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Medições de longo prazo de trocas de carbono entre o ecossistema e a atmosfera, 

água e energia por meio de torres de fluxo, permitem análises de três questões chave 
sobre a função da floresta amazônica. Primeira, qual é o balanço de carbono das 
florestas amazônicas? Algumas torres permitem obter balanços precisos de sítios 
específicos, conforme validado por métodos independentes, mas a  solução  da questão 
em grande escala irá requerer integração de técnicas de sensoriamento remoto 
(detectar e incluir a distribuição de estados de distúrbios naturalmente induzidos 
através da paisagem de florestas maduras) por meio de estudos de processos de fluxos 
de vórtices turbulentos (para caracterizar a associação entre o balanço de carbono e os 
estados de distúrbio da floresta). Segunda, qual é a sazonalidade do metabolismo do 
ecossistema de florestas amazônicas? Historicamente, modelos têm simulado declínios 
do metabolismo fotossintético decorrentes da estação seca, uma consequência da 
limitação hídrica modelada. Sítios de torres em florestas equatoriais amazônicas 
mostram, entretanto, que o metabolismo fotossintético aumenta durante as estações 
secas (“produzindo a rebrota das folhas verdes”), possivelmente porque as raízes 
profundas previnam as árvores de sofrerem estresse hídrico na estação seca, enquanto 
os ritmos fenológicos desencadeiam o vigor da folha, associado ao aumento sazonal da 
irradiância solar incidente. Terceira, de que modo o metabolismo do ecossistema varia 
através dos tipos de biomas e padrões de uso da terra? À medida que a estação seca se 
estende a partir da floresta equatorial para florestas mais secas ao sul, à savana, os 
fluxos mostram padrões sazonais consistentes com o aumento do estresse hídrico, e 
muda a rebrota das folhas verdes da estação seca para um “brown-up”  da senescência. 
A mudança do uso da terra nos ecossistemas florestais remove as raízes profundas e 
artificialmente induz à mesma tendência de “brown-up”. Por fim, esta revisão sugere 
que a rede de torres de fluxo e as análises das respostas sazonais baseadas em 
sensoriamento remoto fornecem um modelo para detectar as respostas às extremas 
variações climáticas interanuais e assim testar se as florestas são vulneráveis ao colapso 
da floresta amazônica simulado por modelos em cenários de mudanças climáticas.  
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1.   INTRODUÇÃO 
 
As trocas entre o ecossistema e a atmosfera de 

carbono, água e energia são medidas chave da 
integração da estrutura e função do ecossistema, 
assim como dos meios pelos quais os ecossistemas 
são acoplados aos processos atmosféricos e clima 
[Moorcroft, 2003]. O entendimento dos 
mecanismos ecológicos, atmosféricos e climáticos 
que controlam esses fluxos está intrinsecamente 
conectado ao entendimento do ecossistema e do 
sistema climático e, em consequência, com a nossa 
capacidade de entender e prever o futuro desses 
sistemas sob a crescente pressão humana 
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resultante das atividades de desenvolvimento local 
e mudança atmosférica global.  

As medidas de longo prazo de fluxos de 
ecossistema são críticas para o desenvolvimento 
desse entendimento, e a Bacia Amazônica, que 
transporta em si mesma 20% da vazão de água 
doce global e contém as maiores florestas tropicais 
intactas da Terra, é particularmente importante 
que seja entendida. As medições de longo prazo 
dos fluxos do ecossistema atualmente têm sido 
feitas rotineiramente em centenas de sítios em 
todo o mundo [Baldocchi et al., 2001], 
principalmente por meio de torres de fluxo, que 
utilizam métodos micrometeorológicos para 
integrar fluxos em muitos hectares ao mesmo 
tempo, mas grande parte dessas torres encontra-se 
na América do Norte e Europa. Algumas medições 
iniciais de curto prazo dos fluxos do ecossistema da 
floresta amazônica foram feitos nas décadas de 
1980 e 1990 [Shuttleworth et al., 1984; Fan et al., 
1990; Grace et al., 1995], mas apenas nos últimos 
anos a infraestrutura científica para medições dos 
fluxos do ecossistema na Amazônia atingiu um 
ponto em que medições consistentes de longo 
prazo estão sendo feitas em vários sítios em toda a 
Bacia Amazônica (Tabela 1 e Figura 1), e somente 
agora essas medições estão sendo integradas, 
unificadas e amplamente disponibilizadas pelo 
banco de dados da rede Brasil-Flux [da Rocha et al., 
2009; N. Restrepo-Coupe et al., O que controla a 
sazonalidade da fotossíntese através da Bacia 
Amazônica? Uma análise cruzada de medições  em 
sítios por torre de fluxo da rede Brasil-Flux, 
manuscrito em preparação, 2009 (daqui em diante 
referido como Restrepo-Coupe et al., manuscrito 
em preparação, 2009)].  

 
Tabela 1. Sítios da Brasil-Flux com Torres de Fluxo de 
Vórtices Turbulentos para o Estudo da Dinâmica de 
Carbono na Amazônia 
__________________________________________ 
a
Ver notas de rodapé, abaixo, dos investigadores 

principais e referências de cada sítio.    
b
O. Manzi/A. Nobre, INPA, Brasil. Para Manaus, ver  

Araújo et al. [2002] (dados de 1999-2001); or Malhi et 
al. [1998) (dados de 1995-1996). 
c
Mais um ano, de setembro de 1995 a outubro de 1996. 

d
S. C. Wofsy, Harvard University (2001 - 2007); S. R. 

Saleska, UofA, EUA (2008-presente); P. B. Camargo, 
CEN/USP, Brasil. Ver Saleska et al. [2003], Hutyra et al. 
[2007]. 
e
M. L. Goulden, UC lrvine, EUA, H. R. da Rocha, USP, 

Brasil. Ver  da Rocha et al. [2004], Goulden et al. [2004],  

Miller et al.[2004]. 
f
Não inclui dados da torre do período em que foi 
danificada por queda de árvore.  
e
D. R. Fitzjarrald, SUNY, EUA, O. L. Moraes, UFSM, Brasil. 

Ver Sakai et al. [2004]. 
h
L. S. Borma/B. Collicchio, UFT, Brasil; H. R. da Rocha, 

USP, Brasil; O. M. Cabral, EMBRAPA, Brasil. Ver Borma et 
al. [2009]. 
i
L. Sá/J. Cohen (Museu Goeldi, e UFPa-Belém, Brasil). Ver 
Carswell et al. [2002]. 
j
A. O. Manzi, INPA, F. L. Cardoso (UFR), Brasil. Ver von 
Randow et al.[2004]; Kruijt et al. [2004]. 
k
N. Priante, UFMG, Brasil; G. L. Vourlitis, EUA. Ver        

Priante-Filho et al. [2004], Vourlitis et al. 
[2001,2004,2005]. 
l
H. R. da Rocha, USP, Brasil. 
 
Figura 1. Mapa da Amazônia brasileira mostrando a 
precipitação média anual [New et al., 2000], com 
localizações das torres de fluxo indicadas em pontos 
pretos e códigos dos sítios (ver Tabela 1 para mais 
detalhes). As caixas identificam transectos de 
sensoriamento remoto do Radiômetro Espectral 
Imageador de Resolução Moderada (MODIS): zona leste-
oeste (estendendo-se de próximo à costa atlântica até 
as florestas no oeste do sítio K34 próximo a Manaus, 
Figura 4) e uma zona de transição norte-sul de floresta 
para o cerrado, estendendo-se a partir das florestas da 
Amazônia central, próximas a Santarém, passando por 
Sinop em direção ao cerrado (Figura 7)  

 
Neste capítulo, examinamos até que ponto as 

medições recentes de torres de fluxo de dióxido de 
carbono (CO2) nos sítios da Brasil-Flux (Tabela 1), 
juntamente com índices de sensoriamento remoto 
de vegetação florestal, têm trazido novos 
entendimentos com relação às três perguntas 
sobre a função da floresta amazônica: (1) Qual é o 
balanço de carbono das florestas amazônicas? (2) 
Qual é a sazonalidade do metabolismo do 
ecossistema de florestas equatoriais amazônicas? 
(3) De que modo a sazonalidade do metabolismo 
do ecossistema varia através de gradientes de 
clima e uso da terra? Por fim, tratamos das 
observações de longo prazo, em andamento, 
inclusive de torres de fluxo, que podem 
representar uma ferramenta poderosa para 
abordarmos aspectos de questões 
fundamentalmente importantes: (4) Qual é o 
futuro das florestas amazônicas diante das 
mudanças climáticas?  

 
2. QUAL É O BALANÇO DE CARBONO DAS 

FLORESTAS AMAZÔNICAS? 
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Uma das motivações para as medições de 
fluxos por covariância de vórtices turbulentos foi 
seu potencial de utilização para responder se as 
florestas intactas são uma fonte ou sumidor de 
dióxido de carbono atmosférico. Essa questão, 
motivada pela hipótese de que o excesso de CO2 

atmosférico deve estimular o sequestro por 
fotossíntese [Lloyd et al., 1995] e, portanto, 
aumentar o estoque de carbono do ecossistema, 
continua no centro do debate sobre as florestas 
tropicais [Grace et al., 1995; Houghton, 2003; 
Ometto et al., 2005; Stephens et al., 2007]. Muitos 
métodos, além da técnica de fluxo de covariância 
de vórtices turbulentos, estão sendo usados para 
quantificar a biomassa da floresta e o balanço de 
carbono, inclusive estudos biométricos com base 
em parcelas [Phillips et al., 1998, neste volume], 
inversões atmosféricas baseadas em mudanças das  
concentrações de CO2 [Chou et al., 2002; Lloyd et 
al., 2007; ver também Houghton et al., neste 
volume], e sensoriamento remoto por satélite 
[Lefsky et al., 2005; Saatchi et al., 2007].  

Revisamos neste capítulo dois enfoques gerais 
por meio dos quais os métodos de torres de fluxo 
podem contribuir para estimativas de balanço de 
carbono de ecossistemas: amostragem direta em 
múltiplos sítios e enfoques baseados em processos 
integrados combinando medições de torres com 
sensoriamento remoto e modelagem.  

O primeiro enfoque é usar as torres de fluxo 
para amostrar os ecossistemas amazônicos 
diretamente. Estudos iniciais de fluxos de vórtices 
turbulentos na Amazônia relataram grande 
sequestro anual de carbono [Grace et al., 1995; 
Malhi et al., 1998], mas a utilização de métodos de 
covariância de vórtices para amostrar diretamente 
o balanço de carbono de um grande número de 
conjuntos não está, em geral, provando ser decisiva 
para resolver a questão do balanço de carbono na 
Amazônia. Isso se deve, em grande parte, às 
incertezas associadas às perdas de CO2 nas 
medições noturnas, que dificultam obter 
estimativas precisas do balanço anual de carbono 
em alguns, embora não em todos, sítios 
amazônicos. O problema surge porque, em noites 
calmas, a troca turbulenta entre a superfície 
terrestre e a atmosfera em geral tende a zero, e 
outros processos de transporte, tais como a 
advecção no subdossel via drenagem de ar frio 
[Goulden et al., 2006; Acevedo et al., 2007; Tóta et 
al., 2008], não medida por configurações padrão de 

fluxo de vórtices turbulentos, podem ser 
significativos [Goulden et al., 1996; Finnigan, 1999]. 
Se esses outros processos não forem levados em 
conta, outras perdas noturnas serão subestimadas, 
podendo resultar em superestimação do sequestro 
de carbono de toda a floresta. Essa é uma questão 
bem conhecida nas medições globais de 
covariância de vórtices turbulentos [Aubinet et al., 
2000], mas pode ser mais problemática na 
Amazônia do que em zonas temperadas ou boreais 
por causa de uma frequência maior de noites 
calmas [Malhi et al., 1998] e porque a magnitude 
absoluta das perdas noturnas integradas 
anualmente são maiores, uma vez que não há 
estação dormente. Portanto, a perda noturna 
subestimada (proporcional à magnitude dos fluxos 
noturnos) é potencialmente uma fração muito 
maior do balanço líquido anual dos sítios florestais 
amazônicos [Miller et al., 2004].  

Em geral, nas torres de fluxo ao redor do 
mundo, o problema de subestimação de emissões 
noturnas durante períodos calmos é tratado com a 
substituição de medidas feitas nesses períodos por 
algum tipo de estimativa independente, seja a partir 
de modelos [Goulden et al., 1996], por extrapolação 
de dados de estudos câmara [Chambers et al., 
2004], ou por interpolação de dados de torre de 
fluxo de períodos noturnos de mistura mais 
vigorosa [Gu et al., 2005]. Na ausência de medições 
suficientes para estimar os fluxos advectivos 
perdidos diretamente [ex., Staebler e Fitzjarrald, 
2004; Tóta et al., 2008], as subestimativas na troca 
líquida do ecossistema derivadas de torres de fluxo 
são frequentemente corrigidas por meio de um 
método empírico simples conhecido como  
“correção por u*”. Esse método usa a velocidade da 
fricção baixa, uma medida da força de mistura 
turbulenta, para identificar as condições sob as 
quais os fluxos podem ser subestimados, filtra as 
medições de fluxo feitas nesses períodos, e substitui 
as medições removidas por interpolação a partir dos 
períodos de tempo de misturas mais vigorosas 
[Goulden et al., 1996].  

O método de correção por u* não é 
inteiramente satisfatório porque fornece apenas um 
índice aproximado de quando os fluxos na troca 
líquida de CO2 com o ecossistema (NEE) são 
inadequados das medições noturnas (60% no sítio 
do km 67, e 80% no sítio do km 83, ambos próximos 
a Santarém [Saleska et al., 2003]; e mais de 90% no 
sítio K34, próximo a Manaus [Araújo et al., 2002], 



4 
 

levando a grandes incertezas e risco de cálculo 
incorreto se os fluxos remanescentes considerados 
válidos não forem representativos [Tóta et al., 
2008]. Entretanto, o método por u* foi bem 
validado em alguns sítios amazônicos por múltiplos 
métodos independentes (ex., Hutyra et al. [2008] 
mostram que os fluxos corrigidos pelo u* no km 67 
em Santarém produzem estimativas confiáveis de 
balanço de carbono). Devido às diferenças entre os 
sítios, esse método não funciona igualmente bem 
em todos os sítios amazônicos. Por exemplo, 
conforme discutido por Kruijt et al. [2004], os fluxos 
noturnos durante períodos de baixo-u* no sítio da 
floresta de Jaru, próximo à Ji-Paraná, em Rondônia, 
não são significativamente diferentes dos fluxos 
durante períodos de alto-u*, e portanto, a correção 
por u* tem pouco efeito nesse sítio.  

Vários métodos diferentes e independentes 
estão agora sendo usados em sítios amazônicos 
para testar estimativas de fluxo de vórtices 
turbulentos de balanço de carbono, inclusive a 
comparação com balanço derivado 
biometricamente [Saleska et al., 2003; Miller et al., 
2004], a comparação com a soma de componentes 
de fluxos ascendentes [Chambers et al., 2004], 
extrapolação de NEE diurna versus curvas de 
radiação fotossinteticamente ativa (PAR)  [Hutyra et 
al., 2008], uso de radônio como um traçador 
[Martens et al., 2004], uso de métodos de balanço 
de camada limite local [Culf et al., 1999; Acevedo et 
al., 2004; Lloyd et al., 2007], e detecção direta dos 
fluxos advectivos normalmente não medidos [Tóta 
et al., 2008]. Esses métodos tanto validaram os 
balanços derivados de fluxos turbulentos. [Hutyra et 
al., 2008] como os invalidaram [Lloyd et al., 2007]. 

Os maiores obstáculos para resolver a questão 
do balanço de carbono na Amazônia, entretanto, 
não é tanto a precisão da medição, mas uma 
questão de adequar as escalas em que são feitas as 
medições (se via torres de fluxos ou parcelas de 
inventários florestais) à escala dos processos pelos 
quais o carbono da estrutura ganha ou perde 
através da paisagem. Espera-se que as paisagens de 
florestas maduras sejam um mosaico de 
fragmentos, alguns deles recentemente 
perturbados (e perdendo carbono), com grande 
parte há muito tempo não perturbada (ganhando 
carbono, ou quase em equilíbrio). Se a causa 
dominante do distúrbio for a mortalidade dos 
indivíduos arbóreos, então a escala de extensão dos 
fragmentos resultantes será menor, e há uma 

grande chance de que o domínio/área de alcance de 
uma única torre se integre a todo o espectro de 
estágios sucessionais. Por outro lado, se processos 
de distúrbios importantes incluem grandes 
blowdowns, eventos de fogo ou secas em escala 
regional, então podemos ter grandes mosaicos e 
haverá necessidade de esforços muito maiores para 
representar todos os diferentes estágios [Moorcroft 
et al., 2001].  

Esse problema de escalonamento leva ao 
segundo enfoque geral, estudos integrados com 
base em processos, que consiste da combinação das 
respostas às duas questões básicas para quantificar 
o balanço de carbono em escala de paisagem:  

 
1. Qual é a associação entre o balanço de 

carbono e a estrutura florestal em função do tempo 
desde o distúrbio local? Teorias ecológicas sobre a 
sucessão florestal [Odum, 1969] e regeneração da 
fase de transição [Brokaw, 1985; Hubbell et al., 
1999] preconizam que o estoque de carbono (à 
medida que grandes perdas iniciais de carbono 
oriundas de material lenhoso morto em 
decomposição diminuem gradativamente e são 
ultrapassadas por aumentos da produção primária, 
Figura 2a) está intimamente ligado com a estrutura 
florestal em mudança (ex., aumento da altura do 
dossel, Figura 2b) após o distúrbio, mas é essencial 
que se proceda a validação empírica em florestas 
reais.  

2. Qual é a distribuição, em termos de 
fragmentos, de estados de distúrbios (tempo desde 
o distúrbio) e, em consequência, de balanços de 
carbono em termos de fragmento, através da 
paisagem? O tempo desde o distúrbio não é 
conhecido ou observável na maioria dos fragmentos 
de floresta madura na Amazônia, mas pode ser 
inferido a partir de observações de índices de 
estruturas florestais.  
 Evidências sugerem que, pelo menos em 
grandes escalas, os eventos de distúrbio se juntam 
para criar correlações mais amplas de extensão do 
que a área de alcance das torres [Nelson et al., 
1994]; desse modo, a resposta à questão 2 é 
improvável de ser obtida por amostragem aleatória 
por torres de fluxo ou de parcelas de inventários 
florestais [Feeley et al., 2007; Fisher et al., 2008]. 
Sensoriamento remoto de resolução 
suficientemente alta deve ser capaz de nos dizer 
algo sobre a escala de extensão da fragmentação 
florestal e sua variação espacial e, portanto, 
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informar nossa estratégia para responder a essa 
questão [Jupp e Twiss, 2006]. Por exemplo, Hurtt et 
al. [2004] basearam-se em levantamentos aéreo 
com o lidar para fornecer uma medida direta da 
estrutura florestal, enquanto Chambers et al. [2007] 
discutiram a reflectância hiperespectral baseada em 
satélite para detectar variações na rebrota 
fotossintética das folhas verdes do dossel como um 
indicador  de fragmentos florestais recentemente 
perturbados.  

Entretanto, a Questão 1  pode,  provavelmente,  
ser mais bem respondida por  medições de fluxos 
de vórtices turbulentos em sítios que são 
conhecidos por terem sido perturbados 
recentemente, ou por causas naturais ou por 
distúrbios antrópicos deliberados, tais como 
extração seletiva [Figuiera et al.,2008], combinadas 
com medições biométricas dos componentes de 
balanço de carbono e estrutura florestal. Por 
exemplo, o sítio da torre no km 67 próximo a 
Santarém, onde o desequilíbrio entre reservatórios 
de material lenhoso morto e uma perda inicial 
observada de carbono da floresta mostram 
evidências de distúrbio natural recente [Rice et al., 
2004; Pyle et al., 2008], as observações de fluxos 
turbulentos mostram uma tendência de fonte para 
sumidor (Figura 2c), e medições de alturas de 
dossel florestal ao longo do tempo mostram alturas 
crescentes de dossel (Figuras 2d e 2e). Essas 
tendências são consistentes com a dinâmica 
modelada de distúrbio-regeneração (Figura 2), 
oferecem um teste crítico de tais trajetórias e, o 
mais importante, um fundamento empírico 
baseado no solo para modelos restritos, com 
observações de sensoriamento remoto do estado 
do distúrbio para extrapolar o balanço de carbono 
para escalas de paisagem.  

É por meio desses tipos de estudos integrados, 
que combinam medições de fluxos de vórtices 
turbulentos, modelos e sensoriamento remoto, que 
a pergunta que há muito se procura responder 
sobre o balanço de carbono da floresta deve, 
claramente, ser tratada.  

 
Figura 2. Modelo de demografia do ecossistema 
[Moorcroft et al., 2001] que levanta uma hipótese sobre 
as relações do balanço do carbono e estrutura florestal: 
(a) NEE simulada e (b) alturas de dossel de uma clareira 
de floresta tropical após evento de distúrbio. Grandes 
perdas iniciais de material lenhoso morto são 
eventualmente superadas por regeneração de longo 
prazo à medida que a altura do dossel aumenta. Troca de 

carbono e dinâmica da altura do dossel medidas no sítio 
de torre no km 67 em Santarém: (c) tendência de NEE de 
fluxo de vórtices turbulentos de 2001 a 2005 (deslocando 
a média anual) mostrando mudança de fonte de carbono 
para sumidor [Hutyra et al., 2007] e  medições por lidar 
portátil de (d) distribuição da altura do dossel nos 
domínios da torre e (e) mudanças no perfil vertical da 
densidade do dossel entre 2003 e 2005, mostrando 
aumentos na altura do dossel. Dados do dossel por lidar 
portátil de base terrestre fornecido por cortesia de G. G. 
Parker.            
 
3. QUAL É A SAZONALIDADE DO METABOLISMO 

DE ECOSSISTEMAS DE FLORESTAS AMAZÔNICAS 
EQUATORIAIS?  

 
 Medições de fluxos que englobam escalas 

temporais dominantes ao determinar as oscilações 
variáveis, diurnas, sazonais e multianuais associadas 
ao El Niño-Oscilação Sul (ENOS) e também a outros 
modos inter-hemisféricos possibilitam um teste 
fundamental do nosso conhecimento de 
metabolismo de ecossistema, uma vez que esses 
fluxos são a consequência das atividades 
metabólicas dominantes de fotossíntese e 
respiração. Neste capítulo, focalizamos a 
sazonalidade desses processos. Diferentemente de 
zonas temperadas, onde a sazonalidade do 
metabolismo de ecossistemas é óbvia e 
diretamente dominada por uma estação de 
crescimento ativo que faz a transição para uma 
estação dormente na qual o ecossistema retarda 
substancialmente, a resposta dos trópicos perenes  
não é tão óbvia.  

A produtividade bruta do ecossistema (GEP, 
derivada de fluxos turbulentos devido à fotossíntese 
total de todo o ecossistema) e a respiração do 
ecossistema (Reco) permitem uma observação direta 
do metabolismo da floresta como um todo. 
Métodos de fluxo turbulentos medem diretamente 
a NEE de CO2, a soma do componente de fluxos 
fotossintéticos e de respiração. Os fluxos do 
componente são tipicamente separados mediante a 
interpolação de medições noturnas válidas (que 
representam apenas a respiração) com as diurnas e, 
então, se subtrai a respiração diurna da troca 
líquida para derivar a fotossíntese [Hutyra et al., 
2007]. Nós nos beneficiamos desse tipo de 
separação (que necessariamente contabiliza tanto 
os fluxos de vórtices turbulentos medidos acima do 
dossel quanto os fluxos das trocas do estoque de 
CO2 dentro do dossel para distinguir com clareza os 
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fluxos biológicos líquidos diurnos e noturnos) para 
examinar separadamente os processos metabólicos 
de fotossíntese e respiração.  

 
3.1. Metabolismo Fotossintético 

 
Historicamente, os modelos de ecossistemas e 

de superfície da terra têm representado os 
ecossistemas da Amazônia como sendo limitados 
por água, prevendo declínios na estação seca da 
fotossíntese e/ou dos fluxos associados de água de 
transpiração pelas folhas [Dickinson e Henderson-
Sellers, 1988; Nobre et al., 1991; Costa e Foley, 
1997; Tian et al., 1998; Botta et al., 2002; Werth e 
Avissar, 2002; Lee et al., 2005]. Um conjunto que 
reúne observações diretas, entretanto, agora 
sugere um quadro diferente: nas florestas úmidas 
tropicais de terra firme na Amazônia, o 
metabolismo fotossintético de vegetação 
(conforme capturados pelos fluxos fotossintéticos e 
de transpiração) não é limitado por água, pelo 
menos em escalas sazonais, mas movidos por uma 
combinação de energia solar disponível e fenologia 
intrínseca de vegetação. Esse quadro sustenta-se 
em estudos de fluxos turbulentos e de observações 
de sensoriamento remoto de alta frequência 
possibilitado por sensor do Radiômetro Espectral 
Imageador de Resolução Moderada (MODIS) a 
bordo do satélite Terra, validado por comparação 
com estudos baseados no solo.  

Fluxos de água de superfície e atmosfera 
permitem um entendimento importante do 
metabolismo fotossintético porque a transpiração 
de folhas é influenciada pela regulação estomatal. 
Apresentamos uma rápida revisão de observações 
de fluxos de água; para um discussão mais 
completa de evapotranspiração (ET), ver da Rocha 
et al. [neste volume]. Observações de fluxo de água 
do sistema como um todo mostram uma 
correlação com a energia disponível (radiação 
líquida) através dos sítios [Juarez et al., 2007; 
Hasler e Avissar, 2007; da Rocha et al., 2009], o que 
implica uma ET mais alta na estação seca, 
especialmente nos sítios próximos ao equador, 
onde a radiação líquida à superfície é controlada 
principalmente por nebulosidade (uma vez que a 
radiação solar no topo da atmosfera varia apenas 
moderadamente ao longo do ano). Dados de 
radiação líquida e ET sugerem uma distinção entre 
sítios equatoriais, próximos a Manaus 
[Shuttleworth, 1988; Araújo et al., 2002], Santarém 

[da Rocha., 2004; Hutyra et al., 2007] (Figura 3a), e 
Belém [Souza-Filho et al., 2005], os quais não 
apresentam diferenças sazonais na relação da 
radiação líquida e ET e, em consequência, 
nenhuma evidência de estresse hídrico sazonal e 
florestas meridionais, que têm estações secas mais 
intensas. Os sítios ao sul, próximos a Ji-Paraná 
(floresta semidecídua em Jaru, torre RJA na Tabela 
1), a floresta transicional perto de Sinop (SIN na 
Tabela 1), e o sítio de transição (savana-floresta) na 
Ilha do Bananal em Tocantins Javaés (BAN na 
Tabela 1) mostram evidências de  resposta mais 
fraca à energia disponível na estação seca, uma 
possível indicação de que os sítios com estações 
secas mais intensas sentem o início do estresse 
hídrico sazonal, pelo menos em alguns anos [da 
Rocha et al., 2009].  

As torres de fluxo de vórtices turbulentos, 
entretanto, medem o fluxo de água de todo o 
sistema (que inclui a evaporação de solos e chuva 
interceptada pela folha); dessa forma, os padrões 
observados não são atribuíveis ao metabolismo da 
vegetação isoladamente.  

Fluxos fotossintéticos de carbono são um 
indicador direto de metabolismo de vegetação. Os 
três sítios equatoriais sazonais (próximos a 
Manaus, Santarém e Belém) mostram pouca ou 
nenhuma evidência de limitação hídrica sazonal 
(Figura 3) (Restrepo-Coupe et al., manuscrito em 
preparação, 2009) (uma exceção à essa tendência é 
um declínio da fotossíntese na estação seca 
próxima ao sítio de Manaus, relatado por Malhi et 
al. [1998] sobre a estação seca de 1995, embora 
esse mesmo sítio mais tarde tenha mostrado 
fotossíntese sustentada na estação seca, conforme 
descrito por Araújo et al. [2002]). Fotossíntese 
sustentada na estação seca (ou em elevação) é 
consistente com observações por torre da ET 
sustentada (ou em elevação) da estação seca, e 
nenhuma delas apoia o paradigma de um 
ecossistema que opera no limiar do estresse  
hídrico (ver também Meir et al. [neste volume] 
sobre os efeitos de seca extrema imposta 
artificialmente).  

 
Figura 3. Compósito de sazonalidade de fluxos de 

carbono e forçantes/determinantes ambientais de cada 
um dos seis sítios: (a-c) sítios de floresta amazônica 
equatorial, (d) floresta amazônica meridional e (e) 
pastagens convertidas no entorno, e (f)sítio de savana 
no Estado de São Paulo (ver Figura 1 e Tabela 1). Para 
cada sítio, o painel superior mostra produtividade bruta 
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do ecossistema (GEP) (linha sólida), e respiração do 
ecossistema (Reco) (linha tracejada), cada uma expressa 
uma fração de seu máximo anual, enquanto o painel 
inferior mostra precipitação derivada do TRMM (barras, 
com períodos de estação seca, <100 mm mês

–1
, 

salientado por painel cinza sombreado), radiação ativa 
fotossinteticamente medida (PAR) (linha sólida), e 
radiação estimada do topo da atmosfera (RTOA) (linha 
tracejada. Adaptado do Restrepo-Coupe et al., 
manuscrito em preparação, 2009.  

 
Observações de sensoriamento remoto 

indicam que esse quadro geral, derivado de 
medições pontuais em alguns sítios de torre 
individuais, também se aplica a escalas mais 
amplas através da Amazônia equatorial. O índice 
aumentado de vegetação (EVI) do MODIS é um 
compósito de área foliar e conteúdo de clorofila de 
dossel que não se satura, mesmo sobre densas 
florestas amazônicas.  Adequadamente filtrado 
para remover aerossol atmosférico e efeitos de 
nuvens, o MODIS EVI rastreia as variações sazonais 
na fotossíntese do dossel [Huete et al., 2006]. O 
perfil sazonal médio de alta frequência (compósito 
de 8 dias) das observações do MODIS EVI, calculado 
para os anos de 2000 – 2005, e sobre uma grande 
área da Bacia Amazônica equatorial (florestas 
primárias de 50°  a 65°O, localização indicada na 
figura 1), mostra que essas florestas exibem uma 
tendência de “rebrota das folhas verdes” em 
grande escala durante a estação seca (Figura 4). 
Foram observados aumentos especialmente fortes 
da atividade fotossintética da floresta na estação 
seca sobre nas porções leste da Amazônia, região 
cuja estação seca é mais longa (5 meses), com um 
mínimo de precipitação anual (no entorno da 
floresta do Tapajós, a 55°O) e aumentos menores 
na porção oeste próxima a Manaus, onde a estação 
seca é mais curta (cerca de 2 meses) e a 
precipitação é mais elevada. Em resumo, nas 
florestas da parte central da Bacia Amazônica 
equatorial, os lugares com o maior potencial de 
estresse de seca (em termos de quantidades de 
precipitação e variabilidade) também mostram 
maior tendência de aumentar a fotossíntese à 
medida que a água se torna limitada. Uma reversão 
completa na fenologia de EVI (“escurecimento” da 
estação seca) foi observada a leste de Cauaxi, ao 
longo do “arco do desmatamento”, onde as 
pastagens extensivas e florestas secundárias 
permanecem após o desmatamento [Roberts et al., 
2003] (ver questão 3, abaixo).  

O quadro de primeira ordem de fotossíntese 
sustentada, ou até da fotossíntese crescente da 
floresta Amazônica na estação seca também inclui 
importantes detalhes de segunda ordem que 
apresentam um quadro de alguma forma com mais 
nuances de metabolismo de ecossistema do que os 
de fluxos de água.  Talvez o melhor entendimento 
seja derivado de análises que combinam 
observações meteorológicas de torres de fluxos 
turbulentos com estimativas biométricas detalhadas 
de dinâmica de vegetação. Na Floresta do Tapajós, 
próxima a Santarém, por exemplo, que tem a 
estação seca mais longa entre os sítios amazônicos, 
a ET mostra uma simples correlação com a luz do sol 
(Figura 5a ET versus PAR na Figura 5c), que aumenta 
na estação seca, o que contrasta com modelos que 
representam vegetação limitada por água. A média 
de GEP também exibe aumentos na estação seca 
(Figura 5b), mas com uma variação sazonal mais 
complexa que não é simplesmente correlacionada 
nem com precipitação nem com luz solar. A GEP 
começa a diminuir por volta de abril, mas isso não 
se deve ao estresse hídrico porque o declínio 
começa bem antes do início da estação seca, 
durante um período em que os suprimentos de 
água do solo estão altos.  

Por outro lado, o declínio da GEP parece 
movido por perda de capacidade fotossintética do 
dossel (a habilidade intrínseca da floresta, sem 
considerar os níveis variáveis de luz com a 
sazonalidade para fixar carbono, estimada por 
observação da GEP em um dado nível de luz alta) 
(Figura 5c, eixo esquerdo). A perda da capacidade 
deve-se ao declínio presumido do índice de área 
foliar (IAF- LAI) devido ao aumento da queda de 
liteira, que se acelera no final da estação úmida 
[Goulden et al., 2004; Rice et al., 2004; Hutyra et 
al., 2007] (Figura 5c, eixo direito). Na GEP 
observada, a consequência das variações 
combinadas da capacidade fotossintética e 
variação da luz solar atinge um mínimo por volta 
do início da estação seca (bem antes da queda 
máxima de liteira), quando começa a subir 
novamente, devido ao efeito combinado de 
aumentos de luz (devido a menos luz) e um 
aumento observado na capacidade fotossintética 
do dossel [Goulden et al.2004; Hutyra et al., 2007].  

Goulden et al. [2004] sugerem que esses 
padrões resultam de uma interação entre a variação 
ambiental e os ritmos fenológicos do dossel da 
floresta: o declínio da fotossíntese no final da 
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estação úmida é um resultado do início da 
senescência foliar, que é logo seguida por  
aumentos de uma nova brotação de folhas com alta 
capacidade fotossintética que, combinados, 
aumentam  a fotossíntese do dossel. Os controles 
da fenologia da senescência foliar tropical e 
brotamento não são bem conhecidos, mas o 
brotamento de novas folhas na estação seca foi 
bem documentado no nível de plantas individuais 
quando não há limitação de água [Borchert, 1983; 
Wright e van Schaik, 1994]. Foram observados 
aumentos do LAI/IAF em escala de bacia por 
sensoriamento remoto [Myneni et al., 2007]. 
Padrões sazonais em LAI/IAF, juntamente com as 
distribuições que se alteram sazonalmente, 
impulsionam os padrões sazonais de GEP no Tapajós 
[Goulden et al., 2004; Doughty e Goulden, 2008]. 
Dado que a fenologia da folha provavelmente seja 
uma resposta adaptável que se antecipa às 
variações climáticas sazonais, os modelos que 
dependem de respostas diretas às variáveis 
ambientais determinantes podem ter dificuldade de 
prever a respostas de metabolismo fotossintético 
florestal à mudança climática. 

De que modo as florestas amazônicas são 
capazes de sustentar altos níveis de metabolismo 
durante estações secas, e por que tantos estudos de 
modelo não captaram essa dinâmica? Observações 
de raízes arbóreas excepcionalmente profundas (até 
18 m) [Nepstad et al., 1994], redistribuição 
hidráulica pelas raízes [da Rocha et al., 2004; 
Oliveira et al., 2005], e mudanças sazonais no 
suprimento hídrico para ET de camadas rasas de 
solos (3 m) até as profundas (>7m) entre as 
estações úmidas e secas [Bruno et al., 2006] 
sugerem mecanismos pelos quais essas florestas 
tropicais mantêm acesso a estoques não transientes 
de água em solo profundo mesmo quando a 
superfície se torna suficientemente seca para limitar 
a atividade biológica. Tais mecanismos não 
constavam dos primeiros modelos globais, muitos 
dos quais foram construindo em torno de sistemas 
temperados e agrícolas mais estudados e que 
tipicamente representam florestas com 
enraizamento de 2 – 3 m de profundidade.  

Modelos (ex., o modelo CASA) [Potter et al., 
1998] que usam métrica empírica de sensoriamento 
remoto para gerar a fenologia da vegetação, ao 
invés de simular internamente a dinâmica 
fenológica da vegetação, deveriam seguir mais 
rigorosamente os padrões  sazonais observados por 

satélite. De fato, o estudo de modelagem de Potter 
et al. [1998], desenvolvido com produtos de 
sensoriamento remoto do  Radiômetro Avançado 
de Alta Resolução (AVHRR), elaborou hipóteses 
(incluindo a limitação da produtividade da 
vegetação amazônica por radiação solar e não por 
umidade do solo por causa das raízes profundas que 
mostraram tolerância à seca) que preveem algumas 
das observações que serão discutidas aqui. Uma vez 
que o EVI mostra a rebrota das folhas verdes da 
estação seca (Figura 4), os modelos do ciclo de 
carbono alimentados com o EVI também mostram 
essa sazonalidade.  

Estudos de modelos de ecossistemas que foram 
desenvolvidos com base nesses resultados 
melhoraram a fenologia sazonal significativamente. 
Por exemplo, Costa e Foley usaram o mesmo 
modelo (simulador integrado da biosfera), 
primeiramente [Costa e Foley, 1997] com um 
sistema radicular de floresta de 2 m de 
profundidade, que simulou um pico de ET na 
estação úmida, mas um segundo estudo [Costa e 
Foley, 2000] usou raízes florestais de 12m de 
profundidade e simularam um pico na ET da estação 
seca semelhante aos resultados de fluxos de 
vórtices turbulentos.  

Modelos independentes de ecossistemas 
podem ser modificados para representar bem a 
sazonalidade, como no exemplo do estudo de 
Costa e Foley [2000] citado acima e outros estudos 
[Ichii et al., 2007; Fischer et al., 2007]. Entretanto, a 
simulação precisa da sazonalidade da vegetação  
em modelos de ciclo clima-carbono inteiramente 
acoplados, que não apenas simulem a dinâmica da 
vegetação, mas que também gerem o clima, 
permanece um desafio. A inclusão de mecanismos  
como o de raízes profundas e redistribuição 
hidráulica de fato melhora o desempenho do 
modelo de circulação geral (GCM), aumentando  a 
atividade vegetacional da estação seca e 
direcionando significativamente o desempenho 
médio anual do modelo para a observação [Kleidon 
e Heimann, 2000; Lee et al., 2005].  

Entretanto, mesmo as simulações melhoradas, 
que mostram metabolismo significativo de estação 
seca diferente de zero, continuam a mostrar 
divergência da sazonalidade observada do 
metabolismo do ecossistema (Figuras 5a e 5b). 
Mais esforços são necessários com modelos da 
superfície da terra encaixados nos GCMs para 
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investigar como esses resultados poderão ser 
usados para melhorar previsões climáticas.  

 
3.2. Metabolismo de Respiração 
 
A respiração tem sido representada 

globalmente através de biomas como funções 
crescentes de temperatura e umidade (ou 
precipitação) [Raich e Schlesinger, 1992; Lloyd e 
Taylor, 1994], com importante efeito interativo de 
umidade observada mesmo em sistemas 
relativamente úmidos como as florestas 
temperadas [Davidson et al., 1998]. Mesmo assim, 
o metabolismo respiratório do ecossistema emerge 
de processos complexos fundamentalmente 
distintos (autotróficos e heterotróficos, acima e 
abaixo do solo, de uma variedade de substratos, 
incluindo solo, liteira e material lenhoso morto em 
decomposição, e de uma variedade de organismos 
em decomposição [ver Metcalfe et al., 2007]) e  
pode ser que mostrem padrões diferentes 
daqueles processos unificados por comparação 
subjacentes à fotossíntese.  

De fato, no âmbito das florestas amazônicas 
equatoriais, as torres de fluxo mostram padrões 
diferentes e contrastantes de respiração em 
comparação com a fotossíntese. Embora a 
fotossíntese do ecossistema (GEP) nos sítios da 
Amazônia central de Manaus, Santarém e Caxiuanã 
(Figuras 3a – 3c) exibam um padrão comum 
(sustentado ou crescente durante a estação seca), 
a respiração do ecossistema (Reco) segue padrões 
diferentes através desses sítios. Em particular, 
salientamos o contraste entre as florestas 
primárias próximas a Santarém, que mostram 
declínios na estação seca em todo o sistema da 
respiração com mínima próxima do final da estação 
seca, e em florestas perto de Manaus em que todo 
o sistema de respiração aumenta no final da 
estação seca.  

O padrão de respiração de ecossistema medido 
por fluxo de vórtices turbulentos em Santarém 
(Figura 3b), consistente com respiração medida 
independentemente em Santarém [Keller et al., 
2005], indica que a disponibilidade hídrica em geral 
limita a respiração nesses sítios bem drenados de 
terra firme  e especialmente durante a estação seca 
mais longa em Santarém. A sensibilidade da 
precipitação inversa (que aumenta durante a 
estação seca) e respiração (que declina) pode surgir  
a partir da disponibilidade hídrica contrastante dos 

dois processos: raízes arbóreas profundas podem 
fornecer água para fotossíntese durante toda a 
estação seca, mas a respiração heterotrófica 
aumenta a partir de fontes próximas à superfície 
(solos, liteira, detritos lenhosos grossos) e é  
inibida, portanto, por  dessecação durante a 
estação seca [Saleska et al., 2003].  

 
Figura 4. Perfil do Índice de Vegetação-MODIS (média de 
2000 – 2005) descrevendo variabilidade espaço-sazonal 
através do transecto na Amazônia equatorial da Figura 1, 
de florestas úmidas no oeste de Manaus (65°O) para 
florestas sazonalmente úmidas no leste Amazônia a  
(  50°O) para as paisagens extensivamente convertidas 
próximas à costa (45°–50°O).[Huete et al., 2006]. 
Observe que a “calha” a 50°O é um artefato do Rio 
Tocantins, um tributário do Amazonas.  

 
Figura 5. (a) (faixa sombreada) Evapotranspiração na 
Floresta (Equatorial) Nacional do Tapajós, próxima a 
Santarém: observada (média ± de SD do período de 2002 
– 2004 de fluxos de vórtices turbulentos, sítio K67) e 
(linha sólida) modelada pelo Centro Nacional de 
Pesquisa Atmosférica (NCAR) modelo terrestre 
GCM+CLM3.0 com raízes profundas e levantamento 
hidráulico [Lee et al., 2005] e (b) (faixa sombreada) 
produtividade bruta do ecossistema no mesmo sítio: 
observada (mesmo período da Figura 5a) e (linha sólida 
com pontos) modelada por NCAR CLM3.0 modificado e 
(linha sólida) por simulador integrado da biosfera [Botta 
et al., 2002].  (quadrados pretos) MODIS EVI (média de 
2000 – 2004) é indicado com GEP na Figura 5b. Modelos 
mostram declínios da estação seca em contraste com 
observações de satélites e torre de fluxo. (c) Média do 
ciclo anual da capacidade fotossintética do dossel (GEP 
observada quando a PAR   800 µmol m

–2
 s

–1
), taxas de 

queda de liteira (indicadas com escala reversa), e média 
de radiação diária fotossinteticamente ativa (PAR). (d) 
GEP e EVI em área de pastagem/agrícola (sítio K77) com 
sazonalidade oposta ao s  o de  oresta pr  imo (  12 km 
de distância) na Figura 5b. Dados adaptados de Saleska 
et al. [2003], Sakai et al. [2004], Huete et al. [2006], e 
Hutyra et al. [2007].  
 

O padrão Manaus (Figura 3a), em 
contrapartida, sugere que a respiração pode ser 
limitada por oxigênio nesse sítio que é um mosaico 
de platôs de floresta de terra firme e baixios, cujos 
solos são saturados durante grande parte da 
estação úmida [Araújo et al., 2002; Sotta et al., 
2004]. Análise detalhada de padrões de 
ecossistema e respiração de solo próximo a 
Manaus [Chambers et al., 2004a, 2004b] em geral 
sustenta essa interpretação, mostrando que no 
sítio de Manaus: (1) a respiração média anual do 
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solo é menor em baixios  (cujos solos são mais 
frequentemente saturados) e mais alta em platôs; 
(2) a respiração do solo mostra uma relação 
negativa com a umidade do solo, com pico de água 
volumétrica de solo de aproximadamente 0,20 m3 
m–3, e declínio através da maior parte do espaço de 
variação da umidade observada do solo; e (3) que a 
resposta de respiração de ecossistema para pulsos 
de precipitação é dependente do contexto: a Reco 
responde positivamente aos pulsos de precipitação 
na estação seca, mas diminui após os pulsos de 
precipitação na estação úmida.  

A similaridade em padrões de fotossíntese 
observados e a diferença em padrões de respiração 
entre diferentes sítios sugerem que os controles da 
respiração são complexos, conclusão essa 
reforçada ainda mais por experimentos de 
manipulação de água em escala de ecossistema, 
que mostram respostas contrastantes inesperadas 
à seca simulada. Na floresta nacional de Caxiuanã 
no leste da Amazônia, a seca em Oxissolos 
arenosos induziu à grandes (22%) reduções na 
respiração do solo [Sotta et al., 2007], enquanto na 
floresta do centro-leste, próxima a Santarém, a 
seca em Oxissolo argiloso surpreendentemente 
não induziu a nenhuma troca líquida na respiração 
do solo [Davidson et al., 2008]. Isso pode ser 
decorrente da menor profundidade de 
enraizamento e da textura do solo arenoso, que 
podem tornar a floresta de Caxiuanã mais sujeita à 
limitação hídrica, mas ainda permanecem 
incertezas significativas (para uma discussão mais 
detalhada, ver Meir et al. [neste volume] sobre os 
efeitos de seca).  

Padrões de respiração de solo podem também 
estar relacionados à interação entre clima e 
topografia. Assim como para acontece com o 
balanço do carbono total a extrapolação da 
respiração do solo para escala de paisagem pode 
ser facilitada por modelos de áreas terrestres e 
hidrologia de paisagem baseados em 
sensoriamento remoto [Renno et al., 2008], que 
podem então ser usados para analisar as áreas de 
alcance da torre de fluxo em diferentes sítios 
[Nobre et al., 2008].  

 
 
 

4. DE QUE MODO O METABOLISMO DO 
ECOSSISTEMA VARIA ATRAVÉS DE GRADIENTES 
NO BIOMA, CLIMA E USO DA TERRA? 

Tratamos aqui da questão importante sobre o 
modo como os padrões sazonais se alteram através 
do espaço e assim entender mais claramente a 
questão fundamental de como a estrutura do 
ecossistema e clima dão origem às variações da 
função do ecossistema. Medidas de fluxo de 
vórtices turbulentos têm possibilitado entender 
pelo menos três tipos de variação espacial na 
Amazônia: (1) com relação às variações no bioma 
no sequestro de CO2 (avaliado comparando-se 
torres próximas como, por exemplo, aquelas 
localizadas dentro de florestas similares próximas a 
Manaus); (2) mudanças na sazonalidade de 
metabolismo de ecossistema com variação 
climática (de florestas úmidas equatoriais próximas 
ao principal canal do Rio Amazonas até florestas 
mais secas ao longo da porção sul da Amazônia); e 
finalmente, (3) mudanças na sazonalidade 
causadas por impactos “antropogênicos” (i.e., 
mudanças no uso da terra, principalmente a 
conversão de floresta em pastagem ou em área de 
cultivo).  

Nosso principal foco aqui é entender de que 
modo a sazonalidade varia com o clima ou bioma 
preferivelmente às variações na magnitude da 
produtividade média de ecossistemas (as quais são, 
certamente, muito menos conhecidas por meio de 
medições de torres, ver questão 1). Avaliações 
biométricas de produtividade lenhosa podem ser 
um indicador apropriado de variações em larga 
escala da produtividade através da Bacia [Malhi et 
al., 2004, neste volume].  

 
4.1. Variabilidade Dentro do Bioma 

 
Dado o custo relativamente alto das torres de 

fluxo, elas raramente são instaladas próximas umas das 
outras em florestas consideradas representativas do 
mesmo bioma. Entretanto, as duas torres próximas 
a Manaus (nos sítios C14 e K34) e duas torres 
próximas a Santarém (nos sítios K67 e K83 da 
Floresta Nacional do Tapajós), cada uma delas, 
instaladas em florestas do mesmo bioma, têm dado 
a oportunidade de investigar essa pressuposição.  

A troca líquida de CO2 do ecossistema nas duas 
torres de Manaus mostrou um sequestro líquido de 
carbono significativamente maior no sítio C14 do 
que no K34 durante o mesmo período, de 1999 a 
2000 [Araújo et al., 2002], sugerindo que deve 
haver maior sequestro em platôs bem drenados do 
que baixios, que em geral têm solos saturados, e 
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isso talvez possa explicar a razão pela qual a torre 
C14, cujo alcance engloba mais de 25% de áreas de 
platôs num raio de 1 km da torre, também mostra 
sequestros maiores. Araújo et al. [2002] também 
não descartam a possibilidade de que possa haver 
interpretações imprecisas devido à dificuldade de 
interpretação das medições de fluxos de vórtices 
turbulentos feitas em terrenos complexos 
[Baldocchi et al., 2000].  

Por outro lado, as trocas líquidas de carbono 
medidas nos sítios das torres K83 e K67 (antes da 
extração seletiva no sítio K83) foram indistinguíveis 
após correções apropriadas das condições de 
calmaria noturna [Saleska et al., 2003]. Os sítios de 
torre em terra firme no Tapajós são 
excepcionalmente planos, com solos argilosos 
razoavelmente uniformes, entremeados com 
fragmentos arenosos de planalto bem drenado 
[Silver et al., 2000] e estrutura de dossel similar e, 
portanto, espera-se que esses dois sítios mostrem 
balanços de carbono similares. O terreno desses 
sítios de torre é mais próximo do ideal para a 
aplicação de métodos de fluxos de vórtices 
turbulentos, mas são menos representativos da 
paisagem mais ampla de grande parte da floresta 
amazônica.  

Visto que a Amazônia é formada por terrenos 
entremeados como aquele observado no entorno 
das torres de fluxo próximas a Manaus, um desafio 
importante que ainda persiste quanto ao uso de 
métodos de fluxo de vórtices turbulentos para 
interpretar o balanço de carbono da floresta 
amazônica é o avanço do entendimento de como as 
peças dos componentes de mosaicos de platôs e 
baixios se integram para o balanço do carbono em 
escala de paisagem. Isso requer estudo em duas 
áreas chave: a micrometeorologia de fluxos de 
terrenos complexos [ex., Tóta et al., 2008] e 
ecologia biogeoquímica de platô e de florestas em 
baixios.  

 
4.2.  Variabilidade Clima/Bioma: De Florestas  

Equatoriais à  Florestas Meridionais e 
Savana 

 
Ao passar das florestas amazônicas equatoriais 

(Figuras 3a-3c) para florestas amazônicas mais secas 
ao sul (Figura 3d, o que se revela é uma troca 
distinta de padrões sazonais: a Reserva Jaru, 
próxima a Ji-Paraná, Rondônia, mostra um declínio 
distinto na fotossíntese do dossel da estação seca 

(Figura 3d) [von Randow et al., 2004]. Isso também 
é similar ao observado na floresta transicional 
(11.4°S, 55.4°O) próxima a Sinop [Vourlitis et al., 
2005]. Essas observações sugerem que o 
metabolismo fotossintético nesses sítios ao sul 
experimenta alguma limitação hídrica durante a 
estação seca. Isso é consistente com padrões de ET 
nesses sítios, que também mostram declínios na 
estação seca [da Rocha et al., 2009], embora deva 
ser observado que a ET da estação seca é ainda 
muito mais alta do que influxos coincidentes de 
precipitação, indicando um estoque hídrico do solo 
significativo e a habilidade de minar água em solo 
profundo que é recarregada somente por influxos 
da estação úmida, mesmo nesses sítios mais secos 
ao sul.  

Isso é comparável a uma diferença sazonal 
distinta, também observada no crescimento 
arbóreo de floresta úmida de terra firme (conforme 
registrado por incremento de diâmetro) similar às 
florestas tropicais de planícies de inundação, que 
são sazonalmente inundadas por rios do entorno e 
que representam o equivalente a 14% da bacia do 
Rio Amazonas. O crescimento arbóreo atinge seu 
máximo durante a estação chuvosa na primeira, de 
acordo com biometria [Rice et al., 2004] e durante a 
estação seca na última, respectivamente [Dezzeo et 
al., 2003].  

No sítio de torre de fluxo em planície de 
inundação e ecótonos [Borma et al., 2009], a 
produtividade do ecossistema cai abruptamente 
durante a inundação, provavelmente devido ao 
estresse induzido por anoxia (similar às florestas de 
inundação) e rapidamente se recupera no início da 
estação seca (portanto, semelhante às florestas 
equatoriais de terra firme e de planície de 
inundação). Além disso, a crescente produtividade 
durante a estação seca é concomitante com a 
diminuição da ET e, portanto, o sítio ecótono 
aparentemente se comporta do mesmo modo que 
as florestas equatoriais em relação à sazonalidade 
da GEP e como as savanas, em relação à ET sazonal 
[da Rocha et al., 2009].  
 A tendência de atividade de fotossíntese alta ou 
crescente na estação seca (em florestas equatoriais) 
e de declínio fotossintético moderado na estação 
seca (nas florestas meridionais) atinge seu extremo 
na transição de floresta para o bioma de savana (ou 
cerrado) (Figura 3f). Em comparação com a 
vegetação de floresta, o metabolismo fotossintético 
de savana exibe uma variação muito maior, 
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experimentando uma redução média de 80% 
durante a parte mais seca da estação seca (Figura 
3f).  

Uma análise sugere dois fatores associados a 
esses padrões de metabolismo fotossintéticos 
sazonais em mudança (Restrepo-Coupe et al., 
manuscrito em preparação, 2009): diferenças na 
profundidade de solos e mudanças na sazonalidade 
da incidência de energia solar na superfície. 
Primeiro, por exemplo, solos mais rasos de cerca de 
3m em Ji-Paraná [von Randow et al., 2004] podem 
induzir à limitação hídrica que retarda a fotossíntese 
durante a estação seca. Segundo, como mostram os 
dados de determinantes ambientais através dos 
sítios na Figura 2, a radiação fotossinteticamente 
ativa (PAR) à superfície não aumenta nos sítios 
meridionais (Figuras 3d – 3f) durante a estação seca 
como acontece em florestas equatoriais. Nas 
florestas equatoriais, com incidência solar 
relativamente constante no topo da atmosfera, a 
radiação solar à superfície, sendo limitada 
principalmente por nuvens que estão em seu pico 
nas estações úmidas, atinge um forte máximo na 
estação seca. Com latitude crescente, entretanto, a 
sazonalidade no topo da atmosfera aumenta, com 
forte mínima da estação seca emergindo para 
contrabalançar o efeito de céu claro da estação seca 
(compare as Figuras 3a e 3b com as Figuras 3d e 3e 
no topo da atmosfera e superfície PAR); o resultado 
líquido é uma menor variabilidade sazonal na 
radiação que atinge a superfície nos sítios 
meridionais. Além disso, os sítios meridionais  estão 
sujeitos às “friagens”, ou per odos frios, devido aos 
padrões de tempo que circulam ar mais frio nas 
margens da Amazônia, oriundos de latitudes sul 
[Oliveira et al., 2003].  

Nos sítios equatoriais, deve haver uma 
vantagem de adaptação morfológica das plantas 
(incluindo alocação às raízes profundas) para 
manter altos níveis de metabolismo fotossintético e 
se beneficiar de aumentos de incidência de energia 
durante a estação seca [Goulden et al., 2004]; 
Doughty e Goulden, 2008]. Nesse caso, essa 
vantagem pode bem ser diminuída nos sítios 
meridionais, onde a incidência de energia não é 
sequer nem um pouco mais alta na estação seca 
[Restrepo-Coupe et al., manuscrito em preparação, 
2009].  

Com relação ao metabolismo da respiração a 
floresta meridional, pastagens e sítios de savana, 
todos exibem padrões sazonais que mostram 

consistência entre fotossíntese e respiração: todos 
esses sítios exibem pelo menos algum grau de 
limitação hídrica, como se pode observar pelos 
declínios da estação seca e/ou mínimas na estação 
em todo o sistema de respiração.  

A sazonalidade dos efeitos combinados de 
fotossíntese e respiração, NEE, apesar de emergir 
de processos distintos, exibe, por outro lado, uma 
resposta convergente através dos biomas: áreas 
com estações secas mais longas ou menos 
precipitação mostram maiores variações na 
sazonalidade de NEE (Figura 6), e essa tendência 
parece se sustentar, mesmo diante da variação dos 
processos dominantes da sazonalidade através de 
gradientes de precipitação: sítios mais úmidos como 
Manaus mostraram pouca sazonalidade de NEE, 
sítios com precipitação moderada (como em 
Tapajós e Sinop) mostraram sazonalidade moderada 
de NEE dominada por variação na respiração, e 
sítios de savana mais seca (como aqueles em 
Brasília e no Estado de São Paulo) mostraram 
grande sazonalidade de NEE dominada por variação 
em GEP (Figura 6). O resultado líquido é que a 
intensidade de seca é um controle chave na 
sazonalidade da ciclagem de carbono, mas os 
processos ecofisiológicos pelos quais a seca exerce 
esse controle variam através dos sítios. Isso, 
novamente, aponta para a necessidade de estudos 
que possam gerar um entendimento mais preditivo 
de quando e onde os processos fotossintético 
versus respiratório serão mais sensíveis às variações 
climáticas.  

 
4.3.   Mudanças no Uso da Terra (Pastagem e 

Agricultura) 
 

Os impactos das mudanças no uso da terra nas 
florestas amazônicas são um dos efeitos mais 
diretamente observáveis do desenvolvimento 
humano, à medida que grandes áreas da Amazônia 
são desmatadas e transformadas em pastagens e 
outros usos agrícolas. Além dos impactos mais 
aparentes, entretanto, as medições dos fluxos de 
troca de carbono, juntamente com medições por 
sensoriamento remoto, têm permitido um 
entendimento mais profundo das consequências 
funcionais da mudança do uso da terra no 
metabolismo do ecossistema.  

Na Amazônia central, por exemplo, o padrão 
geral de rebrota das folhas verdes da estação seca 
observado no metabolismo fotossintético de 
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florestas intactas e medido por torres (Santarém 
K67, Figuras 5a e 5b) é completamente o oposto; 
ocorre o escurecimento da estação seca quando da 
conversão da floresta em pastagem e área agrícola 
(Santarém, sítio km 77, Figura 5d). (Esses mesmos 
padrões sazonais contrastantes da floresta versus 
pastagem são também identificados pelo EVI 
derivado do satélite do MODIS nesses sítios, Figura 
5b versus Figura 5d.) Do mesmo modo, a rebrota 
das folhas verdes em grande escala das florestas 
equatoriais observado por satélite através da 
Amazônia (de 50° a 65°O, Figura 4) mostra uma 
completa inversão da fenologia , observada a leste 
de Caua i (de 45° a 50°, Figura 4), ao longo do “arco 
do desmatamento”, região de pastagens extensivas 
e florestas secundárias que se estabelecem após o 
desmatamento [Roberts et al., 2003].  

 
Figura 6. Variação sazonal em NEE (máximo e mínimo de 

média mensal) versus precipitação média anual. Símbolos 
são (ver Tabela 1 para mais detalhes): P, PEG (savana de 
São Paulo); B, Brasília (savana); S, SIN (floresta 
transicional de Sinop); K67, K83, Floresta Nacional do 
tapajós (floresta úmida equatorial); J, RJA (floresta 
meridional); 14(5), 14(9), Manaus sítio C14 (5 = 1995 – 
1996; 9 = 1999–2000 em floresta chuvosa equatorial); 
K34, sítio K34 em Manaus (floresta chuvosa equatorial). 
Adaptado de Vourlitis et al. [2005]. Direitos autorais 2005 
da American Meteorological Society.  

 
Em biomas e zonas climáticas onde as florestas 

intactas já são sensíveis à seca, em comparação às 
florestas equatoriais resistentes à seca (ex., floresta 
meridional, da Reserva Jaru, próxima à Ji-Paraná, 
Figura 3d), a conversão para pastagem intensifica 
ainda mais a sensibilidade sazonal, como no sítio de 
pastagem por conversão na Fazenda Nossa Senhora, 
em Ji-Paraná (Figura 3e) [von Randow et al., 2004], 
onde a fotossíntese do ecossistema sofre uma 
queda de 50% por volta do final da estação seca, 
comparada a declínios moderados que acontecem 
nas proximidades, na floresta da Reserva Jaru.  

 
4.4 Resumo 

 
Uma representação integrada de diferentes 

zonas climáticas, biomas e mudanças do uso da 
terra, em termos de sazonalidade da fotossíntese 
do ecossistema (conforme medida em todos os 
sítios de torres de fluxo, Figura 7a, ou registrada via 
EVI de satélites, Figura 7b), resume os diferentes 
efeitos discutidos acima. Por exemplo, alterações de 

floresta equatorial para floresta meridional e savana 
mostram padrões sazonais que correspondem a 
graus claramente diferentes de estresse hídrico 
(Figura 7a). Do mesmo modo, longas estações 
suficientemente secas produzem ao longo do 
gradiente de clima norte-sul da Figura 1 (cuja maior 
parte que corresponde a declínios na precipitação) 
o escurecimento da vegetação na estação seca 
(Figura 7b). Mudanças no uso da terra e/ou 
desmatamento em grande escala podem induzir 
artificialmente ao efeito de transição de floresta 
para savana, ao converter as verdes regiões 
florestais em regiões escurecidas, provavelmente 
devido à remoção de raízes profundas que 
permitem acesso à água armazenada durante 
períodos secos.  

 
5. QUAL É O FUTURO DAS FLORESTAS AMAZÔNICAS  
       SOB MUDANÇA CLIMÁTICA? 
 
 Mudanças globalmente significativas no carbono 
da Amazônia e ciclos de água, incluindo o colapso e 
conversão da floresta à savana devido à seca 
induzida por aquecimento global, são projetadas 
por alguns modelos acoplados de carbono e clima 
[Cox et al., 2000; Betts et al., 2004]. Outros modelos 
implicam a persistência da floresta [Friedlingstein et 
al., 2006] (Figura 8a]. Essas diferenças não se devem 
somente às diferentes mudanças do clima em 
diferentes modelos, mas, sobretudo, às diferenças 
entre modelos na representação da função da 
função da floresta e retroalimentações do clima 
[Sitch et al., 2008]. O conhecimento atual é 
insuficiente para determinar quais representações 
de modelo da função da vegetação são mais 
consistentes com os ecossistemas reais da floresta. 
Apesar de se reconhecer que há deficiências nas 
simulações dos modelos (por exemplo, 
praticamente todos os modelos climáticos 
consistentemente simulam precipitação 
demasiadamente baixa, mesmo no clima presente) 
[Malhi et al., 2009], diferentes mecanismos de 
modelo então levantam hipóteses que podem ser 
combinadas com observações contínuas da rede de 
torres de fluxo e satélites, para possibilitar 
entendimento chave das interações floresta-clima e, 
portanto, do futuro potencial da Amazônia.  

Por exemplo, alguns dos mecanismos 
implicados no modelo de previsão do colapso da 
floresta do Hadley Centre [Cox et al., 2000; Betts et 
al., 2004] deveriam ser testáveis pelo conjunto 
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correto de observações. Nessas simulações, o 
colapso modelado da floresta é uma consequência 
não apenas da seca induzida por mudança climática, 
mas de amplificação da resposta fisiológica da 
floresta: a vegetação deficiente de água responde à 
seca inicial com a redução da transpiração (e 
fotossíntese) que, por sua vez, exacerba a seca 
mediante a interrupção do suprimento de água que, 
caso contrário, contribuiria para o componente 
reciclado de precipitação [Betts et al., 2004]. Esse 
mecanismo fisiológico modelado, envolvido nos 
mecanismos de longo prazo que impulsionam o 
colapso da floresta diante da mudança do clima, 
devem também causar reduções de curto prazo na 
transpiração e fotossíntese durante períodos de 
seca de climas presentes (conforme mostrado na 
Figura 8b).  

   
Figura 7. (a) Padrão sazonal em GEP normalizado 

(relativo ao início da estação seca) através dos sítios de 
torre abrangendo florestas equatoriais, floresta 
meridional, sítios convertidos, e savana (para as 
localizações dos sítios, ver Figura 1). (adaptado de 
Restrepo-Coupe et al., em revisão, 2009). (b) Perfis 
sazonais do MODIS EVI (relativo ao início da estação 
seca local) em sítios progressivamente mais ao sul, ao 
longo do transecto Tapajós-Cuiabá (caixa preta vertical 
na figura 1). (região sombreada) À medida que a 
extensão aumenta, a média anual de EVI diminui, e a 
magnitude da “rebrota das folhas verdes” da estação 
seca diminui, para depois reverter para “escurecimento” 
(“brown down”) à medida que ocorre a transição da 
vegeta para cerrado (adaptado de P. Ratana, et al., 
Variability in amazon phenology across the Transitional 
Rainforest-Cerrado Ecotone, submetido à Remote 
Sensing of Environemnt, 2009).  

 
Figura 8.  Qual é o futuro da Amazônia com a mudança 

climática? (a) Modelos preveem futuros completamente 
diferentes para o sumidor de carbono terrestre: de 
aumento de sumidor (IPSL) [Dufresne et al., 2002] à 
troca para fonte de carbono (Hadley Centre) [Cox et al., 
2000], uma consequência, em parte, do colapso da 
floresta amazônica, provocado pelo início de uma seca 
semipermanente, exacerbada, de forma crítica, por 
retroalimentação fisiológica que amplifica a seca [Betts 
et al., 2004] (ver texto). A importância de mecanismos 
envolvidos no colapso da floresta pode ser testada 
mediante a observação da resposta florestal (fluxos, 
dinâmica da vegetação e índices de sensoriamento 
remoto) à seca do mundo real tal como a do El Niño 
Oscilação Sul, e comparando-a com (b) fotossíntese e 
precipitação simuladas na Amazônia central ao longo 
dos anos relativas à seca di El Niño [Jones et al., 2001].  

A evidência apresentada nas seções anteriores 
focalizaram padrões sazonais de observações de 
torres de fluxo. Entretanto, a questão chave para 
testar mecanismos implicados no colapso simulado 
da floresta amazônica não são variações sazonais 
regulares, mas eventos de seca mais extrema como 
aqueles que emergem de variação em escalas de 
tempo climaticamente relevantes (interanual à 
decadal, para incluir fortes secas como as 
associadas ao El Niño e modos do Atlântico 
tropical) [Nobre e Shukla, 1996].  

Efeitos previstos de seca extrema podem ser 
testados por experimentos [ver Nepstad et al., 
2007; Fisher et al., 2007; Meir et al., neste volume] 
e por observações suficientemente longas que 
permitam incluir secas periódicas em grande  
escala.  

A rede de torres Brasil-Flux juntamente com os 
satélites de sensoriamento MODIS podem agora 
tornar possíveis esses testes observacionais. Dado 
que praticamente toda a infraestrutura de torres 
de fluxo e de satélite está em operação desde a 
última seca relacionada ao ENOS em 1997/1998, 
temos uma oportunidade única de detectar, em 
escala de bacia e utilizando métodos 
independentes, as respostas do ciclo metabólico do 
ecossistema e do fluxo do ciclo de carbono às secas 
em grande escala do mundo real como previstas 
diante da mudança do clima.  

Um exemplo das oportunidades científicas foi a 
curta, mas intensa, seca da Bacia Amazônica de 
2005, relacionada não ao El Niño, mas às anomalias 
nas temperaturas da superfície do mar no Atlântico 
Norte tropical que ocorreram em 2005 [Marengo 
et al., 2008]. A seca de 2005 coincidiu com o início 
da estação seca nas áreas ao sul e oeste da Bacia, 
um padrão bem diferente das secas do El Niño, que 
inibem as chuvas na estação úmida e impedem a 
recarga da água subterrânea, principalmente na 
Amazônia central e oriental. As torres de fluxo de 
vórtices turbulentos nas partes centro-leste da 
Bacia, portanto, não produziram amostras da seca 
de 2005 da maneira como provavelmente o 
fizessem em evento de seca de El Niño, mas as 
análises de dados do MODIS EVI sobre as  respostas 
da vegetação observadas por satélite não 
mostraram o declínio esperado (como na Figura 
8b). Ao contrário, observou-se um aumento na 
capacidade fotossintética da floresta nas partes da 
Bacia atingidas pela seca [Saleska et al., 2007], 
provavelmente devido ao aumento da 
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disponibilidade de luz, o que sugere que o 
metabolismo da floresta amazônica pode ser mais 
resiliente do que projetam os modelos, pelo menos 
à seca de curto prazo (efeitos da seca são 
discutidos por Meir et al. [neste volume].  

Ao longo de um período de vários anos, que 
incluiu a seca de 2005, entretanto, foi relatado um 
aumento da mortalidade arbórea em parcelas de 
áreas da Bacia afetada pela seca [Phillips et al., 
2009]. Se essas respostas aparentemente opostas 
(aumento de curto prazo na capacidade 
fotossintética durante os meses de pico de seca que 
abrangeu o excesso de mortalidade acumulado ao 
longo de vários anos) podem ou não ser ajustadas 
contabilizando-se as diferentes escalas de tempo e 
o efeito de retardos de tempo, é o assunto do 
estudo em andamento. A mortalidade de planta é 
uma consequência do déficit de carbono, no qual a 
respiração excede a produtividade primária bruta. O 
déficit de carbono, entretanto, pode se acumular 
até atingir níveis fatais, mesmo diante de períodos 
curtos de produtividade, por exemplo, se as 
temperaturas elevadas simultaneamente induzirem 
a aumentos suficientes na respiração. Entretanto, 
as relações entre controles no metabolismo e na 
mortalidade são pouco entendidas e constituem 
uma área ativa de pesquisa, pois faltam modelos 
sofisticados de mortalidade de planta (mas, ver 
McDowell et al.[2008] para revisão e discussão de 
possíveis modos de continuidade).  

A conjunção de observações a partir do espaço 
e de uma rede terrestre (incluindo parcelas 
biométricas e torres de fluxo) é, portanto, um 
recurso empírico poderoso para melhorar o 
entendimento de padrões sobrepostos de 
resiliência e vulnerabilidade em resposta à 
mudança climática. Observações contínuas são 
essenciais para se obter testes observacionais 
robustos dos mecanismos importantes em escala 
de ecossistema para o entendimento do futuro das 
florestas amazônicas.  
 
6. CONCLUSÃO 

 
Os estudos de fluxos de vórtices turbulentos 

estão fornecendo novos entendimentos sobre 
controles do balanço de carbono do ecossistema, 
sazonalidade do metabolismo fotossintético e de 
respiração de sistemas tropicais, os diferentes 
fatores que influenciam o metabolismo em 
diferentes biomas e zonas climáticas, os modos 

pelos quais as mudanças produzidas pelo homem 
na paisagem alteram as funções do ecossistema 
juntamente com as mudanças na estrutura.  

Ainda é necessário um trabalho significativo 
para tratar de questões especialmente importantes 
sobre a função da floresta amazônica, incluindo o 
que passamos a descrever.  

 
6.1. Balanço do Carbono Amazônico em Grande 

Escala 
 

Medições de longo prazo de fluxo de vórtices 
turbulentos podem fornecer detalhes essenciais e 
modelos-teste da dinâmica do distúrbio da floresta. 
Integrados com sensoriamento remoto, modelos e 
estudos biométricos de longo prazo em nível de 
parcela, eles propiciam um enfoque poderoso para 
resolver essa questão que há muito vem sendo 
formulada. O balanço de carbono derivado dos 
fluxos de vórtices turbulentos foi validado 
independentemente em alguns sítios individuais, 
mas muitos outros sítios ainda precisam ser 
avaliados antes de serem usados com 
confiabilidade, devido às incertezas que ainda 
persistem sobre a caracterização precisa de perdas 
noturnas.  

 
6.2. Fonte de Diferenças na Sazonalidade Entre 

Biomas e Processos  
 

O entendimento atual dos controles sobre o 
metabolismo respiratório é particularmente 
limitado. Estudos existentes sugerem hipóteses  
intrigantes sobre essas diferenças, mas é 
necessário um esforço adicional para testá-las, 
inclusive maior  cobertura extensiva nas regiões da 
bacia onde faltam medições (ex., a parte no 
extremo noroeste da Amazônia, onde novas 
medições de São Gabriel da Cachoeira deverão 
adicionar novas observações em breve).  
 

6.3. Futuro das Florestas Amazônicas Sob 
Mudança Climática 

 
A rede amazônica de torres de fluxo de vórtices 

turbulentos, juntamente com sensores de satélite 
como o MODIS, fornecem uma oportunidade única, 
ainda não concretizada, de observar as respostas 
da vegetação às secas em escala de ENOS e então  
testar alguns desses mecanismos que são críticos 
para se determinar a resposta da Amazônia à seca 
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futura, incluindo aquelas implicadas na simulação 
amplamente citada do colapso da floresta 
amazônica [Betts et al., 2004].  

Em resumo, o conjunto de torres (Brasil-Flux) 
tem fornecido entendimentos fundamentais sobre 
os mecanismos que controlam a ciclagem de 
carbono e o funcionamento do metabolismo 
florestal na Amazônia. Essas observações estão 
transformando o nosso entendimento sobre como 
essas florestas funcionam, mas observações de 
prazo mais longo para capturar a dimensão de 
resposta à variabilidade interanual, especialmente 
se integrada com outros tipos de dados 
(sensoriamento remoto, biometria em escala de 
parcela), prometem abrir muito mais janelas de 
entendimento no futuro.  
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