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RESUMO

A Teoria da Escala Metabolica (TEM) é um dos modelos mais gerais na ecologia e
pode ser utilizada para vincular propriedades fisicas das florestas, como a biomassa,
aos processos ecoldgicos, como o0 metabolismo ecossisttmico. A TEM é
fundamentada em pressupostos a respeito da distribui¢do de tamanhos, descrevendo a
relacdo entre esses tamanhos com uma lei de poténcia que vale tanto para partes dos
individuos - folhas, galhos e troncos - como para o ecossistema - distribuicao da altura
das arvores, por exemplo. Para ecossistemas, a TEM afirma que o expoente de escala
especifico da lei de poténcia que relaciona o metabolismo a massa ecossistémica é
a=0,6. A teoria para um ecossistema do tipo cerrado campo sujo foi testada utilizando
dois tipos distintos de rotinas. Para estimar o metabolismo e biomassa e testar o ajuste
dos dados a TEM, utilizou-se 3 anos de dados do EC e EVI em um ecossistema de
campo sujo. Os ajustes obtidos para as estagbes seca e chuvosa, bem como de
crescimento e de ndo crescimento da vegetacdo foram analisados e contrastados.
Comparou-se 0 expoente de escala alométrica tedrico (0=2/3), com aquele que melhor
representa os dados analisados neste trabalho (a=5). Em seguida, variaveis ambientais
e métricas de energia foram utilizadas para explicar o desvio das expectativas teoricas.
O coeficiente alométrico previsto pela TEM é estatisticamente compativel com os
dados coletados, contudo nédo se pode afirmar que seja esse o valor do coeficiente que
melhor representa a relagcdo entre metabolismo e biomassa ecossistémica, uma vez que
h& compatibilidade para um largo espectro de valores. Indica-se que a inclusdo dos
fatores disponibilidade de 4gua e fenologia da vegetacdo pode contribuir para o avanco
da TEM aplicada a ecossistemas.

Palavras-chave: Teoria da Escala Metabolica, Série Temporal de Biomassa, Cerrado,

Coeficiente Alométrico.
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ABSTRACT

The Metabolic Scale Theory (MET) is one of the most general models in ecology and
can be used to link physical properties of forests, such as biomass, to ecological
processes, such as ecosystem metabolism. TEM is based on assumptions about size
distribution, describing the relationship between these sizes with a power law that
holds for parts of individuals - leaves, branches and trunks - as well as for the
ecosystem - tree height distribution, for example. For ecosystems, TEM states that the
specific scale exponent of the power law that relates metabolism to ecosystem mass is
a=0.6. The theory for an ecosystem of the cerrado campo sujo type was tested using
two different types of routines. To estimate metabolism and biomass and test the fit of
the data to TEM, 3 years of EC and EVI data were used in a campo sujo ecosystem.
The adjustments obtained for the dry and rainy seasons, as well as the growth and non-
growth of vegetation were analyzed and contrasted. The theoretical allometric scale
exponent (0=2/3) was compared with the one that best represents the data analyzed in
this work (a=5). Then, environmental variables and energy metrics were used to
explain the deviation from theoretical expectations. The allometric coefficient
predicted by TEM is statistically compatible with the data collected, however, it cannot
be said that this is the value of the coefficient that best represents the relationship
between metabolism and ecosystem biomass, since there is compatibility for a wide
spectrum of values. It is indicated that the inclusion of water availability and vegetation

phenology factors can contribute to the advancement of MET applied to ecosystems.

Keywords: Metabolic Scale Theory, Biomass Time Series, Cerrado, Allometric
Coefficient.
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1 INTRODUCAO

O metabolismo ¢ fundamentado em reagdes quimicas organicas e construido a
partir de estruturas e interagdes que acontecem em diferentes escalas, desde as reacdes
metabdlicas no interior das células até niveis maiores de organiza¢do biologica,
estabelecendo vinculos entre as muitas formas de organiza¢do na biosfera, e operando
em um tipo de arquitetura muito especifica que controla os fluxos da rede de interagdes
entre a biosfera e os demais elementos dos sistemas terrestres. Todas as interagoes
ecologicas envolvem trocas de matéria e energia, portanto a ecologia ¢
fundamentalmente metabdlica e o metabolismo, por ser gerador e controlador da
biogeoquimica, ¢ fundamental para o entendimento da interacdo biosfera-atmosfera
(ENQUIST et. al, 2003).

Além disso, estimativas de fluxo de CO obtidos por covariancia de vortices
turbulentos em regides de savana apontam para a magnitude da contribuicdo dessa
vegetacdo para a dindmica do carbono, bem como a sua relevancia em escala global.
(ARRUDA et. al, 2016)

A Teoria de Escala Metabolica (TEM) descreve o metabolismo, tanto de
individuos, como de ecossistemas, como um conjunto de leis derivadas principalmente
da idealizacdo da estrutura da rede de distribuicao de recursos do sistema. Para tanto,
considera-se que nos diversos sistemas vasculares existe um fluxo de fluido que
entrega recursos as diferentes partes do organismo, caracterizado por uma rede de
ramificagdes que possivelmente apresenta simetria fractal para reducdo de gastos.
(BROW et. al, 2004).

Embora possam existir diferencas na estrutura das redes e no fluido, como
viscosidade e tipo de recurso a ser distribuido, ainda sim, foi possivel construir um
modelo conceitual com principios basicos e ferramentas matematicas que possibilite o
estudo dessas redes vasculares. Além disso, caracteristicas fundamentais de espécies
medidas a diferentes niveis bioldgicos de organizagdo parecem ser descritas por uma
fun¢do matematica do tipo Lei de Poténcia, que relaciona essas caracteristicas a massa
do corpo (M), com expoentes que sdo multiplos de Y. (BROW et. al, 2012)

A Lei de Poténcia estrutura 8 TEM, que aponta que os expoentes proporcionais
a quarta poténcia podem ser explicados considerando que o metabolismo basal (B) ¢

proporcional a M0,75. A TEM considera ainda que, devido ao metabolismo ser uma
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sequéncia de reagdes quimicas determinas por processos bioldgicos, a temperatura
possui forte influéncia na taxa metabodlica. Portanto, a equagdo central da TEM ¢
estruturada em duas relagdes: Lei de Poténcia e Equacao de Arrhenius para Cinética
Bioquimica. (SIBLY et al., 2012)

Ao assumir que o metabolismo depende primordialmente da massa do ser vivo,
e considerando que um ecossistema ¢ formado por uma comunidade de seres vivos, a
TEM tem sido utilizada em para descrever tanto individuos, como ecossistemas. Os
resultados encontrados sdo diversos, tanto no sentido de corroborar com o modelo
tedrico, como também de apontar desvios e possibilidades de ajustes para a teoria
(ALLEN; GILLOOLY, 2009; ELSER et al., 2001; PRICE et al., 2010 ). Ainda ndo esta
claro se as previsoes de modelos de escala 'universais' para plantas se mantém entre as
diversas espécies e ambiente, e possivelmente fatores ecofisioldgicos possam ter
influéncia significativa nas relagdes alométricas e no metabolismo especifico de
individuos e ecossistemas. Portanto, é interessante entender como esses modelos
respondem ao serem aplicados a vegetagdes que se caracterizam por se desenvolverem
em condi¢des ambientais adversas, o que provoca varia¢do sazonal significativa de
biomassa, uma vez que essa ¢ a variavel chave no equacionamento da taxa metabolica.

O cerrado, também conhecido por savana brasileira, ¢ a segunda maior
formacdo vegetal nacional, cobrindo aproximadamente 20 a 25% do territério do
Brasil (FURLEY E RATTER, 1988). O cerrado ¢ composto por um complexo
vegetacional, cuja a grande variedade de fatores como solo, clima, disponibilidade de
agua, drenagem do solo e frequéncia de fogo, faz com que este possua fitofisionomias
distintas que variam em funcdo da altura, cobertura e / ou densidade das arvores e que
englobam formacdes florestais, savanicas e campestres (EITEN, 1972; GOODLAND,
1971; LOPES e COX., 1977).

A vegetacdo da area de estudo é e apresenta tragos peculiares para realizacéo
de estudos nesta area, sendo caracterizada (1) pela heterogeneidade de espécies que se
arranjam para constituir sua estrutura, respondendo de modo peculiar as variaveis
ambientais e, (2) por se desenvolver em regides com clima extremamente sazonal, com
meses sem chuva e periodos de alta precipitagdo, apresentando brusca variacdo em sua

biomassa entre os apices das esta¢des seca e chuvosa (BIUDES et al., 2008; BIUDES


https://agupubs.onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1029/2019JG005335?casa_token=81B_GMBIUY4AAAAA%3AHPUN_YmuiqK7LI5KmIvKh3qzefoct6r40ZhBhV3VbpdVaNFFQTaWVzqGwjZcKOsFNQfiBdIp1vlzMTaf#jgrg21599-bib-0061
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et al., 2015; DA ROCHA et al., 2009; VOURLITIS et al., 2013; VOURLITIS; DA
ROCHA, 2019)

Neste sentido elegeu-se a Fazenda Miranda, localizada no municipio de Santo
Antonio de Leverger a 15 km de Cuiaba, para a realiza¢ao do presente estudo. A area
da fazenda conta com a presenca de uma torre micrometeorologica que registrou dados
de temperatura, velocidade e direcdo do vento, umidade relativa do ar e de fluxos de
CO; e de energia no periodo de 2011 a 2013, possibilitando acesso as principais
variaveis de interesse para este trabalho. A cobertura vegetal da area de influéncia da
torre ¢ heterogénea, identificando-se a presenca de pastagem, cerrado campo sujo e
cerrado strictu senso, € pode ser classificada de maneira abrangente como cerrado, ou
mesmo, savana. Sua biomassa pode ser estimada a partir da pegada da torre (do inglés,
footprint) e do EVI (do inglés, Enhance Vegetation Index).

Diversos estudos abordaram os padrdes de troca de matéria e energia
provenientes da interagdo biosfera-atmosfera, bem como a relagao desses com a
dindmica da vegetacdo na regido de instalagdo da torre micrometeoroldgica (ARRUDA
et al., 2016; BIUDES et al. 2008; BIUDES et al. 2015; RODRIGUES, 2014; SILVA et
al. 2018), o diferencial do nosso trabalho ¢ interpretar esses processos a luz da Teoria

da Escala Metabolica.

1.1 OBJETIVO GERAL

Investigar as inter-relagdes dos processos biogeoquimicos a luz da TEM em
um ecossistema localizado em area de influéncia de torre micrometeorologica
caracterizada por cobertura vegetal heterogénea em condi¢des de cerrado campo sujo.

Tem-se como hipotese que existe uma correlacdo positiva entre o metabolismo,
a biomassa e a temperatura e a fungao que descreve essa relagao pode ser ajustada para

o modelo primario da Teoria da Escala Metabolica (TEM).

1.2 OBJETIVOS ESPECIFICOS

a) Caracterizar a varia¢ao sazonal da biomassa do ecossistema.

Caracterizar a variagao sazonal do metabolismo do ecossistema cerrado
campo sujo.
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b) Encontrar as relagdes entre as variaveis metabolismo, biomassa e
temperatura e testar a convergéncia do comportamento das variaveis com

o proposto pela TEM;
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2 REVISAO BIBLIOGRAFICA

A revisdo bibliogréafica foi realizada em trés etapas:

(1) Elencou-se referéncias importantes para a compreensdo do metabolismo do
ponto de vista tedrico da Fisica, com o objetivo de destacar a relevancia dos
processos metabolicos para a compreensdo da interacdo biosfera-atmosfera
como um fendmeno intrinseco a vida.

(2) Delimitou-se a referéncias alusivas a teoria que é o foco central deste trabalho,
a “Teoria da Escala Metabolica” com o objetivo de compreender a construgao
de seu corpo tedrico e as criticas pertinentes a TEM. Considerando que a TEM
€ uma teoria abrangente, foi necessario afunilar a revisdo. Para isso,
estabeleceu-se como critério de selecdo principal escolher trabalhos que
refletissem as nuances dessa teoria no campo da inclusdo de individuos
arbdreos e dos ecossistemas florestais. Nesta etapa, incluimos trabalhos, tanto
do &mbito tedrico como experimental, apresentando pontos da teoria que
precisam ser desenvolvidos para consolidacdo de sua representatividade frente
aos fendmenos ecoldgicos.

(3) Buscou-se na literatura trabalhos que aclarassem o tratamento e obtencdo das

variaveis de interesse.

21 OS PRINCIPIOS FISICOS ADJACENTES AO
ENTENDIMENTO DO METABOLISMO

A histdria da ciéncia, em geral, aponta a fisica como a ciéncia detentora de uma
longa tradicdo de entender fendmenos dispares como partes do mesmo fenomeno,
estabelecendo hierarquias entre as teorias e buscando uma descrigdo unificada da
natureza (ELLIS, 2017). A busca por leis universais que regem a emergéncia da vida
levou a aplicagdo de principios fundamentais da termodindmica para o entendimento
da origem e evolugdo dos sistemas vivos. Nesta se¢do, descreve-se os sistemas vivos
através do prisma da fisica de maneira geral, partindo de uma perspectiva
termodindmica da vida, baseada principalmente nas ideias de Schroedinger, e
culminando na concep¢ao de metabolismo como um subespago da quimica da vida no

qual tais processos termodinamicos acontecem.
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Antes de prosseguir para a caracterizagdo fisica desses sistemas, apresenta-se
aqui defini¢des recentes para vida. De acordo com Parent (1996), sistemas vivos sao,
por defini¢do, sistemas auto-organizados abertos que possuem caracteristicas especiais
da vida e interagem com seu ambiente, tais sistemas sd3o mantidos por meio de fluxos
de informagdo, energia e matéria. Sob uma outra perspectiva e, na tentativa de
evidenciar caracteristicas essenciais de algo que possa ser considerado um ser vivo, o
NASA ASTROBIOLOGY INSTITUTE (2002) definiu vida como: “Life is a self-
sustained chemical system capable of undergoing Darwinian evolution”*. Em outras
palavras, a vida é um sistema quimico que se auto-propaga, ou seja, um sistema vivo
¢ capaz de fazer mais de si mesmo e, a cada nova geragao, estd sujeito a evolugdo
adaptativa (DEAMER; FLEISCHAKER, 1994).

Por volta de 1850, o entendimento da evolucdo dos sistemas bioldgicos no
tempo avangou. Enquanto Darwin apresentou, em sua Teoria da Evolugdo, uma visdo
da crescente complexidade, especializacdo e organizacdo dos sistemas vivos, a
termodinamica de Boltzmann descrevia a natureza como se degenerando em direcdo a
morte inevitavel (Segunda Lei da Termodindmica). Esta aparente contradicéo,
motivou Erwin Schroedinger a empregar principios fundamentais da fisica e da
quimica para compreender a vida, trabalho que culminou em seu livro O que € vida?
(Schroedinger, 1944).

Schroedinger notou que os sistemas vivos parecem desafiar a Segunda Lei da
Termodindmica. Na escala de organismos, plantas, por exemplo, sdo estruturas
altamente organizadas estabelecidas a partir de moléculas desorganizadas
provenientes do ar e do solo. A biosfera, por outro lado, é um exemplo de processo de
ordenacdo e evolucdo dos ecossistemas, originado a partir das dinamicas de interacao
entre os ecossistemas e destes com a atmosfera.

Ha 2,5 bilhdes de anos, a atmosfera era constituida por quatro componentes
principais: metano, didxido de enxofre, ambnia, gas carbbnico e vapor d’agua.
Provenientes em sua maioria de erupgdes vulcanicas, esses gases estabeleceram uma
atmosfera quimicamente impossibilitada para a formacéo de gas oxigénio. O acimulo

de gas carbbnico e agua, criou uma atmosfera propicia para a fotossintese, via

1 “\lida é um sistema quimico autossustentdvel capaz de passar pela evolu¢do Darwiniana.”,
traduc¢do nossa.
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metabdlica que faz uso de carbono proveniente do COz e de energia proveniente do
Sol e gera como subproduto o O,. O acimulo, agora de O2 forjou um ambiente
favoravel para o amplo desenvolvimento da respiracao aerdbica, que permeia grande
parte da vida. Atualmente a atmosfera terrestre é composta de 78% de gas nitrogénio
e 21% de oxigénio. O géas nitrogénio é responsavel por uma parte consideravel da
pressdo atmosfeérica ideal para existéncia da agua nos trés estados liquidos, bem como
integra um ciclo no qual adquire uma forma substancial propria para ser absorvido
como nutriente pelos seres vivos que aqui habitam. Ja o oxigénio esta disponivel em
uma quantidade 6tima para o desenvolvimento da vida animal e para a formagédo do
gas ozonio, essencial por proteger formas vivas da acdo ionizante provocada por
radiacdes energéticas. Com relacdo a temperatura terrestre, pode-se afirmar que o
diéxido de carbono, 0 gas metano e o vapor de agua, principais gases responsaveis
pelo efeito estufa, regulam a sua dindmica caracterizada por oscilagcdes brandas de
temperatura - comparado as variagdes de temperatura nas superficies de outros
planetas - e ponderam as trocas de calor acarretando a predominancia de temperatura
média 6tima para o desenvolvimento e perpetuacdo da vida. (OLSON et al., 2018).

A proporc¢do de cada um desses gases na atmosfera é, portanto, essencial para
a manutencdo e perpetuacdo da vida nos ecossistemas terrestres. Entretanto, nem
sempre essas condicdes ideais existiram. A atmosfera primitiva ndo possuia essa
mesma configuracéo e evoluiu ao longo de milhares de anos. A interconec¢ao entre 0s
processos geoldgicos, quimicos, fisicos e biolégicos por meio de interacGes de
retroalimentacdo caracterizadas por feedbacks positivos e negativos, resultou em um
sistema vivo auto-organizante.

A regulacdo dessas dindmicas, parece desobedecer ao Segundo Principio da
Termodinamica que afirma que a quantidade de entropia de qualquer sistema isolado
termodinamicamente tende a incrementar-se com o tempo, ou seja, o grau de desordem
de um sistema deve aumentar espontaneamente. Uma analise superficial do fendmeno
da vida, pode levar a conclusdo precipitada de que ele contraria esse principio, uma
vez que os sistemas vivos sdo constituidos por processos quimicos e bioldgicos de
elevado grau de organizacdo. Schrodinger resolveu esse problema tratando os sistemas
vivos como sistemas em nao equilibrio que dependem de fluxos de matéria e energia

para se manterem em estado altamente organizado retirando energia de alta qualidade



21

do meio externo, processando essa energia para produzir um estado mais organizado
dentro de si e, devolvendo energia de qualidade reduzida ao meio, tendo como
consequéncia o aumento da entropia do meio externo ao organismo. (SCHNEIDER;
KAY, 1995).

Notadamente, sistemas vivos encontram-se em estados quase estaveis a uma
certa distancia do equilibrio, dissipando gradientes de energia impostos pelo meio
externo para realizar esses processos de auto-organizacao (NICOLIS e PRIGOGINI,
1977) e configuram-se, portanto, como sistemas dissipativos. Nos sistemas
dissipativos, a variacao total da entropia ¢ a soma da quantidade de entropia gerada
internamente — que € maior ou igual a zero — com a entropia proveniente do ambiente
— que pode ser igual, menor ou maior do que zero. Para que o sistema se mantenha
afastado do equilibrio a troca de entropia precisa ser negativa € no minimo, igual a
entropia gerada internamente.

Ele s6 pode se manter afastado, isto ¢, vivo, atraindo continuamente do seu
ambiente, entropia negativa, ou seja, pode-se dizer que um organismo se alimenta de
entropia negativa. As trocas de matéria e energia entre o sistema vivo € a sua
vizinhanga sdo impulsionadas e processadas pelas reagdes metabdlicas. Sem o
metabolismo, o sistema caminharia para um estado de equilibrio, no qual modificacdes
subsequentes ndo seriam possiveis (EIGEN, 1997). “Ou, para ser menos paradoxal, o
essencial no metabolismo € que o organismo consiga se libertar de toda a entropia que
nao pode deixar de produzir enquanto vivo” (SCHRONDIGER, 1944, p.41, traducao
nossa).

A convergéncia entre a visao termodindmica de Schrodinger e as definigdes de
vida, que notabilizam a sele¢do natural e a autopropagag¢do como aspectos essenciais
dos sistemas vivos, ¢ melhor evidenciada quando Schrodinger concebe que a vida €
delineada por dois processos fundamentais: a ordem a partir da desordem e a ordem a

partir da ordem. A vida s6 acontece
“(...) porque a termodindmica comanda a ordem, a partir da desordem sempre
que suficientes gradientes termodindmicos existirem. Mas, se a vida deve
continuar, as mesmas regras exigem que ela seja capaz de se regenerar, isto
¢, de criar a ordem a partir da ordem. A vida ndo pode existir sem ambos os
processos, ordem a partir da desordem para gerar vida e ordem a partir da

ordem para dar-lhe continuidade.” (SCHNEIDER e KAY, 1997, p. 198)
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Nesse sentido, o metabolismo ¢ um processo que permeia todos os aspectos
emergentes das estruturas vivas. O conjunto de reagdes metabolicas inerente a esses
sistemas encontra-se em um estado altamente organizado e distante do equilibrio
termodindmico (SCHRODINGER, 1992). E embora, a vida seja denotada pela sua
diversidade, a formacdo e evolucdo da vida aconteceu em torno de um ndcleo
metabolico comum, sendo que sua compreensdo ¢ essencial para entender como a
fisica e a quimica delinearam a vida e sua evolugao. (MOROWITZ e SMITH, 2007).

Fundamentado em rea¢des quimicas organicas, o metabolismo ¢ construido a
partir de estruturas e interagdes que acontecem em diferentes escalas, desde as reagdes
metabolicas no interior das células até niveis maiores da organizagdo bioldgica. Seus
padrdes, em escalas maiores, motivaram Braakman e Smith (2012, p.30) a entender “o
metabolismo como uma fonte de vinculos das muitas formas de organizacdo na
biosfera, um tipo de arquitetura muito especifica que controla os fluxos da rede de
interacdes da biosfera e fornece a caracteristica mais essencial da natureza quimica do
estado vivo” (traducao nossa).

Por ser um gerador da biogeoquimica e ao mesmo tempo, controlado pela
mesma, o metabolismo é fundamental para o entendimento da evolucdo da atmosfera
terrestre (BROWN et al., 2004). A biosfera pode ser descrita como um sistema
complexo composto por sub-sistemas inter-relacionados, ou seja, € um sistema
complexo hierarquico. A maioria das hierarquias fisicas ou bioldgicas sdo descritas em
termos de subespacos. Nesse aspecto, 0 metabolismo é o subsistema da quimica
organica no qual a vida ganhou o controle catalitico, sendo que na construcdo e
optimizacdo dos fendtipos bioldgicos, toda matéria flui através desse subespaco
(SIMON, 1991). Nesse aspecto, teorias de carater universal em ecologia, como a
Teoria da Escala Metabolica, assumem gque o0 metabolismo constitui a base de todos
0s processos relevantes que governam a dinamica dos organismos (WEST et al. 1999,
2001; ENQUIST et al. 2001, SAVAGE et al. 2007) e ecossistemas (ENQUIST et al.
2002; ENQUIST et. al, 2003).

A descricdo matemadtica do metabolismo como uma variavel dependente da
quantidade de matéria que constitui 0s organismos, ou 0s ecossistemas, perpassa pelo
entendimento de como os fluxos de matéria e energia se distribuem num sistema vivo,

portanto, relaciona-se a geometria fractal das redes de captagdo e de distribuicdo de
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recursos, figuradas como o fendtipo deste organismo, cuja expressao ¢ regulada pelo
genotipo e pela interacao desse sistema com o seu meio.

A Teoria da Escala Metabdlica, objeto de estudo da proxima secdo, assume
uma geometria vascular ideal com o objetivo de elaborar um modelo universal
primario para a determinagdo da taxa metabolica dos organismos, contribuindo para a
compreensao e predicao do metabolismo tanto de organismos, quanto de ecossistemas,

nosso objeto de estudo.

2.2 TEORIA DA ESCALA METABOLICA

A Teoria da Escala Metabolica (TEM) é fundamentada nos trabalhos pioneiros
de West, Brown e Enquist, que culminaram no modelo WBE (1997, 1999). Estes
autores partiram de alguns pressupostos a respeito da optimizacdo da rede de captagédo
e distribuicdo de recursos em um organismo para elaborar um modelo preditivo para
0 seu metabolismo, que propGe que a taxa metabdlica de um organismo é uma funcéo
do tipo lei de poténcia cuja Unica variavel independente € o tamanho do corpo
(traduzido do termo em inglés size body, se refere a massa do corpo). Posteriormente,
Brown et al. (2004) propuseram acrescentar um termo dependente da temperatura ao
modelo WBE e o resultado foi denominado Teoria Metabolica da Ecologia (TME). A
TME pode ser considerada uma extensdo da TEM, ou ainda, podem ser consideras um
corpo teorico Unico, visdo adotada no presente trabalho, conforme definicdo reportada

no Oxford Bibliographies:

A teoria metabdlica da ecologia (MTE), também conhecida como teoria da
escala metabdlica (TEM), é uma colecdo de teorias inter-relacionadas e
observagdes empiricas que tentam forjar ligagdes mecanicistas entre muitos
niveis diferentes de organizagdo em biologia e ecologia, de organelas a
ecossistemas. A teoria mais ampla invoca os papéis centrais do tamanho do
organismo, temperatura e metabolismo na determinagdo de varios padrdes.
(PRICE, 2014, tradu¢do nossa)

Atualmente, uma teoria ainda mais abrangente e em desenvolvimento, busca
descrever os mais diversificados processos, fungdes e formas de organismos e
ecossistemas por meio de leis de poténcia: a Ecologia Metabolica (SIBLY; BROWN;
KODRIC-BROWN, 2012). Esta revisdo abordara os fundamentos tedricos, as
aplicacdes e algumas criticas a0 modelo WBE e das teorias subsequentes para as

plantas e ecossistemas terrestres.
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2.2.1 Teoria da Escala Metabdlica: Uma Visdo Geral

A variacdo nas taxas de metabolismo, reproducéo ou outros processos bioldgicos
dependentes de energia esta relacionada ao tamanho do corpo de maneira evidente e
pode ser expressa pela lei de poténcia:

B =aMP (1)

na qual B ¢é a taxa metabolica, M é a massa do organismo, a é a constante de
proporcionalidade e b, 0 expoente (constante).

Em 1883, Rubner partiu da premissa de que existe uma relacdo geométrica entre
a razdo da area total de um organismo - superficie pela qual acontece a troca de calor
com 0 meio - e 0 volume desse organismo (S/V), com a sua massa total (M). Rubner
trabalhou com animais homeotérmicos e associou a perda de calor a taxa metabolica
corporal basal, visto que a energia liberada por este conjunto de reac6es bioquimicas
é direcionada para manutencdo da temperatura corporal. Uma vez que a area possui
dimensdo 2, e o volume do corpo, no qual o calor é armazenado, possui dimenséo 3,
Rubner concluiu que b=2/3. (WIESER, 1984).

Em 1932, Max Kleiber observou que, para a grande maioria dos animais, a taxa
metabdlica é proporcional a massa do organismo elevada a % . Ou seja, se B ¢ a taxa
metabolica do animal e M éa massa do animal, entdo a lei de Kleiber afirma
que B ~ M . Assim, fixando um periodo de tempo, um cachorro com uma massa cerca
de 100 vezes a massa de um camundongo ira consumir em torno de 32 vezes a energia
consumida pelo camundongo, contrariando o resultado obtido por Rubner.
(KLEIBER, 1932)

Outros trabalhos obtiveram resultados convergentes com o de Kleiber
(SCHMIDT-NIELSEN; NUT, 1984; FELDMAN; MCMAHON, 1983). Atualmente a
afirmacao feita por Kleiber (1932), de que a taxa metabolica escalona com a massa por
um expoente de ¥4, de bactérias e protista & mamiferos, foi revista e estudos apontam
que existe uma diferenca sutil, porém significativa entre os filos, sendo que nos
mamiferos a inclinacdo cresce sistematicamente das espécies menores para as maiores
(KOLOKOTRONES et al., 2010) e nas plantas, a inclinagdo decresce dos pequenos
aos grandes individuos (ENQUIST et al., 2007; MORI et al., 2010).

Tentativas foram feitas para explicar a origem do expoente %2 € passaram-se

quase 70 anos entre a elaboragcdo da Lei de Kleiber (1932) e o modelo WBE, que


https://pt.qwe.wiki/wiki/Basal_metabolic_rate
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explica a lei de poténcia com expoente ¥4 como resultado da fisica e da geometria das
redes internas de transporte de recursos cuja estrutura atua no sentido de minimizar o
gasto de energia.

O objetivo do modelo WBE foi provar que o volume total de fluido circulante
esta diretamente relacionado a massa corporal (1) e que uma certa estrutura geométrica
que contém esse fluido € uma consequéncia natural para os seres vivos (2), e partindo
desses resultados, (3) obter o valor do expoente de escala da relagdo entre a taxa de
metabolismo basal e a massa corporal equivalente a %. (CHAUI-BERLINCK, 2006)

Para deduzir matematicamente o modelo WBE, os autores partiram de alguns
pressupostos a respeito dos organismos: a taxa metabolica é proporcional a taxa de
sangue bombeada pelo coracdo (1); a rede de ramificacGes arterial é do tipo fractal (2);
arede leva suprimentos para todo espaco 3D ocupado pelo corpo (3); as unidades finais
(capilares) sdo invariantes em estrutura, funcdo e dinamica (4); e o sistema vivo
evoluiu no sentido de minimizar o gasto de energia para bombear sangue aos capilares

(5) (West et al., 1997) e sua expressdo final é:

B M% (2),

sendo que as variaveis B e M representam, respectivamente, a taxa metabdlica e
a massa do organismo. Posteriormente, este modelo foi adaptado para plantas pelos
mesmos autores que, modelando o fluxo do fluido em uma rede de xilema (West et al.,
1999), obtiveram uma relacdo do tipo Lei de Poténcia entre a taxa metabdlica e o
tamanho do corpo também em plantas (verificar secdo 2.2.2 desta revisdo
bibliogréafica).

Criticas aos modelos de escala para a taxa metabdlica em funcdo da biomassa
com expoente universal de ¥ sdo feitas ha décadas e se direcionam a dois aspectos
distintos. O primeiro se refere ao suporte empirico deste valor de expoente, ou seja,
questiona-se se a fungdo matematica que melhor descreve a taxa metabolica é uma lei
de poténcia cuja variavel independente é a massa do organismo e cujo expoente é 0 %
(DODDS, 2010; SUAREZ; DARVEAU, 2005). O segundo aspecto se refere a
coeréncia das etapas de sua derivagéo tedrica (CHAUI-BERLINCK, 2006).

Criticas de natureza tedrica ao modelo WBE apontam para o carater
simplificador do modelo, uma vez que, por definicdo um modelo é uma simplificagdo

da realidade que tenta capturar a esséncia desta realidade mais complicada (FRIGG &
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HARTMANN, 2020). Todas as suposicdes feitas pelo modelo WBE sé&o violadas em
algum grau quando o modelo é transposto para sistemas reais, a ponderacédo sobre a
possibilidade de uso do modelo WBE deve ser feita analisando as diferencas entre o
modelo idealizado e a realidade biologica que podem ser: (1) suficientemente
pequenas para serem ignoradas; (2) grande o suficiente a ponto de serem necessarias
alteracdes nas suposicdes ldgicas internas e predi¢des, mantendo-se a mesma estrutura;
e (3) grande a ponto de invalidar o modelo WBE.

Brown e Sibly (2012), bem como membros do grupo do Novo México?,
defendem o posicionamento (2) e afirmam que as publica¢des de cunho critico ao
modelo WBE tem identificado problemas significantes nas suas suposi¢Oes e
predicdes, entretanto estes ajustes nao alterariam a estrutura do modelo que prevé uma
lei de poténcia com expoente multiplo de ¥ para descrever estruturas e processos
bioldgicos. Os pontos assumidos pelos autores como problematicos no modelo atual
s&0: (a) os comprimentos dos vasos escalonam com MY4 mas experimentalmente se
aproximam mais de M*3, valor de expoente nio explicado teoricamente (BANAVAR
et al. 2010; APOL, ETIENNE & OLFF, 2008); (b) assumir que os capilares séo
invariantes e preenchem um volume de servico que escalona com MY¥4 (BANAVAR
et al. 2010); (c) mudangas na velocidade do sangue durante o seu trajeto partindo do
coracdo e alcancando o capilar (BANAVAR et al. 2010; APOL; ETIENNE; OLFF,
2008).2

Além disso, o aprimoramento do modelo deve ir ao encontro a uma descri¢do
mais detalhada da realidade ecossistémica, 0 que presume a incorporagdo de termos
que signifiquem fatores como clima, habitat, alimentacdo, temperatura corporal, fase
de desenvolvimento, tipo da taxa metabdlica - basal, de campo ou maxima (SAVAGE
et al., 2010), e etapa da histdria de vida (SIBLY, 2012) no modelo.

2.2.2 Teoria da Escala Metabolica Aplicada a Plantas e a Ecossistemas Florestais

2.2.2.1 TEM aplicada a individuos arboreos

2 Pesquisadores do Santa Fe Institute dedicados a compreender e descrever estruturas e processos em
organismos e sociedades a partir de relacfes de escala.

3“0 WBE reconhece que a velocidade do sangue deve diminuir em um fator de cerca de 1000 entre
deixar o corag@o e entrar nos capilares (...)”. (SIBLY, 2012, p. 43, tradugdo nossa)
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Uma revisdo dos fundamentos da Teoria Metabdlica da Ecologia aplicada a
botanica mostra como ela ndo é uma teoria completamente nova, mas constréi e une
varias linhas de investigacdo antigas da botanica, sendo elas:

(1) Alometria: estudo de como as formas e funcbes de plantas mudam conforme
incrementos no tamanho (HUXLEY, 1932; NIKLAS, 1994). Pode-se afirmar que
a maioria das variacbes relacionadas ao tamanho podem ser expressas
matematicamente por:

Y = Y,. M* (3),
em que Y é a variavel de interesse, Yo é uma constante de normalizag&o cujo valor
pode variar entre 0s grupos taxondémicos e devido aos fatores ambientais e a é o
expoente de escalonamento alométrico.

(2) Modelo de Pipe: evidenciou, pela primeira vez como as dimensdes de uma planta
escalonam com a sua biomassa e como o numero de folhas em sua copa.
(SHINOZAKI, 1964). Este modelo prevé a “preservagdo da area”, ou seja, a area
da seccdo transversal dos galhos € preservada a cada nivel de ramificacdo. Se as
folhas sdo os ramos finais, 0 niamero de folhas (n;) projetada a partir de um

determinado ramo de raio obedecera a relacdo: n, ~r~2, e a biomassa total acima

do solo obedeceré a relacéo: M~r§. O modelo WBE é baseado no modelo Pipe,
entretanto inclui um modelo de condutancia hidraulica desenvolvido para uma rede
de ramificagdes de tamanho finito, porém com infinitas ramificaces.

(3) Superficies de troca: As superficies de troca de recursos foram moldadas pela
selecdo natural, e ¢ interessante observar que para o universo de plantas vasculares
existem poucos tipos de arquitetura de ramificacdo (NIKLAS, 2004). Fatos que
foram posteriormente utilizados no modelo WBE para criar o conceito de “space-
filling”, ou seja, preenchimento de espaco pela folhagem.

(4) Modelos de hidraulica de planta: sdo modelos gerados para compreender como a
fisiologia das plantas e os fatores ambientais determinam o gradiente de potencial
hidrico das raizes para as folhas e, portanto, a taxa de transporte de fluidos (ex.:
(SPERRY et al., 1993; COMSTOCK & SPERRY, 2000). As variagdes na selecao
natural devido as imposi¢cdes ambientas geraram vinculos que permitiram a TEM
prever o escalonamento da produtividade da planta e de sua dinamica ecoldgica

(ENQUIST & BENTLEY, 2012).
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(5) A Lei do Auto-desbaste (YODA et al., 1963): mostra que a maioria das plantas em
populagdes ou florestas exibem uma relagdo negativa entre tamanho e nimero de
individuos com aquele tamanho, o que reflete em ultima analise as taxas de
crescimento ¢ mortalidade (KOHYAMA, 1993) dentro da comunidade. Este
aspecto esta relacionado a aplicagdo da Teoria Metabdlica da Ecologia a
ecossistemas, uma vez que, supondo que os recursos estao em estado estacionario,
o uso dos recursos (metabolismo) restringe a taxa de mortalidade e natalidade dos
individuos, ou seja, a partir dai pressupoe-se a “estabilidade da floresta” necessario
para o desenvolvimento teorico do modelo (STORCH, 2012).

A compreensdo da elaboragdo do modelo WBE aplicado a plantas perpassa pelo

conhecimento das hipoteses centrais do modelo, das hipdteses secundarias e

finalmente de sua deducao matematica.

DEDUCAO DO MODELO WBE APLICADO AS PLANTAS
Dedu¢ao do modelo WBE aplicado as plantas, apresentando as suposigdes ¢ as
consequéncias preditivas de cada uma delas. As ideias aqui apresentadas sao baseadas
nos trabalhos de West et al. (1999) e de Enquist e Bentley (2012).
As suposicdes centrais do modelo sao:

(@) A maneira como o metabolismo escalona ¢ influenciada diretamente pela
geometria das redes vasculares que controlam o escalonamento de areas
superficiais nas quais acontecem a troca de recursos;

(b) A normalizagdo é determinada por caracteristicas que definem a demanda
metabolica das unidades terminais (folhas);

(c) A selegdo pode atuar para moldar o escalonamento do metabolismo e varias
relagdes alométricas associadas por meio da selecdo para ampliacdo do
acesso aos recursos € minimizagao do custo para distribuicdo dos mesmos.

J& as suposi¢des secundarias do modelo sdo relacionadas a idealizagdo das

relagdes alométricas na planta:

(d) A rede de ramificagdes externa da planta é uma rede hierarquica e simétrica,

ou seja, as razdes abaixo se mantém constantes:

l _ r _
Y=%=nkb(4)eﬁ=%=nka(5)
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A variavel | representa o comprimento dos galhos e r, representa o raio dos
mesmos. Os subindices k e k+1 se referem aos niveis de ramificagao
subsequentes e o n representa o numero de galhos que emergem da ramificagao
k.

Embora esse modelo tenha sido desenvolvido considerando-se a existéncia de
infinitos niveis de ramificagdo em uma planta, ele passa a ser representativo para
plantas que tenham no minimo 20 niveis de ramificagao (SAVAGE et al., 2008)
e para aquelas que ja passaram certa etapa de sua fase de crescimento (ENQUIST
et al., 2007).

Considerando essas suposicdes, seguem as predigdes do modelo WBE aplicado
as plantas:

(1) O fluxo através da rede de ramificagdes ( Q) é proporcional ao seu
metabolismo (B), que € igual a uma constante de normalizacao (by) — que
indexa a quantidade de metabolismo por unidade volumétrica de dossel ou
de enraizamento - multiplicado pelo volume da planta V elevado ao

expoente de escalonamento 6. Portanto:

(7).

Os termos a e b podem ser definidos a partir do nimero total de ramos

1
2a+b

Q « B =by,.V? (6), onde 6 =

terminais (Nn) das plantas: Ny & 1, Ya ¢ Ny « lol/ b sendorpelooraioe
o comprimento do ramo, ou caule, no nivel zero. Portanto, a e b estdo
correlacionados com a maneira como a arvore se ramifica para dar origem
as folhas.

As unidades de medidas mais comuns sdo Watts (W) para o metabolismo
(B) e metro (m) para os valores para raio e comprimento do ramo,
compondo a unidade de W/m? para by,

(i) Seguindo o raciocinio tem-se que a taxa de respiracio (R) é proporcional a
taxa de fotossintese (P), que ¢ proporcional ao fluxo no nivel zero,
(QO) , proporcional ao nimero de ramos terminais (1), que € proporcional
a massa elevada ao expoente de escalonamento (M?):

R~P ~Qo~n,~M° (8)
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O valor de 6=3/4, tem origem nas suposi¢des secundarias adicionais do modelo WBE,
que sao:

(e) Aselegdo natural maximizou o escalonamento da area foliar total, resultando

em uma rede de ramificagdes do tipo space filling e a consequéncia é b=1/3.

(f) A selegdo atuou no sentido de maximizar a condutancia hidraulica,

minimizar a resisténcia hidrodinadmica e evitar a flambagem elastica, ou seja,

a ruptura do tecido vegetal proveniente da instabilidade mecanica da

estrutura da planta. A consequéncia ¢ a=1/2.

Substituindo a=1/2 e b=1/3 em 6 = ;, encontra-se = =,
2a+b 4

As criticas fundamentais da extensdo do modelo WBE as plantas se referem:
(@) as suposicdes a respeito da morfologia das plantas para chegar as equacgdes que
relacionam a massa da planta ao metabolismo; (b) de uma perspectiva mais ampla sdo
feitas suposicOes a respeito da estabilidade da floresta quando essa teoria é aplicada a
ecossistemas. (ENQUIST; BENTLEY, 2012); (c) a obtencdo dos expoentes das leis
de poténcia é resultado de analises estatisticas que devem ser condizentes com dados
de natureza alométrica (WHITE et al., 2012). Segundo Enquist & Bentley (2012), a
teoria pode se tornar mais preditiva e responder as criticas flexibilizando suas
suposi¢des secundarias e aquelas que dizem respeito a optimizacdo presente no modelo
original WBE.
O metabolismo de um organismo é constituido por uma sequéncia de reagdes

quimicas e a relevancia da temperatura (T) para 0s processos metabdlicos é apoiada

—-Eat
pelo estudo da cinética das reacBes quimicas, e expressa pelo termo e« proveniente

da equacdo de Arrhenius (ARRHENIUS, 1915), no qual Ex é a energia de ativacao,
que assume valores no intervalo de 0.6-0.7 eV, no caso de processos oriundos da
respiracdo (DELL; PAWAR; SAVAGE, 2011), e K ¢ a constante de Boltzmann.

A incorporacgéo do termo da temperatura ao modelo WBE aconteceu em 2001
por Gillooly e colaboradores no trabalho intitulado “Efeitos do Tamanho e da

Temperatura na Taxa Metabdlica” (traducdo nossa), sendo sua equagao matematica:

3 _Ea
B ~M3s.e "kt (9),
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Na maior parte dos casos, organismos operam na faixa de temperatura de 0°C a
40°C (PRECH et al., 1973). Dentro desse intervalo, a performance de suas atividades
bioldgicas cresce quase que exponencialmente com a temperatura, atinge um pico, e
decresce rapidamente conforme a temperatura aumenta em direcdo a valores letais,
exibindo comportamento exponencial na faixa de 0-40°C aproximadamente (KNIES;
KINGSOLVER, 2010). Dessa maneira, a incorporacdo do termo temperatura ao

modelo WBE engloba mais um fator ao modelo.

2.2.2.2 TEM aplicada a ecossistemas

Considerando que nos ecossistemas, 0s organismos transformam matéria e
energia para alimentar suas atividades, constituir seu préprio organismo e criar um
ambiente com caracteristicas distintas, e que essas estruturas e dindmicas criadas sao
geradas pelo metabolismo, Enquist et al. (2003) propuseram estender, para
ecossistemas, o0 modelo alométrico do metabolismo a individuos proposto por Gillooly
etal. (2001). Enquist et al. (2003) assumiram que 0 metabolismo do ecossistema (Beco)
é equivalente a uma soma dos metabolismos individuais (B;) de todos os individuos
(N;) que habitam um ecossistema:

Beco = Xj=1B;N;  (10),
Substituindo Bj pela expressdo de Gillogy et al. (2001) e, fazendo manipulagdes

algébricas, a equacao se torna:

In(Bego) = otk (“’Tﬂ) +1n(by.C) (11),

naqual C = M,, (Z?:laj m, /4> (12)e a; = T;fNj (13)

A equacéo 11 relaciona o logaritmo do metabolismo ecossistémico, In(Beco), a0
logaritmo da massa ecossistémica, In(Meco) € estrutura-se em dois termos (a) o
primeiro contendo a Energia de Ativag&o (Ea) e a temperatura (T) e (b) e o ultimo, que
mantém a relacdo entre metabolismo e massa individual - proporcionais a massa do
individuo elevada a % - e indica que o metabolismo total é a soma dos metabolismos
individuais,

Os autores pressupGem ainda que, se a quantidade de recursos é estavel, a
biomassa podera ser estimada a partir dessa quantidade de recursos, e 0 metabolismo

do ecossistema teria como unica variavel independente, a temperatura.
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A centralizacdo dos processos metabolicos na compreensdo dos ecossistemas
também foi proposta por Brown et al. (2004) e se refletiu na denominacdo da teoria
publicada em seu trabalho: TOWARD A METABOLIC THEORY OF ECOLOGY. Para
elaboracgdo da teoria, 0s autores partiram de 4 principios basicos, sendo eles: (1) estado
estavel do recurso, ou seja, a quantidade de recurso disponivel ndo esta variando; (2)
estado demografico estavel, ou seja, 0 nUmero de individuos que ocupa determinada
classe de desenvolvimento ndo muda; (3) os individuos preenchem o espaco ecolégico
para utilizar todo recurso disponivel; e (4) existe semelhanca alométrica entre os
taxons. Considerando ainda o trabalho de Gillooly et al., 2001, Brown e colaborados
convergiram com as ideias de Enquist et al. (2003) e reafirmam a independéncia do
metabolismo ecossistémico com relacdo a sua massa total, relacdo justificada
principalmente pela constancia do recurso e invariabilidade da biomassa.

Entretanto, é necessario considerar que um sistema cujos recursos sao estaveis é
extremamente idealizado, pois em um intervalo de tempo de um ano, recursos
fundamentais como agua, radiacdo solar e presenca de matéria organica no solo,
embora possuam certa regularidade, sdo variaveis. No cerrado, por exemplo, 0 recurso
agua possui grande variacdo devido ao clima ser caracterizado pelas estacBes seca e
chuvosa (Palhares et al., 2010).

Em 2008, Enquist, West e Brown, idealizadores do modelo WBE, ampliaram
sua teoria para estrutura e dindmica da floresta (WEST et. al, 2009), derivando uma
equacéo para o metabolismo de ecossistemas que expressou a dependéncia deste com
a biomassa e a temperatura, e forneceu uma base quantitativa para entender como
fatores, incluindo variacdes na arquitetura e limitacdes de recursos, por exemplo,
podem afetar a dindmica da floresta desviando os resultados das previsfes originais.
A teoria apresentada é uma extensdo da Teoria da Escala Metabolica e para sua
derivagdo matematica os autores examinaram o afrouxamento das suposi¢des
estabelecidas anteriormente, gerando um modelo que escala de maneira ndo isométrica

com a biomassa total da floresta, sendo sua expressdo matematica:
_ 5¢m 3
Beco - bOCn(a Ivleco)5 (14)’

Em que bo é uma constante de normalizacéo proveniente da expressdo B=bo.r?
Cn é outra constante de normalizagdo derivada da funcéo da distribui¢do de tamanhos

f(r)=cn.r?. E a constante cm tem origem na relagdo alométrica entre o raio do tronco
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e a biomassa da planta (m), m=cm.r?/¢. Portanto, bo, ¢h € Cm S80 constantes de
normalizacdo relacionadas a taxa metabolica de uma unidade de ser vivo, a
distribuicdo dos tamanhos dos raios dos troncos de arvore e a relagdo alométrica entre
0 raio do caule e a biomassa. Dado um ecossistema estavel, c, e cm permanecem
constantes, entretanto bo pode ser afetada devido alteragbes nas varidveis
disponibilidade de &gua, de temperatura e de nutrientes. Dessa forma, esta expressao
vincula caracteristicas das plantas e da floresta ao processo metabdlico de todo
ecossistema. (Enquist et al., 2009*, Enquist; Bentley, 2012)

Entretanto, o0 modelo de nivel ordinario da teoria ndo prevé originalmente
variacfes em nenhuma dessas constantes de normalizacdo e analise segue mantendo
essa perspectiva.

Os objetivos principais dos trabalhos que utilizam o modelo WBE ou a Teoria
Metabolica para Ecologia para compreensdo de fendmenos naturais podem se dar no
nivel de individuo ou de ecossistema. No primeiro caso, 0s objetivos principais tém
sido: (1) investigar as relacdes de escala na prdpria planta (ex.: SPERRY et al. (2008));
(2) relacbes de escala na planta inteira no que diz respeito a producdo e
particionamento da biomassa (ex.: ENQUIST et al. (2007)). Ja quando se trata de
ecossistemas, 0s objetivos tém sido: (3) associar o tamanho dos individuos arboreos a
frequéncia de distribuicdo desses individuos dentro de um ecossistema e/ ou as suas
taxas de mortalidade (ex.. ENQUIST; NIKLAS; 2002, GUILHERME, 2017); (4)
estabelecer relagdes de natureza alométrica entre processos como a Produtividade
Priméria Liquida e/ou a Respiracdo de um ecossistema e a sua biomassa (ex.:
KERKHOFF e ENQUIST, 2006).

Esta teoria tem como ponto de partida as relagdes alométricas interespecificas,
quanto com relagdo ao uso de recursos, preenchimento do espago e crescimento. Além
disso, os autores derivam as relagdes matemadticas que descrevem o metabolismo
assumindo uma floresta deliberadamente simplificada que ndo inclui possiveis
perturbagdes, variagdes na arquitetura ramificada ou limitacdo de recursos, por
exemplo.

A descri¢do matematica de sistemas/ ecossistemas a luz da TEM perpassa pela
plotagem de gréaficos e busca pelos pelo expoente de escala alométrica. As relagdes

entre tamanho e fatores morfologicos, fisiologicos e ecoldgicos sdo tipicamente
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plotadas em eixos do tipo log-log e relagdes entre temperatura e esses fatores sdo
exibidos utilizando a interpretagao de Arrhenius com a variavel y plotada em um eixo
do tipo log contra a relagao 1/kT. Se os dados plotados apresentam uma configuracao
linear, as relacdes estabelecidas pela escala metabolica podem dar sentido ao
fendmeno estudado.

Apo6s uma primeira visualizagao dos dados, Sibly (2012) recomenda que os
efeitos das variaveis massa e temperatura sejam analisados separadamente e,
posteriormente, regressoes lineares para dados transformados (log-log) devem ser
ajustadas. Sibly (2012) recomenda ainda o uso do pacote SMATR ** para obter a melhor
visualizacdo da relagdo com variavel de interesse, uma vez que esse pacote foi

especialmente desenvolvido para a o ajuste de relagdes alométricas.

2.3 FOOTPRINT, BIOMASSA E RESPIRACAO ECOSSISTEMICA

Nesta etapa, foi realizado o levantamento bibliografico que fundamenta os
procedimentos adotados para obtencdo das estimativas da biomassa e da respiracdo
ecossistémica. O footprint, (traducdo para o portugués, pegada de fluxo), a
classificacdo da cobertura do solo, a escolha de um modelo para obtencdo da série
temporal para a biomassa e o calculo da respiracdo ecossistémica a partir de dados do

método eddy covariance sdo pontos cruciais deste trabalho.

2.3.1 Footprint e a Classificagdo da Cobertura do Solo

O footprint, em termos simples, ¢ uma medida da area “enxergada” pelo
instrumento e sua traducao para o portugués ¢ a “pegada do fluxo”. A sua conceituagdo
e obtencdo é extremamente relevante para delinear experimentos com eddy
covariance.

Na Figura 2, € possivel visualizar o conceito de footprint: as amostras de fluxos
turbulentos verticais capturadas por um instrumento de medicao posicionado no alto
da torre sdo compostas por parcelas provenientes de areas posicionadas contra o vento
que variam em localizagdo desde o pé da torre até distdncias que se estendem ao

infinito, de tal forma que o transporte de calor, vapor de 4gua, gas e momento gerados

4 Pacote desenvolvido para ajustar regressdes bivariadas em alometria.



35

nessa area sdo registrados pelo aparelho. O peso de contribuicdo dessas areas ¢
representado por um gradiente de tons de vermelho e quanto mais escuro, maior ¢ a
contribuicao.

O footprint varia de acordo com caracteristicas locais - no que diz respeito a
relevo e cobertura vegetal — e com as condi¢des atmosféricas e esta associado a
heterogeneidade das areas estudadas. Existem diversas metodologias que podem ser
utilizadas para o célculo da area de footprint e nenhuma delas é totalmente completa
uma vez que existe um numero ilimitado de fatores que poderiam influenciar na
trajetoria das amostras capturadas pelos instrumentos, entretanto segundo Aubinet et.
al (2012), modelos que objetivam descrever essa area devem considerar dois fatores
principais: a altura da torre e a dire¢ao do vento. Para Burba (2001), os fatores mais
importantes para obtengao do footprint sao altura da medicao, rugosidade da vegetacao
e estabilidade térmica da atmosfera.

Kljun et al. (2015) propuseram uma parametriza¢ao simples para previsdes de
footprint, cujo algoritmo embasou o desenvolvimento de um sofiware que apresenta
como resultado uma representacdo grafica da pegada de fluxo (Figura 1) sobreposta
a0 mapa da regido onde esta localizada a torre (KLJUN et al., 2015)°.

Em sensoriamento remoto, pode-se obter imagens de areas extensas, utilizando
técnicas de classificacdo, as quais permitem associar a cada pixel, e seus similares,
uma classe determinada. Ha dois métodos, um deles € a classificacdo supervisionada,
na qual indica-se ao algoritmo quais padrdes de pixels devem ser associados a
determinada cobertura do solo, e o outro ¢ a ndo supervisionada, na qual o proprio

algoritmo busca padrdes para agrupar os pixels em classes.

> Disponivel em http://footprint.kljun.net/index.php. (acessado em 05/04/2019)
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FIGURA 1 - Conceito geral do fluxo de footprint. Quanto mais escura a cor vermelha, maior a
contribuicdo que vem da area de superficie a uma certa distancia para o instrumento.
FONTE: adaptado de https://bit.ly/2WCB]jPI. (acessado em: 19/03/2019).

Na classificag@o nao supervisionada sdo utilizados algoritmos para reconhecer
as classes presentes na imagem. O algoritmo define areas heterogéneas para a
classificagdo, para assegurar que todas as possiveis classes e suas variabilidades sejam
incluidas. Os pixels dentro de uma area sdo submetidos a um algoritmo de
agrupamento (c/ustering) que determina o agrupamento do dado, numa fei¢ao espacial
de dimensdo igual ao nimero de bandas presentes. Este algoritmo assume que cada
cluster representa a distribuicdo de probabilidade de uma classe (MOREIRA, 2005).
Schoeninger (2008), Saraiva (2011), Domingues (2015) reportaram a utilizacdo de
diferentes técnicas de classificagdo da cobertura do solo como etapas para obtencao da
biomassa de florestas.

O mesmo software possuli uma ferramenta que deriva a classificacdo da
cobertura do solo para a area de footprint com base em um mapa RGB e Sentinel que
apresenta como resultado principal a contribuigdo relativa de cada tipo de cobertura de

terra para os fluxos medidos (KLJUN, 2018).

2.3.2 Biomassa

Em ecologia, biomassa é a quantidade de matéria viva presente em uma
determinada area ou volume da superficie terrestre (PARRESSOL, 2001). Em um
ecossistema, a biomassa dos organismos vivos pode ser classificada de acordo com o
contetdo de 4gua em biomassa fresca (contém agua) e biomassa seca (ndo contém
agua). A maioria dos termos de biomassa ecoldgica refere-se a biomassa seca (BAR-
ON et. al, 2018). Ja a classificagdo de acordo com a vitalidade da biomassa resulta nos

termos biomassa viva (localizada em organismos vivos) e biomassa morta (em


https://bit.ly/2WCBjPl
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organismos ou parte de organismos mortos). Outro critério é a sua origem, sendo a
biomassa denominada de fitomassa, quando proveniente de plantas, zoomassa, quando
proveniente de animais, e biomassa microbiana, originada em microrganismos,
incluindo fungos e bactérias (LEITE; ARAUJO, 2007).

Bar-on et. al (2008) apresentaram uma estimativa da biomassa global expressa
em giga toneladas de Carbono e os resultados obtidos apontam que 80% da biomassa
global é do tipo fitomassa. Nos ecossistemas terrestres, existe 1000 vezes mais
fitomassa do que zoomassa, além disso a biomassa microbiana representa em media
de 2% a 5% do carbono organico (JENKINSON, 1988).

A quantificacdo da biomassa é importante para avaliar a contribuicdo das
florestas para dindmica do CO, (BRIENEN et al., 2015) e, neste trabalho, para testar
se essa grandeza se relaciona com o metabolismo ecossistémico de acordo com a TEM.
Sua estimativa é determinada por métodos diretos, quando feita de forma destrutiva e
por métodos indiretos, quando se utiliza de equacBes alométricas associadas a
variaveis medidas em campo, como altura, didmetro e densidade da madeira (SOARES
e TOME, 2004; SANQUETTA et al., 2014).

A biomassa do cerrado sofre alteragdes consideraveis no decorrer do ano
(RODRIGUES et al., 2013), o que pdde ser inferido pelas variagcdes nos valores do
indice de Vegetacdo Melhorado (do inglés, Enhance Vegetation Index — EVT) para area
de estudo (VOURLITIS, 2013).

O EVI ¢ um indice de vegetacao 'otimizado' projetado para aprimorar o sinal
da vegetagdo, com sensibilidade aprimorada em regides de alta biomassa e reducdo

das influéncias atmosféricas, cujo valor ¢ dado pela expressao:

EVI =G x NIRZRED (15),

NIR+C1RED—-C2XBLUE+L

na qual NIR, RED e BLUE correspondem, respectivamente, a refletancia da superficie
nas bandas infra-vermelho préximo, vermelho e azul com correcéo atmosférica.

O EVI é um produto MOD13A1 V6, que fornece seu valor em uma base por
pixel (250m x 250m) e pode ser obtido com algoritmos na plataforma Google Earth
Engine. Os coeficientes adotados no algoritmo MODIS-EVIsdo: L=1,C1=6,C2=
7,5 e G (fator de ganho) = 2,5.



38

O EVI e outros indices de vegetacdo derivados de dados de sensoriamento
remoto, tem sido utilizado para modelagem da biomassa de ecossistemas (ANAYA;
CHUVIECO; PALACIOS, 2008; LIANG et al. 2009; YANG et al, 2015;
BARRACHINA et al., 2015; GANG et al., 2017). Um dos modelos, apresentado por
Anaya, Chuvieco e Palacio (2008) ¢ caracterizado por ter sido desenvolvido para uma
regido de savana extensa com predominio de pastagem e alta dinamica de biomassa
interanual, caracteristicas similares aquelas encontradas na area de estudo (equagdo
16).

100-VCFt VCFt
00 + (4.3149 x VCFt — 80,202) x oo (16)

BAS = (0,0014 x EVI — 2,8911) x

As variaveis BAS, EVI e VCFt correspondem respectivamente a biomassa
acima do solo (dada Mg/ ha), ao indice de vegetagdo melhorado multiplicado por um
fator de 10* e ao percentual de cobertura arborea.

A biomassa abaixo do solo (BSS) também deve ser considerada na
quantificagdo da biomassa ecossistémica e, segundo Aduan, Vilela e Klink (2003), o
maior estoque de carbono e talvez o mais complexo esteja no solo, ¢ abarca tanto a
matéria organica, quanto o sistema radicular. A Tabela 1 reporta valores encontrados
para biomassa acima do solo (BAS) e biomassa de subsolo (BSS) para diferentes

fitofisionomias do cerrado.

TABELA 1 — Valores médios de BAS e BSS para o cerrado

Classe Vegetacao BAS (Mg/ha) BSS (Mg/ha)
campo limpo 5,5+0,3 16,3
campo sujo 9,3+0,8 30,1
cerrado aberto 248+25 46,6
cerrado denso 240+ 29 52,9

FONTE: Castro e Kauffman (1998).
2.3.3. Metabolismo e Respiragdo do Ecossistema (Beco e Reco)

O modelo TEM assume que as organelas celulares, como as mitocdndrias, 0s
cloroplastos e os ribossomos, sdo subunidades invariantes de um organismo, ou seja,
metabolizam matéria e energia da mesma maneira, independente dos organismos que

os contém (BROWN et. al, 2004). As taxas metabolicas de um organismo devem se
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correlacionar com a densidade tecidual dessas unidades e com a maneira que essas
subunidades participam da cadeia de reacdes metabolicas com reacdes distintas
(ENQUIST, 2001). Portanto, a taxa metabolica de um organismo deve estar associada
a estequiometria de processos para geracdo/ uso de energia pelo organismo, como a
fotossintese e/ou a respiracdo (SIBLY, 2012, p.60).

O eddy covariance (EC) tem sido o método mais utilizado para a amostragem dos
fluxos de gas carbbnico, 4gua e energia entre uma superficie vegetada e a atmosfera
(BALDOCCHI et al., 2001), possibilitando a construcdo de séries temporais de fluxos de
matéria e energia em escalas temporais que variam de intervalos de horas a intervalos de anos.
Conhecido por fornecer amostragem das trocas liquidas de gas carbénico (Net Ecossystem
Exchange - NEE) que acontecem em um ecossistema, o eddy covariance também tem sido
utilizado em estimativas das principais componentes do fluxo NEE: absorcéo de carbono no
ecossistema (Gross Primary Production - GPP) e respiracdo do ecossistema (REICHSTEIN
et al., 2003).

Medir a respiracao do ecossistema com dados de NEE ndo ¢ trivial, uma vez
que além do processo de respiracao, o processo de fotossintese também ¢é determinante
para os valores de NEE. Durante o dia, ocorre no ecossistema a fotossintese, que
provoca o influxo de CO», e a respiragdo, que provoca o efluxo de CO2. Quando a
radiacao solar se aproxima de zero, a fotossintese cessa, € pode-se afirmar que a troca
liquida de CO» no periodo noturno se deve apenas a respiracao.

Entretanto, a técnica de eddy covariance apresenta bons resultados para niveis
razoaveis de turbuléncia do ar, uma vez que ela se baseia no principio de que o fluxo
vertical de uma grandeza, como o CO2, na camada superficial é proporcional a
covariancia da velocidade vertical do vento e da concentracdo da grandeza e no
periodo noturno a turbuléncia ¢ caracterizada por niveis baixos de turbuléncia devido
as baixas velocidades de friccdo do vento (u*) (AUBINET et al., 2012, p. 143).

Para evitar problemas frequentemente associados aos dados de EC
provenientes do periodo noturno, deve se utilizar dados associados a uma velocidade
de fricgdo acima de um limiar especifico (u*critico) para as condi¢des do ecossistema
em questdo (AUBINET et al., 2012, p. 145).

Para separar as parcelas de NEE relativas a respiragao do ecossistema e a GPP,
sao utilizados algoritmos de particionamento de fluxos, que podem ser classificados

naqueles que usam apenas dados noturnos filtrados pelo limite minimo de u* capaz de
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provocar uma turbuléncia razoédvel para a estimativa da respira¢do do ecossistema (1)
e aqueles que extrapolam dados noturnos para o dia, usando curvas de alta resposta a

temperatura (2) (REICHSTEIN et al., 2003).

2.4 METRICAS DE ENERGIA

A alocacdo de energias provenientes das métricas metabolicas pode diferir para
as diferentes estagdes do cerrado. Uma estagao ¢ uma divisdo do ano marcada pelo
clima, ecologia e quantidade de luz disponivel. No cerrado as estacdes bem marcadas
pela quantidade de precipitagdo, a estacdo seca (maio a setembro) e outra chuvosa
(outubro a abril).

Outra classe de estagcdo, determinada pelos fatores climaticos e também pela
fenologia da vegetacdo, divide o ano em estagdo de crescimento e de ndo crescimento
(ADHIKARI, 2021). Ainda que a estacdo de crescimento seja limitada pela
disponibilidade de 4gua, existe um adiantamento da esta¢do de crescimento com
relacdo a estacdo chuvosa no cerrado (MORAES, 2019).

Trabalhos que objetivam a aplicabilidade da TEM (DAI et al., 2017,
TROMBONI et al., 2017), relacionam a massa com o metabolismo dos organismos,
estimando o metabolismo a partir de dados da respiracao ou da fotossintese (no caso
de plantas). Entretanto, as etapas do metabolismo envolvem aquisicao, dissipacdo e
armazenamento de energia em um ecossistema, apresentando varidveis com métricas
distintas (BALDOCCHI e PENUELAS, 2019).

A identificacdo da dinamica de alocacdo das densidades de energia nos
ecossistemas nas diferentes estagdes, pode ser usada para refinar teorias ecologicas,

como a TEM (WIESNER, 2020).


https://agupubs.onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1029/2019JG005335#jgrg21599-bib-0006
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3 MATERIAL E METODOS
3.1 LOCAL DE ESTUDO

O experimento foi conduzido na Fazenda Miranda (Figura 2) com coordenadas
geograficas de 15°43°53”” de latitude sul e 56°4°19°” de longitude oeste e altitude de
182 m acima do nivel do mar, situada no municipio de Santo Anténio do Leverger
MT, distante 15 km de Cuiaba (MT).

Area de Estudo - Fazenda Miranda
Santo Antonio Leveger - MT

(A) (C)
B AMAZONIA
W CAATINGA
| CERRADO
MATA ATLANTICA
( B) B PAMPA
I PANTANAL

=== LINHAS DE FOOTPRINT

- TORRE MICROMETEOROLOGICA S
A

FIGURA 2 - Local de estudo. (A) A area de estudo esta localizada no bioma cerrado em uma zona de
transi¢do entre os biomas Amazodnia e pantanal. (B) Imagem de satélite da regido. (C) Linhas de
footprint em torno da torre micrometeorologica. FONTE: propria autora.

O clima da regido é do tipo Aw, segundo classificacdo de Kdppen, também
denominado Tropical semi-Umido ou Clima de Cerrado. Possui duas estagdes bem
definidas, sendo uma Umida (primavera-verdo) e outra seca (outono-inverno), esta
ultima caracterizada por quatro a cinco meses extremamente secos. A média anual da
temperatura é de aproximadamente 26,5°C e, a pluviométrica é de 1420 mm,
respectivamente (VOURLITIS; DA ROCHA, 2011).

O solo da éarea experimental foi classificado como Planossolo Haplico
eutotrofico gleissélicosa (FAUSTO et al., 2013). A vegetacdo original da area de

estudo poderia ser classificada como cerrado, entretanto foi parcialmente desmatada
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hd 35 anos. Atualmente a vegetacdo consiste em uma area com baixo grau de
intervencdo humana, onde predomina cobertura de pastagem mesclada com coberturas
que apresentam heterogeneidade de fitofisionomias do cerrado, inalteradas ou em
processo de regeneragao.

A érea de estudo possui uma torre micrometeorolégica com 20 m de altura
equipada para coleta de dados das variaveis climatologicas fundamentais para
abordagem deste trabalho, detalhada na Tabela 2.

A estrutura florestal do ecossistema € variada, apresentando na regido de
influéncia da torre micrometeorolégica predominancia de herbaceas e gramineas, que
compde a paisagem com espécies arboreas como a Curatella americana L., e a
Cnidoscolus pubescens (Figura 3), vulgarmente conhecidas como Lixeira e
Cansancao, e indice de area foliar € de aproximadamente 1,5 (VOURLITIS et al.,
2013).

TABELA 2: Variaveis de interesse, instrumentos e respectivas alturas na torre micrometeorolégica.

Variavel de interesse Func&o e Instrumentos Altura (m)
Velocidade do vento Anemodmetro CSAT3 18
sonico Campbell Scientific,
tridimensional Logan, UT, USA
Direcéo do vento Anemoscopio 03002-L Wind Sentry 18
Set
RM Young, inc., USA
Fluxo de CO; Concentragdo de LI-7500A 10
CO2 (LICOR Inc., Lincoln,
NE, USA)
Temperatura do Ar Termohigrémetros  HMP 45AC (Vaisala, 5
HMP 45AC Inc., Helsinki, Finland)
(Vaisala, Inc.,

Helsinki, Finland)
Umidade relativado ar Termohigrometros  HMP 45AC (Vaisala, 10
Inc., Helsinki, Finland)

5, 10, 18
Precipitacio Pluvidmetro de TR-525M Rainfall 5
pluviométrica Bascula Sensor (Texas
Eletronics, Inc., USA)
Umidade do solo Reflectdometro CS616 Soil Misture 0,20
Sensor (Campbell

Scientific, Inc., USA)
FONTE: propria autora.

O fluxo de CO> foi medido utilizando-se um sistema de eddy covariance, cujos

sensores foram montados a 10 m acima do nivel do solo, o que foi aproximadamente
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8m acima da copa da vegetacdo lenhosa. O analisador (LI-7500, LI-COR, Inc.,
Lincoln, NE, EUA) foi utilizado para medir as quantidades médias e flutuantes de
vapor de CO; e H20. Um sensor, que mede a flutuacdo da densidade de COz e H20,
coletou amostras e enviou os dados brutos (10Hz) e fluxos médios de 30 minutos foram
processados e armazenados (CR1000, Campbell Scientific Inc., Logan, UT, EUA).

O estudo compreendeu o periodo de margo/2011 a janeiro/2014, e neste
intervalo, as medias das variaveis microclimaticas nas estacfes seca e Umida no
intervalo deste estudo sdo apresentadas na Tabela 3.

TABELA 3: Médias diarias nas estagdes secas e chuvosa no periodo de estudo (+95% Intervalo de
Confianga9lC)).

Estacdo Umida Estacdo Seca Unidade

Radiacdo solar 200£11 20016 J/mz2.s
Radiag&o liquida 13449 106+6 J/m2.s
Temperatura do Ar 26.8+0.4 25.8+0.6 °C
Déficit de Presséo de Vapor 0.9+0.1 1.5+0.2 kPa
Precipitagédo 4.8+1.4 0.84£0.3 mm/d
Contetido de Agua no solo 5.7£0.5 3.7£0.3 %ivol
Velocidade do vento 1.6+0.1 1.7+0.1 m/s
Velocidade de friccéo 0.24+0.01 0.22+0.02 m/s

FONTE: Arruda et al., 2016.



Nome popular Nome cientifico Nome popular Nome cientifico Nome popular Nome cientifico
1 Lixelra Curatella americana 10 | Jacarezinho Myrcia Albotomentosa 19 | Pequi Caryccar Erasilienses
2 Calgdo véio Cordia insignis 11 Nativa FPoaceae 20 | Coracgao Cardiptallum calcophyllum
3 Ccansansao Cneodosculos urens 12 | Gabiroba Eugenia sp. 21 | Angiguinho Calliandra parriflora
4 Fedegosdo Senna sylvestris 13 Ananas Ananas ananasoides 22 Olho de burro Toceoyena formosa
5 Olho de boi Dyospiros hispida 14 Mangava brava Lafoense pacari 23 P& de anta Cybistax Antissyphylitica
[3 Pau terra Qualea grandeflora 15 Café brabo Mathayba guianenses 24 Marmelada bola Alibertia edulles
7 Guaranazinho Copaifera martii 16 Pata de vaca Bauhinia forficata 25 | Cambara Vochysia divergens
8 Ariticum Annona dicica 17 Pau de bicho Termindlia Argenta 26 Embauva Cecropla pachystachya
9 Semaneira Byrsonima pachyphylla 18 Goiabinha Eugenia l1nundata 27 Pau de Perdiz Simarouba versicolor

FIGURA 3: Perfil esquematico de distribui¢do da vegetacdo no gradiente noroeste da Fazenda Miranda. O ponto inicial € a torre micrometeoroldgica e o ponto final é a linha

8 do footprint, que delimita uma &rea que contribui para 80% do fluxo medido no alto da torre. As espécies identificadas estdo enumeradas no eixo horizontal e 0s nomes
listados na Tabela abaixo do perfil. FONTE: préprio autora.
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3.2 AESTIMATIVA DA BIOMASSA DO ECOSSISTEMA

A série temporal para biomassa foi obtida por meio de duas etapas paralelas
(1,2) e uma etapa (3) final: (1) estimativa da biomassa quinzenal no periodo de
mar¢o/2011 a janeiro/2014 por sensoriamento remoto; (2) estimativa da biomassa com
a classificacdo da cobertura do solo e dados de biomassa do cerrado levantados na
literatura. Por fim, (3) comparou-se os valores obtidos nas etapas (1) e (2), afim de
validar a série temporal para biomassa. A sequéncia detalhada esta no quadro 1.

QUADRO 1 - Sequéncia metodoldgica da estimativa de biomassa.

SERIE TEMPORAL
DA BIOMASSA

. ) Etapa 1 Etapa 2
Estlmoruvo do_blomOSSd Estimativa da biomassa com a
em periodo quinzenal por classificagdo da cobertura do

sensoriamento remoto. solo e dados da literatura.

Subetapa (1a) Subetapa (2a)
Escolha do pixel MODIS Obtengdo do footprint, classificagdo
(250mx250m) mais representativo da cobertura do solo e obtengdo da
da drea de footprint e obtengdo da contribui¢do relativa de cada classe
série temporal de EVI para o pixel. da cobertura vegetal para o fluxo
ferramenta: Google Earth Engine medido pela torre.
ferramenta: software FFP
(KJUN et al, 2015)
Subetapa (1b)
Alimentagdo do modelo de Subetapa (2b)
Anaya et al.,, 2009 com os dados Estimativa da biomassa
obtidos em (1b) e obtengdo da para seca utilizando
série temporal da biomassa. média ponderada das

contribui¢gbes de cada
classe para BAS somada a
BSS (encontrada por fator
de conversdo
multiplicativo)

Etapa 3

Compara¢do entre valores obtido na
etapas (1) e (2) para validar série temporal
para biomassa

FONTE: proprio autora.
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Neste trabalho, (a) utilizou-se a biomassa Umida (BU) do ecossistema, uma
vez gue a equacdo para 0 metabolismo proveniente da TEM se baseia no conceito de
space-filling que considera o volume ocupado pela rede de distribuicao vascular; (b)
para obter a biomassa Umida a partir da biomassa seca (BS), adotou-se o fator de
conversao multiplicativo igual a 1,7 - depreendido Vale et. al (2002); (c) admitiu-se
que a biomassa ecossistémica equivale a fitomassa; (d) obteve-se BSS a partir de BAS,
deduzindo-se o fator de converséo igual a 0,6 (RIBEIRO et al., 2011).

3.3 ESTIMATIVA DO METABOLISMO DO ECOSSISTEMA

Estimou-se a taxa metabodlica do ecossistema (Beco) a partir da sua respiracao
(Reco) € esta Ultima, a partir de dados do eddy covariance (EC) de efluxo de CO;
noturno.

O periodo noturno foi definido como o intervalo entre o inicio ¢ o fim do
crepusculo astrondmico. Utilizou-se apenas dados associados a uma velocidade de
friccdo acima de um limiar especifico (U*citico) para as condigdes do ecossistema em
questdo. Além disso, fluxos noturnos negativos, bem como dados espurios, foram
descartados da analise. Apos a aplicacdo desses filtros, obteve-se os valores médios
quinzenais para Reco.

Os valores da respira¢ido, em unidades de pmol. m2.s™!, foram convertidos em
fluxo de energia, em unidades de W.m™ para a padronizacio da respiracdo do
ecossistema sistema, em unidades de energia metabodlica. Estima-se que durante o
processo de respiracdo para cada 6 mol de CO; exalado, ¢ disponibilizada uma
quantidade de energia equivalente a 32ATP, sendo que cada mol de ATP corresponde
a 51kJ de energia (COX e NELSON, 2000). Para a conversdo de respiracao
ecossistémica (Reco) em metabolismo ecossistémico (Beco), utilizou-se a equacgdo

empregada por ENQUIST et al. (2003) para o NEE noturno:

(17,

0,272]

Boco = RopoX ————
eco eco’ molco,

dessa forma [Beco|=W.
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3.4 AJUSTE DA DINAMICA ECOSSISTEMICA AO MODELO
TEM

A sequéncia metodoldgica adotada para analise dos dados foi baseada em Ethan
etal., 2012.

3.4.1 Transformadas logaritmicas das equacdes

Duas fun¢des matematicas principais caracterizam o equacionamento atual da TEM:
(a) expressao das relagdes alométricas, descrita por uma func¢dao de poténcia do
tipo y = ¢;M%, ¢ (b) a equagdo de Arrhenius, cuja forma geral é y = c,.e E/KT,
Combinadas, estruturam o modelo da TEM para organismos: B = B,M%e~E/¥T,

As equagoes foram linearizadas por meio de transformada logaritmica do tipo
log-log, derivando-se as eq. (18) e (19):

log(y) = log(cy) + alog(M) (18)
In(y) =In(c,) —E/KT, (19)

cujos expoentes correspondem aos coeficientes angular (equacdo 18) e linear (equagao
19) da reta.

Inicialmente, o interesse foi entender a importincia de cada fator

separadamente, e isso foi feito removendo o efeito de um fator e entdo plotando para

o fator de interesse - equagdes (20) e (21).

—Cze_yE/kT =c;M* - log (—e—g/kT) = log C; + alogM (20)
_ —Eat
2= e /M S n (Z)=mc+ =" ()

O valor para a variavel dependente foi determinado dividindo o valor observado
pela transformagdo apropriada de temperatura (eq. 20) ou massa (eq.21) para entao
realizar a transformada logaritmica. Assumiu-se nesta etapa que E=-0,65 eV e 0=0,75,
valores reportados na literatura (SIBLY; BROWN; KODRIC-BROWN, 2012).

Para ecossistemas, aplicou-se a mesma logica de transformadas logaritmicas a

eq. 14.

5¢m 3 3
Beco = bOCn(;Tn]VIeco)5 - log (Beco) = lOgC3 + Elog Meco (22)
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Tendo visto as equagdes da TEM e suas transformadas log ou log-log, dirige-se

para a visualiza¢ao dos dados.

3.4.2 Visualizagéo das relagdes na TEM

Antes de seguir para estatistica formal, plotou-se os dados de acordo com as

equacdes (18), (19), (20) 2 (21) e visualizou-se os graficos verificando se eles

apresentam o mesmo padréo exibido por aqueles apresentados na Figura 4.
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FIGURA 4: Graficos compilados que relacionam taxa metabolica em fungdo da massa e da temperatura
para individuos. (A) Grafico log-log de massa vs. taxa metabdlica ndo contabilizando a temperatura.
(B) Grafico de Arrhenius da temperatura vs. taxa metabdlica ndo contabilizando a massa. (C) Grafico
log-log da massa vs. taxa metabdlica contabilizando a temperatura. (D) Grafico de Arrhenius da

temperatura vs. taxa metabolica contabilizando a massa.

FONTE: Sibly et al., 2012, p. 29.
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3.4.3 Ajustando o modelo TEM aos dados

A etapa de ajuste dos dados a TEM obedeceu a trés rotinas distintas, cujos

meétodos estatisticos estdo apresentados no quadro 2.

Rotina 1: admitiu-se que a relacdo entre o metabolismo do ecossistema
(Beco) € a biomassa total do ecossistema (M,.,) ¢ aquela expressa pela
equacao (22) e obteve-se uma regressao linear entre as variaveis Y= B,,
eX = Meco()'6;

Rotina 2: obteve-se uma regressao do tipo eixo principal reduzido (RMA)
entre as variaveis Y= 10g(Bec,), X =log(M,.,), € observou-se se o

coeficiente angular obtido (o) poderia assumir valores proximos do

esperado, a saber 0.6.

Rotina 3: Comparou-se as elevacdes ¢ as inclinagdes das rotinas entre as

estagdes seca e chuvosa (A) e, de crescimento ¢ de nao crescimento (B).

QUADRO 2 - Estatisticas utilizadas para o ajuste dos dados a TEM.

Proposito Chave estatistica Método
Testar associagdo entre Y e X. P OLS
Estimar a for¢a da relacdo linear R? Correlagéo de Pearson
entre Y e X.
Estimar a linha de regressao que ﬂA SMA
melhor descreve a dispersdo
bivariada entre Y e X
Testar se as inclinagdes sdo iguais ﬁ SMA
a um valor especifico para a linha
que melhor descreve as relagBes
entre Xe'Y.
Testar se as inclinages entre 0s o Compara os escores de
grupos sao iguais residuos das regressdes R.
Testar se as elevacdes sdo iguais o Compara os escores de
entre 0S grupos. pontos ajustados F.
Testa associagao entre varidveis P Correlacdo de Spearman.

FONTE: adaptado de FALSTER et al., 2006.

O ajuste dos dados ao modelo TEM na rotina 2 foi obtido utilizando-se a

regressdo do eixo principal reduzido (RMA). Enquanto a abordagem dos minimos

quadrados comuns (OLS) assume que a variagdo residual ocorre apenas na diregéo

vertical no grafico,b RMA permite a variagdo também na direcdo horizontal,

minimizando a soma dos produtos dos desvios nas direcdes vertical e horizontal.
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Geralmente, as inclinagdes estimadas por RMA s&o mais ingremes do que as estimadas
por regressdo (SMITH, 2009; HARVEY E PAGEL, 1991; MP O'CONNOR et al.
2007a).

Todas as rotinas foram executadas no pacote SMATR: Standardised Major
Axis Tests & Routines Version 2.0 . E os graficos foram gerados utilizando a verséo

deste programa no R Project for Statistical Computing Version 4.0.2.

3.5 CALCULOS DE DENSIDADE DE ENERGIA

A metodologia para obtencdo da métrica de densidade metabdlica do sistema em
estudo foi baseada na metodologia apresentada no trabalho Wiesner et al. (2020) e as

classes de densidade de energia metabdlica estdo descritas no Quadro 4.

QUADRO 4 — Classes de densidade de energia metabolica, seus significados e equacionamento.

Classe Descricio Equacionamento

Ein Densidade de energia fotossintética da formacdo e Ein = GEE x 0,506/1000 J
armazenamento da glicose.

Eatp Densidade de energia para reciclagem de ATP e Earr= GEE x 0,1771/1000
NADHP. J

Emax Densidade de energia disponivel de Reco. Emax= Reco X 0,506 J/1000 J

Em Densidade de energia metabdlica. Em= Emax-Earp

Ea Densidade de energia disponivel para atividades Ea=Em-Eatp
metabolicas.

Er Reserva de energia, quando (+) ou uso, quando (-). Er=Em-Ea

FONTE: adaptado de WIESNER et al. (2020)

Ecossistemas incorporam carbono por meio da fotossintese, ganhando energia
metabdlica, sendo Ein a quantidade de energia recebida. A energia dissipada por meio
da respiracédo e denominada Emax. Uma parcela dessa energia é consumida pela planta
para reciclagem da ATP (Eatp) € 0 restante é energia disponivel para conducao das
atividades metabdlicas da planta, como crescimento e transporte intracelular (Ea) por
meio da energia metabolica (Ewm). A diferenca entre elas indica energia armazenada
pelo ecossistema (Er). (SILVA et al., 2015, NIKOLOSKI et al., 2015, WIESNER et
al., 2020).
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4 RESULTADOS E DISCUSSOES

4.1 SERIE TEMPORAL DA BIOMASSA
4.1.1 Footprint e cobertura do solo

O footprint obtido esta representado por uma sucessao de linhas de contorno
em volta da torre micrometeoroldgica (Lj), sendo que cada area delimitada por duas
linhas consecutivas contribui em média para 10% da composi¢do da amostra de gas
analisada no alto da torre pela covariancia de vartices turbulentos (Figura 5). Portanto,
embora as areas localizadas a distancias maiores da torre micrometeoroldgica possuam
maior extensao, a contribuicdo de todas as areas para as amostras € a mesma.

A cobertura do solo foi classificada automaticamente pelo FFP (KLJUN et. al, 2015) em cinco classes e a partir do
levantamento do gradiente de vegetagdo (Figura 6), atribuiu-se a cada classe uma cobertura (Tabela 1), a saber:
campo sujo (amarelo), cerrado denso (laranja), cerrado aberto (azul escuro), solo exposto (azul médio) e campo
limpo (azul piscina).

FIGURA 5 - Mapas da &rea da torre de fluxo com linhas de varredura e contorno de footprint de 10 a
90%, em etapas de 10%, com escala em metros (m), obtidos com a ferramenta Flux Footprint Prediction

(b)

-200 0 200 400 -400  -200 0 200 400 -400  -200 0 200 400

(FFP) para o para o periodo de fevereiro/ 2011 a fevereiro/ 2012. (a) Classificacdo ndo supervisionada
do solo em 5 classes. (b) Footprint sobreposto a imagem de satélite (sentinel) da area de estudo e (c) A
linha pontilhada representa o transecto no qual coletou-se os dados para a sistematizacdo do perfil de
vegetacao, e tem co 0 ponto de partida (posi¢do da torre micrometeoroldgica) e ¢s como ponto de chegada
(borda L8 do footprint).

FONTE: prépria autora.
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A anélise do gradiente de vegetacdo, cujo levantamento foi realizado no
transecto indicado em Figura 5 (c), indica que certas espécies de arvores da Fazenda
Miranda, como Curatella americana (9 ocorréncias) e Vochysia divergens (8
ocorréncias), tiveram uma abundancia relativa maior do que outras (media de 2
ocorréncias). Esse resultado vai ao encontro ao reportado por Vourlitis et al. (2013)
que descreveu a variagdo da estrutura e diversidade da vegetacdo na Fazenda Miranda.
Estudos sobre as caracteristicas morfoldgicas e o intercdmbio gasoso dessas espécies
também foram realizados nessa mesma area por Junior et al. (2011) e Dalmolin et al.
(2015).

4.1.2 EVI

A série temporal do EVI foi estabelecida a partir de valores tomados para a
base de um pixel, representado na Figura 6. A area delimitada pelo contorno do pixel
é responsavel por gerar mais de 80% dos fluxos de CO, capturados pela torre

micrometeoroldgica.

X

@rre Micrometeorologica

FIGURA 6 - O paralelogramo delimitado pela linha laranja representa o pixel (250x250) selecionado
para obtencdo do EVI. A linha amarela mais externa a todas as outras corresponde a L8 do footprint.
FONTE: prdpria autora.
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O EVI foi maior durante a estagdo chuvosa do que durante a estacdo seca
(precipitacdo < 50mm/ més) para todos os anos do periodo de estudo (Figura 7 e Tabela
4), neste sentido, Feng et al. (2013), Penatti et al. (2014), Vicente-Cerrano et al. (2014)
e Li. J. Fan. K e Xu. Z. (2016), identificaram que a vegetacdo é altamente sensivel a
mudancgas no ciclo hidrolégico.

01—;‘nar 15-ﬁa| O?—égc 15-Ioul
dia/ més

Figura 7 - Série temporal do indice de Vegetacdo melhorado (EVI) tomado de mar/2011 a
dez/2013. A delimitagdo do pixel analisado esté indicada na Figura 6. As linhas com diferentes
tonalidades de verde correspondem a anos distintos.

FONTE: propria autora.

Depreende-se do grafico que os menores valores de EVI foram obtidos para o
ano de 2011, evento que é explicado por este ano ter tido a menor precipitacdo acumula
do triénio em andlise, conforme reportado por Arruda et. al (2016).

Embora o declinio do EVI seja mais acentuado na estacdo seca, pode-se
observar que seus valores comecam a decrescer antes do inicio dessa estacdo. O
mesmo efeito acontece para a esta¢do chuvosa, antecedida por um rapido aumento do
EVI (Figura 7). Neste sentido, estudos apontam que aclimatacdo de plantas é
caracterizada por um efeito legado ou memoria ecolégica, o que sugere que as

condi¢cBes ambientais antecedentes tém o potencial de influenciar fortemente a

Dﬂ{an

~ 2011
- 2012
~ 2013
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fenologia da planta e, portanto, o funcionamento do ecossistema (ANDEREGG et al.,
2015; OGLE et al., 2015; HUGHES et al., 2019).

A variabilidade espaco-temporal da fenologia de uma area na transicao cerrado
e pantanal, que inclui o fragmento de cerrado aqui descrito, foi realizado para um
periodo de 10 anos (2007 a 2017) por Moraes (2019) e baseou-se nos valores de
NDVI®. O autor encontrou que a senescéncia - detectada pelo esverdeamento intenso
da vegetacdo - antes do inicio da esta¢do chuvosa “(...) pode ser um artificio capaz de
maximizar o ganho de carbono aumentando as taxas de assimilagédo de carbono quando
as primeiras chuvas iniciarem” (apud FRANCO et al. 2005; ROSSATTO et al. 2009).
Dessa maneira, infere-se que para ecossistemas fortemente marcados pela alternéncia
de alta disponibilidade de &gua/ escassa disponibilidade de agua, ndo somente a
presenca desse recurso dirige 0s processos metabdlicos, como também a fenologia da

vegetacéo.

Tabela 4 — Médias do EVI e da precipitacdo quinzenal média (mm/ quinz.) tomadas nas estacGes seca
e chuvosa (IC de £95%).

2011 2012 2013 PERIODO DE

ESTUDO

Estacdo seca chuvosa seca chuvosa seca chuvosa seca chuvosa
EVI 0,26 0,35 0,30 0,39 0,30 0,37 0,29 0,37
+0,03 +0,03 + 0,04 +0,03 +0,03 + 0,06 + 0,04 + 0,05

todas as estagoes 0,33

+ 0,05

P 5,88 82,81 18,38 68,88 4,05 72,88 10,12 74,29

(mm/ + 0,06 + 0,80 +0,18 +0,69 + 0,04 +0,73 +0,10 +0,74
quinz.)

todas as estagoes 38,77

+ 0,74

FONTE: prépria autora.

4.1.3 Estimativa da Biomassa a partir do EVI
A biomassa ecossistémica ponderada apresentou valores maiores do que a

biomassa ecossistémica, 0 que indica que para areas constituidas por mosaicos

6 NDVI ¢ a abreviagdo da expressdo em inglés para Normalized Difference Vegetation Index, o que
equivale em portugués a Indice de Vegetagio da Diferenca Normalizada. Serve para analisar a
quantidade, qualidade e desenvolvimento da vegetacdo natural ou agricola nas imagens geradas por
sensores remotos.
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diversos em robustez da vegetacédo, a configuracédo de distribuicdo da vegetacdo com
relacdo a torre micrometeoroldgica deve ser levada em conta ao se descrever a origem
dos fluxos capturados pela torre.

As estimativas de biomassa para as estagdes secas s&o menores do que para as
estacOes chuvosas. No ano de 2012, os valores de biomassa foram os maiores do
periodo de estudo, 0 que esta associado a alta precipitacdo que caracterizou a estacao
chuvosa daquele ano.

A Figura 8 corresponde a série temporal das estimativas das diferentes classes
de biomassa, biomassa seca (BS), biomassa seca ponderada (BSP), biomassa total (B)
e biomassa ponderada total (BP). Os valores foram estimados para regido de footprint
que corresponde a 80% dos fluxos capturados no alto da torre, e corresponde a uma
area de 98.617 m2. Os menores valores de biomassa anuais encontrados aconteceram
nos meses de setembro, de 5-6 meses apos o inicio da estacdo seca.

Tabela 5 — Médias da biomassa seca (BS), biomassa seca ponderada (BSP), biomassa umida (BU) e
biomassa imida ponderada (BP) em kg/m2 (IC de £95%).

Biomassa
2011 2012 2013 periodo de estudo
seca  chuvosa  seca chuvosa seca chuvosa seca chuvosa
BS 3.65 392 380 4.13 3.79 3.99 3.77 4.00
+0.07 +0.09 +0.08 +0.07 +0.05 +0.10 +0.04 +0.06
todas as estagdes 3.86 +0.07
Bsp 2.94 315 3.06 3.32 3.05 321 3.3 3.22
+0.05 +0.07 #0.06  +0.06 +0.04 0,08 #0.03  +0.05
todas as estagdes 3.13 +0.06
B 6.14 6.6 6.39 6.94 6.37 6.71 6.32 6.72
+0.11 +0.14 +0.09 +0.11 +0.07 +0.14  +0.07 +0.10
todas as estagdes 6.52 1+0.09
BP 4.94 5.3 51 5.58 5.12 5.4 5.08 5.41

+0.09 +0.12 +0.09 +0.10 +0.07 +0.14  +0.05 +0.08

todas as estagdes 5.06 +0.09
FONTE: prdpria autora.

A biomassa ecossistémica total na estacéo seca € cerca de 7% menor do que a

estimada na estacdo chuvosa. Essa diferenca é proxima aquela encontrada por Fidelis
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et al. (2012) para cerrado do tipo campo limpo, ao comparar a biomassa total entre as
estacdes seca e chuvosa (~8%).
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FIGURA 8 — Estimativa da biomassa seca (BS) presente na area de footprint para o periodo de estudo obtida

com o modelo de Anaya et al. (2009), da biomassa seca ponderada (BSP), e da biomassa Umida (B) e Umida

ponderada (BP). O sombreamento em cinza nos graficos corresponde ao intervalo de confianga 1C=95%.
FONTE: propria autora

jan-2014

4.2 O METABOLISMO DO ECOSSISTEMA

4.2.1 Estimativa da respiracdo (Reco) e do metabolismo do
ecossistema (Beco)

O efluxo de CO; foi plotado contra a velocidade de friccdo (u*) e obteve-se a
velocidade de fricgdo critica (Ucritico=0,16m/s), identificando o ponto na curva em que

0 aumento de efluxo de CO, deixa de estar associado ao aumento da velocidade de
friccdo (Figura 9).
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FIGURA 9: Comportamento do fluxo de CO, (umol/m2.s) em fung¢do da velocidade de fric¢ao (m/s). O

sombreamento em cinza nos graficos corresponde ao intervalo de confianca IC=95%. FONTE: propria autora.

A série temporal da respiracdo do ecossistema Reco, tomada como equivalente

ao fluxo de NEE noturno filtrado pelo u*eitico, € apresentada na Figura 10. E a série
temporal de Beco, Na Figura 11.

e [s7]

Reco(umol m?s™")

O_
mar-2011 ago-2011 jan-2012 jun-2012 nov-2012

abr-2013 set-2013 jan-2014
més/ ano

FIGURA 10: Série temporal (15/03/2011 15/12/2013) da respiragdo ecossistémica (umol/m>. s). A
sequéncia de pontos corresponde as médias quinzenais acompanhadas de suas barras de erro e imersas
numa regido sombreada equivalente ao IC de 95%. FONTE: propria autora.
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FIGURA 11: Série temporal (15/03/2011 -15/12/2013) do metabolismo ecossistémico (W/m2). A
sequéncia de pontos corresponde as médias quinzenais acompanhadas de suas barras de erro e
imersas numa regido sombreada equivalente ao IC de 95%. FONTE: prépria autora.

Tanto Reco quanto Beco demonstraram variabilidade sazonal consoantes com
variacdes mais pronunciadas em Reco, 0 que se justifica pela obtencao de Beco a partir
de um fator multiplicativo menor 1 aplicado a Reco. O valor minimo Reco foi de
0,66+0,17 umol/m2.s (agosto de 2011) e 0 m&ximo, 5,20+0,48 umol/m?.s (dezembro
de 2013), e a média para o periodo de estudo foi de 2,81+0,28 pmol/m?.s.

Para outros tipos de cobertura vegetal, Chambers et al. (2004) estimaram a
respiracdo ecossistémica (floresta tropical Umida — Amazonia) a partir do
particionamento de fluxos e encontraram 7,8 pmol/m?2.s. J& Speckman et al. (2015)
estudaram os fluxos de CO2 em uma floresta estacional sempre-verde, e encontram
Reco= 3,3 umol/m?.s. Fei et. al (2017) estimaram Reco em um sistema savanico em
territorio chinés e encontraram uma média de 0,52 pmol/m2.s na estagdo seca ¢ de,
0,95 umol/m2.s na chuvosa, obtendo uma variagao de quase 50% entre as estacdes. Os
valores encontrados séo diversos, o que dificulta comparacdes. Entretanto, sabe-se que
estimativas da Reco utilizando dados de fluxo de CO; para o periodo noturno, ainda
que filtrados por u*, subestimam a respiracéo ecossistémica (GALVAGNAGO et al.,
2017; HAYEK, 2018; JIA, 2020; SHAHAN, 2020).

Arruda et. al (2016) estimaram a respiracdo ecossistémica na area de footprint
da torre micrometeoroldgica, no mesmo periodo de estudo, utilizando a metodologia
proposta por Reichstein et al. (2005) — que leva em conta a temperatura do ecossistema
— e a substituicdo dos dados associados a baixas turbuléncias por medidas obtidas em

condi¢des semelhantes que atendiam a velocidade de friccdo minima. Os autores


https://agupubs.onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1002/2016JG003404#jgrg20631-bib-0053
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encontraram uma média de 4.12 + 0.33 pmol/m?.s para o periodo chuvoso e 1.81 £0.21
umol/m2.s para o periodo seco, valores significativamente diferentes aos obtidos no
presente estudo: 3,65+0,31 pumol/m%s (estagdo chuvosa) e 1,53+0,24 pmol/m?2.s

(estacdo seca), p=0,05.

4.3 AJUSTE DA DINAMICA DO ECOSSISTEMA AO MODELO
TEM

4.3.1 Visualizacédo dos dados

A visualizacdo dos graficos é importante para avaliar se um ajuste linear, a
partir das transformadas logaritmicas, seria representativo dos dados. Gréaficos desta
mesma natureza (Figura 4) foram obtidos por Gillogy et al. (2001) em um estudo sobre
répteis. Sibly et al. (2012), que introduzem essa metodologia de ajuste dos dados a
TEM, consideram que os graficos tomados pelos autores para a visualizacdo de dados
(Figura 14) sdo uma referéncia para visualizacdo desta possibilidade de ajuste dos
dados & TEM.
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FIGURA 12 — Gréficos da taxa metabdlica em funcdo da biomassa ecossistémica e da

temperatura plotados em escala logaritmica: (A) Grafico log-log de taxa metabdlica

vs. biomassa ecossistémica. (B) Grafico da taxa metabdlica vs. a temperatura de

Arrhenius do tipo logy. (C) Gréafico da taxa metabdlica transformada pela biomassa

vs. temperatura de Arrhenius do tipo logy (D) Gréfico log-log da taxa metabdlica

transformada pela temperatura de Arrhenius da temperatura vs. a biomassa.
FONTE: propria autora.

Um ajuste linear parece ser representativo para os graficos (A) e (D), a saber
taxa metabolica (Beco) contra a biomassa ecossistémica (Meco) e taxa metabdlica
transformada pela massa (Beco/M?®) contra a biomassa ecossistémica (Meco).

Comparando os resultados obtidos Gillogy et al. (2001) - Figura 4 - com os do
presente estudo (Figura 12), infere-se que os graficos que relacionam metabolismo
com temperatura (Figura 12, graficos B e C) apresentam pontos dispersos que nao
seriam bem representados por um ajuste linear.

Outro fator importante a ser ponderado é que as médias quinzenais da

temperatura, para o periodo de estudo, geraram uma série com baixa amplitude, o que



61

pode ser um fator limitante para a deteccdo da relagdo entre metabolismo e
temperatura, nesse ecossistema.

Além disso, Helliker et. al (2008) aponta que a temperatura no interior das
plantas ndo é necessariamente igual a do ar onde as medidas s&o realizadas, ocorrendo
um processo metabolico de homeostase. Dessa maneira, é possivel que no interior das
arvores, a amplitude de variacdo da temperatura nao seja o suficiente para gerar
grandes alteracGes nas reacfes metabolicas, a ponto de ndo conseguirmos observar de
maneira consistente a influéncia da temperatura na quantificacdo do metabolismo
desse ecossistema.

Considerando essas observacdes, na proxima etapa o objetivo foi avaliar se 0s

dados se ajustam bem a Equacao (14), que expressa 0 metabolismo independente da
temperatura.

4.3.2 Ajuste dos dados a TEM
Rotina 1

Beco(\z’\!)xﬂ]4

o

18 19
Meco®* lkgD %) x 10°

FIGURA 13: Regressdo linear - linha preta- entre metabolismo do ecossistema (Beco) e a massa do
ecossistema elevada ao expoente esperado (Meo®®) - circulos azuis — com IC de 95% (area cinza).
HO:variables uncorrelated (rejeitada). R-Squared:~ 0.70. FONTE: prdpria autora.

A estatistica da regresséo linear entre as variaveis metabolismo ecossistémico
(Beco) € massa do ecossistema (Meco) elevada a 0,6, aponta que as variaveis estdo
correlacionadas e 70,23% da variabilidade encontrada em Beco pode ser explicada pela
Meco’®. Outros valores para o expoente alométrico (o) foram testados, seguindo o

mesmo procedimento, para testar se explicariam tdo bem esta relacéo (Tabela 6).
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Tabela 6 - Tabela para comparacdo dos ajustes entre Beco € Meco® para diferentes valores de a.

a elevacdo inclinacdo R? a elevacéo inclinacdo R?
0.15 -47.4 37.6 0.70 1 -6.41847 1.4 0.70
0.25 -28.1 19.1 070 2 -2.796573 0.1 0.70
0.5 -13.7 6.3 0.70 3 -1.588426 0.0 0.69
0.60 -10.1 3.7 0.70 4 -0.9837942 0.0 0.68
0.75 -8.8 2.8 070 5 -0.6206365 0.0 0.67
0.9 -7.2 1.8 070 6 -0.3782774 0.0 0.66
7 -0.2050012 0.0 0.65

FONTE: prépria autora.

Os valores das variaveis estatisticas apresentadas na Tabela 6 indicam que nédo
h& grande diferenca do R2 quando os expoentes variam cerca de uma ordem de
grandeza. Para valores dentro do intervalo 0,15 a 7, o R? diminui a medida que os
valores aumentam. Além disso, os valores de coeficiente angular diminuem a medida
gue o aumenta, € 0s valores do coeficiente linear aumentam, a medida que « aumenta.
Comparou-se também se houve diferencas nos ajustes para as diferentes estacfes seca

e chuvosa (Figura 14) e, de crescimento e de ndo crescimento (Figura 16).

chuvosa seca

iy
(8]
1

estacao

—&
=
1

chuvosa

== secd

Beco (W) x 107
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1
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FIGURA 14: O grafico apresenta a regressdo linear entre metabolismo do ecossistema (Beco) e a massa do
ecossistema elevada ao expoente esperado (Meco®) para dois grupos de dados: estagdo chuvosa (laranja) e
e seca (verde), com IC de 95% (area cinza). HO: as inclina¢des sdo iguais (aceita). p-valor= 0.94. HO: ndo
existe diferenca nas elevaces (rejeita). p-valor=0.11.

FONTE: prdpria autora.
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Ao comparar as estacOes seca e chuvosa, pode-se afirmar que as inclinagdes
das regressbes lineares sdo iguais, entrando as elevagdes destas regressdes sdo
diferentes. A principal diferenca entre as estacfes é a disponibilidade de agua. No
modelo primério, a constante de normalizagdo que representa a disponibilidade de
recursos € bo e sua interacdo com a Meco™ € de carater multiplicativo.

A diferenca marcante entre as elevac6es das regressdes associadas a dindmica
do regime de chuvas, indica que um aprimoramento do modelo, a interacdo entre bo e
Meco® devera ter carater somativo e ndo, multiplicativo.

A mesma analise foi feita classificando os dados em “estagdo de crescimento”
(c) e “estacdo de ndo crescimento (nc)” e pode ser visualizada na Figura 15.

Ao comparar as estacdes de crescimento e ndo crescimento (Figura 15), pode-
se afirmar que as inclinagdes das regressdes lineares sao significativamente diferentes.
Isso mostra que a massa pode possuir mais influéncia no metabolismo do ecossistema
durante a estacdo de ndo crescimento, 0 que parece contraditorio, uma vez que o

metabolismo das células vegetais € maior na estacdo de crescimento.

Figural5: O grafico apresenta a regressdo linear entre metabolismo do ecossistema (Beco) e a
massa do ecossistema elevada ao expoente esperado (Mec,™%) para dois grupos de dados: estacGes
de crescimento (laranja) e estacéo de nao crescimento (verde), com IC de 95% (&rea cinza). Teste
comparando as inclinac6es - HO: as inclinac¢Bes sdo iguais. p-valor: 0.090062. Teste comparando
as elevagOes: HO: ndo ha diferencas na elevacdo. P-valor: 0.18. FONTE: propria autora.

Uma possivel explicacdo para esse fato € que quando se classifica os dados por
estacdo de crescimento e ndo crescimento, outras variaveis importantes para oS
processos metabdlicos ndo tem sua influéncia considerada, como por exemplo, a média

pluviométrica e presenca de serrapilheira na area de estudo.
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Nesse sentido, o trabalho de Martins (2017), no qual buscou-se entender a
dindmica da serrapilheira da Fazenda Miranda (nosso local de estudo) indicou que a
serrapilheira acumulada ¢ maior no periodo denominado sub-Uumido, que corresponde
aos meses de outubro, novembro e abril, bem como tem sua produgdo mais
intensificada no periodo arido — junho, julho, agosto e setembro.

Dessa maneira, explica-se o aumento de metabolismo por unidade de fitomassa
ecossistémica no periodo de ndo crescimento (02-08/2011;02-08/2012; 04-08/2012),

associando-o0 a decomposicao da matéria organica proveniente de serrapilheira.

Rotina 2

Obteve-se com a rotina 2, o coeficiente angular do ajuste linear para os dados
log-transformados. O valor do expoente que eleva a massa ecossistémica que melhor
se ajusta aos dados analisados para um intervalo de confianca de 95% é de 4,99.
Comparando os valores apresentados na Tabela 6 (rotina 1) com aqueles, nas tabelas
7 e 8 (rotina 2), infere-se que a andlise envolvendo a transformacéo log-log dos dados
¢ extremamente sensivel, uma vez que na segunda rotina (para 1C-95%), o coeficiente

alométrico esperado foi rejeitado.

Tabela 7: Testou se a inclinacdo de um eixo principal padronizado é igual ao valor especifico de 0.6.

Hipotese Nula R? P-valor Concluséo
HO: As variaveis ndo sdo correlacionadas 0.70 2.22e-16 Rejeita HO
HO: A inclinagdo ndo é diferente de 0.6 2.22e-16 Rejeita HO

FONTE: propria autora.

Tabela 8: Estimativa dos coeficientes angular e linear da regressdao SMA e 0s seus limites inferiores e
superiores dentro do 1C 95%.

Coeficiente Linear angular
Estimado -2292837 4.98
Limite inferior -2619690 4.39
Limite superior -1965984 5.66

FONTE: prépria autora.

Enquanto a abordagem dos minimos quadrados comuns (OLS) assume que a

variacdo residual ocorre apenas na direcdo vertical, SMA permite a variagcdo também
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na direcdo horizontal, minimizando a soma dos produtos dos desvios nas direcGes
vertical e horizontal. Geralmente, as inclinacbes estimadas por SMA sdo mais
ingremes do que as estimadas por OLS (SMITH; 2009; HARVEY & PAGEL, 1991,
MP O'CONNOR et al., 2007).

Outro fator a ser considerado sdo os erros de medicéo, entretanto Warton et al.
(2006) encontraram para varios conjuntos de dados que os efeitos dos erros nas
inclinaces sdo relativamente pequenos, menores que 8%, reportando que 0S erros

geralmente séo insignificantes em alometria.

4.4 METRICAS DE DENSIDADE DE ENERGIA METABOLICA

As densidades de energia Ea, Eap, Em, Emax (Figura 16) aumentaram com
relagdo as suas medias nas estacdes chuvosa e de crescimento (~39%) e diminuiram
com relacéo as suas médias nas estacdes seca e de ndo crescimento (~18%), apontando
que a energia disponivel para os processos metabodlicos e para reciclagem ATP e
NADHP aumenta nas estacdes de crescimento e chuvosa. No geral, as diferencas
observadas nas estacdes seca e chuvosa foram mais acentuadas e assimétricas (64% de
incremento e 49% de decréscimo), quando comparadas com aquelas observadas nas
estacOes de crescimento e de ndo crescimento (13% de incremento e 13% de
decréscimo).

A reserva de energia Er manteve sua média positiva durante as quatro
classificacOes de estacdes (seca/ chuvosa/ crescimento e ndo crescimento) analisadas,
entretanto apresentou valores negativos de baixo médulo do meio para o final da
estacdo chuvosa, indicando uma grande investidura do ecossistema na realizacdo de
atividades metabolicas antes do inicio da seca. Nesse contexto, 0s ecossistemas que
experimentam distarbios frequentes modificam o Em em resposta a Ea mais baixo, de
modo que o E; é conservado (WIESNER et al., 2020)

Ein apresentou incremento com relagdo a sua média nas estacOes de
crescimento, de ndo crescimento e chuvosa, sendo que nesta ultima observou-se um

acréscimo na estacdo chuvosa (~164%) e decréscimo apenas na estacao seca (~56%).
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O incremento acentuado de Ein na estagdo chuvosa indica que nesse periodo o
ecossistema investe em formacéo e armazenamento de glicose.
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FIGURA 16: Boxplot dos valores de densidades energéticas em funcéo das (a) estagdes de
crescimento e de ndo-crescimento e (b) estacdes seca e chuvosa. FONTE: propria autora.

Embora TEM quantifique as taxas metabolicas por tamanho corporal e
temperatura em um estado estaciondrio (PRICE et al., 2010 ; SCHRAMSKI et

al., 2015 ), ela ndo considera a energia armazenada no presente, mas assume que a taxa
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metabolica pode ser obtida considerando-se apenas a respiracdo do ecossistema
(ENQUIST et al., 2003).

A discrepancia encontrada entre os fluxos metabdlicos do fragmento de cerrado
analisado e as previsdes da TEM para esse ecossistema, indicam que outras variaveis
além de massa ecossistémica e temperatura devem ser consideradas.

O correlograma (Figura 19), mostra que a densidade de energia disponivel para
atividades metabolicas (Ea) possui maior correlagdo com EVI, indo de encontro a
teoria, uma vez que o EVI ¢ um parametro biofisico diretamente associado a biomassa.
entretanto se correlaciona mais fortemente as densidades de energia Emax (p=0,84),
Em (p=0,71) e Er (p=0,54) e a disponibilidade de 4gua no ecossistema, representadas
por UR (p=0,72), Usolo (p=0,68) e PPT (p=0,53), do que a variavel temperatura
(p=0,32).

.4
)2

10.2

FIGURA 17: Correlograma entre 0 EVI e as médias quinzenais de Emax, Em, Ea, Er, T, UR, Usolo,
considerando 0 método de Spearman para o célculo do coeficiente de correlagdo, com valor p < 0,001.
FONTE: prdpria autora.

Neste sentido, pesquisas sobre ecossistemas terrestres que partem da TEM
apontam para a necessidade de considerar a disponibilidade de recurso — agua,
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principalmente — para melhor descrigdo, ou mesmo, modelagem dos fluxos em um
ecossistema (CHOI et al. 2016, LIN et al. 2013, HUANG et al., 2020).

A adaptacdo da fotossintese e da respiracao sugere que outros fatores além da
cinética de reacdo regulam o fluxo da planta (CHAMBERS et al., 2004. TALTS et al. ,
2004; ATKIN et al., 2005; GALMES et al. , 2005). Ao investigar porqué os processos
metabolicos dos ecossistemas nao sdo influenciados igualmente pela temperatura em
baixas e altas latitudes, Enquist et al. (2007) encontraram que “(...) se os tragos que
influenciam o valor de bo ou cq nas equagdes A e B variam inversamente com a
temperatura, (...) entdo temperatura provavelmente ndo serd& um controlador
importante dos fluxos do ecossistema” (traducdo nossa). Essa informacdo clarifica a
dindmica deste fragmento do cerrado, uma vez que € bem reportada na literatura a
diminuicdo do metabolismo celular durante o stress hidrico de plantas C3
(MCDOWELL et al., 2008, HARTMANN et al., 20187, SANKARAN, 2019).

Pesquisas no cerrado que abordam a dinamica dos fluxos de CO>, fundamental
para as estimativas do metabolismo dos ecossistemas, apontam que as suas variagdes
temporais sdo impulsionadas principalmente pela disponibilidade de &gua
(MIRANDA etal., 1997; DAROCHA etal., 2002; SANTOS et al., 2003; OLIVEIRA
etal ., 2005; GIAMBELLUCA et al ., 2009; RODRIGUES et al . 2014).

Especificamente na area de estudo, pesquisas realizadas por ARRUDA et al.
(2016), indicam uma forte correlacdo entre o NEE e a disponibilidade de agua, que
molda os fluxos de CO, com tamanha intensidade, a ponto de este fragmento de
cerrado se comportar como fonte de CO> na esta¢do seca, e sumidouro na estacdo

chuvosa.
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5 CONCLUSOES

Por meio de medidas obtidas durante quase 3 anos - tanto de efluxo de CO,
quanto de EVI - no fragmento de cerrado estudado, e das estimativas subsequentes da
biomassa e do metabolismo desse ecossistema, pode-se compreender a dinamica desta
floresta & luz da Teoria da Escala Metabdlica.

Testou-se se o coeficiente alométrico previsto teoricamente (0=0,6) representa
arelacéo entre metabolismo e biomassa ecossistémica e fez-se apontamentos a respeito
de como o modelo primério desta teoria mecanicista para 0 metabolismo pode avancar,
no sentido de descrever ecossistemas que possuem dindmicas Ssazonais,
caracterizando-se por uma complexidade maior de varidveis que influenciam as
métricas de metabolismo, quando comparado ao modelo simplificado de floresta,
ponto de partida para West, Brown e Enquist (2008).

O coeficiente alométrico previsto pela TEM (a=0,6) é estatisticamente
compativel com os dados coletados e ficou evidente que o metabolismo do ecossistema
pode ser descrito por uma Lei de Poténcia, contudo ndo se pode afirmar que seja esse
o valor do coeficiente que melhor representa a relacdo entre metabolismo e biomassa
ecossistémica para o ecossistema estudado, uma vez que ha compatibilidade para um
largo espectro de valores. O expoente que melhor se ajustou foi 0=5. Os resultados
indicam que, outros fatores devem ser considerados, como a disponibilidade de agua
e a configuracao das métricas de energia para as diferentes estacGes.

A descricdo do fragmento de Cerrado partindo do modelo para o metabolismo
ecossistémico — parte da TEM — expresso matematicamente pela equagéo 13, pode ser
pensada por dois caminhos aparentemente antagonicos: o primeiro, pretende “encaixar”
a realidade na teoria, e o segundo, identificar quais pontos da teoria precisam avancar
para que a descricdo da realidade se torne cada vez mais fidedigna. O fendmeno
estudado é, portanto, estatisticamente bem descrito pela TEM, entretanto € possivel
que o avancgo deste modelo deva considerar a dindmica de interacdo da floresta com
os ciclos hidrolégico e de crescimento.

AcBSSrescentar este fator a teoria, amplia o entendimento da interdependéncia

entre 0s ecossistemas, trazendo importdncia ao fato de que o metabolismo
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ecossistémico ndo é impulsionado apenas pela massa do proprio ecossistema, mas sua
ignicdo acontece na presenca da agua, fator de classe abidtica que, entretanto, esta

atrelado a esfera da vida.
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