METODOLOGIA NA PESQUISA DO
ESTADO DA ARTE

Pode-se entender que o estado da arte de uma area de conhecimento como uma
revisao da literatura, este possui varias metodologias para a sua aquisi¢ao tais como,
revisao narrativa, sistematica, meta-analise, revisao qualitativa e revisao integrativa. A
base para a construc¢ao de um bom trabalho cientifico estd na revisao da literatura, pois
por meio desta o pesquisador estabelece relagoes com o que outros autores abordam na
area de estudo (FERNANDES, 2016). Esta dissertacao utiliza-se de dois tipos de revisoes
da literatura. A revisao da literatura do tipo narrativa, para o estudo das bases da
construgao do modelo e suas extensoes e a revisao da literatura do tipo integrativa nas
aplicagoes da teoria dos tltimos cinco anos, para o investigar os fatores que alteram o
coeficiente alométrico. Neste capitulo vamos descrever a metodologia utilizada para a

aquisicao de documentos e como estes foram explorados para a construcao do trabalho.

2.1 Estado da arte

O estudo da MST ja possui mais de duas décadas de pesquisas realizadas. Segundo
Neto (2009), toda vez que um campo de conhecimento alcan¢a uma producao quantitativa
significativa, surge a necessidade de empreender estudos sistematicos dessa producao,
visando o conhecimento mais adequado das suas caracteristicas e tendéncias, além de
favorecer sua ampla e adequada divulgacao. O estado da arte pode ser entendido como
um estudo mais aprofundado de um recorte temporal, dentro de uma érea de conhecimento
analisando a construcao de conceitos, evolugao historica e extensoes, com o objetivo de
encontrar tendéncias metodologicas e possiveis lacunas ainda nao exploradas dentro da
area de conhecimento(ANDRE, 2009; TEIXEIRA; NETO, 2012). Este tipo de estudo &
conhecido como "estado da arte"ou "estado do conhecimento".

As pesquisas de estado da arte ou estado do conhecimento buscam mapear, cate-



gorizar e sistematizar a produgao cientifica de uma determinada area do conhecimento.
Isso implica na identificacao dos trabalhos produzidos, por uma metodologia de coleta de
dados e tratamento de informagoes com o intuito de revelar temas que permanecem ao
longo do tempo, assim como os que foram esquecidos, entendendo como a area de conhe-

cimento se adapta aos erros e criticas buscando quais caminhos a pesquisa deve seguir

(ANDRE, 2009; NETO, 2009).

2.2 Revisao Narrativa

Segundo Botelho et al. (2011) a revisao do tipo narrativa pode ser utilizada com
o intuito de descrever o estado da arte sob o ponto de vista teérico ou contextual de
um determinado campo. Nesse tipo de revisao nao ¢ utilizada uma metodologia explicita
para a busca de referéncias e de coleta de dados, na qual os critérios de selecao dos artigos
dependem da interpretacao e analise pessoal do pesquisador. Desta forma, a revisao
narrativa possibilita a aquisicao e atualizacao dos conhecimento sobre um determinado
tema em curto periodo de tempo, porém devido ao fato de nao possuir uma metodologia
especifica nao é possivel uma reprodugao dos dados. J4 UNESP (2015) complementa que
devido a busca pelos estudos nao ser necessario esgotar as fontes de informagoes, esse
tipo de revisao é adequada para a fundamentacao teérica de artigos, dissertagoes, teses,

trabalhos de conclusao de cursos.

2.3 Revisao integrativa

Entre os diferentes tipos de revisao da literatura o método escolhido para a segunda
parte deste trabalho foi a revisdo integrativa pois, segundo Souza et al. (2010) é a mais
ampla abordagem metodologica referente as revisoes, permitindo a inclusao de estudos
experimentais e nao-experimentais para uma compreensao completa do fendémeno ana-
lisado. Esse tipo de revisao tenta sintetizar uma temética, através de uma metodologia
sistemaética e rigorosa a fim de que o revisor analise os dados sejam teoéricos ou experimen-
tais, estudando os conceitos, resultados, criticas e tentativas de refutacoes desses estudos,
de forma a obter um panorama consistente e compreensivel do tema sem que caia em viés
epistemologico da teoria(SOUZA et al., 2010; SOARES et al., 2014).

Para uma revisao da literatura do tipo integrativa, Mendes et al. (2008), Souza
et al. (2010) e Botelho et al. (2011) sugerem que o revisor siga seis etapas para sua

construcao. Essas etapas sao:
1* Etapa: Identificacao do tema e selegao da hipotese;

2% Etapa: Critérios para inclusao ou exclusao de estudos/amostragem;



3* Etapa: Definir informagoes a ser extraidas dos estudos;
4* Etapa: Avaliagao dos estudos incluidos;
5% Etapa: Interpretagao dos resultados;

6* Etapa: Apresentar a revisao do conhecimento ou discussoes.

2.3.1 Investigacao dos fatores restritivos dos biomas

O estudo sobre os fatores restritivos e sua influéncia no coeficiente alométrico foi
dividido em duas etapas, a primeira etapa tem-se que a teoria de escala metabolica (MST)
teve seu inicio com as publicagoes de West et al. (1997), onde utilizou relagoes alométricas
e restrigoes biofisicas para compreender e estimar o metabolismo fluxos de carbono, bem
como auxiliou nos estudos do controle biofisico, evolutivo das plantas e seus processos
ecologicos desde o individuo até o nivel do ecossistema. Embora existam outros modelos
que utilizem relagoes alométricas para a estimar o calculo da taxa metabodlica, a MST é
a que possui mais formas de testar suas previsoes. A segunda etapa buscou-se artigos de
aplicacao da teoria no periodo de 2015 a 2020 pela plataforma google académico. Apos
definir o periodo desejado,

Foram utilizadas as ferramentas de busca "artigos relacionados"e "artigos cita-
dos"que facilitam a procura de artigos de mesma tematica com estudos similares. Como
palavras chaves de pesquisa foram utilizadas "metabolic scaling theory", "ecology", "fo-
rests", "allometry"e "climate". O google académico fornece acesso para diferentes plata-
formas para esse capitulo foram acessadas 11 revistas. Na figura 2.1 pode-se ver como os

artigos estao distribuidos por revista.
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Figura 2.1: Banco de busca de estudos de aplicagdo da MST na ecologia. As plataformas
enumeradas de 1 a 11 sao: ELSERVIER, Springer, Wiley online Libarry, Oxford academic,
Nature, PLOS, Royal Socity, MDPI, British Ecology Society, Tropical Forest, European
Geoscienses Union e PNAS.

Foram analisados os resumos e palavras chaves dos artigos, para definir se eles
tratavam sobre aplicagbes da MST na ecologia. Foram selecionados 27 artigos (figura
2.2), dos quais 9 artigos foram excluidos, pois mesmo que sejam aplica¢oes da MST néo
eram aplicagoes na ecologia. Com os 18 trabalhos restantes, iniciou-se a terceira etapa
onde estes foram analisados por um formulario de coleta de dados, que pode ser encontrado

no apéndice A. As etapas de 4 a 6 da sec¢ao 2.3 serao trabalhadas nos proximos capitulos.

Quantidade de artigos analisados
iy

2015 2016 2017 2018 2019 2020

Anos analisados

Figura 2.2: Distribui¢ao dos trabalhos de acordo com o banco de dados analisado.



Capitulo 3

A TEORIA DE ESCALA
METABOLICA E SUAS PRINCIPAIS
EXTENSOES

A fim de compreender os estudos e avancos realizados nos tltimos 5 anos no campo
da MST, faz-se necessario conhecer o modelo WBE e suas extensoes que fornecem o

embasamento teédrico de aplicacao e teste de suas previsoes.

3.1 Origem da Teoria da Escala Metabélica MST

Alometria é o estudo das relagoes de escala para atributos morfologicos (como a
relagao entre o tamanho de um determinado 6rgao e o corpo), fisiologicos (relagao entre a
taxa metabolica e o tamanho) e ecologicos (relagao entre o tamanho da copa e a capacidade
fotossintética da arvore). O termo foi criado por Huxley (1932). A evolucao dos estudos
alométricos indicam que a relagao entre o tamanho e a forma dos organismos vivos estao
intimamente relacionados também com sua capacidade de captar recursos, influenciando a
maneira como as populagoes sobrevivem, se desenvolvem e competem entre si. No estudo

da alometria sao usadas leis de poténcia expressas por:

Y = kX? (3.1)

onde Y ¢ a variavel dependente, k a constante de proporcionalidade, X a variavel indepen-
dente e 0 o expoente alométrico que estabelece a relacao de escala. Na alometria usa-se a
massa do individuo como a variavel independente, pois esta &€ comum a maioria dos orga-
nismos e a massa dos individuos estende-se nas 21 ordens de grandeza da biodiversidade

que pode ser medida com precisao satisfatoria 3.1.

Y = kM? (3.2)



Uma das leis alométricas mais conhecidas e mais fundamentais foi detalhada por
Max Kleiber em 1932, que relaciona como a taxa metabolica varia com a massa do indi-

: 3
viduo, na qual o expoente alométrico de escala 6 = 1

ip?
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Figura 3.1: Taxa metabdlica por massa total do individuo
Fonte: West et al.,2000( WEST et al., 2000)

Em 1997 pesquisadores do Santa Fé Institute no Estados Unidos, propuseram um
modelo quantitativo que combina propriedades fisicas com a geometria do individuo assim
podendo fazer predic¢oes sobre o funcionamento de sua rede de distribui¢cao com o objetivo
de fornecer um embasamento teorico para o expoente alométrico de 3/4. A hipotese central
é que para suprir todas as unidades fundamentais do organismo o transporte dos recursos
necessita de uma otimizacao no padrao da rede vascular. Este padrao é fornecido pela
geometria fractal do individuo. Neste trabalho vamos tratar do modelo para plantas.

O modelo deve ser visto como uma representacao idealizada de uma tipica distri-
buigao de redes biologica (WEST et al., 2000), que descreve uma rede composta por N
ramificacoes arranjadas hierarquicamente e estas sao um agrupamento de vasos paralelos
de igual comprimento que seguem continuamente desde o tronco (Nivel 0) até a ramifi-
cagao final no caso da planta o peciolo (Nivel N), composto por vasos condutivos e nao
condutivos cujos os diametros sao constantes nos segmentos, mas podem variar entre as
ramificagoes, logo permitindo o afunilamento dos tubos. Assim temos uma ramificagao

interna e externa nos individuos que seguem quatro principios basicos:



1. A rede de ramificacao é o preenchimento de volume;
2. O tamanho do peciolo e da folha sao invariantes;
3. As restricoes biomecanicas sao uniformes;

4. A energia dissipada no fluxo do fluido é minimizada.

Figura 3.2: Representacao simbdlica da estrutura vascular de ramificacao, mostrando
vasos condutivos e ndo condutivos (em preto).
Fonte:West et.al, 1999.(WEST et al., 1999)

Em um dado um nivel qualquer k£ temos o comprimento da ramificagao [, raio
da ramificagdo 7, e a variacao de pressao na ramificacao AP,. A taxa de volume de
fluxo é QQ = ﬂriﬂk, onde u; é a velocidade média na secgao transversal, ny é o nimero
de ramificagbes por nivel, onde o namero total de tubos é dado por N, = ng.ny.ns...ng
. Desde que o fluxo seja conservado no sistema, para ser vélido o principio 2, entao na
ramificagao terminal (nivel N) ry, Iy, APy sao independentes do tamanho do corpo.

A arquitetura do individuo é caracterizada por trés parametros a, ¢ e n. Para
descrever a ramificacao da rede do individuo é necessario determinar como a proporc¢ao
de ramificacao se dé por no, ou seja, a propor¢ao de ramificacao da rede, do raio da
ramificagao, dos vasos e do comprimento do tubo através da rede (WEST et al., 2000).
Assim podem ser introduzidos fatores de escala via parametros:

lkt1

Yk = 7516 = ) .
lk T ar n ng

Thtt 5 Gkt L ngp (3.3)

Se V&, Bk e 05 forem todos independentes de k, isso significa que a rede se comporta

como um fractal auto-similar.

3.1.1 Preenchimento de volume

O primeiro principio do modelo diz respeito a estrutura natural do individuo e
garante que todos os tecidos sejam supridos pela ramificagdo terminal (WEST et al.,

2000). As plantas possuem em sua ramificagao final as folhas com volume vy, que é
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Figura 3.3: Representacao de ramificagoes entre os niveis.
Fonte: Savage et al., 2008(SAVAGE et al., 2008)

suprido por um tunico peciolo (parte entre o limbo e o caule). O volume total a ser
preenchido, ou servido ¢ dado por V' = Nyvy, para uma rede com um grande nimero de
ramificagoes IV, o preenchimento completo do volume através da rede vy, definido por cada
nivel de ramificacdo k. Desde que 7, << lze vy o< [}, entdo o preenchimento de volume
restringe apenas o comprimento das ramificacoes. Entdo, V ~ Njv;, o< Nil3 independente
de k.

Esta ¢ uma propriedade de ramificacao de volume de servico, assumindo que esta
propriedade seja vélida por toda a rede, embora se torne menos realistica para estruturas

que apresentam pouca distribui¢do de ramificacio. A propriedade nos fornece que ~; =

l 3
k+1 Nk4+1 1 ~ _
- ~ = — entao r\//k ~n
lk N n

ol

= 7, independente do nivel de ramificacao k.

3.1.2 Area-preservada

Os fatores de escala By e d, podem ser obtidos a partir de considera¢oes dindmicas

baseadas no principio de minimizac¢ao de energia. Enquist et al. (2000) define que os

. . - . ~ Tk+1 _a
fatores de escala do raio das ramificagoes e dos raios dos tubos sao fy = — =n"2 e
Tk
Ap41 _c .. . A . T
O = =mn"2. Se as restrigdes biomecanicas forem uniformes ao longo do individuo,
ay

entao [ e a sao independentes do nivel de ramificacao k£ mostrando que a rede é um fractal
auto-similar e assumindo que ¢ seja independente de k, entao é possivel que o afunilamento
dos tubos sejam uniformes, assim as relagoes de escala entre o raio da ramificacao, o raio

do vaso de xilema e o comprimento da ramifica¢ao sao:

< _2
Te_ovemg G (TR e (e ) (3.4)
N ’aN N ’lN N ’ '
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onde ry e [y sao o raio e o comprimento do peciolo respectivamente e N é o ntmero
total de ramificagoes. Pela configuracao do modelo temos que o ntimero total de tubos é

preservado, logo sao miltiplos de leis de poténcia cuja relagoes podem nos fornecer:

e numero de ramificacoes terminais:

2
Tk _ =iy o (TR Tk (k) L
N N nn ’
2
7"‘ a
nk = (-’“) (3.5)
N
e A 4rea de tecido condutivo:
AST = nyral, (3.6)
e Proporcgao de tecido condutivo:
AkCT ai
= — = Np—, 3.7
fk A%“OT k 7“,% ( )

TOT ; A\TOT __
w1 A =
nBi =n'"% se a = 1 isto reduz para uma unidade e a ramificacdo é a area preservada, a

drea transversal total em qualquer nivel nA; %" = A{°7.

A area transversal total dos ramos filhos em um dado nivel k é dado por nA

Ao assumir que a ramificacao e o preenchimento de volume das relagoes acima
podem ser parametrizadas em termos de dois expoentes a e ¢, que aqui representam
duas condigoes restritivas: a estabilidade biomecénica e ¢ minimizacao da resisténcia

hidrodindmicas (ENQUIST et al., 2000).

3.1.2.1 Restrigoes mecanicas

Conforme o crescimento das plantas, estas utilizam principios biomecéanicos para
resistir a inclinagoes devido a forgas gravitacionais e pelo vento, o que gera uma otimizacao

das relagoes de escala entre o comprimento e o raio dos ramos, assim:

I = (%)ﬁ; (3.8)

onde E é o médulo de Young e p é a densidade da madeira do ramo. Se as consideragoes
de estabilidade mecéanica forem iguais a todas as ramificacoes entao o € uma constante
independente de k. Neste caso a e [ (segdo 3.1.2 )sdo também constantes gerando uma

arquitetura de ramificacao que é um fractal auto-similar.

2
Enquist et al. (2000) (ibid) encontrou o valor de a = 3 @ partir de andlises
baseadas em solucoes de escalas invariantes para equagoes de momento fletor da haste, o
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valor de v melhor se aplica este valor é mais aplicado ao tronco e aos galhos mais largos
da arvore. Pela equacao 3.8 tem-se uma proporcionalidade entre o comprimento e o raio
da ramificacao, [, o« 7, comparando com a equacao, 3.4 obtém-se que a = — caso se
mantenha uniforme para todos os ramos, tem-se que « é constante e independgnte de k,
deste modo S e a também sao constantes e ao associar com a restricao do preenchimento
de volume, encontra-se o valor de a = 1, o qual é a condigao para a area-preservada.
Pela estabilidade biomecanica pode se descrever o comportamento das ramificagoes
como um agrupamento de vasos firmemente embalados com o diametro dos vasos cons-
tantes. Para a = 1 implica que a area de uma folha qualquer em um ramo ¢ Aﬁ = Crri,
onde Cp, = A/ (7“,%) invariante, Ay é a area de uma folha. O nimero de ramos de um

determinado tamanho é

Qo

N, =nl <T—N) ouNy o r,.° (3.9)

Tk

3.1.2.2 Restricoes hidrodinamicas

O aumento do tamanho de uma planta também aumenta o caminho ao qual os
recursos devem percorrer para suprir todo individuo. A resisténcia hidrodindmica de um
determinado vaso Z} é fornecida pela formula de Poiseuille que governa o fluxo do fluido
nos vasos,

Sl

Z 3.10
k ai ) ( )

onde 7 é a viscosidade do fluido. Qualquer alteragao no didmetro do vaso gera uma
mudanca desproporcional na resisténcia, pois o raio dos vasos estda na quarta poténcia,
caso o didmetro nao varie, entao a resisténcia hidrodinamica aumenta linearmente com a
distancia percorrida independente de qualquer restricao mecéanica. A resisténcia total de
um tunico vaso que vai desde o tronco até o peciolo é a soma das resisténcias através de

todos os elementos.

1= [ -1k
k
7 = Ty 7y, (3.11)

:| (1—6¢)

onde Zx é dado pela féormula de Poiseuille na tltima ramificagao, o comprimento total é

N
l

dado por Iy = E Iy = 1—071/3, o ponto crucial é quando Iy >> [, o comportamento
-n

k=0

de Z; depende do grau de afunilamento, onde ¢ pode ser menor, maior ou igual a —.

1 _
o Sec< 6 entdo Z; o (Ip/1:) 7, logo a resisténcia total da rede aumenta com o

caminho do comprimento total.
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1
e Se, c> G entdo Z; =~ Zn/1 — n(1/372¢) o qual mostra ser o menor valor, esta é uma
propriedade que é uma constante que se mantém, independente do tipo de planta

ou do tamanho.

3.1.3 Relagoes alométricas

A partir dos principios do modelo e estabelecendo as condigbes do preenchimento
do volume e preservagao da area, pode-se derivar as relagoes alométricas considerando o
volume total do individuo V,,, caso a densidade seja constante este é proporcional a massa

total do individuo. Assim,

k,.2 %62)
Vi = Z ™merl, = = Twﬂz) (3.12)

onde v = n”'3, 8 = n7¥? ¢ Vi o volume de um peciolo, consequentemente o
numero de ramificagoes terminais ou folhas deve estar em escala com a massa, entao
ny =n" oc M 3/(+a) também pode-se escrever relacoes de escala do comprimento e do
raio com a massa total do individuo ly oc M@ e ry o< M3/2@+3) quando a = 1 tem-se

lo x MY e ro oc M3/

3.1.3.1 Gradiente de pressao

A variagao da pressao através de um ramo de ordem k é dado por AP = QiZ; ,onde
Q; é a taxa de volume de fluxo em um tnico vaso e a proporcao do gradiente de pressao

entre os niveis de ramificacao é:

) (am) = () = )
= — = — 3.13
( Ikt AP, Uiyt Uiyt ( )

1
Quando ¢ = 5 tem-se que o gradiente de pressao entre as ramificacoes depende

apenas do comprimento do ramo, pois a variagao de pressao AP sob o individuo é consi-
derada como sendo a pressao entre o ar e o solo, logo independe do tamanho do individuo
ou do mecanismo que gera a diferenca de pressao. A proporcao entre o peciolo e o tronco

fornece a seguinte relagao de escala I /ly oc M —1/4,

3.1.3.2 Taxa metabdlica

Para determinar a taxa metabolica do individuo, pode-se partir da variacao de

. , 1
pressao AP = Q;Z;, isolando @Q); tem-se :Q; = AP/Z;, quando ¢ > 6 obtém-se o quarto
principio do modelo o qual a resisténcia hidraulica possui o menor valor, assim tanto AP

quanto Z; sdo independentes do tamanho do individuo, logo @Q; &< My, ou seja, a taxa de
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volume do fluxo do fluido é a mesma para todos as plantas. A taxa de volume para todos
os vasos é descrito por Qp o< M3/ (1439 quando a = 1 Qq M1,

Enquist et al. (2000) diz que o transporte através da planta nao fornece somente
o uso de agua e nutrientes, mas também mede a fotossintese bruta e assim sendo a taxa
metabolica. Complementa que por meio de restrigoes fisioldgicas e estequiométricas o
fluxo de agua, nutrientes e de fotossintese possuem um expoente alométrico equivalente,
assim a taxa de transpiragao e o transporte de recurso pelo xilema, embora geralmente

ignorados indicam o metabolismo de toda planta entao,

Qo o B; (3.14)

Box Mi (3.15)

3.1.3.3 Tecido condutivo e altura maxima das arvore

Ao combinar as equagoes 3.4, 3.5 e 3.6 tem-se a relagao de escala para a area de

2(1+C)/GQA£OT(7/6 AZOT .

tecido condutivo na ramificacao em um nivel k, AkCTocrk ) onde éa

area total da ramificacao, pela area do tecido condutivo pode-se obter também o ntmero
de folhas de uma ramificacdo, nj, AkCToz (n,%)w 0 , 0 qual é dependente apenas de c.

Assim a proporcao de tecido condutivo relativo ao total de ramifica¢oes é dado por

- o\ 20He—a)/a
fr = < NTN ) (—k) ari/ 3, desde que f, < 1, pode-se estipular uma limitacao

N N
do maximo da altura e do raio de uma &arvore, para determinar o maximo da altura de

uma arvore é no caso quando a resisténcia hidrodinamica nao é mais independente do

comprimento da ramificagao assim,

r2 a/2(14+c—a) r2 1/3(14-c—a)
R e (3.16)
Quando a altura maxima for equivalente ao comprimento total do vaso tem-se
lMAX 1 . )
héWAX = h, paraa =1ec = G as relagoes de escala tem a seguinte forma,
_ n_
r3 s r3 2
MAX _ N MAX _ N
L) =TN D) (§ lO = lN 3 .

West et al. (1999) descrevem o modelo como uma “média idealizada” de uma planta,

que pode ser o ponto de partida para modelos mais elaborados que incorporam:
e Variacao no tamanho do vaso dentro ou entre plantas em diferentes ambientes;
e Fluxos horizontais entre tubos paralelo;
e Variacao na simetria do tubo e em seu comportamento;

e Variacao de o, que é nao todos os ramos estao sujeitos a restricoes biomecanicas.
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e Ha um desvio na precisao do preenchimento do volume, por exemplo, de palmeiras

e vinhas.

3.2 Criticas ao modelo WBE

O modelo WBE foi e ainda é alvo de varias criticas, no meio cientifico, a respeito
do seu ambito de validade e poder explicativo. Contudo, parece promissor do ponto de
vista epistemologico, na 6tica de Karl Popper (1902-1994) uma vez que atende ao critério
de falseabilidade. Para Popper, uma teoria é cientifica quando ela é falsedvel. Ou seja,
uma teoria pode ser corroborada por fatos, mas também pode ser refutada. O erro nao
¢ encarado como, o inimigo do conhecimento que deve ser evitado a qualquer preco, mas
deve ser encarado como o principal impulsionador do conhecimento humano, ao gerar a

critica que faz a ciéncia progredir.

“No meu entender”, afirma Popper (1986, p. 93), “o conhecimento humano
consiste em teorias, hipoteses e conjecturas que noés formulamos como pro-
duto de nossas atividades intelectuais”. |[...| iniciamos nossas investigagoes
partindo de problemas. Sempre nos encontramos numa situacao problemética
e escolhemos um problema que esperamos poder solucionar. A solugao, que
sempre tem o carater de tentativa, consiste numa teoria, numa hipétese, numa
conjectura. As varias teorias rivais sao comparadas e discutidas criticamente,
a fim de se identificar suas deficiéncias; os resultados permanentemente cam-
biantes, sempre inconcludentes, dessa discussao critica, formam o que poderia
ser denominado a ciéncia do momento. POPPER (1986).

Nessa perspectiva o modelo WBE parece promissor. A seguir, serao apresentadas algumas
criticas ao modelo e as respostas fornecidas pelos autores a elas durante o periodo de 2004
a 2007:

Koztowski e Konarzewski (2004) questionam a validade do modelo WBE, quanto a
ser matematicamente coeso e sua relevancia do ponto de vista biologico. Sobre o modelo
para as plantas questionam o aspecto em que a configuragao dos vasos constituem-se
de agrupamentos independentes uns dos outros nao prevendo uma comunicacao lateral
entre os mesmos. Por mais que os autores do modelo defendam que os vasos devem ser
entendidos como uma unidade completa e integrada, o modelo faz o estudo de somente
um vaso e assume que os demais atuam da mesma forma, o que segundo esses autores
nao é justificado em plantas. Argumentam que em plantas reais é possivel que existam
comunicagoes laterais entre os vasos, que serviriam para equilibrar a pressao da agua
especialmente quando ha uma bolha de ar bloqueando o fluxo.

Outro ponto discutido é a necessidade de representar o sistema vascular para plan-

tas como um fractal auto-similar de preenchimento de espaco, pois Koztowski e Konar-
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zewski (2004) entendem que pelo modelo WBE os vasos nao se ramificam, no caso se
divergem em pontos de ramificagao, ou seja, um vaso de maior ordem se divide em n va-
sos de menor ordem sucessivamente até desaparecer, mas isso nao é observado nas plantas.
Asseveram que na realidade ao invés de desaparecerem a ramificagao em dicotomicas com
n sempre igual a 2, do tipo espinha de peixe com agrupamento de vasos de maior ordem

nao desaparecendo a ramificagdo, mas se tornando cada vez mais fina.

Figura 3.4: Ramificagao padrao espinha de peixe.
Fonte: Acervo pessoal

Por fim contestam se as ramificagdes que seguem um padrao fractal (como estabe-
lecido pelo segundo principio do modelo sobre a invariancia da ramificacao terminal em
relagdo ao tamanho da planta), no sentido de que se a configuracao dos vasos fossem colo-
cados paralelamente sem interconexoes ao longo da folha como é representado na éarvore,
ou a configuracao formando uma malha mais ou menos densa de vasos interconectados
iriam ser semelhantes ao padrao fractal proposto pelo modelo, entao fazem a seguinte
pergunta “Qual seria a unidade final e o volume de servigo nesse caso™?

Em resposta os autores (BROWN et al., 2005) comentam que o modelo incorpora
explicitamente nao apenas a estrutura do agrupamento de vasos, mas também o papel
mecanico do sistema vascular em plantas que se encontra em melhor detalhe nos artigos
de West et al. (1999), Enquist et al. (2000); West et al. (2000). Quanto a pergunta
sobre a ramificagao final e o volume de servico, respondem que o modelo foi construido
considerando o transporte de fluidos do tronco para os peciolos, através dos xilemas das
plantas angiospermas, assim a unidade terminal é o peciolo e nao ha um analogo preciso
para o volume de servi¢o, mas o niimero de folhas é visto como em escala com M 1 como
observado empiricamente.

Reich et al. (2006) também estudaram as relagoes de escala em plantas e encon-

traram que o expoente de escala alométrico é aproximadamente isométrico (f = 1)para a
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taxa de respiracao e concentracao de nitrogénio, com relacao a massa total do individuo,
diferente do proposto pelo modelo WBE cujo o expoente é de T Eles argumentam que
o modelo WBE para animais parece estar de acordo a maioria dos dados mostrando que

: . : : : 3 :
existem evidéncias que relacionam com a poténcia de Zcom a massa, por isso alguns pes-

quisadores especulam que o expoente de % seja um fator comum no campo de relagoes de
escala na biologia, assim surgiram varias teorias para prever e explicar estas relacoes de
escala. Uma delas é baseada no design no padrao fractal de troca de superficies e preen-
chimento de espaco para a distribuicao de recurso tais como o sistema vascular animal.
Esta teoria sugere que a fisiologia esta restrita a uma rede de ramificagao hierdrquica que
otimiza e supre os nutrientes de todas as partes de um organismo tridimensional.

Reich et al. (2006) comentam que a base de dados utilizada pelo modelo WBE foi
escassa e dispersa, realizada uma observacao de 20 plantas ou parte de plantas individu-
ais, insuficientes para testar as previsoes do modelo, logo, é necessario uma aplicagao em
uma maior gama de individuos em diferentes condi¢oes ambientais. A pesquisa realizada
por Reich et al. (2006) envolveu 500 observagoes em 43 espécies de plantas perenes, de
idades entre 1 més e 25 anos, fazendo medi¢oes da massa total do individuo, concen-
tragao de nitrogénio em diferentes condigoes de ambiente, algumas amostras estiveram
sob condicoes controladas regulando fatores tais como, temperatura, luz, fornecimento
de nitrogénio e concentracao de C'O, da atmosfera, onde encontraram que o expoente
alométrico é aproximadamente isométrico (6 = 1), os dados coletados compreendem 5
ordens de grandeza das 12 ordens do sistema vascular de plantas. O expoente isométrico
leva a entender que as plantas e os animais seguem diferentes relacoes de escala através
de diferentes mecanismos.

Enquist et al. (2007) afirmam que as descobertas feitas por Reich et al. (2006)
onde questionam o principio central da teoria de escala metabodlica que interpreta como
expoente alométrico § = —, independente do tamanho do individuo estao incorretas e que
de fato, os dados encontrados corroboram com o modelo. Os autores apontam uma série
de violagoes do modelo para plantas (WEST et al., 1999) tais como: a rede de ramificagao
¢ o volume preenchido; a resisténcia hidrodinamica é minimizada; a ramificacao terminal
é independente de M e as adaptacoes biomecanicas negam os efeitos da gravidade, estes
principios também sao validos para plantulas e arvores jovens. O ntucleo destes principios
estao nas relagoes dos tragos covariantes, ou seja, mudam de escala junto com a assimilagao
de carbono R, fotossintese bruta P, taxa de fluxo no tronco da planta )y, o ntimero
ny e a massa My das folhas, cujo o expoente de escala pode ser obtido da geometria
de ramificacao, dindmica e biomecanica da rede, assim § = —————, a caracteriza a

(2a +b)
proporc¢ao dos raios em diferentes niveis e b é a proporc¢ao de ramificacao do comprimento
entre os niveis. A razao das descobertas nao estarem corretas pode ser vista em dois

pontos.
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Primeiro, as relagoes de escala isométrica sao resultados de violagoes aos principios
do modelo, pois para pequenas plantas a atuacao da gravidade sob elas nao desenvolve
um papel importante, outro fator é que ha poucos niveis de ramificacao, logo o espaco
preenchido esta incompleto. O modelo WBE (WEST et al., 1999) prevé um expoente de
escala proximo de 1, mas para plantas muito pequenas, entretanto, com o crescimento
da planta, a gravidade atua de forma significativa em sua arquitetura e observa-se que o
expoente de escala varia de 6 ~ 1 para Z (WEST et al., 1999). Segundo ponto esté na
correlagao problematica e enganosa entre a taxa de respiragdo R com a concentracao de
nitrogénio N, R o« Ncomo método alternativo de mecanismo de escala, porque analisando
a fisiologia ao nivel foliar NV varia em todas as estruturas, assim fica incerto explicar como

¢é a escala de N.

3.3 Extensoes do modelo

3.3.1 Escala e morfologia nas folhas

A construgao da rede vascular das folhas (PRICE; ENQUIST, 2007) parece violar

em alguns pontos dos pressupostos do modelo WBE.

e Existe um contraste na geometria de ramificacao de toda planta, a morfologia da
folha se aproxima mais de objetos bidimensionais a medida que a proporg¢ao entre

a espessura da lamina da folha e a area de superficie torna-se cada vez menor.

e A minimizacao de energia ou a resisténcia hidraulica na rede de venacgao da folha
nao se mantém, pois as propriedades dentro da folha e da rede de xilema no tronco
da arvore diferem. A principal diferenca esté na troca de dgua e nutrientes com as
células ativas, demanda taxas de transporte mais lentas e um aumento na resisténcia
hidraulica total, isso resulta em uma resisténcia hidraulica no transporte de fluidos

dentro da folha constitui um gargalo hidraulico significativo.

e A forma e a fungao do sistema vascular de toda planta busca a minimizacao da resis-
téncia hidraulica, para fornecer uma entrega eficiente de agua e nutrientes organicos
para as ramificagoes terminais. Ja as folhas se comportam como se houvesse vaza-
mento nos tubos, onde o fluxo dos fluidos sao retardados e a perda de fluido ocorre
tanto ao longo da orientagao do vaso quanto através das paredes, particularmente

nos vasos de ordem mais alta.

3.3.1.1 Extensao do modelo

Nesta extensao (PRICE; ENQUIST, 2007) para as folhas foram formulados quatro

pressupostos especificos sobre a geometria da rede de ramificagao nas folhas.
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1) A propor¢ao do comprimento (b), a folha primeiramente cresce em duas dimen-
soes com um investimento relativamente baixo na espessura.

Considerando apenas a parte dimensional v — n~°, onde b deve estar entre 1 /3 e
1/2 se aproxima de 1/2 com a rede do vaso aumentando e preenchendo o espago bidimen-
sional. Espera-se que o valor de b possa se aproximar de 1/2 quando a propor¢ao entre a
espessura da lamina da folha e a area de superficie se torna significativamente pequena.

2) Enquanto a rede vascular que supri a folha possui o design para fornecer um
transporte eficiente até as ramificagdes terminais, as folhas irao selecionar (I) que o forneci-
mento de agua e nutrientes através da rede sejam tanto lateralmente quanto nos terminais
e (II) promova um fornecimento mais lento para que a troca de agua e nutrientes possa
ocorrer.

Se a selecao natural agir de forma a diminuir a taxa de fluxo de fluidos através da
rede na folha, entao a area transversal da rede que supre as células fotossintéticas devem
aumentar a cada geragao. Assim, f — n~® onde a deve ser menor do que < 1/2.

3) Levando em consideragao que existem diferentes espécies de folhas tanto na
forma quando em funcao, logo essa diferenca é o que determina o investimento diferencial
no tecido da folha. Esse investimento pode ser estudado por dois caminhos.

O primeiro decorre do trabalho de Murray(MURRAY, 1926), no qual ele desenvol-
veu uma lei que prevé a espessura das ramificagoes na rede de transporte, tal que a média
do custo e manutencao do transporte dos fluidos no vasos é minimizado. A otimizacao
dessa configuracao na rede, a soma do raio ao cubo em cada nivel de ramificacao deve
ser equivalente a Z rd = Z r 41, no qual o coeficiente que possui relagao com o raio na
ramificagdo deve ser a = 1/3. Relagoes de escala derivadas da lei de Murray devem ter
como objetivo diminuir as taxas de fluxo de fluido.

Porém os autores ressaltam que na lei de Murray os vasos nao fornecem suporte
estrutural e que o volume do fluxo é preservado, logo sua completa aplicacdo para as
folhas nao é possivel, entretanto mesmo que o investimento biomecanico e perda de volume
contribuam para desvios nesta lei nao esta bem definido, pois se o investimento for minimo
a perde de volume ocorrera nas veias de ordem superior, as relacoes de escala para ordem
inferiores podem dominar e valores proximos da lei de Murray podem ser observados. Assim
espera-se que a se aproxime de 1/3, mas o alcance partindo de 1/2 até um limite abaixo
indeterminado como encontrado nas demandas de variacao hidrodinamica nas folhas e no
investimento diferencial na estrutura do tecido.

O segundo esté nas diferengas na densidade do tecido. Assumindo que que M « V.
Entao a densidade de tecido aparente (p) é definida constante a razao entre a massa da
folha seca pelo volume da folha imida durante todo processo ontogénico ou através das
espécies, A normalizacao das medidas lineares das caracteristicas morfologicas das plantas
tais como o didmetro do caule , comprimento ou area de superficie, quando expressados

em funcao da massa sao potencialmente influenciados pela densidade de tecido aparente
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da planta. Podemos representar essa relacao pela equacao abaixo:

A, x <%>0 (3.17)

Aplicando o logaritmo em ambos os lados temos:

log(As) o< —0log(p) + Olog(M), (3.18)

onde p ¢ a densidade de tecido aparente (massa seca por volume timido). No geral, a den-
sidade de tecido aparente da folha nao possui grande variagoes dentro da espécie; contudo
entre espécies ha uma variabilidade significante, isso sugere que conforme a densidade de
tecido aparente da folha aumente pelas espécies, a normalizacao da equagao acima, ou
qualquer regressao dimensional versus massa, diminuira. Assim, deve-se ter cuidado com
relacao as interpretagoes mecanicistas de declives em regressoes interespecificos, especial-
mente quando a densidade do tecido é variavel.

4) O altimo pressuposto define que a rede vascular em muitas folhas sao reticulares
com veias de segunda, terceira ou quarta ordem que se conectam e formam loops fechados.
Deste modo , assume-se que dentro das ramificacoes de ordem mais altas, as dimensoes e
fluxo de volume da ramificacao sao proporcionais a ramificacao anterior das quais estao
conectadas. Por exemplo quando duas ramificagoes de nivel k sao conectadas por uma
unica ramificagao de nivel k + 1, as dimensoes de k£ + 1 sao proporcionais a soma das

contribui¢oes das duas ramificagoes anteriores.

3.3.2 [Extensao para covariancia alométrica na forma e funcao na

botanica

Para as relagoes alométricas do comprimento, raio do tronco, raio do vaso sao

dados por:

I, +1 _ ry + 1 —a ap + 1
= =n"" B = =n"% 0 = =

Ui Tk ay

n=°. (3.19)

Os expoentes a e b representam os tracos da proporcao do raio e do comprimento

1
respectivamente. Pelo modelo original tem-se que os valores de a = = e b = 3 fornecem

o expoente alométrico 6 = z Price et al. (2007)(PRICE et al., 2007) afirma que o
modelo WBE original nao esta de acordo com todo espectro morfologico das plantas, tais
como suculentas, palmeiras, mudas, cipés e plantas herbaceas com caules fotossintéticos.
Contudo tais plantas com divergentes morfologias podem ser caracterizadas por diferentes
valores de a e b. O foco desta extensao é investigar se tais variagoes na geometria de
ramificacao pode nos levar a tragos alométricos covariantes previsiveis de acordo com o
ponto central do modelo.

Para examinar partiu-se do preenchimento de espago e energia minima da rami-
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ficacao. Destacam-se seis relagoes de escala alométrica em termos da area de superficie

fotossintética Ag, raio do tronco rg, altura [ e massa total da planta M.

AsaM?; roaM; lya MY (3.20)

b 1 1
loars; Asarg; Asald (3.21)

3.3.2.1 Selegcao para minimizar a resisténcia hidraulica total da planta e o

comprimento do percurso

No espectro morfolégico vegetal ha espécies ou grupos funcionais de determina-
dos individuos (REICH et al., 2006; PRICE; ENQUIST, 2007), os quais a condutancia
vascular nao é limitada pelo metabolismo ou balanco de carbono da planta, assim, o
quarto principio do modelo original da minimizacao da resisténcia hidraulica nao pode
ser completamente respeitado, gerando diferentes valores de a e b. Pelo modelo original
a resisténcia hidrodinamica é estudada pela formula de Poiseuille, equacao 3.10, o qual é
diretamente proporcional ao comprimento da ramificacao e inversamente a quarta potén-
cia do raio dos vasos. Além disso, se a variacao do vaso for mais proximamente ligada ao
raio externo da ramificacao do que com a altura, entao tanto a variacao do raio do tronco
da planta, quanto a altura serao ambos correspondentes a variacao hidraulica de toda a
planta.

O grau de preenchimento de volume reflete os custos associados a coleta dos recur-
sos, pois arquitetura da ramificacao estara mais ligada a com a coleta de luz nas folhas e
com a coleta de dgua e nutrientes nas raizes. A partir disto tém-se trés cenarios possiveis

que controlam as variagoes de escala na botanica para o comprimento e o raio:

1. Se a selecao agir primariamente na minimizagao da resisténcia hidrodinamica, entao
a variacao no expoente fractal para o comprimento b sera consideravelmente maior

que o expoente do raio a;

2. Se a selecao atuar para maximizar o preenchimento de volume da ramificagao natural
da rede, entao o expoente fractal do raio a, sera ilimitado e assim consideravelmente

maior que o expoente do comprimento b, o qual estaria fortemente restrito;

3. Se a selecao for minimizar a resisténcia hidrodindmica e maximizar o preenchimento
de volume da ramificacao natural da rede simultaneamente, entao se observa que a
variacao do expoente para o raio do tronco a sera levemente maior que a variagao

de comprimento b.
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3.3.2.2 Variabilidade em Restrigoes Biomecéanicas

A variacao dos expoentes de escala para o comprimento b e o raio a, implicam
em violagoes nas restrigoes biomecanicas apresentadas no modelo original (WEST et al.,
1999), para evitar que o tronco das plantas se curvem, devido a sua propria sustentacao,
as plantas devem investir em um tecido estrutural de maior densidade para resistir ao
aumento da tensao e forgas compressivas.

Podemos definir uma altura critica a qual o tronco da planta possa atingir sem que

comece a curvar devido a sua prépria massa como:

1
E\ 3
e (—) rs, (3.22)

p
onde F é o modulo eléstico de Young, p é a densidade do tecido e C' ¢ uma constante de

proporcionalidade. No modelo original a partir das equagoes de momento fletor para o

2 E
tronco, — = — e assume —como constante, mas (PRICE et al., 2007) diz que na literatura
a P

encontra-se que —varia através do espectro vegetal, entao as relagoes de escala vao variar.

E .
Se — aumenta conforme o aumento do raio do tronco, entao — > — e se — diminui com

P a P

C . 2
a diminuicao do raio do tronco, logo — < — .

Esta extensao do modelo onde os principios do modelo estao mais flexiveis, per-

mitindo um estudo mais completo de diferentes espécies dentro das mais de 12 ordens
de grandeza, na qual o espectro morfologico vegetal se estende, assim pode-se obter uma

compreensao maior das relagoes de escala do individuo com o meio.

3.3.3 Extensao para dinamica e estrutura de florestas

Esta extensao do modelo WBE segue um padrao que considera o sistema ecologico
de uma area A caracterizado por uma distribuicao de tamanho, essa distribuicao pode
ser visualizada dividindo os individuos por classe de tamanhos, onde um nivel k qualquer
possua Any, individuos de tamanhos similares. Em cada classe os individuos sao caracte-
rizados pelo raio da haste da planta ou pelo tronco da arvore, possuindo um alcance de
k=0 até k = K. Este modelo faz uso da informacgao do raio dos individuos, pois este é
um fator determinante para a compreensao da estabilidade biomecanica e para o estudo
do fluxo de recursos das raizes as folhas.

Para a compreensao da fisiologia e morfologia dos individuos este modelo também
é representado por uma lei de poténcia similar a equagao 2, onde a variavel dependente

¢ o raio do tronco da arvore Y = Yyr?, seguindo os principios abaixo:

1. Enquanto a anatomia e fisiologia das folhas possam variar através dos individuos,

elas sao independentes do tamanho da planta;



2. O ntmero total de folhas, nt e a area total de folhas por individuos, af = nfa’,

- 1
ambos estao em escala com ra;

3. As taxas metabodlicas individuais ou gasto energético sao expressos por B = Bor%,
assim Bkanﬁaaﬁar%;
2a+b  a
4. A1 m(;edia total da massa da arvore my, estd em escala com myar, * «alf, assim
réal?, onde [x¢ o comprimento do tronco que é proporcional a altura hy, da arvore.

Os valores de a e b refletem a biomecéanica e a geometria da rede de ramificagao

das plantas.

3.3.3.1 Escalonamento das dimensoes do dossel e a importancia do preenchi-

mento de espacgo

West et al. (2009) define o dossel da arvore como uma superficie Euclidiana regular
que engloba as folhas e galhos, isso vai contra a estrutura do tipo fractal utilizado para
o estudo de folhas, galhos e ramificagoes ou a a area de superficie de todas as folhas. A
combinar os dois tipos de geometrias em escala e utilizando a quarta relacao de escala
descrita acima, pode-se igualar o raio do dossel com o raio do tronco da &arvore para
qualquer classe de tamanho k, desta forma:

can

2
T o U o< hy o T (3.23)

onde h; é a altura da arvore e a area de superficie do dossel em escala é descrita por

4
ag™ o (7’,’?”)2 logo, af™ o rj.

Tem-se o dossel da arvore é descrito por uma superficie Euclidiana regular é neces-

sério considerar como as folhas de geometria fractal estao distribuidas nessa superficie. A
4

razdo de distribuigio da area total das folhas (aj o 77 ) com a area do dossel (a{™" o< )

em cada nivel k£ é descrita por:

L
ay

can
ay

x T, (3.24)

O que reflete um grande aumento linear da area de superficie do tipo fractal de
todas as folhas em comparagao com a area da superficie Euclidiana do dossel. O nimero
de folhas no dossel n£ possui uma relagao de escala similar ao volume do mesmo, essa
semelhanca se dé pois, as relagdes da area de superficie da folha do tipo fractal (aj o 77) e

can can

o volume do dossel pelo tipo Euclidiano (v{*" o< (r{*")?) pela equacio 3.23, sdo idénticas.

Estudando a razdo entre o ntumero de folhas e o volume temos:

LIS r? (3.25)
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Pela equagao 3.25 temos que a densidade de folhas no dossel independe da classe de
altura do individuo voltando no primeiro pressuposto do modelo, da invariancia das folhas
conforme a altura da arvore. A densidade de folhas pode-se definir como o preenchimento
de espaco por nivel, isso implica que o nimero total de folhas de todas as arvores de
qualquer classe de tamanho, Angar, preenche igualmente a mesma quantidade de 4rea,

independente do nivel &, assim:

Angay = Angiag (3.26)

Pelo modelo original (WEST et al., 1999), assumindo que cada folha individual-

mente de area a”

¢ invariante e suprida por um namero igual de elementos de xilema, logo
a quantidade total de elementos de xilema em todos os individuos dentro de uma classe
de tamanho é aproximadamente o mesmo, neste caso o preenchimento de espago é vista
tanto para a area de superficie da folha, quanto para a &rea transversal do tronco.

As caracteristicas ja citadas possuem consequéncias importantes e nao intuitivas
para todo o sistema, sabe-se que a composicao da resisténcia hidrodinamica total se d& por
uma sequéncia de elementos de xilema que vao desde a raiz até as folhas, o fluxo total de
fluidos de todas as drvores em cada classe de tamanho é aproximadamente igual. O tronco
de cada arvore e o tecido condutivo total de todo o sistema pode entao ser visualizado
como um composi¢ao de um nimero muito grande de tubos vasculares elementais que
onde seu comprimento pode variar e onde cada transporte de dgua e nutrientes possuem
a mesma para folhas em diferentes localizagoes dentro do dossel.

Esses tubos de xilema invariantes sao englobados dentro dos troncos de cada arvore
individualmente, conectando desde &s raizes até as folhas através das ramificagoes. O
preenchimento de espago sao manifestagoes emergentes do funcionamento das estruturas

e acomodagoes espaciais do sistema ecologico.

3.3.3.2 Energia do sistema, estrutura de tamanho e acomodagao espacial

West et al. (2009) mostra que pela primeira relagdo considera-se as folhas como
unidades invariantes nos individuos, assim o fluxo de fluidos, Qy, que percorre uma arvore
de ordem kd e tamanho é proporcional ao numero de folhas. A taxa metabolica pode
expressa como em escala com o fluxo de fluidos, ou seja, By Qr x aﬁ o 7. Neste
sistema temos que todas as plantas em cada classe de tamanho utilizam os recursos a
uma mesma taxa, porém o nimero de individuos Any decresce com r, %, Desta forma a
equacao 3.27 descreve o metabolismo, essa equagao também reflete a invariancia dos tubos

can

vasculares em cada classe de tamanho, temos que o volume total do dossel Angv*" e a

area total de suas folha Angal em uma ordem k também sdo independentes do tamanho.

Bt = Any. By, o< 1. (3.27)
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Os autores defendem que cada individuo em um sistema ecoldgico cresce até que
seus recursos sejam limitados, logo a competicao e a taxa total de uso dos recursos pelas
arvores nesse sistema é limitada pela taxa total de fornecimento de recurso disponivel R,
entao Byt < Ryt = RA, 0. Todas essas varidveis "invariantes'no nivel-sistema, seguem
os principios gerais de preenchimento de espago e otimizagao hierarquica da ramificacao
operando juntamente tanto no individuo quando nos niveis dentro do sistema. Para a
equivaléncia de energia a taxa total de uso de energia para todo o sistema ecolégico é
dado por:

Biw =Y B = (K + 1)Bj" = (K + 1)An;, By, (3.28)

Essa equagao é valida para qualquer k, onde K + 1 é o niimero total de classe de
tamanhos. Dividindo a equacao anterior pela area A, do sistema, pode-se descrever
o fluxo correspondente de todo sistema ecologico tem-se que By /Apior = (K + 1)pi By,
onde py = Any /Ay, € a densidade populacional. Essas equagdes fornecem o bésico para
a previsao da estrutura e dindmica de um sistema, bem como o entendimento de possiveis
desvio por questoes do espago e detalhes taxinémicos especificos.

Analisando as relacoes acima pode-se transformar a formulacao discreta em uma
notagao continua. Através da funcao distribuicao que representa o nimero de individuos
por unidade do raio do tronco, Ang/Ary, tomando-se em um limite continuo f(r) =
dn/dr. Quando a classe de tamanho sao caracterizadas por um conjunto linear de raios,
correspondendo a uma contante infinitesimal Arg, independente do ordem k, a equacgao
nos da:

f(r) < = (3.29)

/8 a equacio 3.29 é equivalente a f(r) oc m~3/* refletindo no 3/4

Sabendo que r o< m
lei de poténcia de escala do metabolismo. Note que, entretanto, que se a distribuicao
for expressa em termos da massa, o qual é derivado quantitativamente do medicao do

~1/8 onde o resultado é um expoente —11/8.

comprimento, g(m) = f(r)(dr/dm) o« m
Discuti-se que este resultado ¢ um problema no conjunto e na visualizacao da escala de
espectro de tamanho em termos de distribuigdes discretas e/ou continuas.

A teoria também faz previsdes explicitas para o espaco entre os individuos na
floresta. A partir da densidade de individuos de uma determinada classe de tamanho, py

2

decresce com o quadrado do raio do tronco, p, o 7.~ a média de distancia, dj entre os

individuos para o raio de um tronco é:

dj, o< X Th. (3.30)

1/2
P

Assim, a média de distancia, d; entre o tronco dos individuos de mesma classe de

tamanho possuem relacoes de escala linearmente com o raio: dp = cyrg, com ¢; sendo

uma constante de escala que reflete como os individuos ocupam o espago.
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Além disso a teoria prevé a sobreposicao do dossel. A média de distancia que

separa os limites do dossel das arvores de mesmo tamanho é d;"". Determinando que

rt"t = czr,z/ 3, onde ¢y € uma constante que reflete a geometria do dossel.
can 202 —-1/3
A" =gl — (C—)Tk ]. (3.31)
1

Isso prevé que que os dosséis de arvores grande sobrepoe menos do que os de arvores
pequenas, com o grau de sobreposicao dependendo dos valores de c¢; e ¢y. Existe o valor
critico de 7, onde os dosséis apenas se tocam, ou seja d;"" = 0, entao o raio critico ¢ dado

por r; = (2cy/c1)?. Portanto a equacdo 3.31 pode ser expressa como:

A" = gl — (r,;/rk)l/?’]. (3.32)

Em geral, os dosséis de pequenas arvores sobrepoem até r, = rz. Assim o valor de
c1 e cp determinam tanto a distancia entre os troncos e a separagao ou sobreposicao dos

dosséis, portanto pode-se prever a configuragao espacial do sistema ecologico.

3.3.3.3 A floresta é a arvore

Comparando esta extensao para dinamica e estruturas de florestas com o modelo
West et al. (1999), temos que as relagoes de escalas alométricas para um sistema ecologico
ou floresta sao idénticas as relagoes de escala alométrica de uma arvore. O modelo mostra
como o numero de arvores de uma classe de tamanho Any decresce com o raio do tronco

3/4 . . . .
/* se assemelha ao decréscimo de ramificagoes de raio R; em

7 como Ang o r,;Q X My,
uma arvore individualmente: AN; o< R;?, onde i é a classe de tamanho da ramificacao
na arvore. A figura abaixo mostra uma comparagao de escala de um individuo com uma
floresta inteira pode-se entender que ao compreender a arquitetura e o funcionamento de

uma arvore é possivel inferir sobre a estrutura e dindmica de ecossistemas.

Quantidade de escala Arvore individual Floresta inteira
Area preservada LT L el _ L
: X o
. k+1 k+1 _
Preenchimento de espaco L.~ NP T
Biomecanica R =1L; ry =1}
Distribuigao de tamanho AN, o Ri2 o« M. | Ang o2 ocmy,

: : 374 371
Energia e fluxo de material | By oc R} oc NjF oc M, By, o< 17 o< ny o< my,

Tabela 3.1: Relagoes de escala entre a arvore e a floresta
Fonte: West et al.,2009(WEST et al., 2009)



Capitulo 4

COMO ESTA SE DESENVOLVENDO
A MST

Neste capitulo, sera apresentado o resultado das anélises dos 18 artigos sobre a
Teoria de Escala Metabdlica. O formulério de coleta de dados, busca analisar o foco da
pesquisa, metodologia utilizada, resultados encontrados e discussoes. A fundamentagao
tedrica dos artigos nao foi analisada pois ja foi discutida no capitulo 2 deste trabalho.

Os artigos analisados foram divididos em quatro grupos (figura 4.1): O uso da MST
para "comparacao entre modelos", "base para a criagdo de um novo modelo alométrico",
"desenvolvimento de novas metodologias", "Aplicacao da MST e Teste da MST", com o

intuito de analisar o Ambito de validade da teoria e fatores restritivos".

Anadlise dos Artigos

= Comparacéo entre modelos

= Base para a criacéo de um novo modelo alométrico

= Desenvolvimento de novas metodologias
Aplicacdo da MST

= Teste da MST

Figura 4.1: Distribuicao dos artigos analisados
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4.1 Desenvolvimento de novas metodologias

Nesta secgao trés artigos possuem o foco na utilizagao de sensoriamento remoto
para coleta de dados biofisicos da arvore tais como: altura, quantidade de ramificacoes
e didmetro a altura do peito (DAP). Os artigos (TAO et al., 2015), (CHOI et al., 2016)
e (MALHI et al., 2018) apresentam diferentes sensores LiDAR para a coleta de dados
por sensoriamento remoto. O artigo de Tao et al. (2015) teve como objetivo o teste do
algoritmo Comparative Shortest-Path (CSP) baseado na MST para a anélise de dados
obtidos por sensoriamento remoto T-LiDAR e mobile-LiDARde de variaveis biofisicas da
vegetacao (raio, DAP e altura). Para a coleta de dados a estratégia para os segmentos das
arvores se baseou em trés partes: ponto de normalizacao de nuvem, deteccao do tronco
com estimativa de DAP e segmentacao do dossel, uma dificuldade encontrada é que alguns

resultados das medig¢oes podem ser inconclusivos devido a oclusao do tronco da arvore.

4.2 Base para a criacao de um novo modelo alométrico

A utilizagao da MST como base de novos modelos alométricos sao encontradas nos
artigos Choi et al. (2016), Zhang et al. (2016), Hu e Huang (2019), Fischer et al. (2019)
e Shenkin et al. (2019). Os artigos de (CHOI et al., 2016) e (ABREU et al., 2016; FIS-
CHER et al., 2019) utilizam se de dados de sensoriamento remoto para aprimoramento
dos seus modelos. O de (CHOI et al., 2016) é uma atualizagdo do modelo de Kempes et
al. (2011) que combina as equagoes de balango de dgua-energia de Penean-Monteith com
as relagoes alométricas estabelecidas pela MST nas plantas, essa atualizagao implementa
o uso de sensoriamento remoto para coleta de dados da altura da vegetacao. A justifi-
cativa para essa implementagao estd na impraticabilidade de medigoes em campo para
grandes escalas(regional e/ou continental) com atualizagao rapida dos dados biofisicos da
vegetagao. O de Fischer et al. (2019) traz um estudo das vantagens da fusao dos dados
de sensoriamento remoto com modelos alométricos florestais.

O artigo de Zhang et al. (2016) busca a partir dos tragos covariantes entre as
relacoes alométricas e o tronco da arvore, desenvolver um modelo nao destrutivo, onde
nao é necessario derrubar a arvore para obtencao dos dados biofisicos. Testou se os dados
empiricos estao de acordo com a extensao para covariancia alométrica na forma e fungao
na botanica da sec¢ao 2.3.2.

O artigo Hu e Huang (2019) buscou investigar o uso da MST para a determinagao
da dimensao espacial, testando a hipotese de determinar qual é o maior periodo verde (a
méxima acumulagao de tecido verde) de uma floresta para relacionar com a produtividade
anual de serrapilheira. Utilizou dados de EVI e NDVI de um periodo de 17 anos a uma
resolucao de 250 m pelo satélite MODIS para definir qual é o pico de crescimento de area

verde. Também foram utilizados dados de dois anos de coleta de serrapilheira coletados
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mensalmente para comparacao dos resultados. Verificou-se a relacao ente a amplitude
méxima de crescimento e o indice de estagao de crescimento da vegetacgao.

Nos resultados encontrados houve correlagoes significativas entre os dados de MO-
DIS, parametro de crescimento méximo de vegetagao verde e a amplitude respectivamente.
A estimativa do indice de vegetagao mostrou que NDVI e EVI sao varidveis salientes para
explicar a dindmica espacial da produgao anual de serrapilheira na area estudada. Esse
modelo pode nao funcionar bem para ecossistemas que possuam mais de uma estacao
de crescimento durante a primavera, porém a aproximacao espacial da MST requer uma
Gnica imagem a qual pode ter problemas de contaminagao por nuvens inerentes a coleta
de dados do satélite.

Em seguida o artigo Shenkin et al. (2019) busca examinar padrdes gerais da copa
das arvores (largura, profundidade, area de superficie e volume), formato e alometria
através dados 1144 de copas de arvores individuais de 281 espécies em diferentes gradientes
ambientais tais como em uma elevacao de 3300m que se estende do Andes até a Amazodnia
no Peru, de floresta de transi¢cao de Savanna no Brasil e florestas transicao de precipitagao
de Savanna em Ghana. Comparando os dados com diferentes modelos alométricos para
o estudo da copa das arvores, por exemplo, a seccao 2.3.3.3 e modificagoes na base da

teoria para uma melhor descricao em escala da copa.

4.3 Comparacgao entre modelos

O uso da MST para avaliagao de outros modelos foi encontrado no artigo Moore et
al. (2020), busca falar a validagao da teoria de equilibrio demografico . Essa teoria, assim
como a MST utiliza-se, de dados biofisicos da vegetacao como didmetro e a distribuigao

de arvores para uma determinada classe de tamanho.

4.4 Aplicacao e teste do ambito de validade da MST

Para esta seccao 10 artigos foram utilizados nos quais avaliou-se as metodologias
utilizadas nas coletas de dados, resultados obtidos e quais foram as principais conclusoes
a respeito do ambito de validade da MST.

Observou-se que nos 5 anos de aplicacao da teoria de escala metabolica o princi-
pal foco foi a investigacao de quais seriam os fatores externos e/ou internos do sistema
ecologico que geram desvios no coeficiente alométrico do valor obtido dos dados com o
previsto na teoria.

O estudo realizado pelo artigo Duncanson et al. (2015) indica os fatores que in-
fluenciam as relagoes alométricas. O objetivo desse estudo foi analisar se as relagoes
alométricas se mantinham em macro escala ao aplicar a MST para as florestas dos Esta-

dos Unidos. Utilizando o banco de dados do inventério florestal norte americano (FIA),
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realizou-se dois tipos de investigagoes a primeira baseado na secgao 2.3.2 para as relacao
entre o diametro (D) e a altura (H), H o< D*3 onde o expoente alométrico tedrico ¢ de
2/3. A segunda investigagao foi baseada na secgao 2.3.3 testando a frequéncia nas dis-
tribuigoes (V) de classe de tamanho N o D™?, nesse caso o expoente alométrico teérico
de —2. Dessa forma pode-se analisar tanto o individuo (arvore) quanto espacialmente.
Os dados utilizados para esses estudos foram 125395 individuos para o primeiro teste e
110216 individuos para o segundo teste.

Os resultados obtidos indicaram uma alta variabilidade dos expoentes alométricos
com relacao a localidade (latitude, longitude). A média dos expoentes foram de H o D
0.55eN o« D -2.77(Figura : ??)queapresentamdesvioscomosvalorestericos. Em florestasjovens(5m
35m)paraplantascuja folhatiposimplesseaprorimavamdovalorterico, paraas florestascoma folhadc
seperceberumarelaoentreoestgiodesucessoe filogeniadavegetaocomoexpoentealomtrico.C'omoobjeti

O artigo Sun et al. (2017a) explora como os desvios dos coeficientes alométricos
ocorrem nos diferentes tipos de sucessao florestais. Segundo NEVES e PEREIRA (2014),
apud (MACIEL et al., 2003) a sucessao ecoldgica é o mecanismo natural que permite que
a vegetagao se desenvolva em lugares anteriormente inabitados (sucessdo primaria) como
rochas nuas ou ap6s derramamento de lava, ou que se regenere a partir de uma degradacao
(sucess@o secundaria), ou seja, que se desenvolva em lugares previamente habitados, mas
que sofreram intervengoes naturais ou antropicas, como ap6s incéndio, desmatamento,
queda de arvores, deslizamento de terra, campo abandonado, entre outros.

Esse estudo tem como objetivo responder trés perguntas: 1) Se as florestas em
diferentes estagios de sucessao secundarios irao mostrar desvios com os valores teoricos,
2) Se o valor do expoente alométrico cresce ou decresce de acordo com o estagio de
sucessao e 3) Se existe varia¢ao no valor do expoente com relagao a posi¢ao geogréfica e se
pode ser explicadas, por variaveis climaticas. Foram estudadas quatro areas de florestas
chinesas em diferentes estagios de sucessao secundério: inicial, médio, médio-avangado
e avancado, totalizando 48 pontos, medindo um total de 4325 arvores. Investigou-se
as relagoes alométricas conforme o artigo (BERGIER et al., 2015), a nivel individual
H o D*? ¢ nivel de comunidade ecologica N oc D2

O artigo (SUN et al., 2017a) obteve como resultado que em uma primeira analise
juntando todos os dados das quatro areas, a média dos coeficientes foram de 0.77 para
a relacao H : D e de —3.47 para a relacao N : D, o que mostram ser grandes desvios
comparados com os valores teéricos. A segunda anélise foi feita para os dados separados
para os 48 pontos estudados as médias dos expoentes alométricos foram de 0.72 — 0.78
para D : H e de —2.92 — —2.32 para D : N (figura:4.3) também mostrando desvios com
os valores teoricos.

Quando os dados sao organizados de acordo como os estagios de sucessao, nota-se
que as areas de estagio de sucessdao avangados se¢ao (4.4) possuem o melhor ajusto com

os previstos pela MST, o maior desvio no coeficiente alométrico foi para o estagio inicial.
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Figura 4.3: (SUN et al., 2017b) Distribuigdo dos expoentes alométricos (a) relagao
diametro-altura (D : H) e (b) distribui¢do do tamanho da arvore (D : N). As linhas
vermelhas pontilhadas indicam o valor teorico e as barras cinza representam 95% de con-
fianca intervalos de expoentes de escala média.

Também foi observado que h&d um aumento consideravel no volume de estocagem da
floresta no estagio avangado, porém a densidade dos troncos das arvores decresce conforme
o avango do estagio de sucessao. Nao foram observados correlagoes significativas entre o
tamanho dos individuos relacionadas a latitude e com as varidveis climéticas. Os valores
dos coeficientes para D : N mostram um aumento com o avango do estagio de sucessao
e para D : H observa-se um decréscimo, porém nao estao relacionados com a altura da
floresta. O estagio de sucessao foi capaz de explicar 45% dos desvios para D : H e 52%
para D : N.
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Figura 4.4: (SUN et al., 2017b)Variagdo dos expoentes alométricos com o estagio de
sucessao para D : He D : N.

O artigo McCarthy et al. (2019) aplica a MST nas florestas australianas testando
as seguintes hipoteses: 1) o expoente de escala e a funcao de distribuigao de sistemas
sujeitos a perturbagoes desviam-se do MST; 2) esses desvios sdo previstos por variaveis
ambientais e atributos funcionais de nivel de comunidade especificamente excluidos da
teoria; e 3) a produtividade relativa calculada usando MST (B tot) é significativamente
mais precisa ao usar distribui¢oes de tamanho reais e medidas do que ao aplicar seus

parametros gerais. O estudo foi realizado para 30 pontos cobrindo variaveis ambientais
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que mostrem a forte influéncia da regiao, ao todo foram coletados dados de 294 arvores
das quais 288 com a altura maxima da vegetacao, 260 com a &area especifica da folha e
250 com dados da densidade do tronco.

Para verificar as hipoteses preparou-se trés testes, o primeiro teste (estimativa de
expoente —2), adotando todos os pressupostos e parametros das formulas MST, na qual
a produtividade relativa foi calculada usando o didmetro do maior individuo medido no
local, o niimero total de troncos na parcela, e o expoente de escala —2. Ao fazer isso,
o didmetro do maior individuo foi o primeiro usado para restringir o limite superior da
distribuicao de classe de tamanho. O segundo testou a influéncia do expoente de escala
—2. Repetiu-se o primeiro teste, substituindo o expoente de escala —2 pelo expoente real
da distribuicao de classe de tamanho calculada com base na distribuicao observada. O
terceiro,testou-se o pressuposto da MST que as distribui¢oes de tamanho dos individuos
seguem uma lei de poténcia, neste caso nao realizou-se a transformacao dos dados em
eixos usando um expoente de escala, antes calcular o B tot.

A pesquisa obteve grandes variagoes do expoente alométrico para diversos tipos de
vegetagao, variando de —5.25 para um local de charneca densa a —1.43 para um local de
esclerofila com um sub-bosque esparso (figura:4.5). Embora os expoentes de escala dife-
rissem do valor previsto do MST de —2 observou-se que em locais de charneca (expoentes
ingremes) e esclerofila (expoentes rasos), apenas em um ponto em que a vegetacao era
charneca foi significativamente diferente da previsao de MST |, mas 85% dos 20 locais de
esclerofila medidos tiveram um expoente menor que —2.

Os locais de floresta tropical raramente perturbados nao diferiram significativa-
mente do MST. Os valores ajustados a lei de poténcia variaram de 0.02 (para um local de
charneca) a 0.95 (local de floresta tropical). Embora as distribui¢des do tamanho do caule
das florestas tropicais sigam uma distribuicao da lei de poténcia mais aproximada, nao
houveram diferenca significativa na qualidade do ajuste entre esses tipos de vegetacao.

Areas com alta concentracio de areia no solo, sdo geralmente associados com expo-
ente de escala mais ingrimes. Regioes que estiveram sujeitas a incéndio possui expoentes
alométricos mais ingrimes, mostrando uma relagao com a aridez e a frequéncia de fogo
como perturbagoes nos sistemas ecologicos.

O cerrado é um um bioma do tipo savana o qual esse sistema ecoldgico esté su-
jeito a frequéncia de queimadas, segundo (SILVA et al., 2001) o fogo pode prejudicar o
estabelecimento de plantulas de espécies arboreas, reduzindo o crescimento radial, esse
processo pode diminuir a reproducao sexual pela destruicao direta de estruturas sexuais,
o que reduz a producao de sementes no ano subsequente. Argumenta também que o
fogo pode causar a morte da copa, assim limitando o tamanho das arvores, dependendo
da frequéncia desses eventos pode impedir que os individuos atinjam classes de tamanho
maiores, porém queimadas frequentes anuais ou bienais tende a favorecer a dominéancia e

expansao de algumas espécies herbaceas e subarbustivas.
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Figura 4.5: (MCCARTHY et al., 2019) figura b) Expoentes alométricos variaram de -1.43
a -5.25, com expoentes mais rasos medidos em locais de esclerofila, que tém sub-bosques
esparsos, e expoentes ingremes em locais de vegetacao densa de arbustos.

O artigo de Bergier et al. (2015) investigou se a MST pode ser aplicada para a
vegetacao lenhosa do cerrado no pantanal de Nhecolandia, aplicando para um total de
136 individuos, contendo as cinco espécies mais recorrentes da area e 11 outras espécies
menos abundantes. Observou-se um desvio nos expoentes alométricos, para as relagoes
entre a biomassa das folhas com a biomassa do tronco foi 22% maior comparado com o
valor tedrico, o maior desvio encontrado nesse estudo foi entre a biomassa das folhas com
a biomassa das raizes 25% maior, ja o menor desvio esta na relagao entre a biomassa total
da planta com o didmetro do tronco —0.4%, a MST é bem ajustada relagoes alométricas
com o diametro do tronco da planta.

A fim de compreender como as relagoes alométricas variam no individuo e em
diferentes tipos de vegetagoes (floresta natural priméria, secundéria e plantagoes) o artigo
de (SUN et al., 2020) testou as seguintes hipoteses: 1) as relagoes alométricas das arvores
estdo de acordo com as previsoes de MST em larga escala; 2) os desvios observados das
previsoes do MST sao causados pelo clima, fatores bidticos e / ou filogenia; 3) fatores
abidticos e bidticos influenciam as relagoes alométricas em plantagoes e florestas naturais
da mesma forma ou segue padroes diferentes para as mesmas relagoes alométricas (L-D,
S-D e R-D). Utilizando 284 dados, onde 201 L-D(biomassa da folha - didmetro), 259 S-D
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(biomassa do tronco - diametro) e 189 R-D (biomassa das raizes - didmetro) separando
os dados em dois grupos florestas naturais (primarias e secundarias) e em plantagoes.

A média dos expoentes alométricos juntando ambos os grupos tem-se que o ex-
poente para L — D = 2.01 com CI = 95% (1.008 — 2.212) o que esta de acordo com a
teoria, para as médias de S-D e R-D foram mais baixas do que previsto com expoentes de
2.303 e 2.194 respectivamente. Quando analisados pelo tipo de floresta tem-se as relagoes
alométricas de L-D estao de acordo com a teoria nos trés tipos de floresta, ja as relacoes
S-D e R-D apresentam expoentes de acordo com a teoria somente para florestas prima-
rias, mostrando grandes desvios para florestas secundarias, ja o expoente para plantacoes

possui desvio, entretanto esta entre floresta primaria e secundaria (figura:4.6).
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Figura 4.6: (SUN et al., 2020) Expoentes alométricos para diferente tipos de floresta,
examinando para L — D, S — D e R — D. A linha vermelha é o valor teorico.

Os autores argumentam que no caso de plantagoes, essas possuem melhores con-
di¢oes de solo, nutrientes e agua, onde nao é necessaria grande uso de recursos para o
crescimento das raizes para procura de agua, deste modo observou-se para plantacoes
os parametros que afetam nas relagoes alométricas sao: densidade da haste da planta é
positivamente correlacionado com L-D, o género foi significativo para explicar o expoente
de S-D e a média da temperatura do més mais frio esta negativamente relacionado com o
expoente R-D.

Para florestas naturais os parametros que afetam os expoentes alométricos sao
(SUN et al., 2020): potencial de evapotranspira¢ao e média de temperatura do més mais
frio que foram significativos e negativamente correlacionados com L-D, fatores biodticos
como a filogenia da folha também afetaram o expoente alométrico. Percebe-se que o
estagio de sucessao possui influéncia nas relagoes alométricas de S-D e R-D, outros fa-
tores que também afetam sao o tipo da floresta (Perenes ou Deciduas) ou pelo formato

da folha (simples ou composta). Embora os fatores bidticos e filogenéticos apresentem
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correlacoes significativas, no entanto mesmo que essas relacoes nao sejam fortes podem
refletir tendéncias na vegetacao.

Existem outros fatores externos como competicao por luminosidade e de recursos
limitados, porém a relacao desses com as relagoes alométricas sao fracas, indicando que
as restri¢oes biofisicas possuem forte influéncia no expoente alométrico.

O artigo Tu (2019) estuda as relagdes alométricas entre a area foliar e a massa
total da planta com dados de diferentes partes do globo, testando as seguintes hipoteses:
1) Entender qual é a relagao entre a area da folha e massa total da planta e se essa se
aproxima do expoente alométrico de 3/4; 2)Essa relacao de escala varia para diferentes
hébitos da planta (perene ou decidua), classe taxonoémica (angiosperma e gimnosperma) e
regiao geografica (tropicos e temperados) 3) Como o padrao deste expoente variavel pode
ser explicado.

Utilizando a base de dados da BAAD, o estudo contou com 259634 medidas de 176
estudos diferentes de 21084 individuos entre 678 espécies, para verificar se o expoente de
escala é conservado ou varia com o ambiente dividiu-se os dados em diferentes classifica-
¢oes, habitos da planta, taxondémico e regiao geografica. A média do expoente de escala
foi de 0,667, entre as classificacoes foram observadas variacoes de 0,604 a 0, 703.

O artigo discute que a diferenga nos expoentes de plantas deciduas (0.703) e perenes
(0.651) esta na composicao das folhas que é de dois tipos, tecido produtivo e tecido de
suporte. As folhas das arvores perenes tem a vida tutil muito maior do que as folhas de
arvores deciduas, dessa forma é necessario maior quantidade de tecido de suporte, por
outro lado a curta vida 1til das folhas perenes faz necessério maior quantidade de tecido
produtivo para um réapido crescimento, dessa forma, as folhas de arvores deciduas possuem
maior area foliar para a mesma quantidade de massa total da planta.

Para as plantas de regides tropicais e temperadas, observou-se no artigo Tu (2019)
que o expoente de areas tropicais(0, 613) era menor do que para areas temperadas (0, 685)
e que devido ao menor periodo de crescimento para as arvores de regoes temperadas
(23,5° — 66,5°) necessitam que a éarea foliar seja maior para a mesma quantidade de
massa total da planta. No caso das plantas angiosperma (0.675) ¢ gimnosperma (0.604) foi
discutido a configuragao dos dosséis das arvores, entendeu-se que plantas gimnospérmicas,
possuem uma configuragao do dossel mais eficiente na captura de luz, por isso as plantas
gimnospermas precisam de menos area foliar do que as plantas angiospermas para produzir
a mesma massa total.

O artigo Vasseur et al. (2018) buscou examinar como a taxa de crescimento em
escala varia com o tamanho do corpo para uma populagao geneticamente diversa de
Arabidopsis thaliana que exibe trés ordens de grandeza, o resultado do estudo mostrou
que essa espécie nao teve variacoes significativas do valor tedrico 0, 725 — 0, 750 este valor
¢ o mesmo que o observado em todas as espécies de plantas vasculares. Entretanto, a

relacao dos dados nao foi uma funcao de poténcia pura e, em vez disso, é melhor explicada
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por uma fun¢ao quadratica nao linear, as anélises indicaram que essa relagao de escala
curvilinea foi devido a diferencas nos expoentes entre os acessos, que pode ser estimada
como a primeira derivada da funcao quadrética variando entre os acessos de 0,47 — 1, 10.
Para a espécie estudada o desvio encontrado estava positivamente correlacionado com
a sobrevivéncia a ambientes severamente secos e negativamente correlacionado com a
reducao de crescimento quando estao sob seca moderada, isso sugere que os desvios possam
estar relacionados diretamente ao aumento da resisténcia a condicoes de estresse a custo
da reprodugao em condigoes benéficas.

O estudo das relagoes alométricas com foco na produtividade das raizes em escala
com a biomassa da planta é visto no artigo Deng et al. (2020) esse trabalho conta a coleta
de dados de 327 trabalhos publicados totalizando 1016 dados de individuos com esti-
mativas da produtividade das raizes e biomassa cobrindo o ecossistema global terrestre,
dividiu-se em 4 grupos de florestas: boreal, temperada, tropical e subtropical. Fazendo a
relacao de todos os dados juntos, obteve-se que o expoente alométrico nao é significativa-
mente diferente de 1,0 isso mostra uma isometria entre a produtividade das raizes com a
biomassa, tem-se que o expoente é consistente com a maioria dos tipos de ecossistemas,
exceto para os ecossistemas tropicais e de pastagem. O artigo também traz que as rela-
¢oes de escalas cujo didmetro das raizes sejam > 2mm diferem das raizes delgadas com
diametro < 2mm, essa diferenca gera uma mudanca no expoente de ~ 1.0 para 0,86. As
relagoes de escala para as raizes aparenta ser similar as do acumulo de folhas acima do
solo, entretanto nao hé relatos de estudos relacionando a produtividade-biomassa com as
folhas.

Os artigos Issoufou et al. (2015) e Sun et al. (2017b) avaliaram o uso da MST
aplicados para arbustos, investigando a validade de modelos que utilizam de relacoes
alométricas e qual a influéncia no expoente alométrico quando a vegetagao é submetida
a poda.

Para avaliar a influéncia antropica nas relagoes alométricas o artigo Issoufou et
al. (2015), aplica a MST em arbustos da espécie Guiera senegalensis em quatro areas de
estudo nas quais duas foram submetidas a poda e duas com a vegetagao madura, sem
poda. Nas éareas de estudo foram selecionados 10% dos individuos que representam a
vegetacao arbustiva. A partir dos dados coletados utilizou-se a razao entre a area foliar e
a area transversal basal do tronco (Ay/Ag) para as relagoes em escala com a condutancia
dos estomatos da folha (gs) e com a condutancia hidrica entre o solo e a folha (K _g).
Observou-se que a razao decresce com os parametros em arbustos maduros e a razao
tende a aumentar mesmo com o decréscimo dos pardmetros para os arbustos jovens. A
razao Aj/Ag para arbustos maduros, segue de acordo com o previsto na teoria, onde o
expoente alométrico é aproximadamente isométrico, ja para arbustos jovens foi verificado
um desvio no expoente alométrico o qual é 2,5 vezes maior.

O artigo Sun et al. (2017b) estuda os efeitos dos fatores internos e externos em
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vegetagao arbustiva num gradiente atitudinal no nordeste da China nesse trabalho ava-
lia a aplicagdo de cinco modelos que utilizam relagoes alométricas: MST; (Teoria de
Escala Metabolica para arvores), M STs (Teoria de Escala Metabolica para arbustos),
Similaridade geométrica, similaridade elastica e estresse de similaridade, onde testou-se
simultaneamente quatro relagoes alométricas: altura vs didmetro do tronco (H : D), bi-
omassa da folha vs biomassa do tronco (My : Mg), biomassa acima do solo vs altura
(M, : H) e biomassa acima do solo vs didmetro (M4 : D).

Foi construida uma éarvore filogenética para as 50 espécies de arbustos desse estudo
para examinar o efeito da filogenia nas alometrias dos arbustos. Essa arvore filogenética
foi utilizada para duas analises: 1) contrastes independentes filogenéticos (PIC). Onde
espécies intimamente relacionadas tendem a ter caracteristicas semelhantes, assim, pode
ter uma nao-independéncia dos dados devido a filogenia. Para testar os expoentes alo-
métricos previsto nos modelos alométricos para cada variavel estudada foi feito um PIC
entao comparou-se os novos dados com os dados originais. O segundo teste é devido ao
encontrado que mesmo que o uso do PIC seja 1til para a remocao do sinal filogenético, nao
é eficaz para a analisar como as relacoes alométricas sao afetados pela filogenia e fatores
ambientais juntos. Para resolver esse problema criou-se grupos filogenéticos que foram
usados como varidveis categoricas nos modelos multivariados de relagoes alométricas.

Dos cinco modelos analisados todos mostraram desvios com os dados observados,
os modelos M STy, similaridade eléstica e estresse de similaridade, nao tiveram suporte
nos dados. Todas as quatro previsoes de M STy, e todas as trés previsoes de similaridade
geomeétrica, foram apoiadas nos dados PIC. Algumas previsoes dos dois modelos nao foram
consistentes com o teste usando dados originais. Uma vez que o teste PIC é mais robusto
em comparagao com o teste com dados originais.

Os avancos encontrados nos ultimos 5 anos de aplicacao da teoria, auxiliam na
delimitacao do ambito de validade, mostrando quais fatores exercem maiores influéncias
nas relagoes alométricas dos sistemas ecologicos, também nos mostras novos recursos que

podem agilizar o processo de coleta de dados em larga escala.



Capitulo 5

TENDENCIAS DE PESQUISA E
AMBITO DE VALIDADE DA MST

A revisao dos ultimos cinco anos de aplicacao da Teoria de Escala Metabdlica,
mostrou que o foco das investigacoes buscaram determinar quais sao os parametros que
geram desvios no expoente alométrico entre o valor teérico de 3/4 e os dados observados.
Encontrou-se que o fator que mais tem influéncia nos desvios do expoente alométrico
esta relacionado com o estagio de sucessao, quanto mais préoximo do estagio inicial for
o estagio de sucessao secundério maior serd o desvio do coeficiente alométrico. Outros
fatores investigados foram como as variaveis climéaticas, parametros bioticos e abioticos
influenciam diretamente ou indiretamente no tamanho da planta afetando o expoente
alométrico.

Outro ponto investigado esté no uso de sensoriamento remoto para mapear e colher
dados de altura das arvores em macro escala. O uso destas técnicas em colaboracao com
a coleta de dados em campo permite a aplicagao em diferentes escalas dentro dos sistemas

ecologicos.

5.1 Metodologias de coleta de dados

Nos artigos analisados tem-se a presenc¢a de duas metodologias de coleta dos dados
biofisicos das arvores, o método destrutivo e o nao destrutivo. No primeiro método sao
medidos o didmetro a altura do peito (DAP) e a area de projegao do dossel em seguida a
arvore é derrubada, cortada em secc¢oes, na qual se medem a area transversal do tronco,
recolhem de 15% a 25% das folhas do dossel e estima-se o volume do tronco da planta,
as secoes sao desidratadas por um periodo de seis meses a temperatura ambiente para
entdo estimar a massa total do individuo, utilizando a equacdo Y = kM?, onde a variavel
independente é a massa total do individuo. A vantagem de utilizar essa metodologia esté

na facilidade de obtencao das varidveis, para uma determinada area de estudo escolhe-se

38



39

o individuo mais velho e mede-se o DAP, para saber com os outros individuos de mesma
espécie se desenvolvem em escala. A desvantagem desse método é impraticével para
grandes escalas, estudos que optaram por essa metodologia possuiram menos dados nas
pesquisas.

A metodologia nao destrutiva requer maior quantidade de dados, uma das princi-
pais dificuldades esti na estimativa da alturas das arvores nesse sentido o uso de senso-
riamento remoto auxilia na coleta mais precisa dessa variavel, o artigo Choi et al. (2016)
utiliza-se de sensoriamento remoto, combinando com dados obtidos em campo para va-
lidar as medi¢oes. Para esse tipo de metodologia a varavel independente utilizada é o
diametro dos individuos Y = kD’. Muitos trabalhos utilizaram dados fornecidos pelo
inventario florestal, que mede as principais variaveis biofisicas de diferentes sistemas eco-
logicos, fornecendo uma grande quantidade de dados para estimar o expoente alométrico

para macrorregioes.

5.2 A influéncia do estagio de sucessao na MST

Pela revisao dos cinco anos de aplicagoes da teoria, verificou-se que a o estagio
de sucessao é um dos parametros que explica a maior parte dos desvios do expoente
alométrico com os valores teédricos. Pode-se definir estagios de sucessao como primarios e
secundarios, onde esse tltimo é subdividido em inicial, médio, médio avancado e avancado,
cada um desses estagios secundéarios reflete o tempo necessario para a recuperagao a partir
de uma degradagao, sejam intervengoes naturais ou agoes antropicas do sistema ecologico.

Observou-se que o estagio de sucessao nos artigos Duncanson et al. (2015),Sun et
al. (2017a) e Sun et al. (2020) é o parametro que explica cerca de 35% a 50% dos desvios
nas sucessoes secundarias, nas quais quanto mais inicial for o estigio de sucessao maior
o desvio. Para florestas cujo estagio de sucessao é primario, o expoente alométrico esta
mais proximo do valor tedrico previsto pela teoria. O artigo Sun et al. (2017a) ressalta a
importancia de se incluir os parametros que permitam investigar esses sistemas ecologicos
que sofreram algum tipo de intervencao, pois existem um nimero maior de florestas
secundarias do que florestas primarias, e a importancia de desenvolver uma extensao da

MST para esses sistemas é necessario.

5.3 Fatores climaticos, biéticos e a MST

Os fatores climaticos apresentaram ser significativos para influenciar as relagoes
alométricas no individuo, porém nao afetam as relagoes diretamente, no tamanho da
planta. Segundo o artigo McCarthy et al. (2019),Tu (2019),Deng et al. (2020) e Sun et

al. (2020) fatores bidticos como a filogenia e/ou taxonomia dos individuos mostraram ser
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fracamente significativos, mas podem indicar tendéncias. Tem-se que esses fatores nao

sao os principais parametros que alteram diretamente o expoente alométrico da planta.

5.4 A insensibilidade das folhas a fatores externos

Nos estudos realizados nos artigos Tu (2019) e Sun et al. (2020) observou-se que
o expoente alométrico para as folhas apresentou estar de acordo com o valor teérico para
diferentes tipos de florestas naturais (primaria ou secundaria) e plantag¢oes também o valor
do expoente ainda se mantém proximo quando se avaliam os habitos das plantas se sao
deciduas ou perenes, o mesmo se repete para arvores angiospermas e gimnospermas sendo
a média para esses quatro casos é de 0, 644. Uma hipotese para a insensibilidade das folhas
estd que a maturacao da folha ocorre mais rapida que a maturagao da arvore. Verifica-
se que arvores maduras correspondem melhor com o valor tedrico devido a diferenca de
tempo de maturacao, a folha se mostra um objeto de estudo interessante para aplicagao

da teoria, podendo estimar a produtividade priméaria liquida do sistema.

5.5 Aplicacao da MST em plantacoes

A aplicagado da MST em plantagoes foi vista somente no artigo Sun et al. (2020),
o qual mostrou que o desvio do expoente alométrico para esse caso esta entre o expoente
alométrico para florestas primarias (mais proximo do valor teorico) e florestas secundarias
(maior desvio conforme o estagio de sucessdo). Argumenta-se que para plantagoes as
condicoes para o seu crescimento seja mais favoravel do que para florestas naturais, onde
nao ha deficit de 4gua e nutrientes no solo, assim, a vegetacao consegue atingir o estado de
maturacao de forma mais eficiente. Entretanto os mecanismos para as relagoes alométricas

dessa area de estudos ainda sao poucos sendo necessarias mais investigagoes.

5.6 O uso da MST é viavel para o Cerrado?

A revisao da teoria de escala metabodlica auxilia em estabelecer condigoes para
sua aplicagao de forma que esteja de acordo com os dados previstos. A MST baseia-
se no modelo WBE que pode ser entendido como uma representacao idealizada de uma
tipica distribuicao de redes. As equagoes da teoria estabelecem uma relacao alométrica
entre o metabolismo do individuo e sua massa total com um expoente alométrico de
3/4. A revisao identifica quais sistemas ecologicos estariam de acordo com a teoria, cujas
previsoes estejam mais proximas. As condigoes do sistema sao: a teoria possui expoentes
mais proximos para florestas naturais primarias, com a altura dos individuos maiores do

que 35 m, por mais que a taxonomia, filogenia e habitos das plantas nao sejam fatores que
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possuem fortes influéncias nas relagoes alométricas, segundo o artigo Tu (2019) arvores
angiospermas possuem coeficientes alométricos mais proximos dos previsto. Também
se encontra essa aproximagcao para arvores perenes, o formato da folha para florestas
primarias, nao afetam diretamente o expoente alométrico, o artigo Duncanson et al. (2015)
argumenta que as folhas simples estao de acordo com a teoria, ja as folhas compostas
convergem para um valor tnico de 0, 7.

As condicoes descritas acima em um primeiro momento tornam-se nao aplicaveis
para o bioma do Cerrado, pois para o tipo Cerradao a média de altura ¢ de 8m — 15m.
Outro fator que dificulta a aplicacao da teoria esta no fato do cerrado estar sujeito a
eventos de queimadas, seja por intervencoes naturais, mas em sua maioria por acoes
antropicas, que forca o sistema, recorrentemente entrar em recuperacao tornando-se uma
floresta secundaria. Entretanto o artigo Bergier et al. (2015) aplicou a MST para o
cerrado de Mato Grosso do Sul "caracterizado por vegetagoes do cerrado no pantanal",
onde mostrou-se ter um bom ajuste com a teoria apesar de apresentar desvios. Para
uma aplicacao que esteja mais de acordo com os valores previstos pode-se aplicar para
as folhas, onde estas apresentam ter relagboes mais aproximadas com o expoente tedrico
para diferentes estagios de sucessao. A aplicacao da MST também pode ser feita para
plantacoes ou pode ser utilizada como recurso para determinar qual o estagio de sucessao
determinado sistema ecoldgico se encontra a partir do desvio com o valor teérico. Outros
biomas onde a MST pode ter resultados mais préximos dos valores previstos sao a floresta

amazonica e floresta de transicao.



Capitulo 6

CONSIDERACOES FINAIS

O intuito desse trabalho foi de compreender e organizar as informagoes sobre a
Teoria de Escala Metabolica para isso, dividiu-se o trabalho em duas partes: a primeira,
uma revisao das bases do modelo para compreender como este foi construido e algumas
criticas que forneceram extensoes para uma ampla aplicagdo em diferentes sistemas. A
segunda parte utilizou-se de uma revisao do tipo integrativa para entao definir quais sao
os fatores restritivos dos biomas e como eles afetam as relagoes alométricas nos individuos,
determinando o ambito de validade da teoria.

Tem -se que nos ultimos cinco anos a teoria foi testada para vérios biomas em
diferentes escalas e pode-se entender o que esta sendo construido no campo da MST.
Observou-se que novos modelos utilizam a MST como base, assim, expandindo as possibi-
lidades de aplicacao. O uso de sensoriamento remoto combinado, com coletas em campo
para calibracao e validacao dos dados, permitem a aplicacao em escalas regionais e macro
escala. Foi observada a influéncia do estagio de sucessao nos expoentes de escala e por
mais que os fatores climéticos e filogenéticos nao apresentem influéncia direta no tamanho
do individuo pode refletir tendéncias nas relagoes alométricas.

Em uma primeira analise a MST nao seria aplicavel para o bioma do cerrado, pois
devido a sua caracteristica de altura média da vegetacao e intervengoes antropicas e/ou
por queimadas, necessita de maior tempo de recuperacao sendo classificada como floresta
de sucessao secundaria. Possiveis métodos de aplicacoes da teoria estariam relacionados
ao teste nas folhas que mostram uma "insensibilidade"perante fatores restringentes dos
biomassas, o que requer mais estudos nos mecanismos de funcionamento de suas relagoes
alométricas. Outra area que se faz necessaria mais investigacoes é a aplicacao da teoria
em plantagoes para a compreensao dos fatores que afetam o expoente de escala e se esses
fatores sao diferentes dos fatores em florestas naturais.

A revisao da MST nos ultimos cinco anos, permite estabelecer qual é o estado da
arte da teoria, auxiliando a delimitar o ambito de validade de aplicagao, o préximo passo
no estudo da teoria estd na necessidade de uma abordagem experimental nos biomas do

estado de Mato Grosso. Os novos modelos tedricos desenvolvidos utilizando a MST como
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base, tais como no artigos (CHOI et al., 2016) que usa de dados micrometeorologicos e a
equagao do balango de 4gua-energia juntamente com a MST para estimativa em escala da
altura das florestas e no artigo (HU; HUANG, 2019) que usa imagens de EVI e NDVI com
a MST para estimativa da serrapilheira da regiao, sao modelos que podem ser aplicados
com os dados e equipamentos do programa de pos-graduacao em Fisica Ambiental.

A parte experimental da MST pode ser feita através de duas metodologias: a me-
todologia destrutiva onde se derruba o individuo mais velho do sistema ecologico para a
medicao dos dados biofisicos, ou da metodologia nao destrutiva utilizando dados biofisicos
florestais dos individuos ja coletados, diversos artigos tiveram acesso ao inventario flores-
tal, no Brasil existe o Inventéario Florestal Nacional (IFN), entretanto os autores deste
trabalho nao obtiveram retorno quando procurou-se pelos dados coletados. Planeja-se
aplicar a teoria de escala metabdlica em plantacoes para a compreensao da utilizacao
de recursos e no estudo das relagoes alométricas nas folhas em plantacoes e em florestas

naturais.
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Apéndice A
Formulario de coleta de dados

Abaixo esté o formulario de coleta de dados utilizado na leitura dos artigos para

este estudo.
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Formulario de coleta de dados

1) IDENTIFICAGAO

TiTULO DO ARTIGO

TITULO DO PERIODICO

AUTORES

ANO DE PUBLICAGAO

2) CARACTERISTICAS DO ESTUDO

a) Tipo de publicagéo

Pesquisa

() Abordagem quantitativa
()Delineamento experimental

() Delineamento quase-experimental
() Delineamento n&o-experimental

() Abordagem quantitativa

() Revisao da literatura

() Outro:

b) Objetivo ou questado de investigagao

c) Amostra

Selecao

() Randdémica

() Conveniéncia
() Outra:
Tamanho
Caracteristicas
Local

d) Tratamento dos dados

e) Intervencdes realizadas

Variavel independente:
Variavel dependente:
Instrumento de Medida:
Duracao do estudo
Métodos aplicados:

f) Resultados

g) Analise

() Tratamento estatistico:
() Nivel de significancia

h) Implicacdes

Conclusdes justificadas com base nos resultados
Quais sao as recomendagdes dos autores

i) Nivel de evidéncia




3) AVALIAGAO DO RIGOR
METODOLOGICO

Clareza na identificagédo da trajetéria
metodoldgica no texto

(método empregado, sujeitos
participantes, critérios

de inclusao/exclusao,intervencgao,
resultados)

Identificagdo de limitagdes ou vieses




Apéndice B

Traducao dos resumos originais dos

artigos sobre a Teoria de Escala
Metabolica de 2015 - 2020

Abaixo estao dispostos os resumos originais dos 18 trabalhos analisados no estudo,
cuja a identificagao é o ano de publicagao do estudo e caso tenha mais artigos no mesmo
ano ¢é acrescido uma letra em ordem alfabética.

Segmenting tree crowns from terrestrial and mobile LiDAR data by
exploring ecological theories (TAO et al., 2015)

O rapido desenvolvimento de técnicas de detecgao e alcance de luz (LiDAR) esta
promovendo a pesquisa ecologica e florestal. Durante a tltima década, vérias técnicas
de segmentagao de arvore tnica foram desenvolvidas usando dados LiDAR aerotranspor-
tados. No entanto, a segmentacao precisa da copa usando dados terrestres ou moéveis
LiDAR, que é um pré-requisito essencial para extrair as caracteristicas da floresta no ni-
vel do ramo, ainda é um desafio, principalmente por causa das dificuldades apresentadas
pela intersecao da copa das arvores e o formato irregular da copa. No presente trabalho,
desenvolvemos um algoritmo comparativo de caminho mais curto (CSP) para segmentar
copas de arvores digitalizadas usando terrestre T-LiDAR e LiDAR mével. O algoritmo
consiste em duas etapas, a saber, deteccao do tronco e subsequente segmentacao da copa,
sendo esta tltima inspirada na comprovada teoria da ecologia metabdlica e no fato ecolo-
gico de que as plantas vasculares tendem a minimizar a distancia de transferéncia até a
raiz. Testamos o algoritmo em arvores de beira de estrada com varredura mével LiDAR
e florestas de coniferas e de folhas largas com varredura T-LiDAR na China. Avaliacoes
quantitativas de nivel de ponto dos resultados de segmentagao mostraram que para arvo-
res de beira de estrada escaneadas por LiDAR movel, todos os pontos foram classificados
em suas arvores correspondentes corretamente, e para florestas de folhas largas e conife-

ras escaneadas por T-LiDAR, coeficientes kappa variando de 0,83 a 0,93 foram obtidos.
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Acreditamos que nosso algoritmo contribuird para resolver o problema de segmentacao
de copas em florestas digitalizadas T-LiDAR e pode ser de interesse para pesquisadores
em processamento de dados LiDAR e ecologistas florestais. Além disso, nossa pesquisa
destaca as vantagens do uso de teorias ecolégicas como diretrizes para o processamento
de dados LiDAR.

Metabolic Scaling Applied to Native Woody Savanna Species in the
Pantanal of Nhecolandia (BERGIER et al., 2015)

A invaridncia de escala em sistemas vivos emerge de interagbes complexas de or-
ganismos com o mundo fisico. De acordo com a Teoria da Escala Metabdlica (MST), a
forma como a energia e os materiais sao distribuidos geralmente segue uma lei de poténcia
invariavel escalando com a massa corporal, independente da espécie e do ambiente. Tal
generalizacao foi definida como universal ou onipresente, o que, entretanto, nao é am-
plamente aceito. Para espécies nativas de savana lenhosa na paisagem da Nhecolandia,
o dimensionamento entre o diametro do tronco e toda a massa corporal da planta como
d ~ ms segue a previsao do MST. No entanto, dados empiricos e modelo sugerem alo-
cacao de biomassa além de 50% para ramos para didmetros de tronco acima de 18 cm,
enquanto a razao raiz-tronco nao varia significativamente com o tamanho da planta. O
lencol freatico elevado explica tal alocagao de biomassa, limitando o crescimento vertical
da raiz enquanto aumenta o crescimento do ramo para lidar com a evapotranspiracao.
Portanto, os desvios empiricos dos expoentes de escalonamento MST de particionamento
de biomassa para essas plantas podem ser entendidos como adaptacoes eco-hidrologicas
para restrigoes fisicas conspicuas.

Assessing the general patterns of forest structure: quantifying tree and
forest allometric scaling relationships in the United States (DUNCANSON et
al., 2015)

Objetivo: Compreender os impulsionadores da estrutura, fungao e mudanga flores-
tal € um problema fundamental tanto na ecologia teérica quanto na silvicultura aplicada
para mapeamento e monitoramento de carbono. Um componente importante da pesquisa
de ecologia florestal frequentemente utiliza equacgoes alométricas para aumentar as medi-
¢oes locais para prever propriedades florestais em grande escala e em nivel de ecossistema.
No entanto, ambas as alometrias aplicadas e tedricas em ecologia florestal (como a teo-
ria de escala metabolica, MST) assumem que muitas relagoes de escala sao insensiveis a
gradientes climéticos em larga escala ou histérias de vida de espécies. Nosso objetivo é
testar essas suposicoes mapeando a alometria florestal em escala continental em gradientes
ambientais nos Estados Unidos.

Localizacao:Estados Unidos.

Métodos: ajustamos expoentes a duas relagoes alométricas em c. 100.000 parcelas
de campo da Anélise de Inventario Florestal (FIA): (1) a relacdo entre a altura de uma

arvore individual e seu diametro, e (2) distribui¢oes de tamanho de arvore em nivel de
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parcela. Comparamos expoentes ajustados a varidveis ambientais e de historia de vida,
como clima, topografia e estrutura da floresta, na tentativa de explicar a variabilidade
alométrica e os desvios das alometrias teoricamente previstas.

Resultados: Descobrimos que a alometria estrutural das florestas varia fortemente
em fungao da localizacao nos Estados Unidos. Os expoentes alométricos parecem ser
aproximadamente assintota onde a teoria MST prediz com o aumento da altura da floresta,
enquanto os desvios do MST sao parcialmente explicados como uma func¢ao de limitacoes
de recrutamento ambientalmente orientadas e status sucessional.

Principais conclusoes: Embora encontremos suporte para a invariancia das arvores
e relacoes de escala alométrica de povoamento em florestas que estao em estado estaciona-
rio com relacao a demografia e recursos, também encontramos consideravel variabilidade
espacial em relagoes alométricas florestais quando as condigoes de estado estacionario sao
violadas. Esses achados sugerem que as extensoes da teoria do escalonamento metaboélico
devem incorporar variagao na dindmica demogréfica em florestas sucessionais mais jovens
e fatores que influenciam a limitacao de recrutamento.

Is the WBE model appropriate for semi-arid shrubs subjected to clear
cutting? (ISSOUFOU et al., 2015)

E crucial entender os mecanismos adaptativos das plantas lenhosas que enfren-
tam secas periddicas para avaliar sua vulnerabilidade a crescente variabilidade climatica
prevista no Sahel. Guiera senegalensis J.F.Gmel é uma Combretaceae semi-perene co-
mumente encontrada em pastagens, pousios e campos de cultivo do Sahel devido ao seu
valor como espécie agroflorestal. Comparamos a folhagem do dossel e medidas alométri-
cas da area foliar, area do caule e comprimento do caule e suas relagoes com o potencial
hidrico da folha, conduténcia estomética (gs) e condutancia hidraulica solo-folha (Kg_r),
na maturidade e no ano atual rebrota de G. senegalensis no Niger do Sahel. Em arbustos
maduros, a seca sazonal reduziu a proporc¢ao entre a area da folha e a area da secao trans-
versal do caule (AL : Ag), principalmente devido & queda de folhas. O dossel das rebrotas
do ano atual permaneceu com folhas permanentes, pois os arbustos produziram folhas e
caules continuamente, e sua propor¢ao Ay, :g aumentou durante a estacao seca. Seu Kg-y,
aumentou, enquanto ¢gs diminuiu. O modelo de West, Brown e Enquist (WBE) pode,
portanto, descrever tendéncias alométricas no ciclo de vida sazonal de arbustos maduros
nao perturbados, mas nao de rebrotas. O corte raso anual afasta as relagoes de escala
alométrica das previsoes teéricas WBE nas rebrotas do ano atual, com expoentes de es-
cala 2,5 vezes maiores do que os de arbustos maduros. Alto Kg-;, (duas vezes maior que
arbustos maduros) apoia esse processo de regeneragao intensivo. A estratégia adaptativa
descrita aqui é provavelmente comum a muitas espécies lenhosas que precisam lidar com
secas sazonais severas e distturbios regulares a longo prazo.

Application of the metabolic scaling theory and water—energy balance

equation to model large-scale patterns of maximum forest canopy height (CHOI
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et al., 2016)

Objetivo: a altura da floresta, uma propriedade biofisica importante, é a base
da distribuicao dos estoques de carbono em todas as escalas. Como as observagoes in
situ sao trabalhosas e, portanto, impraticaveis para mapeamento em grande escala e
monitoramento das alturas da floresta, a maioria dos estudos anteriores adotou abordagens
estatisticas para ajudar a aliviar a descontinuidade dos dados medidos no espago e no
tempo. Aqui, documentamos uma abordagem de modelagem aprimorada que vincula a
teoria da escala metabolica e a equacao do balanco de dgua-energia com observagoes reais,
a fim de produzir padroes em larga escala de alturas de floresta.

Métodos: Nosso modelo, denominado escala alométrica e limitagoes de recursos
(ASRL), considera o metabolismo dependente do tamanho das arvores cujo crescimento
méaximo é restringido pela disponibilidade local de recursos. Os preditores geoespaci-
ais usados no modelo sao altitude e precipitagao mensal, radiagao solar, temperatura,
pressao de vapor e velocidade do vento. O historico de perturbagoes (ou seja, idade do
povoamento) também ¢é incorporado para estimar as alturas da floresta contemporanea.

Resultados: Este estudo fornece um mapa de linha de base (c. 2005; grades de
1-km?) das alturas da floresta nos Estados Unidos contiguos. O Noroeste do Pacifico
/ Califérnia é previsto como a regiao mais favoravel para hospedar grandes arvores (c.
100 m) devido a precipitagao anual suficiente (> 1400 mm), radiagao solar moderada (c.
330 W m~?) e temperatura (c. 14 oC). Nossos resultados em nivel sub-regional estdo
geralmente em concordancia boa e estatisticamente significativa (P-valor <0,001) com
conjuntos de dados de referéncia independentes: medigoes de campo |erro absoluto médio
(MAE)= 4,0 m], LIDAR aerotransportado / espacial (MAE = 7,0 m ) e um produto
florestal global existente em altura (MAE = 4,9 m). As incertezas do modelo em nivel de
condado também sao discutidas neste estudo.

Principais conclusoes: Melhoramos a teoria do escalonamento metabodlico para
abordar as variacoes na estrutura vertical da floresta devido a eco-regiao e ao tipo fun-
cional da planta. Uma compreensao mecanicista clara embutida no modelo permitiu
combinagoes sinérgicas entre observagoes reais e varios geo-preditores no mapeamento de
altura da floresta. Esta abordagem mostra potencial para aplicagoes de prognodstico, ao
contrario das abordagens estatisticas anteriores.

A predictive nondestructive model for the covariation of tree height,
diameter, and stem volume scaling relationships (ZHANG et al., 2016)

A teoria da escala metabolica (MST) postula que os expoentes da escala entre
a altura da planta H, o diametro D e a biomassa M possui covariancia entre espécies
fileticamente diversas. No entanto, as relagoes entre expoentes de escala e constantes
de normalizagao permanecem obscuras. Portanto, desenvolvemos um modelo preditivo
para a covariacao das relagoes de escala de H, D e volume do tronco V e usamos dados

do abeto chinés (Cunninghamia lanceolata) na provincia de Jiangxi, China para testéa-lo.
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Conforme previsto pelo modelo e suportado pelos dados, as constantes de normalizacao
sao positivamente correlacionadas com seus expoentes de escala associados para D vs. V
e H vs. V, enquanto as constantes de normalizacao sao negativamente correlacionadas
com os expoentes de escala de H vs. D. A previsao o modelo também rendeu estimativas
confiaveis de V (erro percentual médio absoluto = 10,5 £ 0, 32SE em 12 locais calibrados
pelo modelo). Esses resultados (1) apoiam um modelo de escalonamento de covariagdo
totalmente novo, (2) indicam que as diferengas nas relagoes de escalonamento de volume
da haste no nivel intraespecifico sao impulsionadas por respostas anatomicas ou eco fisi-
ologicas a qualidade do local e / ou praticas de manejo, e (3) fornecem um método nao
destrutivo preciso para prever o volume do caule do abeto chinés.

Effects of biophysical constraints, climate and phylogeny on forest sh-
rub allometries along an altitudinal gradient in Northeast China (SUN et al.,
2017a)

Se existe uma lei geral alometria entre as espécies de plantas com diferentes ta-
manhos e em diferentes ambientes tem sido controverso e arbustos sao particularmente
uteis para examinar essas questoes. Aqui nés amostramos 939 individuos de 50 espécies
de arbustos florestais ao longo de um grande gradiente altitudinal. Testamos varios mo-
delos de alometria com quatro relagoes simultaneamente (entre didmetro do caule, altura,
folha, caule e biomassa acima do solo), incluindo similaridade geométrica, elastica e de
tensdo, e previsoes da teoria da escala metabdlica em plantas pequenas (M STy) e drvores
(M ST;). Também testamos se os expoentes alométricos mudam acentuadamente com o
clima e a filogenia. Os expoentes previstos de M ST}, similaridade elastica e similaridade
de tensao (modelos para arvores) nao foram suportados por nossos dados, enquanto M STy
e similaridade geométrica ganharam mais suporte, sugerindo que o efeito de tamanho fi-
nito é mais importante para alometrias de arbustos do que ser uma planta lenhosa. A
influéncia do clima e da filogenia nos expoentes alométricos nao foi significativa ou muito
fraca, sugerindo novamente fortes restrigoes biofisicas nas alometrias de arbustos. Nossos
resultados revelam diferengas claras de alometrias de arbustos em relacao a descobertas
anteriores em arvores (por exemplo, controle climatico e filogénico muito mais fraco). As
comparagoes de ervas, arbustos e arvores ao longo de um mesmo gradiente climético sao
necessarias para uma melhor compreensao das alometrias das plantas.

What causes greater deviations from predictions of metabolic scaling
theory in earlier successional forests?(SUN et al., 2017b)

A teoria da escala metabolica (MST) é frequentemente criticada porque suas pre-
visoes nao correspondem a muitas observagoes de que as relagoes alométricas mudam com
o clima e as espécies. Entender por que as observagoes se desviam das previsoes tedricas é
fundamental para uma melhor contabilidade e gestao do carbono florestal em um mundo
em rapido aquecimento. Aqui, usamos gréaficos de floresta em gradientes sucessionais e

latitudinais para testar as previsdes de que:(1) os expoentes observados devem se desviar
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mais das previsoes do MST em estagios sucessionais anteriores; (2) os desvios podem estar
relacionados a mudancas na competicao, limitacao de recrutamento e tamanho da arvore
em estagios sucessionais e gradiente climatico. Amostramos parcelas de floresta (a cada
1000 m?) de quatro estégios sucessionais (inicial a final) em quatro locais ao longo de
um gradiente latitudinal (42-50 o N) no Nordeste da China e examinamos a relagdo de
escala entre o didmetro e a altura da arvore (DH) e distribuigdo do tamanho da arvore
no nivel do grafico (escala DN).Relacionamos os expoentes de escala para cada parcela ao
estagio sucessional, clima, fatores topogréficos locais e proxies para tamanho da arvore,
competicao leve e limitagao de recrutamento. Usamos o modelo de equagao estrutural de
efeitos mistos para examinar os principais fatores que causam os desvios das previsoes do
MST. Os resultados mostraram que ambos os expoentes de escala D-H e D-N estao em
conformidade com as previsoes do MST em florestas sucessionais tardias, mas o expoente
D-H morreu enquanto o expoente D-N aumentou regularmente para estagios sucessionais
posteriores. Relacionamos os expoentes de escala para cada parcela ao estagio sucessio-
nal, clima, fatores topograficos locais e proxies para tamanho da arvore, competicao leve
e limitagao de recrutamento. Usamos o modelo de equagao estrutural de efeitos mistos
para examinar os principais fatores que causam os desvios das previsoes do MST. Os re-
sultados mostraram que ambos os expoentes de escala D-H e D-N se conformaram com as
previsoes do MST em florestas sucessionais tardias, mas o expoente D-H faleceu enquanto
o expoente D-N aumentou regularmente em diregao aos estagios sucessionais posteriores.
Esses desvios podem ser causados por processos nao considerados no MST, incluindo com-
peticao leve, dinAmica demografica e status sucessional. O futuro MST precisa incorporar
esses processos ecologicos para prever melhor as alometrias para florestas perturbadas, que
estao espalhadas por todo o mundo e tém papéis importantes no sequestro de carbono.

New perspectives on the ecology of tree structure and tree communities
through terrestrial laser scanning (M ALHI et al., 2018)

O escaneamento a laser terrestre (TLS) abre a possibilidade de descrever as es-
truturas tridimensionais das arvores em ambientes naturais com detalhes e precisao sem
precedentes. Ele ja estd sendo amplamente aplicado para descrever como a biomassa e a
estrutura do ecossistema variam entre os locais, mas também pode facilitar grandes avan-
¢os no desenvolvimento e teste de teorias mecanicistas da forma da arvore e da estrutura
da floresta, permitindo-nos compreender por que as arvores e florestas tém biomassa e
estrutura tridimensional eles fazem.

Aqui, nos concentramos nos desafios ecoldgicos e nos beneficios da compreensao da
forma da arvore e destacamos alguns avancos relacionados a captura e descrigao da forma
da arvore que estao se tornando possiveis com o advento do TLS. Apresentamos exemplos
de trabalhos em andamento que aplicam, ou podem potencialmente aplicar, novas medi-
¢oes de TLS para entender melhor as restrigoes na otimizagdo da forma de arvore. As

teorias das redes de distribuicao de recursos, como a teoria da escala metabélica, podem
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ser testadas e posteriormente refinadas.O TLS também pode fornecer novas abordagens
para dimensionar a area da superficie lenhosa e a area da copa e, assim, quantificar me-
lhor o metabolismo das arvores. Finalmente, demonstramos como podemos desenvolver
uma compreensao mais mecanicista dos efeitos de evitar o risco do vento na forma e no
tamanho maximo da arvore. Nos proximos anos, a TLS promete entregar grandes avancos
empiricos e conceituais na compreensao quantitativa de arvores e ecossistemas dominados
por arvores, levando a avancos na compreensao da ecologia de por que as arvores e os
ecossistemas tém a aparéncia e crescem da maneira como o fazem.

Adaptive diversification of growth allometry in the plant Arabidopsis
thaliana (VASSEUR et al., 2018)

As plantas com sementes variam enormemente em tamanho e morfologia; no en-
tanto, a variagao e covariacao nas caracteristicas das plantas podem ser governadas, pelo
menos em parte, por leis biofisicas universais e constantes biologicas. A teoria do esca-
lonamento metabolico (MST) postula que o metabolismo de todo o organismo e a taxa
de crescimento estao sob selecao de estabilizagao que minimiza o escalonamento da resis-
téncia hidrodinamica e maximiza o escalonamento da absor¢ao de recursos.Isso restringe
a variagao nas caracteristicas fisiologicas e na taxa de acumulagao de biomassa, de modo
que possam ser expressas como fungdes matematicas do tamanho da planta com expoentes
de escala alométrica quase constantes entre as espécies. No entanto, a variagao observada
nos expoentes de escala questiona os impulsionadores evolutivos e a universalidade das
equacoes alométricas. Medimos a escala de crescimento e as caracteristicas de aptidao
de 451 acessos de Arabidopsis thaliana com genomas sequenciados. A variagdo entre os
acessos em torno do expoente de incrustagao previsto pelo MST foi correlacionada com a
taxa de crescimento relativo, producao de sementes e resisténcia ao estresse. As analises
gendmicas indicam que a alometria de crescimento é afetada por muitos genes associados
ao clima local e a resposta ao estresse abidtico. O gene com o efeito mais forte, PUB4, tem
assinaturas moleculares de selecao balanceadora, sugerindo que a variacao intraespecifica
na escala de crescimento é mantida pela selecao oposta no trade-off entre a producgao de
sementes e a resisténcia ao estresse abidtico.Nossos resultados sugerem que a varia¢ao na
alometria contribui para a adaptacgao local a ambientes contrastantes. Nossos resultados
ajudam a reconciliar debates anteriores sobre a origem da escala alométrica na biologia e
comecam a vincular a variagao adaptativa na escala alométrica a genes especificos.

A metabolic scaling theory-driven remote sensing approach to map
spatiotemporal dynamics of litterfall in a tropical montane cloud forest (HU;
HUANG, 2019)

A produgao de serapilheira, é uma parte predominante dos ciclos de carbono e
nutrientes dos ecossistemas florestais. Como um aspecto importante e relativamente in-
variavel da producao priméria, a queda de lixo pode ser um indicador da producao total

da planta. No entanto, a abordagem de campo convencional para sua estimativa é tra-
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balhosa e cara. Imagens de satélite optico de alta resolugao temporal podem fortalecer
nossa capacidade de estimar a queda de lixo em uma vasta regiao, mas este método
de sensoriamento remoto ¢ limitado em algumas regioes montanhosas tropicais e quase
tropicais, principalmente devido a resolugao espacial grosseira e cobertura frequente de
nuvens. A teoria da escala metabolica (MST) afirma que a produtividade da floresta
(incluindo serapilheira) é diretamente proporcional & massa do tecido da fotossintese (fo-
lhas) e, espacialmente, pode ser dimensionada isometricamente usando o tamanho do
maior individuo do sistema. Neste estudo, investigamos a dimensao temporal do MST e
tem-se como hipotese que a abundancia maxima de folhas ao longo de um ano também
poderia ser um determinante chave da producao anual de serapilheira. A relacao entre
a massa foliar durante o pico da estacao de crescimento e a queda anual de serapilheira
pode facilitar a queda de serapilheira em larga escala em terrenos montanhosos, uma vez
que os indices de vegetacdo, como o Indice de Vegetacio Aprimorado (EVI) ou o Indice
de Diferenga Normalizada de Vegetagao (NDVI), comumente utilizado como um substi-
tuto para a abundancia de folhas, pode ser derivado de imagens de satélite de resolugao
espacial relativamente alta.Correlacionamos a estagao de crescimento de verao Landsat
Enhanced Thematic Mapper plus (ETM +) EVI e NDVI para 2016 e 2017 e os dados
de queda de lixo acumulados no campo temporariamente correspondentes adquiridos de
hinoki (Chamaecyparis spp.) Florestas tropicais montanas tropicais dominantes no nor-
deste de Taiwan (23.98N,120,97F). Descobrimos que a estagao de crescimento de verao
EVI e NDVI podem ser variaveis salientes para explicar a variagao espacial da producao
anual de serapilheira (T[Q] =0,39—-0,67,p < 0,01). Os resultados tém implicagoes pro-
fundas para a aplicagao do MST ao mapeamento regional da producao de ecossistemas
no espaco e no tempo em regioes tropicais timidas, e essas implicagoes podem facilitar a
avaliacao remota do balango de carbono terrestre.

A regional-scale assessment of using metabolic scaling theory to predict
ecosystem properties (MCCARTHY et al., 2019)

A teoria do escalonamento metabolico (MST) é um dos modelos gerais mais impor-
tantes da ecologia e pode ser usada para vincular distribui¢oes de tamanho e produtividade
em sistemas florestais. Grande parte da base do MST é baseada em distribuicoes de ta-
manho seguindo uma funcao de lei de poténcia com um expoente de escala de -2, uma
propriedade considerada consistente em ecossistemas em estado estacionario.Testamos a
generalidade da teoria comparando as distribui¢oes de tamanho real com aquelas previstas
usando parametros MST considerados gerais. Em seguida, usamos variaveis ambientais
e caracteristicas funcionais para explicar o desvio das expectativas tedricas. Finalmente,
comparamos os valores de produtividade relativa previstos usando MST com uma medida
de produtividade de sensoriamento remoto.Descobrimos que as comunidades de charnecas
sujeitas ao fogo se desviaram das distribuigoes de tamanho previstas pelo MST, enquanto

as florestas sensiveis ao fogo concordaram amplamente com a teoria. Os expoentes de es-
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cala variaram de -1,4 a -5,3. O desvio da suposicao da lei de poténcia foi melhor explicado
pela area foliar especifica, que varia ao longo da frequéncia do fogo e gradientes de umi-
dade.Embora o MST possa ser vilido em sistemas de baixa perturbagao, mostramos que
ele nao pode ser aplicado em muitos contextos ambientais. O a teoria deve permanecer
geral, mas a compreensao dos fatores que impulsionam o desvio do MST e os refinamentos
subsequentes sao necessarios para que seja aplicada de forma robusta em escalas maiores.

The scaling relationship of leaf area and total mass of sample plots
across world trees (TU, 2019)

A relacao de escala entre a area foliar e a massa total da planta tem implicagoes
importantes para a compreensao da alocacao de recursos na planta. O modelo de West,
Brown e Enquist (modelo WBE) considera que um expoente de escala 3/4 da taxa me-
tabodlica versus massa total é o ideal para cada planta e foi confirmado intimeras vezes.
Embora a area foliar seja uma melhor aproximacao da taxa metabodlica do que a massa fo-
liar, poucos estudos se concentraram no expoente de escala da area foliar versus a massa
total e menos ainda discutiram a diversificacao desse expoente de escala em diferentes
condigoes. Aqui, analisei o expoente de escala da éarea foliar em relacao a massa total de
parcelas de amostra em plantas mundiais. Descobri que, a medida que a planta cresce, ela
aloca menos recursos aos tecidos fotossintéticos do que o esperado pelo modelo WBE. Os
resultados também mostram empiricamente que este expoente de escala varia significati-
vamente para diferentes habitos foliares da planta, classe taxondmica e regiao geografica.
Portanto, a estratégia da folha em resposta a pressao e restricao ambiental claramente
desempenha um papel significativo.

Improving plant allometry by fusing forest models and remote sensing
(FISCHER et al., 2019)

A alometria determina como a forma da arvore e a funcao sao dimensionadas entre
si, relacionadas por meio do tamanho. As relagoes alométricas ajudam a dimensionar
processos da escala individual a global e constituem um componente central dos modelos
de vegetacao. Esperava-se que relacionamentos alométricos emergissem da teoria de oti-
mizagao, mas isso nao prevé dados empiricos de maneira adequada. Aqui, argumentamos
que a fusao de dados de alta resolucao, como os derivados da varredura a laser aerotrans-
portada, com a modelagem florestal individual oferece uma visao sobre como o tamanho
da planta contribui para os processos biogeoquimicos em grande escala. Revisamos os
desafios no dimensionamento alométrico, como eles podem ser enfrentados por avancos
na fusao de modelos de dados e como os modelos baseados em individuos podem servir
como integradores de dados para modelos de vegetacao globais dinamicos.

The Influence of Ecosystem and Phylogeny on Tropical Tree Crown
Size and Shape (SHENKIN et al., 2019)
Os tamanhos e formas das copas das arvores sao de fundamental importancia na

ecologia, mas ainda é dificil compreender as forgas que as determinam. Uma questao
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fundamental que os ecologistas enfrentam é até que ponto os processos gerais e nao espe-
cificos vs. processos ecologicos e dependentes do contexto sao responsaveis pela formagcao
das copas das arvores. Aqui, testamos esta questao pela primeira vez em diversos ecossis-
temas tropicais. Usando arvores de 20 parcelas variando em elevagao, precipitacao e tipo
de ecossistema através dos paleo e neo-tropicos, testamos a relagao entre as dimensoes da
copa e o tamanho da arvore. Ao analisar essas relagbes de escala entre gradientes ambi-
entais, regioes biogeograficas e distancia filogenética, estendemos as previsoes da Teoria
de Escala Metabolica (MST) para incluir como as pressoes seletivas locais moldam a va-
riacao nas dimensoes da coroa. Em todos os sites, encontramos forte concordancia entre
as tendéncias médias e as previsoes MST para o dimensionamento do tamanho e forma
da coroa, mas grande variacao em torno da média. Enquanto o MST explicou aproxima-
damente metade da variacao observada nas dimensoes da copa das arvores, descobrimos
que os preditores locais, do ecossistema e filogenéticos respondem pela metade da variagao
residual. A escala da copa nao muda significativamente entre as regioes, mas muda entre
os tipos de ecossistema, onde as copas das arvores de savana crescem mais rapidamente
com a circunferéncia da arvore do que as copas das arvores da floresta. As coroas das
leguminosas eram mais largas e volumosas do que as de outros taxa. Assim, embora o
MST possa descrever com precisao a tendéncia central do tamanho da copa das arvores,
as condigoes ecoldgicas locais e a historia evolutiva parecem modificar a escala da forma
da copa. E importante ressaltar que nossa extensao do MST incorporando essas diferen-
cas é responsavel pelos mecanismos que conduzem & variacao na escala das dimensoes da
coroa nos tropicos. Apresentamos equagoes alométricas para a previsao das dimensoes da
copa em ecossistemas tropicais. Esses resultados sao criticos ao dimensionar a funcao de
arvores individuais para escalas espaciais maiores ou incorporar o tamanho e a forma das
copas das arvores em modelos biogeoquimicos globais.
Testing allometric scaling relationships in plant roots (DENG et al.,
2020)
Motivagao: A teoria da escala metabolica prevé que a produtividade da planta
e a biomassa dependem do tamanho. No entanto, essa teoria ainda nao foi testada em
raizes de plantas. Métodos: Neste estudo, testamos como a escala metabdlica ocorre em
plantas usando um conjunto de dados de raizes de plantas abrangente composto por 1.016
observagoes de habitats naturais. Geramos expoentes de escala metabdlica por transfor-
macao logaritmica da produtividade da raiz versus biomassa. Resultados: Os resultados
mostraram que os expoentes da escala metabolica da produtividade da raiz fina (<2 mm
de didmetro) versus biomassa foram proximos a 1,0 para todos os tipos de ecossistemas e
grupos funcionais. Os expoentes de escala diminuiram em raizes grossas (> 2 mm de di-
ametro). Conclusoes: Encontramos escamagao metabolica isométrica em raizes finas, um
6rgao metabolicamente ativo semelhante a mudas ou mudas. Nossos resultados também

indicam uma mudanca na escala metaboélica durante o desenvolvimento da planta. No
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geral, nosso estudo apoia a auséncia de qualquer expoente de escalonamento constante
tnico unificado para relagoes de biomassa-metabolismo em plantas terrestres, especial-
mente para florestas com espécies lenhosas.

Effects of climate, biotic factors, and phylogeny on allometric relati-
onships: testing the metabolic scaling theory in plantations and natural forests
across China (SUN et al., 2020)

Motivagao: A teoria do escalonamento metabolico (MST) ainda estda em debate
porque os expoentes alométricos observados frequentemente se desviam das previsoes do
MST e podem mudar significativamente dependendo do ambiente, filogenia e perturba-
¢ao. Reunimos expoentes de escala publicados de literaturas para trés relagoes alométricas
ligadas & alocacdo de biomassa: diametro da biomassa da folha (L-D), diametro da bio-
massa do caule (S-D) e didmetro da biomassa da raiz (R-D). Usamos dados de florestas
naturais e plantagoes em toda a China para testar as seguintes hipoteses: 1) as relagoes
alométricas das arvores apoiam as previsoes de MST em larga escala; 2) os desvios obser-
vados das previsoes do MST sao causados pelo clima, fatores bidticos e / ou filogenia; 3)
fatores abioticos e bioticos influenciam as relacoes alométricas em plantacoes e florestas
naturais de forma diferente, e diferentes relagdes alométricas (ou seja, L-D, S-D e R-D)
sao afetadas de forma diferente. Relacionamos esses expoentes de escala ao gradiente
climético geografico, estagio sucessional, densidade de povoamento, forma e fenologia das
folhas e filogenia. Usamos modelos de efeitos mistos para examinar os principais fatores
que afetam as alometrias das arvores. Resultados: Em florestas naturais, os expoentes de
escala S-D e R-D foram consistentes com as previsoes do MST em florestas primarias, mas
foram significativamente mais baixos em florestas secundarias. Ambos os expoentes de es-
cala S-D e R-D em plantagoes tiveram um valor médio que caiu entre aqueles das florestas
primarias e secundarias, apesar das plantacoes serem semelhantes em caracteristicas de
espécie e idade as florestas secundarias. Os expoentes SD e RD foram significativamente
afetados por fatores que ainda nao sao considerados no MST, incluindo frio do inverno que
explicou 2, 76% — 3, 24% das variagoes, estagio sucessional (7,91% — 8, 20% das variagoes),
densidade (um substituto para a competigao, 5,86% — 8, 54% das variagoes), e principal-
mente filogenia (45, 86% — 56, 64% das variagoes explicadas). No entanto, os expoentes de
escala L-D estao de acordo com as previsoes do MST em florestas primaérias, secundarias
e de plantacao, e nao foram explicados fortemente pela maioria dos fatores. Conclusao:
MST s6 é aplicavel a florestas primarias (estado estacionério), e clima, fatores bidticos
e filogenia sao as causas dos desvios observados de relagoes alométricas das previsoes de
MST. As praticas de manejo florestal em plantagoes tém forte influéncia na alometrias
das arvores. A alometria L-D é mais fortemente controlada por restrigoes biofisicas do
que as alometrias S-D e R-D, no entanto, os mecanismos por tras dessa diferenga ainda
precisam de exames adicionais.

Validation of demographic equilibrium theory against tree-size distri-
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butions and biomass density in Amazonia (MOORE et al., 2020)

A previsao da resposta das florestas ao clima e &s mudancas no uso da terra depende
de modelos que podem simular a distribuicao variavel no tempo de diferentes tamanhos
de arvores dentro de uma floresta - os chamados modelos demograficos florestais. Uma
condicao necessaria para que tais modelos sejam confidveis é que eles possam reproduzir
as distribui¢oes de tamanhos de arvores observadas em florestas inexistentes em todo o
mundo. Em um estudo anterior, mostramos que a teoria do equilibrio demografico (DET)
é capaz de ajustar as distribui¢oes de diametro de arvore para florestas na América do
Norte, usando um tunico parametro de ajuste especifico do local (p) que representa a
razao da taxa de mortalidade para crescimento para uma arvore de tamanho de referén-
cia.Usamos uma forma de DET que assume que os perfis de tamanho de arvore estao em
um estado estacionario resultante do equilibrio entre uma taxa de mortalidade de arvore
independente de tamanho e taxas de crescimento de arvore que variam como uma lei de
poténcia do tamanho da arvore (medido pelo diametro do tronco ou biomassa). Neste
estudo, testamos DET contra dados de ForestPlots para 124 locais em toda a Amazo-
nia, ajustando, usando estimativa de méaxima verossimilhanga, aos dados de diametro de
tronco medidos diretamente e também estimativas de biomassa derivadas de relagoes alo-
métricas publicadas.Novamente, descobrimos que o DET se ajusta bem as distribui¢oes
de tamanho de arvore observadas, com os valores de melhor ajuste do expoente relacio-
nando a taxa de crescimento & massa da arvore, dando uma média de ¢ = 0,71 (0,31
para o didmetro do tronco). Este achado é amplamente consistente com os expoentes de
» = 0,75 (¢ = 1/3 para o diametro do tronco) previstos pela alometria da teoria da escala
metabolica (MST). Os parametros ¢ e p ajustados também mostram uma relagao clara
que é sugestiva de trocas de historia de vida. Quando fixamos o valor MST de ¢ = 0, 75,
descobrimos que os valores de melhor ajuste de p agrupam-se em torno de 0,25 para o
diametro do tronco, que é semelhante ao valor de melhor ajuste que encontramos para a
América do Norte de 0,22. Isso sugere uma proporc¢ao preferencial ainda inexplicada de

mortalidade para crescimento em florestas de tipos e locais muito diferentes.
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