Fisiologia de espécies flastais daAmazonia: fotossintese, @spiracao
e relacdes hidricas

Ricardo Antonio Maencd, SaulAlfredo Antezana-¥ra2, Paula Romenya dos Santos Godyéa
Miguel Angelo Branco Camar®, Marcilia Freitas de Oliveirg Joanne Kelly da Silva Santos

http://dx.doi.org/10.1590/0034-737X201461000004

RESUMO

A bacia amazbnica tem mais de seis milhdes de quildbmetros quadrados e abriga a maior floresta tropical do
mundo, sendo particularmente importante pela sua biodiversidade e pelo seu papel na ciclagem de agua e carbono.
Fotossintese, condutancia estomatica e fluxo de seiva de espécies florestaazdaia apresentam variacdo ao
longo do dia seguindo a variacao diurna observada na irradiancia, temperatura e o déficit de pressadede vapor
decorréncia da fotorrespiracdo, cerca de 25% do carbono fixado € retornado para a atmosfera. Os aumentos na
concentracdo de Ca atmosfera previstos para as proximas décadas poderado apresentar efeito positivo na assimi-
lacdo de carbono deste ecossistema florestal. Em comparacdo a época chuvosa, reducdo da umidade do solo e
aumento no déficit de presséo de vapor (associado a baixa umidade do ar e alta temperatura) favorecem o fechamen-
to dos estdmatos em detrimento da fotossintese. Desse modo, em comparagdo com a esta¢do chuvosa, a fotossintese
liquida € menor no periodo seco. No geralAmazonia as arvores que atingem o dossel da floresta crescem a taxas
maiores na época chuvosa. Exceto em anos de menor precipitacdo, o ecossistema florestal atua como sumidouro de
carbono na época chuvosa. Mais estudos sdo necessarios para determinar como e de que forma fatores especificos
do ambiente fisico influenciam a assimilacdo de carbono e o crescimento de arvores nos diversos grupos funcio-
nais néAmazonia.

Palavras-chave condutancia estomética; potencial hidrico, fluxo de seiva, ecossistema florestal, fluxo notur-
no de seiva.

ABSTRACT

Physiology ofAmazon tree species: photosynthesissspiration and waterrelations

TheAmazon basin comprises more than six million square kilometers and holdgy#wst taopical forest in the
world. Itis particularly important for its biodiversity and for its role in the cycling of water and carbon. Photosynthesis,
stomatal conductance and sap flowAaiazon tree species show variation throughout the day following the diurnal
variation of irradiance, temperature and vapor pressure deficit. Due to photorespiration, at least 25% of the fixed
carbon is returned to the atmosphere. Thus, increases in atmosphgor@entration in the decades to come
may have a positive effect on carbon assimilation of the forest ecosystem. Compared to the rainy season, low water
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availability in dry season and increased vapor pressure deficit (low humidity and high temperature) during the dry
period induce stomata closure, which eventually leads to photosynthesis decline. Several studies have shown that
Amazonian trees that reach the forest canopy grow at higher rates in the rainy season. Except in years with low
rainfall, the forest ecosystem is a carbon sink in the rainy season. More studies are needed to determine how and in
what extent specific factors of the physical environment influence carbon assimilation and growth of trees from
different functional groups in themazon region.

Key words: stomatal conductance, water potential, sap flux, forest ecosystem, nocturnal sap flux.

INTRODUQ,&O Townsencet al, 2011). Alguns fatores que podem influ-

L, . . enciar na produtividade primaria brufg,(somatorio da

A florestaAmazonica é a maior floresta tropical do L P P ( o
respiracao total e d@, ) de florestas tropicais, como a

u o s o a
. . : gmazoma, incluem temperatura, precipitacdo, radiacao
papel na ciclagem de &gua e carbono (Saetethi 2007) S ~ p_ precip . ¢ L. ¢

~ h . solar incidente, ocorréncia de eventos climaticos extre-
e na conservacéao da biodiversidade do planeta. Houghton

. . . mos (e.g. El Nifio), concentracéo de 0@ atmosfera,
etal (?0_00) estimam que a ma|or parte’daazonia tem disponibilidade de nutrientes (e.g., nitrogénio e fésfo-
em média 21,0 kg (C)  variando entre 14 e 23 kg (C) ro) e mudancgas no uso da terra (Lewisal., 2009).
m2. De forma geral estima-se quémazonia armazena ’

. o Igeste artigo maior énfase é dada aos aspectos da fisio-
86 Pg de carbono (um petagrama equivale a um bilh&o de. . : . .
I%g:}la de arvores relacionados com a fotossintese, respi-

toneladas) na biomassa total [i.e., parte aérea, raizes e ~ P
racéo e relacbes hidricas do vegetal.

vores mortas (Saatcht al, 2007)], sendo que que apro-

x?madamente_ 20% da biomassa total CorreSpond%TOSSiNTESE

biomassa abaixo do solo (Houghteinal, 2000).

Em média 50% da precipitagcédo que ocorre na regido A fotossintese € o mecanismo pelo qual plantas e algu-
amazodnica é reciclada via transpiracéo (Salati, 198mas bactérias sintetizam compostos organicos utilizan-
Fisheret al, 2009). Estima-se que Amazo6nia, a pro- do a luz como fonte de emga. A enegia fixada via
dugo primaria liquida®,, (i.e. tecido novo formado por fotossintese é armazenada em compostos organicos os
unidade de tempo: ganho de biomassa em tronco, raig&@is sdo utilizados no metabolismo celular da plénta.

e galhos, producédo de folhas, flores e frutos ) oscifxcecdo da energia fixada por microrganismos quimios-
ente 0,1 e 0,5 kg(C) frano* (Malhi et al, 1998) A P, sintetizadores, a energia fixada pelas plantas durante a
das florestas tropicais pode ser limitada por vérios fatfptossintese constitui a base da cadeia alimentar do pla-
res, incluindo a disponibilidade de nutrientegiqi'sek neta. Fatores internos e externos tém influencia na ca-
et al, 2010), radiac&o solar (Grahamal, 2003) e teor pacidade fotossintética da planta. Os fatores externos
de 4gua do solo (8gneret al, 2012). incluem disponibilidade de 4gua e nutrientes, tempera-

De acordo com a classificagéo climéatica de Képpetira, irradiancia e concentracéo de ,C@ os fatores
a maior parte da regido amazdnica possui clima tropidafernos incluem fatores genéticos propriamente ditos,
do tipoA, (tropical sem estac&o seca severa, 51% da RSpessura da lamina foligeor de clorofila, idade da
gido) ou tropical monsdnicd, tropical com inverno folha e em algumas plantas ritmos end6genos associa-
seco, 45% da regido (Alvares al, 2013).A precipita- dos ao funcionamento celulddesta forma, folhas em
cdo anual varia de 2100 a 2960 mm, a temperatura rii@se inicial de crescimento ou em fase de senescéncia
dia anual oscila entre 25,5 e 26,2°C e a radiacdo sol@m taxas menores de fotossintese do que folhas madu-
de 15,6 a 16,6 MJ #ndia® (Malhi & Wright, 2004). Na ras completamente expandidas.
bacia amazonica em geral, os meses mais secos (déficit o
hidrico climatolégico) ocorrem de julho a novembro Irradiancia
(déficit de 80 a 120 mm por més), sendo setembro o Em nivel de folha a fotossintese aumenta com a
més de maior déficit (Gatét al, 2014). irradiancia até atingir o ponto de saturagdo(Figura

A maior parte dos solos danazonia sdo altamente 1A). A partir desse ponto, aumentos na irradiancia ndo
intemperizados e pobres em nutrientes (Sanchez, 19€@usam aumentos na fotossintésgradiancia de com-
Quesadat al, 2012). Uma hipétese que tem prevalecipensacgéoR,) € atingida quando a quantidade de carbo-
do é que a disponibilidade de alguns elementos, partiows fixado via fotossintese é igual a quantidade de carbo-
larmente fésforo, limita a produtividade da floresta nao perdido pela respira¢éo (Figura 1B). Diversas equa-
Amazonia (Bwnsencet al, 2007;Vitouseket al, 2010; c¢des tém sido sugeridas para descrever a fotossintese

Rev CeresVicosa, v61, Suplemento, p. 786-799, nov/dez, 2014



788 RicardoAntonio Marencoeet al.

da folha em funcédo da irradiancia (Lobbal., 2013). Na base da luz incidente, o teor de clordfia efei-
Em plantas do tipo (romo as arvores demazonia, a to em ®,. Isto por causa do efeito da clorofila na
resposta ao aumento da irradiancia varia em funcao alasorbancia da folha. Por exemplo, um aumento no teor
concentracdo de GOcomo ilustrado na Figura 1. de clorofila de 174 para 697 mg2mausa aumento de
Um paradmetro importante na resposta da fotossinte2&% na absorbancia da folha (Bjorkman & Demmig,
a irradiancia é a “eficiéncia quéantica da fotossintesef987).A absorbancia da folha) pode ser calculada a
normalmente representada pela letra gee@phi). Esse partir dos teores de clorofila da folha: serde Chl/
parametro representa a quantidade molar dgfik@rlo  Chl + 76); em que: Chiepresenta o contetdo de cloro-
por mol de féton absorvido. Em diversas espécies na bdis@ em pmol m2 por unidade de area (Evans & Poqrter
da luz incidentep, varia de 0,077 a 0,098, ja na base da001).
luz absorvida®,) o rendimento médio de plantas do tipo  Devido a fotorrespiracéo, a concentragcdo de oxigé-
C, varia entre 0,090 e (,listo porque na maioria dasnio no entorno da folha tem efeito marcante nos valores
plantas a absorbancia média da folba ¢ de 0,84 de ®. Ha efeito da temperatura na fotorrespiracao
(Bjorkman & Demmig, 1987). (Marenco & Lopes, 2009), por isso em condi¢fes de
Os valores deb sdo determinados em baixasCO, ambiente os valores @ diminuem com aumento
irradiancia, geralmente entre 10 e 60 pmdkih O va- da temperatura (Figura 2).
lor em irradiancia zero normalmente é excluido por causa A eficiéncia quantica da fotossintese) (ndo deve
do efeito Kok (Mlar et al, 1994). Devido as perdas deser confundida com a eficiéncia fotoquimica méxima do
enegia na forma de calp® diminui expressivamente fotossistema Il definida pela relacag'fc,. Em que, f

com a irradiancia (Lobet al, 2013). denota a fluorescéncia variavel g & fluorescéncia
maxima, £ = (F,-F )/F,,, sendo Fa fluorescéncia mini-
15 ma da folha adaptada ao escuro.
. 2000ppmco, @A A relacdo E/F,, reflete a proporgédo de energia lumi-
o 12 ¢ AR AR m e nosa absorvida pelas clorofilas (no fotossistema Il) que
o r e utilizada no transporte de elétrons. Em razéo disso ha
E 9 t I,C” estreita correlagédo (r = 0,98) entre os valores da rela-
g yan 15059 GO cdo F/F, e os valores d@ (Bjorkman & Demmig,
> 6 45 v o 1987).
< / """"""" s Em folhas de dossel de arvorestaiaazonia os valo-
3 o' o res da relacao, f,, variam ao longo do dia, de valores
i d
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Figura 2. Variacdo do rendimento quantico aparerdg@ ¢m

Figura 1. Resposta da fotossintesg)(a radiagdo funcéo datemperatura, em ar (21,8% dgec{dculo cheio) e em

fotossinteticamente ativa (RF em concentragéo ambiente (380baixa concentragéo de oxigénio (1% dee®9% N, circulo

ppm) e 2000 ppm de C@a camera foliar (A). Painel B mostravazio). Observe que em,a® diminui com aumento da

Aem fungéo de Rlrem baixa irradiancia e 380 ppm de 0R:  temperatura. Para uma mesma temperatura, a diferenga entre g

ponto de saturacé@B,: ponto de compensagéo. Dados coletadodois pontos mostra o efeito da fotorrespiragdo (FTR). Dados

em uma arvoreta dblinquartia guianensigaclimatada a coletados em uma arvoretaMquartia guianensiaitilizando

sombra) utilizando um medidor de fotossintese (Li-6400, Lj-Coum medidor de fotossintese (Li-6400, Li-UA, dados originais

EUA, dados originais n&o publicados). ndo publicados).
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préximos de 0,8 ao amanhecer até 0,7 nos horarios chracteristicas foliares, tais como a massa foliar espe-
meio dia, observando-se recuperacao ao final da tarifica (Azevedo & Marenco, 2012).

como pode ser observado na Figura pouca reducéo No periodo diurno a conduténcia estomética res-
narelacéo F/F,, mostra que folhas de dossel estéo adaponde as mudancas na diferenca de pressédo de vapor
tadas as condicbes de radiacao solar intensa que presatre a folha e o ar (DPV). No geral os estématos fe-
lecem durante o dia. Porém, mudas e arvoretas (arvoodam a propor¢do que o DPV aumenta (Lleydhal,

na fase juvenil) submetidas a radiacao solar intensa 4895, Marenco & Lopes, 20097 abertura dos
frem fotoinibicdo da fotossintese (Azevedo & Marencestdématos depende da atividade de uma bomba de
2012) e em casos de exposicao prolongada foto-oxidadtons e da conduténcia de canais proteicos localiza-
cao foliar (Magalhaegt al, 2009). Em arvores e dos na membrana das células guarda (Shimazai]
arvoretas dd&mazénia, as taxas de fotossintese varia@007; Hozairet al.,2010).Assim, na auséncia de res-
ao longo do dia, observando-se os maiores valores tnigédo hidrica, a alta umidade do ar e o aumento da tem-
parte da manha e os menores na parte da tarde @falhperatura dentro de uma faixa moderada (23-28°C) le-
al., 1998; Doughtet al, 2006; Nascimento & Marenco, vam a um aumento da condutancia do mesofilo, ativi-
2013; Marenccet al., 2014). dade da Rubisco e do transporte de elétrorer @,

Em Inga capitataa fotossintese aumenta na parte d2008) e como resultado aumenta a condutancia dos
manha até atingir um ponto maximo que ocorre pou@stdomatos via efeito de retroalimentacdo da concen-
antes do meio dia, declinando de forma constante tracdo de CQintercelular na abertura dos estomatos.
periodo da tarde (Figura 4). Um padrédo similar é obsdpor isso, dependendo das condi¢cdes ambientais, nas
vado emCoussapoa dhoneurae Protium opacuni(Fi- primeiras horas da manha quando o potencial hidrico
gura 5). Independente da espécie ha estreita relacéo @m-folha € maigrg, pode aumentar independente do
tre fotossintese e condutancia estomatigp ¢onfor- aumento do DPWorém, quando a temperatura e o DPV
me ilustrado na Figura 6. Deve-se mencippatretan-
to, que embora a maioria das espécies siga esse padrin

diurno, ha diferenca nos valores absolutos entre as « — 075 280
‘. . L X7 CO,, ppm
pécies e arvores de uma mesma espécie em fungac(:n PAR: 500 pmol m?s-
E 005 |
0,85 [¢]
) £
M : Coussapoa . Protium ~
> 0,025
0,8
E o 1 1 1
- 6
i
— (@)
(o] | - -
g 07 w 45 | :
© o
& E 3}
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0,7 A :EL 15
; ™o 380 ppm CO,,
PAR: 500 umol m2s-'
0 1 1 1 1 1 1 1
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Horario do dia ) ] ) i o
Figura 4. Variacdo diurna da fotossinte#® (e condutancia

Figura 3. Variagdo narelac@q/F, em fungéo da horario do dia estomaticad) em folhas dénga capitataBenth. O dossel foi

em arvores d€oussapoa ahoneura(Cecropiaceae)Rrotium  acessado utilizando uma torre de observagao localizada na Reserva
opacum(Burseraceae). O dossel (22 a 27 m de altura) f@F2 do INRA (02° 35" 21" S, 60° 06" 53%/). Dados coletados
acessado utilizando uma torre de observagéo localizada na Resgiv&400, Li-Cor, EUA) em [CQ] de 380 ppm e radiagéo
ZF2do INRA (02° 35" 21" S, 60° 06 53V). Adaptado de Marenco fotossinteticamente ativaAR) de 500 pumol Ms?) na camera

et al (2007). foliar. Dados originais ndo publicados.
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excedem um ponto maximo, observa-se a resposta cléss antes do amanhecer evidenciando a participacao de
sica de diminuicdo dg, com aumento no DP\Con- um rel6gio biolégico no funcionamento estomatico.
forme mostrado na Figura 7, quando o DPV ¢ inferior a A fotossintese responde rapidamente a variagcao na
1,6 kPa e a temperatura inferior a 32¢%C aumenta irradiancia até atingir o ponto de saturagég,(o qual
com temperatura. normalmente ocorre em irradiancias de 500 pmél m
Ao longo do dia, além da luminosidade, o potencia?® (Figura 1, folha de sombra) a 1000 umoish em
hidrico e a variagcdo no DPV (Monteith, 1995; Singsadslhas de sol (Marencet al, 2001). OP_ do ecossiste-
et al, 2000; lioet al.,2004) séo fatores que mais influ-ma florestal estd acima de 1200 pmd gh (Malhi et
enciam nos valores da fotossintéEanto em arvoretas al., 1998). Esse aumento (com relagdo a folha indivi-
como em arvores de dossel outro fator que pode infldual) ocorre pela reducdo de radiagcao devido ao auto
enciar a fotossintese é de carater enddgeno, associadmbreamento da folhagem no dossel das arvores. O
ao funcionamento de reldgio biolégico (Doughtyal, ecossistema também apresenta ponto de compensacao
2006). Mendes & Marenco (2014) observaram que r@_) bem maior do que aquele observado em nivel de
seu ambiente natural, folhas de arvoretas iluminadas &tha, 170 pmol nis?! (irradiancia incidente no topo
tificialmente iniciam o processo de abertura de estbmda floresta) para o ecossistema (Mathial, 1998)

Folha em CO, ambiente Folha em CO; elevado (2000 ppm)
0,24 0,24
A B
B : Coussapoa
. Protium
Q

~ 0,16 T 0,16 2
- [2]
o 2
: 3
£ 3
% 008 008 o
| ﬂ ri :

O L 1 L ’J_i L 0

30 30

C D |

24 — 24 »
~ [
% 18 18 =
= |3
— I
S 12 12 3
E %
= - °
4 6 1 ©

0 1 1 1 L 0

Manh3d Meio-dia Tarde Manha Meio-dia Tarde
Horario do dia Horario do dia

Figura 5. Variagdo da fotossintesi)(e condutancia estomatiqg)(em condicdes de luz saturame,(g,,) e em elevada [CPna

camera foliard,, .., 9...cod NOS periodos da manha (08:00eD), meio dia (1:01-13:00 e tarde (13:01-16:00) em folha€dassapoa
orthoneurae Protium opacum O dossel foi acessado utilizando uma torre de observacéo localizada na Reserva ZRZ @z’ INP

357 21"S, 60° 06" 53V). PaineA,C em [CQ] ambiente, 380 ppm; painel B,D em elevada [&@ camera folia2000 ppm. Dados
coletados utilizando medidor de fotossintese (Li-6400, Lj#dA). Condigbes experimentais conforme descrito por Mareredo

(2007). Note que em alta [C[Ca fotossintese mostra pouca variagé@o ao longo do dia, mostrando que a redugéo obsefvada em
(manhavstardg em [CQ] ambiente deve-se a redugdo @mbDados originais ndo publicados.
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contra 20 a 5umol m?s? observado em folha indivi- o fator de especificidade da Rubistdtau).A especifi-

dual (Marenceet al, 2001). De fato, valores d& in-  cidade da Rubisco esta definida pela equacéao (Brooks &
feriores a 20 umol rhs! podem ser encontrados emFarquhay 1985):

plantas que crescem no sub-bosque da floresta (MeTn:-VK KV

des & Marenco, 2014). Embora aumentos artificiai ceo e

na irradiancia disponivel no dossel possam favorecer a Em que,V representa & _ para carboxilagdo\) e
fotossintese (Grahaet al, 2003), Malhiet al (1998) oxigenac&o\(,) eK denota &K para carboxilagad{() e

ndo observaram aumentos na fotossintese em decstigenacéoK_ ). A afinidade da Rubisco pelo G© mui-
réncia da maior irradiancia que ocorre na época seamaior K _de 10 a 20 uM) do que a sua afinidade pelo
naAmazonia centralfanto em nivel de folha (Marenco O, (K  de 400 a 60QM; Jensen, 1990), mas como a
et al, 2014) como em nivel de ecossistema, a fixac&@dncentracédo de oxigénio JOha atmosfera é muito su-
de CQ segue um padréo diurno (Malét al, 1998). perior & concentracdo de C(e. 21,8%versus0,04%),

Em condicéo de alta irradiancia a fixagcdo de,@0 a fixacdo de (has plantas (& expressiva. Estima-se que
ecossistema varia entre 16 e 25 pmdlish(Malhi et  a reducdo na relagcdo QO, nos cloroplastos seja res-
al., 1998; Goulderet al, 2004).Além da irradiancia, ponsavel por um terco do aumento na fotorrespiracdo em
outros fatores que influenciam no padréo diurno datas temperaturas. Isto é, 66% das perdas Je&0ci-
fotossintese e condutancia dos estdmatos incluem vatas a fotorrespiragdo derivam da reducédo no fator de
riagBes diurnas no potencial hidri¢B)(da folha (Costa especificidade da Rubisco q Caemmerer & Quick,

& Marenco, 2007; Camargo & Marenco, 2012), tem2000). EmMinquartia guianensis, o rendimento
peratura (Tibuzy, 2005) e DP\{Figura 7).

Fotorrespiracéo 40

Inga capitata

As plantas do tipo ({e.g. arvores damazonia) apre-
sentam o fendmeno da fotorrespiracdo, processo ¢ 36
ocorre devido a Rubisco (enzima de carboxilacado) tar
bém ter a capacidade de utilizar oxigénio como substra
Desta forma a intensidade da fotorrespiragéo esta re
cionada a disponibilidade de oxigénio nos cloroplasto

O aumento da temperatura eleva a relacdC@ 28 |
dissolvido no cloroplasto, com isso aumenta a fotorresy
racao. Por outro lado, a temperatura também influenc

32
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32 40
Teoina (°C)

24 L L
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Figura 7. Temperatura da folhd, ,,) e condutancia estomatica

Figura 6. Relacdo entre fotossintes&)(e condutancia (g)em fungéo da diferenca de presséo de vapor folha-ar (DPV)
estomaticg(g,) em folhas deCoussapoa orthoneur&tandley em folhas denga capitataBenth. Observey, aumenta com
(Cecropiaceae)frotium opacunswart (Burseraceae). O dosselaumento do DPV até 32°C (as 10:10 am), dai em didelina
(22 a 27 m) foi acessado utilizando uma torre de observagéem aumento no DR\Note que quand®, ,, atinge 36°C o
localizada na Reserva ZF2 do N@2° 35 21" S, 60° 06" 53" DPV aumenta rapidamente (destagque no painel superior). Dados
W). Dados coletados em [CJOde 380 ppm e radiacéo coletados de uma torre de observagéo a altura de 10 m do solo
fotossinteticamente ativaAR de 500 pmol ris®) na camera (irradiancia de 500 umol#s* e 380 ppm de CQ) utilizando um
foliar. Dados coletados utilizando medidor de fotossintese (Li-640®edidor de fotossintese (Li-6400, Li-CBtA). Dados originais
Li-Cor, EUA). Dados originais nao publicados. nao publicados.
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quanticoaparente®,) determinado a temperatura de 26°@arboxilacdo € limitada pela taxa maxima de transporte
€ 25% menor em ar ambiente do que em atmosfera cdm elétrons)  (Farquharet al, 1980).

1% de Q, diminuindo em ar ambientgs valores deb, Em experimento de longo prazo, entretanto, a expo-
conforme a temperatura aumenta (Figura 2). Em compsgéo continuada a atmosfera enriquecida compode
racdo com mensuracdes feitas em,@mbiente, a levar a aclimatacéo da fotossintese (Marenco & Lopes,
fotossintese pode duplicar quando efetuada em atmos?®09). Como resultado, quando a fotossintese é
ra enriquecida com C@Figura 1). De forma geral, esti- mensurada em alta concentracao dg €®. 700 ppm),
ma-se que em temperaturas amenas (~25°C) aproximpé&ntas mantidas em atmosfera enriquecida apresentam
damente 25% do carbono fixado pela fotossintese é p&rxas menores de fotossintese do que aquelas mantidas
dido via fotorrespiragdo (Marenco & Lopes, 2009).  em concentracdo ambiente de G&g. 380- 400 ppm).

A taxa maxima de transporte de elétrahs eV_ Nowaket al (2004) analisaram os resultados de 16
(valores padronizados a 25°C) variam consideravelmegxperimentos de longo prazo, representativos de varios
te entre espécie¥,  varia na faixa de 10 a 75 pmol mtipos de vegetacé@o no que se refere a resposta ao enri-
Zs' (Domingueset al, 2014; Magalhaest al, 2014) e quecimento com CQO Eles relatam que na atmosfera
J ., varia entre e 40 el? pmol n¥ s* (Domingueset  enriquecida com CQa fotossintese foi 26% maior do
al., 2007; Magalh&est al, 2014), estando ambosque no controle (i.e. plantas em Cénbiente). Porém,
parametros altamente correlacionaddselacdo]  / eles também notaram que a resposta positiva da
V. varia de 1 a 1,67 (Medlyet al, 2002). fotossintese ao enriquecimento de @Stava associa-

5 da ao aumento do teor de nitrogénio da folha. Isto mos-
Concentracéo de CO tra a necessidade de se conduzir mais pesquisas para

A enzima Rubisco pode atuar em duas modalidadgsgder se estimar com precis&o qual o efeito real do en-
oxigenase (fixando Qe induzindo a producéo de CO riquecimento com CQOna assimilagdo de carbono de
fotorrespiratorio) e carboxilase (fixando C@a arvores ddmazonia.
fotossintese). Em experimentos de curto prazo, aumen- Desconsiderando eventual aclimatacdo da fotossinte-
to na concentracéo de CCausa aumento na temperatuse a atmosfera enriquecida com Céstimativas feitas
ra 6tima da fotossintese (Figura 8). Isso ocorre porquéllizando técnicas de modelagem preveem que & pro-
em baixa concentracdo de C® funcdo oxigenase daporg&o que a concentracio de,@O ar aumenta ocor-
Rubisco predomina em relagdo a fungéo carboxilasergra também um aumento nas taxas de fotossintese, pelo
nessa condi¢do (papel oxigenase) a proporgao que a tefenos até 2050 (Lloyd & Farquh&008).
peratura aumenta a producdo de,@@orrespiratdrio Para ecossistemas terrestres no seu conjunto, o mo-
aumenta mais rapidamente do que a carboxilagdo. Ja @slo HadCM3LC (que leva em conta efeitos conjuntos
alta concentracdo de G fungdo carboxilase predo-da atmosfera, biosfera e oceanos nas previsdes, i.e. mo-
mina e aumenta com a temperatura até o ponto em qugefo acoplado) prognostica ganhos de carbono nos

ecossistemas terrestres até o ano 2030, a partir dai po-
deréa ocorrer declinio constante até valores negativos (6

gigatoneladas, Gt de carbono por ano) em 2100; outros
100 - Elevada conc. de CO, v modelos (e.g. LLNL) prognosticam ganhos constantes
m até um valor de 10 Gt (Carbono) ahncem 2100
S 80 | (Friedlingsteinet al, 2006).
& No que se refere especificamente a florestas Umidas
E 60 tropicais, modelos matematicos tém mostrado que nes-
g ses ecossistemas a produtividade primaria brifa (
S 40 | aumentou de 1,94 kg(C)-#frano! em 1730 (Lloyd &
5_ Baixa conc. de CO, Farquhar1996) para 2,49 kg(C) #rano' no ano 2000 e
< 90 | estima-se que aumente para 3,25 kg(€ano' em 2040
I (Lloyd & Farquhay2008), assumindo 39,7°C e 550 ppm
0 ; . : \ . s . de CQ em 2040.
5 15 25 35 45 Malhi et al. (1998) estimaram que Aanazbdnia cen-

Temperatura (°C) tral, a produtividade primaria brufg [0 somatorio da
Fi 8. Ilustracs tizada da fotossint ; respiracdo (2,45) e das trocas liquidas do ecossistema
igura 8. llustragdo esquematizada da fotossintese em fung . ! .
da temperatura em baixa e elevada concentracéo dé 6&@a ?8'59)] foi de 3,04 kg(C) thano’, um pouco acima dos

vertical indica o ponto de temperatura 6tima da fotossintes¥@lores est[imados por_Lond & Farquhar (2008) para flo-
Adaptado de Marenco & Lopes (2009). restas Umidas tropicais.
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Lewiset al. (2009) concluiram que Wamazénia hou- al., 2014). Um dos principais efeitos de altas tempera-
ve ganhos na biomassa de arvores entre 1975 e 2005 e tras € 0 vazamento de prétons através da membrana, o
buiram esses ganhos de carbono ao aumento na concenua-desacopla a sintese?dé> do transporte de elétrons.
¢do de CQe em segundo lugar ao aumento da radiac&wr isso, 0 aumento da estabilidade da membrana € con-
solar Embora os progndsticos estimem que a fotossintedigdo essencial para a aclimatacdo a alta temperatura.
aumente com aumento na concentragdo dg £@lacdo No geral, a ativagdo da Rubisco diminui em altas tempe-
C/C, (CQ, nos espacos intercelulares/(d0 ar) deve per- raturasA sintese de isoformas da Rubisco ativase com
manecer constante, devido ao aumento na taxa mh@ior estabilidade térmica contribui para a aclimatagdo
fotossintese ocorrer sem alteracdo na condutanada Rubisco a altas temperaturas (35-40A®m disso,
estomatica (Bonatt al, 2011). Progndsticos de modela-sintese de proteinas estabilizadoras de baixo peso
gem (e.g. Friedlingsteiet al, 2006) séo consistentes commolecular (chaperonas) também contribuem para
observactes feitas em parcelas experimentadsrded- aclimatacdo a altas temperaturaif}oriet al, 2014).
nia nas quais tem sido observado que a biomassa da parte
aérea (arvores acima de 10 cm de diametro) tem aume'ﬁELAQ(N)ES HIDRICAS

do entre 100 e 122 ghano' (Bakeret al, 2004).
A disponibilidade de agua é um dos fatores que mais

Temperatura influencia a fotossintese e o crescimento das plantas. O

Estima-se que nas Ultimas décadas as florestas testresse hidrico prolongado acelera a taxa de degrada-
picais tiveram incrementos aumentos na temperatura ¢fo da clorofila (Mafakhest al, 2010) e eventualmente
0,026°C por ano e aumento anual de 1,66 ppm na castimula a senescéncia precoce de folhas. Porém, o efei-
centracdo de CQ(Lewis et al, 2009).A temperatura to imediato do estresse hidrico & causar o fechamento
afeta a atividade de enzimas da fotossintese e a cadlia estdmatos (Loretet al., 2003) e reducdo na
do transporte de elétrons (Sage & Kubien, 2084)y. condutancia do mesofilo (Flexasal., 2012). O fecha-
mentos na temperatura aumentam tanto a fotorrespiragéento dos estbmatos leva a reducéo na fotossintese. Em
como a diferenca de pressédo vapor (DPA)otor- funcdo disso héa relacéo estreita entre condutancia
respiracdo tem efeito direto e o DPV efeito indireto nastomética e fotossintese (Figura 6). Evidentemente, a
fotossintese via o seu efeito no fechamento dgsopor¢cdo que o estresse hidrico aumenta a limitacao
estébmatos (Doughty & Goulden, 2008; Marenco &la fotossintese causada por fatores n&o estomaticos as-
Lopes, 2009). Por outro lado, aumento na temperatwsaciados ao metabolismo fotossintético torna-se mais
causa aumento na atividade da Rubisco em torno de 45égidente (Martin & Ruiz-®rres, 1992). Em condi¢des
gue é muito maior do que a temperatura maxima parale estresse hidrico tem-se observado tanto reducdo na
transporte de elétrons, em torno de 35-37°C (Cen &ividade da Rubisco (Pargt al, 2002) como reducéo
Sage, 2005; Lloyd & Farquha?008). Devido ao efeito na atividade da redutase do nitrato. O papel preponde-
da temperatura na fotorrespiracdo, o 6timo da temperante da limitagdo estomatica associada ao estresse
tura aumenta em plantas expostas a atmosfera enrighiico na fotossintese tem sido demonstrado ao se eli-
cida com CQ(Figura 8). minar a barreira imposta pelos estdbmatos. Por exemplo,

Plantas de diversas espécies tem mostrado capa-se retirar a epiderme da folha de forma que 9 CO
dade de aclimatacédo a temperatura observada durantgossa penetrar livremente nas cavidades subestomaticas
crescimento (Berry & Bjorkman, 1980). aclimatacdo (Schwabet al, 1989). Outra abordagem utilizada pres-

a baixa temperatura envolve mecanismos diferentes gapde que o aumento da concentragao deno@ntor-
gueles requeridos para aclimatacéo a altas temperaturas da folha pode compensar a redugéo na abertura dos
A aclimatacéo a baixa temperatura envolve (1) aumerstomatos (Kaiserl987; Tourneux & Peltier 1995).

no contetdo de enzimas da fotossintese. Por exemplo,Em extensas areasAaazonia ao longo do ano oeor
aumento no contetdo de Rubisco (por unidade de areejn variacdes nos teores de umidade do solo, as quais
e de componentes do transporte de elétrons; (2) sints§e mais pronunciadas nas partes da bacia amazonica com
de formas da Rubisco tolerantes ao frio e (3) sintese elgtacédo seca definida.diminuicdo da umidade do solo
componentes de membrana que permitam a manuten¢édosa reducéo nas taxas de fotossintese do ecossistema
de fluidez em baixas temperaturas. florestal na época seca (Maktial, 1998). Em compa-

A aclimatagdo a altas temperaturas envolve (1) meagdo com a época chuvosa, 0s estdmatos tendem a per-
canismos que aumentam a capacidade do transportentiecer menos tempo aberto na época seca, como re-
elétrons; (2) a sintese de formas da Rubisco ativaseltado, a fotossintese diaria total € menor na época seca
(enzima necesséria para a ativacdo da Rubisco) tolerdn-que na chuvosa. Quando experimentalmente a con-
tes ao calor e (3) a diminuicdo na respiracé@n(dtiet centracdo de COé aumentada no entorno da folha, a
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restricdo na fotossintese imposta pela reducdgemzar em 150 mL fiapos a meia noite do dia seguinte (Fi-
pode ser superada, conforme mostrado na Figura 5gura 1). Os picos de fluxos maximos relatados para
que indica que a reducao observada na fotossinteseQmba pentandrasdo menores do que aqueles observa-
época seca (Mallét al, 1998) provavelmente deve-sedos em outras espécies tropicais de diametros simila-
areducao erg. Dependendo do ano, Amazonia cen- res (Goldsteiret al, 1998), mas a transpiragéo total (~
tral a umidade pode variar de 48% (Wpoca seca) a 40 litros de agua por dia registrado €npentandra

56% (v/v) no periodo chuvoso (Marenebal, 2014). esta dentro da faixa de valores observados por Cienciala
Quando as variacdes na umidade do solo séo de poatal (2000) em planta¢cbes Aeacia mangiumDe fato,
magnitude as taxas de fotossintese e a condutanaiaariabilidade do fluxo mostra o efeito de condi¢des
estomatica de arvoretas (crescendo no sub-bosque) a&wbientais, sobretudo no que se refere ao PPWixo
mostram diferencas entre as épocas seca e chuvosa (Maturno ascendente pode indicar duas coisas: (1)
des & Marenco, 2010; Magalhdesal, 2014).Valores transpiracao noturna ou (2) fluxo de seiva para recarga
de fotossintese saturada por luz (em nivel de folha) pia dgua dos tecidos e estruturas de armazenamento de
dem oscilar entre 2 e 15 pmol?m! e a condutancia

estomatica (em luz saturante ) de 0,03 a 0,3 nfos'm

(Mendes & Marenco 2010; Dominguesal, 2014). Es- 1250 0 losango indica dia de. A
. , . . ancia as 12:00,
tudo mais recente também confirma que em ano mais seco & meeriTdia o *
as variacdes nos teores de umidade do solo entre as épo-§
cas secas e chuvosa causam diferencas nas taxas de ass g 750 ? g 3
milacéo de carbono (Gatt al, 2014). § ! “’ LA
O potencial hidrico da folha ndo permanece cons- S 500 % g ; g@o f -
tante ao longo do dia (Costa & Marenco, 2007) como 3 R RN i g i & i
poder ser ilustrado na Figura 9. Isso ocorre porque a taxa 250 :@ ’ @ 1419 ??éé i :
de transpiracdo da folha € maior do que a capacidade de 0 ¢4 48 o8 04 4 Xﬁ‘?’éﬁ’m o8
absorcdo (raizes) ou maior do que a capacidade de trans- 50
porte ao longo do tronco e galhos da arvore. O fluxo de <£ B
seiva aumenta ao amanhecer seguindo o efeito da E 40 -
irradiancia na abertura dos estématos (FiguraA)s s 30 9 ? § 3 é
atingir um maximo ao meio dia, o fluxo de seiva diminui ﬁ § o bé ;g % g
em paralelo com a diminuicdo do déficit de pressao de : 2 r 4§ § @ i%f b & $° &
vapor do arDPV, (Figura 1, a partir do meio dia). Ob- 8 g0l @i H i6 G 40 gg‘?f” °§
serve nessa figura que dias com maior radiacéo (Figura § % % é%%m
10, dias 18-119) tiveram os maiores valores de fluxo = 0 T
noturno (400 a 750 mL #y. Ja no dia nublado obser- 4000 c
vou-se fluxo decrescente durante o dia todo até estabili- ~ . 8
£ 3000 | 3 ; b 3
E d & &
s g0 ¢
> 2000 <i>3“ D 19 08 o &
03 | 3 2l % idd gy
3 iS4 ; g
o 1000 | 9% Ry et ¥
3 QAR j
TR i
— '0,5 B [ S S S S S A Sy L
©
o 113 115 117 119 121 123 125 127
= Dia do ano
> 0,7 + Figura 10. Variagdo da diurna da radiagado solar (A), velocidade
da seiva (B) e fluxo de seiva (C) em uma arvoreCdéa
pentandrade 20 cm de diametro. Dados coletados no Campus
do INFA-V8 entre 24 de abril e 06 de maio de 2014. O circulo em
-0,9 ! ! ! linha continua mostra um dia de baixa radiacdo solar (dia 124) e
6 10 14 18 fluxo diurno decrescente. O circulo em linha tracejada nos dias

119 e 120 (de alta radiagao solar) mostram o fluxo noturno de 800
a 1000 mL ht. Painel B e C: dados coletados utilizando um medidor
Figura 9. Variacéo do potencial hidrico da folt#)@em Carapa  de fluxo (SFM1, ICTInternational Australia). Dados nao
guianensim fungéo do horario do dia. Fonte: Costa & Marencpublicados. Os dados de radiagdo solar foram obtidos do INMET
(2007). (2014).

Horario do dia (h)
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agua, principalmente no tronco e galhos grossos da &nie (sem perda nem ganho), devido a reducéo da
vore.A transpiracdo noturna tem sido relatada em variéstossintese por causa da falta de 4daaoano chu-
espécies (Dawsoet al, 2007; Kavanagkt al, 2007; voso (201) houve acumulo de carbono [0.25 Pg(C)
Marks & Lechowicz, 2007; Forste2014) e esta prin- ano'], o que é consistente com estimativas de longo
cipalmente relacionada ao déficit de pressdo de yapprazo, que indicam quefanazénia atuara como sumi-
DPV_ (Zeppelet al, 2010; Fisheet al, 2007). Por isso, douro de carbono. Por outro lado, quando as perdas de
se os estdmatos ndo estdo perdendo agua, como @G, devido ao efeito das queimadas foram levadas em
malmente ocorre quando o DP¥ nulo (assumindo que consideragéo, no ano seco houve balango negativo e no
a folha e o ar tem a mesma temperatura), o fluxo de seiro chuvoso, os ganhos de carbono da fotossintese ape-
va noturno esta essencialmente direcionado paranas compensaram as perdas de carbono devido as quei-
recarga das estruturas de armazenamento (recargardalas (Gattet al, 2014).
capacitancia), assumindo participacéo nula do fenbme- Na Amazodnia central a fotossintese do ecossistema
no de gutacdo em arvores. Conquanto, tanto a recargantzstra variacdo diurna com picos de fotossintese do
capacitancia como a transpiracdo atuam como forcesossistema ocorrendo entre 10:00 e 12:00 e variando
motrizes do fluxo noturno quando a atmosfera estfe 10 pmol nis? na época seca para 20-25 pmdalsh
insaturada com vapor de agua (umidade do ar < 100%)a época chuvosa (Maléi al, 1998). Estes autores atri-
Gattiet al. (2014) estudaram o balanco de carbonbuiram as diferencas sazonais a variacdo na umidade do
em um ano seco (2010) e outro chuvoso (2Qiara a solo e as diurnas a variagdo na irradiancia e no,DPV
bacia amazobnica (6,77x4KMm?). Estes autores conclu- 5
fram que no ano secoAmazonia mostra balanco neu-RESPIRACAO

A respirac@o € um processo essencial para a manu-

1250 4000 tencdo dos processos celulares e crescimento do vege-
ag Dia ensolarado  ga A S tal (Marenco & Lopes, 2009). Devido aos efeitos da
2 1000 ".,a‘ ; . 4 3000 E fotossintese na respiragdo, a respiracdo da folha que
E’ 750 | “"’ ZZ‘; ‘ e & ocorre durante o dieR() € menor do que a respiracéo
° ?’,‘g,f‘ f\‘%’. { 20002 noturnaR, .(Brook & Farquhar1985). O valor d® da
S 500 } , i opy ‘?‘ e K= folha é obtido como o valor absoluto da fotossintese de
g $/ "y k 1000 E  folha no escuro. Ja o valor & é obtido como o valor
T 250 \ 3 -~ .

S ‘5'&5-—3 W ° absoluto da fotossintese de uma folha exposta a luz e
Aad Radiagéo 3 em concentracéo de G@os espacos intercelularEs)
O 12 1 0 [T ) * * A . B |
119 11925 1195 11975 120 igual ar~. Emquel*é deiflnl_do como o “ponto de com-
Dia do ano pensacdo por COna auséncia dB, (Brook & Farquhar
2580 3 1000 1985).TantoR, comorl * variam com a temperatura, con-
E “~ Dia nublado B &  forme mostrado na Figura 12.
2 =00 [ A;."L { 750 °>:‘ Aresposta da respiracdo a mudanca da temperatura é
§ 150 f \Ea ‘\,\ i o  diferente da observada para a fotossintese. Enquanto a
3 ' '\- { 500 T  temperatura 6tima da fotossintese ocorre em geral en-
1 ot . ~
,§ 100 | 1OFVer N < tre 20 e 30°C, a temperatura 6tima da respiracéo ocorre
% " f Riacho .;'?‘ 1 250 % a temperaturas relativamente altas (Figura 12), logo abai-
= i be(’ “@F‘Q%o’ ‘\Q\\-w- X X0 da temperatura de inativacéo pelo célesim, quan-
0 BTV ' 0 s do a temperatura ultrapassa o 6timo para a fotossintese,
124 12495 1245 124.75 125 a fotossintese declina, mas a respiragdo continua a au-
Dia do ano mentar Por isso 0 processo de aclimatagédo a alta tem-

Figura 11. Variacéo da diurna da radiacéo solar (o: circulo vaziol,

deficit de presséo de vapor do ar (QPX: tridngulo vazio) e

Ozeratura também envolve a aclimatacé@o da respiragéo.

ara uma determinada temperatura (e.g. 30°C), folhas

fluxo de seiva@: circulo cheio) enCeiba pentandrem dias de aclimatadas a altas temperaturas apresentam taxas me-

alta (paineA, dia 119, fluxo total de 40 dia®) e baixa radiacdo nores de respiragéo do que folhas de ambientes mais frios
solar (painel B, dia 124). Dados coletados conforme descrito f‘&tkin et al., 2005)

Figura 10. No painel B, a linha tracejada mostra o DP¥serve , . . NN
que no dia 124 o fluxo foi decrescente até estabilizar em 150 mL_Em nivel de e.c033|stema a produtividade primaria i-
hrt (velocidade de 1 cm #iy apés a meia noite do dia seguintequida, B (crescimento novo) reflete o balanco entre
Dados originais ndo publicados. O dados de radiacéo solfotossintese brutaA() e respiracdo total. Isto é:
temperatura e umidade para o calculo do déficit de presséo de

vapor do ar (DPY) foram obtidos do INMET2014). P = A (1R,
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Em queR representa a proporcao de carbono asspoca chuvosa do que na época skem-se registrado
milado perdido via respiragdo totAlrespiracaoR) in- maior crescimento na época chuvosamneazonia cen-
clui as perdas de carbono devido a respira¢do noturnatda (da Silvaet al, 2002) e no sul damazdnia (Grogan
vegetal (folhas, raizes, etc.) e aquelas derivadas da engisSchulze, 2012). Porém, para outras localidades (e.qg.
sédo de compostos orgéanicos volateis, exsudacdo de camntro leste) ainda ndo tem sido observada tendéncia
postos organicos e carboidratos liberados pela raiefinida (Wagneret al, 2014). Entretanto, contrario ao
(Lloyd & Farquhay 2008). No geral, estima-se que engue tem sido observado em arvores adultas, para arvores
florestas tropicais do total de carbono assimiladlg ( na fase juvenil dAmazonia central ndo tem sido obser
entre 60 e 85% seja utilizado na respiracéo (Lloyd &ado efeito da sazonalidade das chuvas no crescimento

Faquhay 2008). Para &amazobnia central a respiragcdo(Magalhde®t al.,2014), provavelmente devido a menor
total pode representar 80% Ag (Malhi et al, 1998). perda de agua em decorréncia da protecéo recebida do

; dossel da florestdambém n&o se sabe se arvores adul-
CRESCIMENT O DE ARVORES tas podem atuar como transportadores de agua para as
Dependo da regido, as arvoresidaazonia podem camadas mais superficiais do solo, o que favoreceria
apresentar maior aumento em didmetro do tronco E%udas € arvoret.as do_sub—bosd’tmn—se observado que _
arvores na fase juvenil (mudas e arvoretas) crescem mais
rapido em ambientes menos sombreados (Mesidals

[ . o . 2013), com correlacéo positiva entre a taxa de cresci-
o: Minquartia guianensis i
70 Ly©s= 15287x+ 12271 mento das plantas e a fotossintese (Magalb@as,
=098 ’ 2014).
g_ i
Q& 55 CONCLUSOES
o
8 - S Na época seca observa-se aumento da irradiancia o
s 40 | , Brook & Farquhar(1985) que pode eventualmente favorecer a fotossintese. En-
- e tretanto, a limitagdo imposta pela restricdo hidrica na
época seca leva a reducdo da fotossintese sobretudo em
25 _ arvores de dossel. Arvores em fase juvenil estdo menos
. expostas as variagdes na umidade do ar o que permite
o 15 1 gue as taxas de fotossintese oscilem menos ao longo do
o i A ’ 7 ~
e 125 | y=00262e005% O 7} ano quando o per!odo de.seca e de curta duragdo. Em
5 1t R?*=0,90 / \ arvores daAmazobnia a variacdo diurna da fotossintese
£ \ esta relacionada a variagao na irradiancia, temperatura e
=075 \ . ~ .
/ \ déficit de pressédo de vapdéyssociado ao aumento da
T H . N . 7 z
< 05 | 4 irradidncia h4 também aumento da temperatura o que
0.25 5 4 aumenta o déficit de pressédo de vajgso favorece o
o 1 1 1 1 1 1 1 1 “.

. fechamento dos estdmatos nos horarios da tarde. Em
10 20 30 40 50 algumas espécies, a assimilagéo de carbono varia ao lon-
TroLma (°C) go do dia em folhas mantidas em iluminagdo constante

0 que sugere o envolvimento de um relégio bioldgico, o

gllgura 12. Pofnto de gompensa(;ao por 2(f3(‘1|3|2 e respirgdo  qual pode ser diariamente ajustado de forma a acompa-
lurna (R) em funcdo da temperatura em folhadMiequartia o o< yarjagses diarias das variveis do ambiente, prin-

guianensisl* corresponde ao “ponto de compeg&a ) . ) A .

na auséncia de RNo ponto de compensagéo por Q0) a cipalmente as variagdes na irradiancia. D_|versos estu-

fotossntese liquida é zero. Quando a concentracéo intercelulard@s mostram que na maior parte Ataazonia arvores

CO, atinge o valof* a quantidade de C@xado via fotossintese com didmetro (a 1,3 m do solo) acima de 10 cm cres-
¢ igual a quantidade de C@roduzido via fotorrespiracéo. Por

. . X - cem a taxas maiores na época chuvosa, sugerindo que o
isso, enf* 0 CQ, liberado pela folha deve-se apenas a contribuicao ist fl tal at id d b

de R. Dados originais n&o publicados coletados utilizando ufi°0SSIStema fiorestal atua como sumidouro de carbono.
medidor de fotossintese (Li-6400, Li-C&UA) seguindo o P€la expressiva extensao territorial Ataazonia e di-

protocolo de Brooks e Farquhar (1985)nha tracejada no painel versidade de espécies da regiao, mais estudos ainda séo
superior mostra os valoresdecalculados utilizando a eqg@o

de Brook eFarquhar (1985) M0 = 42,7 + 168 (T25) necessarios para determinar como fatores especificos
e broo arqunar , Sen = O+ 1, + . , . . . . ~ )
0,012 [-25¢ TemeC). No painel inferiara linha tracejada mostra do ambiente fisico influenciam a assimila¢éo de carbo

atendéncia esperada dgsRsumindo queda brusca da respiracaB® € O crescimento de arvores nos diversos grupos fun-
a partir de 47°C (Larchgt995). cionais.
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