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RESUM O — (Adaptagdes de plantas submersas a absorcéo do carbono inorganico). No presente trabal ho sdo discutidos alguns aspectos
tedricos dos mecani smos e adaptagdes empregados pel avegetacdo submersa paramaximizar o aproveitamento do carbono inorganico na
agua. O tipo de estratégia utilizada pelas macrofitas aquéti cas submersas deve-se a diferencgas genéticas entre as espécies e também as
condi ¢des ambientais predominantes. V &rios mecani smos fisi ol gi cos e morfol 6gicos, como autilizagdo do metabolismo C4, do acido das
crassulaceas (CAM), autilizagdo do bicarbonato (HCOy), autilizacgio do CO, dadguaintersticial do sedimento e o desenvolvimento de
folhas aéreas foram considerados as principais adaptacfes para evitar a limitagdo do carbono no ambiente aquético. De relevancia
ecoldgica, a utilizagdo destas diferentes estratégias pode compensar baixas ofertas de CO, as taxas fotossintéticas de varias espécies
submersas e suprimir afotorrespiracdo por garantir altas concentragdesintracel ulares de CO,. Assim, estes mecanisSmos Sao responsavels,
em parte, pelo sucesso das macrofitas aquéti cas submersas em ambientes oligotréficos, com baixas concentragdes de CO..

Palavras-chave: plantasubmersa, carbono inorgénico

ABSTRACT - (Adaptations of submerged plants to inorganic carbon uptake). In this paper, the main theoretical aspects of the
mechanisms and adaptations used by submerged vegetation to maximize the utilization of inorganic carbon are discussed. The type of
strategy used by submerged plantsis related to both genetic differences among species and environmental conditions. The use of C4
metabolism and crassul acean acid metabolism (CAM), uptake of bicarbonate (HCOy), uptake of CO, from interstitial (sediment) water
and the development of aerial leaves are considered the main physiological and morphological adaptationsto avoid CO, limitation. These
mechanisms are ecologically important given that their utilization overcome the low CO, availability to several submerged species. In
addition, they suppress the photorespiration by increasing the intracellular CO, concentrations. Thus, these mechanisms are considered
among the main reasons to explain the success of submerged plants even in CO.-poor, oligotrophic aquatic ecosystems.
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flutuantes e, por fim, as emergentes que geralmente
ocupam azonamarginal doslagos (Sculthorpe 1967).
Desta forma, as maiores adaptacbes para a
sobrevivéncia no ambiente aquatico foram
desenvolvidas pelas plantas submersas que,
diferentemente das flutuantes e emergentes, encontram

I ntroducéo

As macroéfitas aquaticas apresentam grande
plasticidade fisiolégica que as tornam capazes de
colonizar os ambientes com as mais diversas
caracteristicas fisicas e quimicas. Representadas por

diferentes tipos bioldgicos, as plantas aguéticas
retornaram do ambiente terrestre para o ambiente
aquético, durante sua evolucdo, mostrando marcada
gradac&o nas adaptacOes associadas com avida neste
ltimo ambiente (Sculthorpe 1967).

Considerando um gradiente de distribuicdo
perpendicular & margem, as macrofitas submersas
habitam locais mais profundos do ambiente aguético,
sucedidas pelas macrdfitas enraizadas com folhas

Seus requerimentos quase que totalmente na agua e
sedimento.

Vérios trabalhos, realizados em diferentes
ecossistemas aquaticos, demonstraram que a
luminosi dade subaquética e os nutrientesinorgéani cos,
especia mente o nitrogénio eo fosforo, sdo asprincipais
variaveis correlacionadas com os atributos
populacionais (e.g. profundidade méxima de
colonizagdo, biomassa, percentagem de cobertura) de
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macrofitas aguéticas submersas (Sand-Jensen 1989;
Duarte 1991; Bini et al. 1999). Contrariamente, poucos
trabal hostém considerado o carbono inorgéanico como
potencialmente limitante as taxas de fotossintese de
macrdéfitas aquati cas submersas. De fato, o carbono é
geralmente um elemento inesgotavel devido a sua
continua of erta daatmosferae producéo consideravel
durante os processos de decomposi¢ao e respiracao
de organismos aquéticos (Vadstrup & Madsen 1995).
Entretanto, adisponibilidaderestritade CO, pelazona
de interface (“boundary layer”), e baixas taxas de
difusdo deste gas, devido a viscosidade elevada da
agua, podem ser considerados os principaisfatores que
limitam as taxas de fotossintese e de crescimento de
muitas macrofitas aguéticas submersas (Black et al.
1981; Sand-Jensen 1983; Maberly & Spence 1983).

Por esta razdo, as macroéfitas submersas
desenvolveram vérias adaptagdes morfoldgicas e
fisiolégicas para evitar a limitagdo do carbono no
ambiente aguético. Dentre estas, destacam-se 0
metabolismo C,, metabolismo &cido das crassul aceas
(CAM), autilizagdo do HCOy, autilizaco do CO, da
aguaintersticial do sedimento e o desenvolvimento de
folhas aéreas. O objetivo do presente trabalho foi
apresentar alguns aspectos tedricos de adaptacdes de
macrofitas aquéticas submersas para maximizar o
aproveitamento do carbono e algumas implicacfes
ecol g cas dessas adaptacOes paraacompeticdo entre
estas plantas.

Dinamica da fixagéo do CO, dissolvido no
ambienteaquético

A difusdo do CO, a partir da atmosfera e a
cinéticadasformas de carbono dissolvido no ambiente
aquético sdo certamente de grande importancia para
0s organismos fotossintetizantes que dependem da
disponibilidade de CO, neste ambiente (Wetzel 1983).
A magnitude de trocas de CO, entre a dgua e a
atmosfera é de natureza difusiva, sendo que apressao
parcial e a temperatura sdo fatores considerados
primordiaisno fluxo deste gés.

A solubilidade do CO, na agua segue a regra de
Henry. O coeficiente da solubilidade é dependente da
temperatura e é alto para o CO, (1.019ml CO, It na
aguaa15°C). Estecoeficiente € definido como o volume
degasseco, em miililitros, a0°C e 760mmHg, dissolvido
em 1L de &gua quando a pressdo parcial do CO, é
760 mmHg. Em outras palavras, a quantidade de CO,
na agua em equilibrio com a atmosfera é
aproximadamente amesma quantidade em um volume

dear idéntico (Madsen & Sand-Jensen 1991; Prins &
Elzenga1989).

Em ambientes aguaticosem equilibriocomoar, o
CO, encontra-se em concentragdes entre 13 e 27umol
a aproximadamente 20°C (Maberly & Spence 1983;
Sand-Jensen 1983). Nestas concentragdes, 0 CO, pode
ser suficiente para a manutencéo de taxas de
fotossintese de algumas espécies de macrofitas
submersas, como por exemplo de Elodea canadensis
(Vadstrup & Madsen 1995). Entretanto, condigdes de
equilibrio na natureza sdo raras e taxas de consumo e
producéo de gases nos lagos excedem as taxas de
trocas com a atmosfera levando a condic¢des de
supersaturacao ou déficit (Lampert & Sommer 1997).

O CO,, cujos suprimentos no ambiente aquético
provém principal mente da atmosfera, darespiracdo e
da decomposicdo, pode apresentar-se sob diferentes
formas quimicas neste ambiente. Quando o CO, reage
com aégua, uma peguena propor¢ao (menos que 1%)
€ hidratada paraformar acido carbonico (Wetzel, 1983):
CO, + H,O « H,CO4

Umaparte do &cido carbénico formado se dissocia
e forma bicarbonato e ions hidrogénio (essa reagéo
diminui o pH): H,CO; « HCO; + H*.

A terceira reagdo resulta na liberagdo de outro
préton: HCO; « CO5% + H*.

As propor¢es das diferentes formas de carbono
inorganico sdo dependentes do pH (Wetzel, 1983) e
podem ser definidas se 0s seguintes parametros séo
conhecidos: (1) pH; (2) A concentragdo de carbono
inorganico dissolvido total: [a CO,] =[CO,] + [HCOs]
+ [CO4%]; (3) A acalinidade do sistema: [Alk] =
[HCO;] + 2[COs?] + [OH] - [H'] (Prins & Elzenga
1989).

Se 0 pH aumenta (como resultado da absorcéo
do CO, pel os organismosfotossintéticos, por exemplo),
0 equilibrio move-se para producdo de carbonatos. Por
outro lado, em valores mais baixos de pH (resultantes
de processos de respiracdo e decomposicdo, por
exemplo) as formas CO, e H,CO; predominam.
Dentre as diferentes formas de carbono, o HCO;
apresenta-se em concentragfes mais elevadas que o
CO, a partir do pH 6,35 (Smith & Walker 1980).
Emboraamaioriados ecossistemas aquéticostropicais
possua valores de pH levemente acido, o HCO, pode
tornar-se a principal forma de carbono disponivel a
fotossintese de macrofitas aguéticas. Destaforma, em
ambientes produtivos, com valores de pH entre 7 e 8,
a capacidade de utilizar o bicarbonato como fonte
adicional de carbono deve ser importante para o
sucesso competitivo de algumas espécies de
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macrofitas aquéti cas submersas, embora, preferencial -
mente e guando disponivel, estas utilizam o CO,
(Keeley & Sandquist 1992).

Em ambientes aquaticos produtivos, as
concentragdes de carbono inorgénico dissolvido podem
apresentar grandesflutuagdes diérias e sazonaisdevido
as altastaxas metabdlicas de microrganismos (algas e
bactérias) e de macréfitas submersas, e as lentas
trocas fisicas com a atmosfera (Sand-Jensen, 1989).
Por exemplo, em bancos de Egeria najas no
reservatorio de ltaipu, as concentracdes de CO,
chegam anéo ser detectadas especialmente nos meses
de verdo, quando a temperatura € maior. Nessas
ocasi0es, os valores de pH podem ser superioresa9,0

(Fig. 1).
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Figura 1. Valores de pH e da concentragcéo do CO, obtidos entre
1997 e 1998 no interior de bancos de macrofitas aquéticas
submersas (Egeria najas) no reservatério de Itaipu.

A disponibilidade de carbono inorganico no
ambiente aquatico depende, entre outros fatores, da
produtividade e da alcalinidade do sistema (Maberly
& Spence 1983; Spence & Maberly 1985; Adams
1985). Emlagos produtivos, as altas concentragfes de
nutrientes geralmente propiciam elevadas taxas de
fotossintese e conseqiiente reducéo nas concentracdes
de carbono. No entanto, ambientes altamente alcalinos
(> 2.000 Eqg/l) requerem taxas de fotossintese muito
elevadas para causar deplecdo do carbono e alterar
suas concentracdes, devido a alta capacidade de
tamponamento do sistema (Maberly & Spence 1983).

Resisténciadafixacdo do carbono afotossintese

A baixatrocade solutos e gasesentreaplantaea
&gua é a principal limitaco associada com avida no
ambienteaquatico. A resisténciadedifusdo do carbono
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inorgénico na dgua € cerca de 10* vezes maior do que
no ar (Sand-Jensen 1983), devido amaior viscosidade
(Maberly & Spence 1983). Além disso, as forcas de
atracdo entre asmoléculas de &guae asuperficiefoliar
fazem com que o movimento da aguatenda a zero na
superficie de contato entre esses dois meios. Como
resultado, as epidermes de macréfitas aquaticas
submersas sdo cercadas por camadas de dgua com
fluxos lentos e laminares (zona de interface ou
“boundary layer”) que representam uma barreira a
difusdo e/ou transporte de carbono inorgéanico
dissolvido (CID) do meio externo para o cloroplasto
(Sand-Jensen, 1989) (Fig. 2). Em decorréncia da
atividade fotossintética elevada, especialmente
encontrada no interior dos bancos de macréfitas
aquaticas submersas, esta camada torna-se
rapidamente exaurida em CO, e com concentracfes
elevadas de O,, condic¢deslimitante paraafotossintese
de vérias espécies de macrdfitas submersas. Nestas
condicdes, a deplegdo do CO, na zona de interface
aumenta os valores do pH, causando a conversdo de
CO, em HCO;. Assim, 0s organismos que utilizam
este Ultimo podem ter essalimitacdo aliviada (Helder
1985; Jones et al. 2000).

Duas equacbes, Michaelis-Menten e Hill-
Withingham, sdo freqlientemente utilizadas em estudos
que relacionam as taxas fotossintéticas de macrdéfitas
submersas e aconcentragdo de carbono inorganico. A
primeiraequagdo € descritacomo: V=V, * S/(S+K,),
onde: V= taxa de fotossintese; S= concentracéo de
CO,; V= taxa fotossintética maxima; K= concen-
tracéo de CO, na qual a fotossintese atinge metade
dataxafotossintéticamaxima. Estaequacdo apresenta
a forma de hipérbole como representacdo gréfica e
considera a fixacdo do CO, pela enzima de

Zona de interface

Meio aguoso Epiderme

Figura2. Representacdo dazonadeinterface entre aepiderme de
macrofita aquati ca submersa e 0 meio aquoso (Baseado em Prins
& Elzenga1989).
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carboxilagdo como aprincipal resisténciade absor¢do
deste gas. De acordo com essa afirmacédo, os
movimentos de &gua mais rgpidos aumentam o fluxo
de CO, paraaplanta, propiciando maior disponibilidade
de CO,, comparado ao O,, para o sitio de carboxilacdo
da enzimaribulose 1,5-bifosfato (RuBP carboxilase/
oxigenase), frequentemente chamada de Rubisco
(Prins & Elzenga 1989).

A segunda equacao € descritacomo: P=%2{(CR*
+ KiR' + P) - [(R*C+ KR+ P_ )2 —4R?
CP.]”}, onde: P= fotossintese, P,., = é a taxa
fotossintética maxima, K= constante de Michaelis-
Menten para a enzima de carboxilagdo do carbono,
R= resisténcia de transporte (unidade em s cm?) e
C=a concentragcdo de CO, no meio externo. Essa
eguacdo combina a resisténcia de transporte do CO,
pela zona de interface e a reacéo catalisada pela
enzima Rubisco (equagdo de Michaelis-Menten)
atravésdale deFick, tornando arespostafotossintética
aos incrementos do carbono maislinear.

Vérios trabalhos realizados em laboratorio
demonstraram que em macrofitas aquaticas
submersas, arelacdo entre as taxas fotossintéticase a
concentragdo de carbono inorgénico segue um
pardmetro menos gradual do que o apresentado pela
equacdo de Michaelis-Menten, pois as taxas
fotossintéticas de macrofitas submersas sdo somente
proporcionaisaconcentracdo do carbono quando esta
concentracdo encontra-se reduzida (Smith & Walker
1980). Em outras palavras, quando a resisténcia de
transporte do CO, pela zona de interface aumenta, a
relac@o entre as taxas fotossintéticas em condigdes
de baixa concentractes de CO, no meio atera-se da
forma de hipérbole (Michaelis-Menten) para uma
resposta mais linear (Hill-Withingham) (Fig. 3). Por
exemplo, Joneset al. (2000) demostraram que arelagéo
entre as taxas fotossintéticas de Elodea nuttalli e as
concentragtes de CO, foi melhor descritapelaequacdo
de Whittingham-Hill (R?= 0.93) comparativamente a
equacdo de MichaelisMenten (R?=0.75), evidenciando
a maior resisténcia difusiva do CO, pela zona de
interface do que a resisténcia de sua cinética
enzimética.

O desviodacinéticade Michadlis-Menten, causado
pela ata resisténcia de transporte do CO, pela zona
de interface deve refletir no aumento dos valores da
constante da saturagcdo média (K, (CO,)) (Madsen &
San-Jensen 1991). Destaforma, quanto mais espessa
for acamadadazonadeinterface, utilizando aequagdo
de Michaelis-Menten, maiores serdo osvaloresde K.
Esta constatacdo apresenta grande implicacéo

Taxas fotossintéticas

Concentragéo de CO,

Figura 3. Modelo tedrico de curvas de taxas fotossintéticas em
funcéo daconcentragdo do CO, baseada naequagéo de Michaelis-
Menten (curva A); e na equacdo de Hill-Whittingham em trés
resisténcias de transporte: curva B (250 s cm), curva
C (500 scm?), curva D (750 s cm?) (Baseado em Madsen &
Sand-Jensen 1991).

ecol6gica, poisosvaloresdeK,, (CO,), freqiientemente
utilizados paracomparar a eficiéncia de utilizaco do
carbono entre as plantas de uma mesma espécie e
entre espécies diferentes, podem ser superestimados.
Por estarazéo, a equacéo de Michaelis-Menten, para
modelar a resposta da fotossintese aos incrementos
de CO, deve ser aplicada somente quando estacamada
for extremamente reduzida (Smith & Walker 1980).
Adicionalmente, comparacdes dastaxasfotossintéticas
intraeinterespecificas devem considerar estavariavel.

A importancia da zona de interface como a
principal limitacdo as taxas de fotossintese de
macrofitas submersas pode ser claramente
demonstrada pela manipulagéo da espessura desta
camada. Por exemplo, através de um experimento
utilizando Elodea nuttalli, Jones et al. (2000) demos-
traram haver maiores taxas fotossintéticas em fluxos
de &guamais rgpidos (854umol O, g* clorofilamin')
guando comparadas com fluxos mais lentos
(583umol O, g* clorofilamin?). De maneira similar,
Wetslake (1967) mediu taxas fotossintéticas mais
elevadas de Ranunculus pseudofluitan e
Potamogeton pectinatus em fluxos de agua também
mais rapidos. Assim, pode-se concluir que os valores
de K., (CO,) e dastaxas de fotossintese de macrdfitas
submersas dependem da espessura da zona de
interface.

Correlages intra e interespecificas das taxas
fotossintéticas de macrofitas submersas com
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concentragfes de clorofilae com aatividade daenzima
Rubisco também tém sido freqlientemente aplicadas
como medida da capacidade de extracéo do carbono
daagua. Estas relagdes sdo importantes para entender
a regulacdo das taxas de fotossintese da vegetacéo
submersa. De acordo com Madsen et al. (1993), as
espécies com el evada capacidade de extrair o carbono
da &gua, como por exemplo aguelas que utilizam o
HCO,, apresentam menores concentragbes de
clorofila e menor atividade da enzima Rubisco. Isto
corrobora a hip6tese mais geral de que plantas
submersas que apresentam fontes alternativas de
assimilagéo do carbono, tais como o metabolismo do
tipo C,, autilizagdo do HCO,;, entre outras, otimizam
0 processo de carboxilagéo e por essarazéo, reduzem
a atividade da enzima e a concentragdo de clorofila.
O transporte ativo do HCO, pela plasmalema
pode ser considerado outro importante regulador das
taxas fotossintéticas de vérias espécies submersas.
Somente algumas espécies de macrdéfitas agquaticas
submersas sao capazes de utilizar este ion como fonte
alternativade carbono inorganico. Algunsdetalhesde
como ocorre 0 processo de utilizac8o deste ion pelas
plantas submersas serdo considerados posteriormente.

Adaptacles utilizadas pelas macro6fitas
submer sas para evitar alimitacao do carbono
noambienteaquatico

Metabolismo C, (CiclodeCalvin)

A reducéo do carbono na maioria das plantas
aquaticas ocorre no cloroplasto por intermédio do ciclo
de Calvin. A enzima catalisadora desta reacéo € a
Rubisco, que apresenta atividade oxigenase e
carbolixase. Em outras palavras, 0 oxigénio compete
com o CO, pelo sitio ativo destaenzima. Napresenca
de baixas concentragdes de CO, e de concentragdes
de O, relativamente altas, aenzima Rubisco catalisaa
atividade oxigenase para produzir um PGA
(3-fosfoglicerato) e uma molécula de fosfoglicolato.
Estaatividade, da oxigenase com a Rubisco, consome
O, eliberaCO,, propiciando um processo denominado
de fotorrespiracdo (Raven et al. 1992).

Ambientes aquaticos produtivos apresentam
valores de pH entre 7 e 9, nos quais as concentragcoes
de CO, séo baixas podendo ser limitantesafotossintese
(Jones et al. 1993; 2000; Prins & Elzenga 1989). As
plantas submersas que crescem em tais ambientes
freqUentemente experimentam condicfes adversas
como aumento na concentracéo de O, e redugdo na
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concentracéo do CO,, restringindo a assimilagéo
fotossintéticaeinduzindo aatividadesfotorrespiratérias
(Jones et al. 1993). Dessa forma, a fotossintese de
plantas submersas que apresentam o metabolismo C,
como via de redugdo do carbono € sempre
acompanhada pela fotorrespiracéo. Este processo
reduz a eficiénciadafotossintese porque desviaparte
do poder redutor das reacBes dependentes da luz e
ndo geranenhumATP (Raven et al. 1992). Além disso,
a elevada atividade oxigenase da enzima Rubisco
aumentaos val ores do ponto de compensagéo do CO,,.

Os valores do ponto de compensacéo variam
amplamente entre as espécies de macrdfitas aquaticas
em respostas arapidas mudancas ambientais, taiscomo
luz, oxigénio etemperatura (Bowes 1985). Maberly &
Spence (1983) elevaram as concentragdes de oxigénio
em experimento utilizando Hippuris vulgaris e
observaram aumento no ponto de compensagdo do
CO, de 0,7umol L* em 47% de saturagéo
(133umol O,/L) para2,3umol L* em 169% de saturacio
(479umol O /L).

Em ambi entes aquéticos com el evados valoresde
pH, o ponto de compensacdo do ion HCO, pode
apresentar maior importancia que o ponto de
compensagéo do CO,. Este primeiro pode alterar de
20 a1.800umol enquanto o ponto de compensagéo do
CO, pode variar entre 0 e 10pumol (Maberly & Spence
1983). Entretanto, devido a dependéncia do estado
fisiol6gico das espécies, ambos os pontos de
compensacdo ndo podem ser considerados como
atributos constantes, mas como indicadores da
habilidade das espécies de utilizar diferentes formas
de carbono inorganico (Bowes 1985). De relevancia
ecol6gica é o fato de que diferentes valores do ponto
de compensacdo estdo associados com a razao
fotossintese/fotorrespiracéo (Bowes 1987). Assim,
menores valores do ponto de compensacao
representam maior afinidade ao carbono que, por sua
vez, devem garantir as espécies submersas taxas
fotossintéticas mais elevadas. De maneira similar, os
valores da constante de saturagdo media (K ), que
expressaaconcentragéo do CO, naqual afotossintese
atinge metade dataxa fotossi ntéticaméxima, também
podem alterar-se de acordo com a forma de carbono
disponivel. Os maiores valores da constante de
saturacdo médiado ion HCO, comparado com o CO,
devem ser explicados pelo alto custo energético
envolvido com sua absorgéo.

Algumas macrofitas submersas apresentam, além
de adaptaces morfoldgicas, diferentes mecanismos
para aumentar a concentragdo interna do carbono
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inorganico e reduzir a atividade oxigenase da enzima
Rubisco. Dentre estes pode-se destacar o metabolismo
C,, CAM, e autilizaggo do HCO; (Madsen & Sand-
Jensen 1991). De maneira geral, essas estratégias
devem garantir as espécies submersas baixaatividade
fotorrespiratéria, indicada pelos baixos pontos de
compensacdo de CO, (0-0,1umol L), e consequente-
mente, taxas fotossintéticas mais elevadas.
Adicionalmente, diferentes tipos de estratégias de
assimilacdo do carbono devem permitir apresencade
vérias espécies de macrofitas submersas através da
utilizagdo mais eficiente dos recursos disponiveis no
ambiente aquético (Fig. 4).

Metabolisno C,

Emborao ciclodeCalvin sgjao ciclo predominante
da reducdo do CO, nas espécies submersas, algumas
plantas apresentam a redu¢é&o do carbono pelo
mecanismo C,. Este mecanismo apresenta a
PEPCarboxilase, a qual ndo reage com o oxigénio,
como a enzima inicial catalisadora do CO..
Posteriormente, o diéxido de carbono érefixado pela
Rubisco no Ciclo de Calvin. Dessaforma, este caminho
deve aumentar a concentracdo interna de CO, (alta
razéo CO,:0,) e otimizar o processo de carboxilacéo,
reduzindo a atividade oxigenase da enzima Rubisco
(Bowes, 1985).

O metabolismo C, age como um mecanismo
concentrador de CO, de maneiraana ogaao das plantas
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terrestres, mas sem a anatomia Kranz (Bowes &
Sdvucci 1984; Bowes 1987). Experimentos enziméticos
com Hydrilla verticillata demonstraram que em
condi¢bes de baixas taxas de fotorrespiracéo, a
atividade das enzimasligadas ao metabolismo C,, como
NAD-enzima mélica, NADP-enzima malica, PEP-
carboquinase, entre outras, encontra-se aumentada
(Bowes & Salvucci 1984). Além disso, estudos de
localizagdo enzimatica utilizando a mesma espécie
indicaram que a Rubisco, ligada a atividade C;, opera
no cloroplasto e a PEPCarboxilase, relacionadacom o
metabolismo C,, no citossol de uma mesma célula
(Bowes & Salvucci 1984). Dessaforma, o CO, fixado
pela PEPCarbolixase no citossol é direcionado parao
cloroplasto onde ocorrearefixacéo pelo ciclode Calvin.
Assim, diferentemente de plantasterrestres, asplantas
aqudticas apresentam uma separacdo intracelular no
processo de fixagdo do CO, (Bowes 1987).

Dados obtidos em experimentos com Hydrilla
verticillata, que utilizaram marcagdo com *C,
corroboraram os dados obtidos nos experimentos que
analisaram aac&o enziméatica. Em condic¢fes de baixas
taxas de fotorrespiracdo, acima de 60% do **C foi
incorporado em ma ato e aspartato indicando apresenca
do metabolismo C, (Bowes & Salvucci 1984). Através
desses estudos, esses autores também demonstraram
queexistiu um fluxo de carbono reduzido pelo ciclode
Calvin, emboraaatividade dasenzimasligadasao ciclo
nao tenhasido reduzida. De acordo com Bowes (1987),
estas condi¢bes sdo compativeis com 0 mecanismo

Agua Células do mesofilo
| .
difuso Citossol Cloroplast
> CO5 > CO

ATPase
pH

+
transporte ativo

HCO; >HCO—+——> acido G 2

Ciclode
Calvin

PECarboxilase o) H,O

Figura 4. Algumas possibilidades de assimilag&o de carbono inorganico por folhas de macréfitas aquéti cas submersas (Modificado de

Chen & Coughenour 1996).
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gue concentrao CO, e reduz a atividade oxigenase da
enzimaRubisco.

Asplantas aguéticas que realizam o metabolismo
C, ndo o fazem continuamente, devido as correntes
ateracOes entre altos e baixos valores de fotorres-
piracdo. De acordo com Keeley & Sandquist (1992),
algumas plantas aquati cas submersas podem substituir
0 metabolismo C; pelo C, paradiminuir os efeitos da
fotorrespiracdo. Por exemplo, as taxas de
fotorrespiragéo de folhas emersas de Myriophyllum
brasiliense e Proserpinaca palustris sdo reduzidas
quando submersas devido asubstituicdo do metabolismo
C; pelo metabolismo do tipo C, (Salvucci & Bowes
1982). Entretanto, devido a grande variacdo no ponto
de compensacdo causado pelas flutuacbes nas taxas
defotorrespiracéo, as macrofitas aguéti cas submersas
n&o devem ser simplesmente classificadas em plantas
C; ou C,. Vérias outras espécies apresentam
assimilagéo do CO, por ambos caminhos, dentre essas
destacam-se Chara contraria, Eleocharis
aciculares, Gloeotrichia sp. e Marsilea vestita
(Keeley 1999).

Deve-seressaltar que o metabolismo C, apresenta
vantagem energética potencial em relagéo ao
metabolismo C;, devido amaior afinidade da enzima
PEPCarboxilase a0 CO, permitindo que a planta o
utilize mais eficientemente. Entretanto, autilizagdo do
CO, viaPEPCarboxilaseimplicaem custosadicionais.
Por exempl o, para cadamoléculade CO, fixadanesta
via, uma molécula de PEP precisa ser regenerada a
um custo de dois grupos fosfato por ATP. Desta
maneira, as plantas C, necessitam, ao todo, de cinco
ATPs parafixar umamol éculade diéxido de carbono,
enguanto que as plantas C; necessitam de apenas trés
(Raven et al. 1992).

M etabolismo CAM

Outro mecanismo gue aumenta a concentracdo
interna de CO, é desenvolvido por algumas plantas
aquati cas submersas que o fazem de formasemel hante
as terrestres CAM. Keeley (1981) foi o primeiro a
registrar este mecanismo em macréfitas aquéticas
utilizando umaespécie do grupo dasisoetéacess, | soetes
howellii. De maneira geral, o sistema envolve a
absorcao do carbono, por meio da elevada atividade
daenzimaPEPCarboxilase, durante o periodo noturno
(Moore 1999). O malato, formado neste periodo, é
armazenado no vacuol o tornando-o &cido. No periodo
deluz, o malato é descarboxilado e 0 CO, fixado pela
enzimaRubisco no ciclo de Calvin.
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A separacdo temporal das reacOes ligadas ao
metabolismo C, e C, mostra algumas caracteristicas
semelhantes com as plantas terrestres CAM.
Entretanto, durante o periodo deluz, afixagéo do CO,
do meio aquoso viaC, ndo ésuprimida. A contribuicdo
dafixacdo do CO,no periodo noturno, evidenciadapela
atividade mais elevada da PEPCarboxilase, é sempre
relativamente mais alta (> 30%). Neste periodo a
disponibilidade de carbono torna-se maiselevadadevido
aatividade respiratéria dos organismos aut6trofos da
comunidade aquética. Segundo Madsen et al. (2002),
a importancia quantitativa da fixagéo de CO, pode
ocorrer dependentemente das concentragcdes externas
de CO, durante o periodo de luz. Além disso, a baixa
razdo Rubisco/PEPCarboxilase tem sido a principal
caracteristicanaidentificacdo de plantas aquéticas que
utilizam este metabolismo.

Uma vantagem ecolégica freqiientemente
destacada pel os estudos € a atividade fotorrespiratoria
reduzida, pois a Rubisco opera com maior
especificidade (taxa de carboxilac8o por unidade de
enzima) durante este mecanismo. Dessa forma, para
obter taxas fotossintéticas similares, as plantas
aquéticas CAM necessitam, quantitativamente, menos
Rubisco comparativamente as plantas que ndo dispdem
destaatividade. De acordo com Madsen et al. (2002),
acimade 25% do nitrogénio organico é destinado para
a sintese desta enzima.

A despeito daaclimatacao fisiolgica, aatividade
CAM em plantas aquéticas € potencialmente
controlada pela disponibilidade de CO, e pela
intensidade luminosa. De acordo com vérios estudos
realizados em laboratério e em diferentes condicoes
ambientais, a exposicdo de plantas em altas
concentragcOes de CO, ou em reduzida intensidade
luminosa pode inibir a de-acidificagdo e reduzir a
concentracdo do malato. Algumas respostas de
aclimatacdo indicam que a modificagdo fisiologica,
princi pal mente rel acionada aos gj ustes da atividade da
enzima PEPCarboxilase, pode ocorrer em folhas
produzidas durante o periodo de aclimatacdo etambém
nasfolhas maisvel has, sugerindo um controleem nivel
celular individual. A regulagéo da atividade CAM em
folhas aéreas de plantas anfibias também é bastante
discutida. Entretanto, parece ndo haver um padréo com
relacdo a supressdo ou ndo desta atividade quando
suas folhas séo expostas as condicdes atmosféricas.
Para mais detalhes de fatores controladores do
mecanismo CAM, ver Aulio (1986).

A afinidade ao CO, de plantas CAM é baixa se
comparada a outras espécies de macrofitas aquaticas
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submersas. Algumas razdes morfol 6gicasefisioldgicas
podem ser apontadas, como por exemplo no caso das
isoetaceas, cujasfolhas sdo mais espessas e a Rubisco
encontra-se em quanti dadesrel ativamente mais baixas.
Litorella, Crassula e Isoetes sdo macréfitas que
apresentam o caminho fotossi ntético relacionado com
o0 metabolismo CAM. Dessaforma, as menores taxas
de absorc¢éo do CO, das isoetaceas devem refletir em
taxas de crescimento mais lentas (Baattrup-Pedersen
& Madsen 1999).

Utilizac&o do bicarbonato

A capacidade de utilizar o bicarbonato como fonte
adiciona de carbono € bastante difundida entre as
macrdéfitas submersas, embora ndo exista evidéncia
sobre sua presencaem Bridfitas e Pteridofitas (Madsen
& Maberly 1991). A utilizagdo do HCO; envolve
gastos metabdlicos e investimentos em sistemas de
transporte como sintese de enzimas (ATPase, anidrase
carbbnica) que dependem de custos (gastos
metabolicos) e beneficios (ganho de carbono) e do
potencial genético de cada espécie. Entretanto, esse
mecanismo fornece vantagem adaptativa quando a
disponibilidade do CO, é baixa (principalmente em
valores mais elevados de pH) e quando a razéo
HCO;/CO, é dta (Sand-Jensen & Gordon 1986).

Considerando que o transporte de CO, pelazona
deinterface ocorre somente por difuséo, os processos
de transporte deste gas através dessa zona sao
acompanhados pelamudancado pH (Prinset al. 1982).
Como jé& considerado, a assimilagdo do CO, leva ao
aumento do pH que altera o equilibrio do sistema de
diéxido de carbono na dire¢cédo do ion HCO;.
Levando-se em consideracdo aimportancia deste ion
como fonte alternativa de carbono para algumas
espécies de macrdfitas submersas, dois mecanismos
S80 propostos para a sua utilizagdo. A conversdo
extracelular de bicarbonato em CO,, mediado pelos
baixos valores de pH, que por difusdo passiva passa
para o interior das células (Prins et al. 1982) e o
cotransporte de H*/HCO; (Lucas 1985).

Em ambos 0s mecanismos, um gradiente local de
pH faz-se necessario a utilizagdo do ion HCO;. No
primeiro mecanismo, também chamado depolar, azona
deinterface e 0 espaco periplasmético sdo acidificados
pelo bombeamento de ion H* pela atuacdo da enzima
ATPase, localizadana plasmalemadaface abaxia das
folhas. Esses ions sdo liberados na face abaxial da
folhaenquanto nasuperficie adaxial forma-seumazona
acalina como resultado da liberacdo de OH-. Esse

mecanismo foi demonstrado em experimentos
detalhados realizados entre as décadas de 30 e 50
(Arens 1933; 1946). No segundo mecanismo, 0
bicarbonato atravessaaplasma emapor meio do auxilio
da atividade da enzima ATPase, que fornece um
gradiente de prétons (ions hidrogénio) e forga motriz
para a entrada do bicarbonato associado ao ion H*.
Por este processo, 0 CO, pode acumular-se hointerior
das células e alcancar concentragcfes muito maiores
que asdeforadacélula(Fig. 5).

Fato importante que deve ser ressaltado € a
importanciadaatividadereversivel daenzimaanidrase
carbOnica em ambos mecanismos. No primeiro
mecanismo, a presenca desta enzima no espago
periplasmatico das folhas, principalmente de
“elodeides’ (umareferénciaao género Elodea), deve
facilitar a conversdao do HCO; em CO,. No
cotransporte, a atividade externa desta enzima pode
reduzir o retorno do CO, por difusdo a zona de
interface devido a alta concentracdo alcancada no
interior das células. Assim, através da atuacdo dessa
enzima, o CO, liberado nas células é novamente
convertido abicarbonato ereassimilado naplasmaema
via contransporte HCO;/H*. Pode-se ainda verificar,
como nas macrofitas submersas, importanciarel evante
da atividade da anidrase carbdnica na fotossintese de
microalgas, como por exemplo em Chlamydomonas
reinhardtii (Miyachi et al. 1985).

As macrdfitas aquaticas submersas, restritas ao
CO,, apresentam maior afinidade a este gas do que
plantas submersas que apresentam habilidade adicional
deusar o ion HCO; (Sand-Jensen 1983; 1987; Maberly
& Madsen 1998). A diferenciada afinidade é
demonstrada pel astaxas de fotossintese mais elevadas
de plantas submersas restritas ao CO, em valores de
pH abaixo de 7, onde as concentracfes perfazem mais
de 80% do carbono total (Allen & Spence 1981). De
acordo com diversos estudos (Sand-Jensen 1983;
Pierini & Thomaz 2004), astaxas mais €l evadas estéo
relacionadas com os reduzidos gastos energéticos
envolvidos com sua absor¢éo.

Do ponto de vista ecol6gico, a utilizagéo do
bicarbonato pode conferir a planta vantagem
competitiva, principalmente em ambientes |énticos
produtivos, alcalinos e de intensa atividade
fotossintética, nos quais os valores de CO,
aproximam-se de zero e os de pH sdo maisaltos (entre
9 e 10) levando a conversdo do CO; livre em HCO;
no interior da zona de interface (Sand-Jensen &
Gordon 1986). De acordo com James et al. (1998),
Lagorisiphon major mostrou-se competitivamente
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Figura5. Representacéo dos mecanismos polar e cotransporte de absor¢ao do bicarbonato por folhas de macrdéfitas aquéti cas submersas.
AC: Anidrase carbdnica. Note que o mecanismo polar esta representado pela conversdo extracelular de bicarbonato em CO, pelo
bombeamento de ion H* e pelaatuagdo daenzima A TPase. JAno sistemade cotransporte, aagao extracelular daanidrase carbonicaimpede
que 0 CO, passe por difusdo do interior das células para a zona de interface (Modificado de L ucas 1985).

superior a Elodea nuttali por apresentar-se mais
tolerante ao estresse causado pelos altos valores de
pH. Entretanto, essavantagem pode ser suprimidaem
periodos de concentracBes de CO, mais elevadas
(Adamec 1993).

Diversostrabalhostém relacionado adistribuicdo
de macrdfitas aquéti cas submersas com aacalinidade
do sistema (Sand-Jensen 1983; Spence & Maberly
1985; Adams 1985; Maberly & Madsen 1998). Osaltos
custos metabdlicos envolvidos com a absorcéo do
bicarbonato devem explicar a auséncia de espécies
submersas capazes de utilizar este ion em ambientes
com baixa alcalinidade (Maberly & Madsen 1998).
Destaforma, aavaliagao dadistribuicéo de macrdéfitas
aquéticas submersas deve levar em consideracéo a
alcalinidade dos sistemas.

A razdo carbono inorganico total/alcalinidade
(C{/Alc), obtida em experimentos do tipo “pH drift”,
tem sido freglientemente utilizada como indice de
afinidade ao bicarbonato e dadistribuicéo das espécies
de acordo com a quimica da &gua (Tab. 1). Nesses
experimentos, porcdes fotossintéticas da planta
permanecem em frascos com intensidade n&o limitante
de radiacdo subaquatica. A razéo CT/Alc, medida no
final do experimento (horas ou dias), indica sua
utilizacdo ou ndo. Assim, as plantas que utilizam
eficientemente este ion apresentam osval oresdarazéo
abaixo de 1 e plantas submersas que o utilizam com

Tabelal. Comparacdo dosval oresdarazéo C/Alc (Carbono total
final/Alcalinidade) entre vérias espécies de macrofitas aquéticas
submersas obtidos de experimentos realizados em laboratério.
Alcalinidade (umol Eg/L). (1) Allen & Spence (1981); (2) Maberly
& Spence (1983); (3) Spence & Maberly (1985); (4) Pierini &
Thomaz (2004); (5) Pierini & Thomaz (dadosinéditos). Osvalores
mais baixosindicam utilizagdo mais eficiente do HCOs.

Espécie/Autor Alcalinidade (umol L1) C/Alc
Nitella furcata (5) 200 1,16
Utriculariafoliosa (5) 200 1,02
Nitella furcata (5) 800 1,00
Elodea canadensis (1) 500 1,00
Utriculariafoliosa (5) 800 0,99
Hippurisvulgaris (1) 1000 0,97
Hippuris vulgaris (2) 1000 0,97
Nitellaflexilis (1) 2000 0,97
Nitellaflexilis(1) 2000 0,97
Cabomba furcata (5) 800 0,97
Cabomba furcata (5) 200 0,96
Chara guairensis (5) 200 0,84
Egeriadensa (4) 100 0,78
Chara guairensis (5) 800 0,75
Egeriadensa (4) 800 0,72
Egerianajas (4) 100 0,72
Chara sp (2) 500 0,73
Elodea canadensis (1) 2000 0,70
Egerianajas(4) 800 0,61
Potamogeton pusillus (3) 1000 0,39
Myriophyllum spicatum(2) 1000 0,30
Myriophyllum spicatum(3) 2000 0,24
Anabaena cylindrica (2) 1000 0,07
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menor eficiéncia apresentam razéo proximade 1. Os
valoresde pH medidosno final dos experimentos* pH
drift” tambémindicam autilizacdo ou ndo do ion HCO;..
Em caso positivo, osvaloresfinaisdo pH superam 9,0
pois as concentraces de CO, sdo muito reduzidas
acima deste pH (Fig. 6). Entretanto, é importante
lembrar que a eficiéncia de utilizag8o deste ion em
valoresde pH elevados é bastante reduzida, devido ao
elevado custo energético envolvido com a utilizagéo
do ion HCO;5.
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Figura6. Taxasfotossintéticas de Egeria najase Egeria densaem
fungdo do pH em alta alcalinidade (800umol L) Modificado de
Pierini & Thomaz (2004).

Naliteratura, comparagesdarazdo CT/Alc entre
espécies e entre individuos da mesma espécie,
demonstraram que uma classificacdo entre plantas
restritas ao CO, e capazes de utilizar o bicarbonato
nao é adequada, visto que, paraumadadaal calinidade,
um mesmo individuo pode ou ndo utilizar este ion
(Maberly & Spence 1983). Em fungdo disto, tem-se
discutido aexisténciade um gradiente entre as plantas
em termos da capacidade de utilizar diferentesformas
de carbonoinorganico (Allen & Spence 1981; Spence
& Maberly 1985). Destaforma, pode-se concluir que
aimportancia do bicarbonato como fonte alternativa
de carbono afotossintese e ao crescimento de plantas
submersas depende da raz&o da concentracéo de
HCO;/CO, na égua e do requerimento do carbono
pelas plantas (Sand-Jensen & Gordon 1986).

Utilizagéo do CO, da agua intersticial do
sedimento

A habilidade de explorar diferentes fontes de
carbono, como o CO, daaguaintersticial do sedimento
e da atmosfera, € principalmente relacionada com

vérias adaptacGes morfol 6gicas de plantas submersas.
A absorcdo do carbono da &gua intersticial do
sedimento € vantajosa, pois neste compartimento as
concentraces de CO, podem ser aproximadamente
50 a 100 vezes superiores as da coluna de agua.

A despeito das diferentes caracteristicas
morfoldgicas, a utilizagdo do carbono da &gua
intersticial do sedimento requer algumas
especializacOes caracteristicamente encontradas no
grupo das isoetaceas (“isoetes’). Essas plantas
possuem folhas e caul es curtos, atarelacdo biomassa
deraizes: biomassadefolhas, grande sistemalacunar
com canaislongitudinaisqueligam asraizes asfolhas
ecuticulafinaparafacilitar afotossintese ediminuir a
perda de CO, antes mesmo de ser fixado (Bowes
1987). Nestas plantas, o CO, derivado da agua
intersticial do sedimento pode ser responsavel por mais
de 90% da absorcdo total do carbono. Entretanto, a
proporc¢édo do carbono utilizada da agua ou sedimento
depende principalmente da permeabilidade e da
variagdo espacial e temporal da concentragdo do CO,
préximas a superficie das folhas ou de suas raizes
(Madsen & Sand-Jensen 1991).

De relevancia ecol6gica, a utilizacdo do CO, da
agua intersticial do sedimento é especialmente
vantaj osa em ambientes com baixas concentragdes de
CO, nacolunade é&guae com baixaa calinidade (Kelley
1987). Outravantagem freqlientemente apontada pel os
estudos €é a reducdo da competicdo com as espécies
“elodeides’, formadoras de dosséis, que se beneficiam
de ambientes com elevada oferta de bicarbonato
(Vestergaard & San-Jensen 2000). Além disso,
considerando a longa distancia da raiz até as folhas
dessas Ultimas plantas, aelevadaresisténciade difusdo
do CO, pode ser consideradaoutro fator que contribui
para a menor eficiéncia da utilizacdo deste gas do
sedimento.

As plantas que dispfem deste mecanismo para
evitar alimitacéo de carbono nacolunade aguapodem
apresentar diferentes vias de reducdo do carbono. Por
exemplo, Lobelia dortmanna apresenta a reducdo do
carbono via C;. Entretanto, evidéncias da presenca
do metabolismo C,, pela formagdo de &cidos de 4
carbonos, em Litorella uniflora, indicam que uma
mesma espécie pode apresentar ambas estratégias
(absorcéo CO, da a&guaintersticial do sedimento e o
metabolismo C,) para aumentar a absorcdo do CO, e
minimizar os efeitos inibitérios do O, (Bowes 1987).
De maneira complementar, deve-se ressaltar que as
espécies “isoetaceas’ sdo incapazes de utilizar o
bicarbonato como fonte adicional de carbono. Isto faz
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com qgue suas taxas fotossintéticas ocorram
independentemente das concentragdes de bicarbonato
na égua. Além disso, sua distribuicdo estarestrita, na
maioria das vezes, a ambientes oligotroficos e com
baixaal calinidade.

Desenvolvimento de folhas aéreas

Algumas espécies de macrdéfitas aquaticas
submersas apresentam a habilidade de desenvolver
folhas aéreas durante parte de seu ciclo de vida. A
despeito de suas modificactesfisiol 6gicas, aatividade
da PEPCarbolixase e Rubisco de folhas aéreas € mais
elevada se comparada com as folhas submersas da
mesma planta, tornando-as fotossinteticamente mais
eficientes.

Outro fator considerado importante para o
desenvolvimento de folhas aéreas em plantas
submersas é a maior disponibilidade de CO, no
ambiente aéreo. De acordo com Madsen & Sand-
Jensen (1991), a maior taxa de difusdo de CO, neste
ambiente faz com que suaresisténcia através da zona
de interface seja reduzida. Isto aumenta as taxas
fotossintéticas tornando as plantas capazes de
desenvolver folhas aéreas competitivamente
superiores. Por exemplo, as taxas fotossintéticas de
plantas com fol has flutuantes do género Potamogeton
foram superiores (8,30 + 1,45umol CO, m2s?) astaxas
fotossintéticas de plantas que apresentaram suasfolhas
submersas (0,80 £ 0,58umol CO, m?s?t) (Frost-
Christensen & Sand-Jensen 1995).

De modo complementar, osvaloresdeK,,,do CO,
de macrofitas aquéticas submersas sdo superiores
aqueles encontrados em plantas terrestres e folhas
emersas de plantas anfibias (Bowes 1985). Van et al.
(1976), utilizando Hydrilla verticillata, encontraram
valoresdeK,,em condi¢des ndo fotorrespiratorias (1%
deoxigénio) de 175uM e 70uM quando asfolhasforam
submersas e emersas, respectivamente. Isto corrobora
a hip6tese de que a maior viscosidade do ambiente
aquatico aumenta a resisténcia do CO, pela zona de
interface.

A utilizacdo do carbono e sua implicacdo
ecologica na competicdo entre macrofitas
submersas

Quando a fotossintese é limitada pela baixa
disponibilidade de carbono, o desenvolvimento de
estratégias adaptativas pode compensar abaixaoferta
de CO, por difusdo, reduzir ou suprimir a
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fotorrespiracdo e estabelecer altas concentracdes
intracelulares de CO, (Prins & Elzenga 1989). Nesse
sentido, fontes adicionais de carbono inorganico a
fotossintese podem conferir a planta vantagem
competitiva por meio da manutencéo da fotossintese
enquanto outras plantas encontram-se em estresse
(Jones et al. 1993).

Comparativamente, a vantagem competitiva de
macrdéfitas submersas € derivada das taxas fotossin-
téti cas ou de crescimento mais el evados de umaespécie
em relagdo a outra. Por exemplo, em ambientes com
ata disponibilidade de CO,, Callitriche copocharpa,
incapaz de utilizar o bicarbonato, apresentou taxas de
crescimento 60% mais rapidas que as taxas de
crescimento de Elodea canadensis, capaz de utilizar
0 HCO; como fonte adicional de carbono (Vadstrup
& Madsen 1995). Isto capacita a primeira espécie a
dominar ambientes em condicBes com atas concen-
tracOes deste gés. Entretanto, ambas plantas podem
subgtituir-se sazona mente em funcéo dadisponibilidade
de carbono inorgéanico no ambiente aquético.

Considerando a competicdo pelo carbono entre
0s organi smos autotrof os presentes nas comunidades
aquaticas, pode-se considerar que 0s organismos
fitoplancténicos sdo os mais eficientes (Spence &
Maberly 1985; Allen & Spence 1981). A despeito do
menor tamanho, estes organismos apresentam a
espessura da zona de interface reduzida e uma
distdncia menor para a difusdo e/ou transporte ativo
de carbono inorganico do meio externo para o
cloroplasto, tornando-os menos susceptiveisalimitagdo
do carbono em rel agéo as macrofitas submersas (Sand-
Jensen 1989). De fato, em condicdes idénticas de
laboratério, Anabaena cylindrica, Microcystis
aeruginosa e Scenedesmus quadricauda foram
capazes de extrair mais de 90% do carbono total
presente na agua comparativamente aos 70 % de
Myriophyllum spicatum e Potamogeton perfoliatus,
consideradas bastante eficientes na utilizacdo do
carbono (Maberly & Spence 1983).

Outra explicag@o para 0 melhor desempenho
fotossintético da comunidade fitoplanctdnica foi
sugerida por Spence & Maberly (1985). De acordo
com esses autores, a utilizacdo mais eficiente do
carbono deve-se ao curto tempo de geracdo destes
organismos e, portanto, a rapida capacidade de se
adaptarem a flutuagbes das diferentes formas e
concentracdes de carbono no ambiente aquéatico.
Pode-se destacar que a utilizacdo do bicarbonato é
considerada a estratégia mais difundida entre as
espécies de macrofitas aquaticas submersas. De fato,
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a utilizacdo desta estratégia foi encontrada em mais
de 50% das espécies testadas em laboratério (Sand-
Jensen & Gordon 1986). Além das caracteristicas
genéticas, a elevadarazédo HCO,/CO, encontrada na
maioria dos sistemas aquaticos deve explicar a
preferéncia pela estratégia.

Considerando a grande variacdo temporal e
espacia da disponibilidade do carbono em ambientes
aqudticos tropicais, este pode, entre outras variaveis
guimicasdaéagua, apresentar grande poder de predicéo
daocorrénciade espécies submersas. Particularmente,
autilizagdo mais eficiente do carbono inorganico por
algumas espécies de macroéfitas submersas pode
oferecer aplantauma capacidade potencial dedominar
0 ambiente em condi¢bes de baixas concentracfes ou
deficiéncia de CO,, pelo menos em alguma parte do
periodo iluminado. Além disso, as espécies de
macrdéfitas aquéti cas que dispdem de mecanismos para
superar a limitacdo do carbono sdo capazes, em
condicdes de altas concentracbes de CO,, alocar
energia para aobtencdo de outros recursos, tais como
luz, nutrientesinorganicos que podem estar limitando
Seu crescimento.

A despeito de suaimportanciaparaafotossintese
de macréfitas aquéticas submersas, o carbono
inorganico pode ser considerado uma das variaveis
chave no controle da composic¢éo e distribui¢cdo das
macrofitas aquaticas submersas. Por fim, pode-se
concluir que o ambiente aquético € o habitat de grande
diversidade de caminhos fotossi ntéticos que controlam
a distribuicdo e a composi¢do da comunidade de
macréfitas aguaticas (Moore 1999).
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